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Nuestro libro anterior, Senderos de la evolu-
ción humana, se publicó en esta misma edito-
rial en el año 2001. Tras distintas reimpresio-
nes que no alteraron el texto, la necesidad de 
actualizarlo se hizo patente. A lo largo de la 
década transcurrida habían sido muchos los 
fósiles humanos descubiertos y considerables 
los cambios en la interpretación del proceso 
filogenético de nuestro linaje. Pronto nos 
quedó claro que, más que un lavado de cara, 
era necesario acometer la tarea de hacer un 
libro del todo distinto.

El que el lector tiene en sus manos se apar-
ta del anterior no sólo por la gran cantidad 
de nuevos materiales incluidos, sino por un 
cambio absoluto de planteamiento. Senderos 
seguía un discurso histórico que ajustaba el 
orden de narración al proceso en que fueron 
descubriéndose los principales fósiles huma-
nos. Aquí hemos utilizado una aproximación 
sistemática, presentando primero las herra-
mientas de estudio de la evolución humana y 
describiendo los diferentes ejemplares y taxa 
de acuerdo con su edad. Además, se ha inten-
tado ofrecer claves más completas —y ambi-
ciosas— de interpretación, cuadrando en la 

medida de lo posible los datos paleontológi-
cos, arqueológicos, genéticos, geográficos, 
tafonómicos, ambientales y poblacionales, 
sin rehuir las discusiones acerca de algunos 
conceptos esenciales como pueden ser los de 
«género» y «especie». 

Pese a ese cambio de enfoque, resulta inevi-
table que algunas partes del nuevo libro coin-
cidan con las de Senderos. Al fin y al cabo se 
trata de entrar, en ambos casos, en la evolu-
ción del linaje humano. Habría sido enojoso 
y molesto para la lectura indicar de mane-
ra pormenorizada los materiales que proce-
den del libro anterior; aquellos que han sido 
aprovechados se encuentran, además, some-
tidos en buena medida a la renovación que 
impone la década larga transcurrida entre 
ambos textos.

Otra diferencia notable se refiere a que, en 
este libro, no se han incluido los aspectos re-
lacionados con los rasgos derivados que, 
respecto de los humanos actuales, dan paso 
a la riqueza lingüística, moral y estética que 
nos separa de otros primates. Las muchas 
páginas que nos han sido necesarias para 
describir el proceso de evolución hasta Homo 

Prólogo



18 Evolución humana

sapiens obligan, como decimos en el epílogo 
final, a dejar esa parte para un volumen pos-
terior.

El capítulo de agradecimientos debe co-
menzar reconociendo la paciencia que han 
tenido las editoras de Alianza, Valeria Ciom-
pi y Cristina Castrillo, ante nuestros retra-
sos acumulados en la entrega del manuscri-
to. Por lo que hace al contenido del libro, 
son los numerosos autores que han llevado 
a cabo trabajos de campo, tareas experi-
mentales y análisis teóricos los que tienen 

todo el mérito para poder llegar a las claves 
de la evolución humana. Con muchos de los 
que figuran citados hemos cambiado impre-
siones y comentarios a lo largo no ya del 
tiempo de redacción del texto, sino de innu-
merables encuentros, conferencias, semina-
rios y simposios. Los autores clásicos se 
añaden desde la distancia que impone los 
años pero no son menos cruciales de cara al 
resultado final. 

A todos ellos, nuestra gratitud y admira-
ción.



Desde que Charles Darwin sentase, hace ya 
más de siglo y medio, las bases de la teoría de 
la evolución biológica, ésta abarca tres mate-
rias diferentes. La primera es el hecho en sí de 
la evolución; es decir, la constatación de que 
las especies cambian a lo largo del tiempo y 
están emparentadas entre sí debido a que 
descienden de antepasados comunes. La se-
gunda materia aborda la historia de la evolu-
ción; las relaciones de ancestro-descendiente 
y otras formas de parentesco que existen en-
tre las especies; entre el orangután, el chim-
pancé y el ser humano, o entre los reptiles, las 
aves y los mamíferos, por poner sólo unos 
pocos ejemplos. La tercera materia se refiere 
a las causas de la evolución de los organis-
mos, esto es, a los procesos que determinan 
las características morfológicas, fisiológicas y 
conductuales de los organismos en particular 
y a las relaciones que existen entre ellos.

La primera cuestión es la más básica de las 
tres porque, si las especies no evolucionasen 
a través del tiempo, la teoría de la evolución ca-
recería de objeto alguno de estudio. Charles 
Darwin acumuló gran número y diversidad 
de evidencias para convencer a los científicos 

de su época de que los seres vivos son descen-
dientes modificados de sus antepasados co-
munes. Los contemporáneos de Darwin y sus 
sucesores del siglo xix descubrieron gradual-
mente evidencias adicionales contundentes 
que confirmaban la evolución de las especies. 
Más y más pruebas siguieron acumulándose 
en el siglo xx y siguen haciéndolo en el xxi, en 
especial a partir de los avances de la biología 
molecular. Se trata de evidencias adicionales 
que han ido brindando los descubrimientos 
biológicos, tan numerosos como importan-
tes, aunque esas evidencias nuevas no fueron 
buscadas como prueba de la evolución por-
que las obtenidas antes eran ya concluyen-
tes. Los biólogos están convencidos por 
completo desde hace un siglo de que el fenó-
meno de la evolución ha sido establecido con 
un grado de certeza comparable a otros con-
ceptos científicos, como la redondez de la 
Tierra, la rotación de los planetas alrededor 
del Sol o la composición molecular de la ma-
teria. Este grado de certeza, mas allá de toda 
duda razonable, es el que invocan los biólo-
gos cuando afirman que la evolución es un 
«hecho». 

1.  Teoría de la evolución
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La universalidad del proceso de la evolu-
ción ha llevado, además, a concluir que se 
trata de un proceso subyacente a todos los 
fenómenos biológicos. Como escribió el gran 
evolucionista americano de origen ruso Theo-
dosius Dobzhansky (1973): «En la biología 
nada tiene sentido si no se considera bajo el 
prisma de la evolución»*.

En este libro no nos ocuparemos de demos-
trar de forma explícita el hecho de la evolu-
ción, aunque emergerán de continuo eviden-
cias que lo confirman. Nuestros objetivos 
son las otras dos cuestiones que mencionába-
mos: la historia de la evolución y sus causas, 
en tanto que se relacionen de forma específi-
ca con los seres humanos.

Los biólogos evolucionistas se interesan 
por la identificación y explicación de los 
acontecimientos más importantes de la histo-
ria evolutiva. Por ejemplo, cómo fue la suce-
sión de organismos a través del tiempo —co-
menzando por el origen de los más primiti-
vos que, como ahora sabemos, se remonta a 
más de 3.500 millones de años—; o cuándo 
colonizaron los animales la Tierra a partir de 
sus antepasados marinos y qué tipo de ani-
males eran aquellos primeros terrestres; o si 
los pájaros descienden de los dinosaurios o, 
por el contrario, de otro tipo de reptiles; o si 
el linaje cuya descendencia lleva al orangután 
se separó del propio de los humanos y los 
chimpancés antes de que estos dos linajes se 
separasen entre sí —que es lo mismo que pre-
guntar si los chimpancés y los humanos están 
más relacionados entre sí de lo que cada uno 
de ellos lo está con los orangutanes. De algu-
nas de estas cuestiones, como la última, ha-
blaremos a lo largo de este libro; las otras 
escapan a su objetivo, que es, como indica el 
título, el de explorar el proceso de la evolu-
ción del linaje humano. 

Pero el estudio de la evolución incluye, 
además, el intento de precisar los ritmos del 
cambio, la multiplicación y extinción de es-

* La traducción al castellano de los textos originales 
es de Francisco J. Ayala y Camilo Cela Conde, salvo in-
dicación en contra.

pecies, la colonización de islas y continentes 
y muchas otras cuestiones relacionadas con 
el pasado. De manera general, la investiga-
ción de la historia evolutiva implica la necesi-
dad de reconstruir desde el origen de la vida 
hasta el presente los dos procesos históricos 
que caracterizan los cambios filogenéticos: 
«anagénesis», o modificación evolutiva de un 
linaje a través del tiempo; y «cladogénesis», o 
diversificación de los linajes. Hablaremos de 
ellos, referidos a los humanos, a lo largo 
de estas páginas.

Pero como decíamos antes, los biólogos 
evolucionistas no sólo describen el hecho de 
la evolución; también investigan el cómo y el 
porqué de esa historia, es decir, cuáles son 
sus causas y de qué manera se ha llevado a 
cabo. Se trata de descubrir los mecanismos o 
procesos que producen y modulan la evolu-
ción de los organismos a través del tiempo. 
Charles Darwin descubrió la selección natu-
ral, el mecanismo que explica la adaptación 
de los organismos a su ambiente y la evolu-
ción de los órganos y funciones. La selección 
natural da cuenta de por qué los pájaros tie-
nen alas y los peces agallas; por qué el ojo 
está diseñado para ver imágenes mientras 
que la mano lo está para agarrar objetos. 
Otros procesos evolutivos importantes son 
los genéticos: la herencia biológica, la muta-
ción de genes y la organización del DNA 
(ácido desoxirribonucleico, el material que 
contiene la información genética). Cruciales 
son también los procesos ecológicos, las inte-
racciones de organismos y especies con el 
medio ambiente —que incluye otros organis-
mos. A un nivel más alto de la jerarquía bio-
lógica, los biólogos evolucionistas estudian 
las causas de las diferencias que existen entre las 
especies y las razones de la persistencia o ex-
tinción de éstas. Sin olvidar el papel impor-
tante que tiene el azar en la evolución, como 
en todo proceso histórico.

La filogénesis humana es la historia de la 
evolución de nuestro linaje y de los procesos 
y causas que tratan de explicarla. La investi-
gación de la historia evolutiva de nuestro li-
naje y la investigación de sus causas están 
vinculadas entre sí. La reconstrucción de los 
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sucesos en el tiempo nos abre la puerta al 
descubrimiento de los mecanismos responsa-
bles de tales acontecimientos y, a medida que 
desciframos las causas implicadas, podemos 
interpretar mejor los datos y llevar a cabo su 
reconstrucción histórica de una forma más 
adecuada. 

1.  Primeras propuestas científicas 
sobre la evolución

La cuestión de si los organismos vivos po-
drían surgir de forma espontánea a partir de 
la materia muerta fue planteada hace más 
de tres siglos por el italiano Francesco Redi 

(1626-1697), uno de los primeros científicos 
que llevó a cabo experimentos biológicos con 
controles apropiados. Redi colocó frascos 
con diversas clases de carne fresca; algunos 
sellados, otros cubiertos con gasa para que 
pudiera entrar el aire pero no las moscas, 
otros, por fin, destapados. La carne se pudrió 
en todos los recipientes pero sólo aparecieron 
gusanos en los frascos descubiertos, en los 
que las moscas habían entrado libremente. 
(Mayr, 1982, p. 100)

La causa de la putrefacción sería descu-
bierta dos siglos más tarde por un contempo-
ráneo de Darwin, más joven que él, el francés 
Louis Pasteur (1822-1895), que fue uno de los 
grandes científicos de todos los tiempos. Pas-
teur demostró que la fermentación y la putre-

DNA es un acrónimo que corresponde al término anglo-
sajón DeoxyriboNucleic Acid. En castellano, la expre-
sión correcta es ácido desoxirribonucleico, que corres-
pondería a las siglas ADN. Si hemos mantenido aquí las 

propias del inglés es con la intención de conservar en la 
mayor medida posible los términos técnicos tal y como 
se conocen de forma internacional. Es ese el criterio 
que seguiremos también en el caso de otros acrónimos.

Todas las culturas humanas han ofrecido sus explicacio-
nes particulares del origen del mundo y de las criaturas 
que viven en él, incluidos los seres humanos. El judaísmo 
y el cristianismo tradicionales explicaron el origen de los 
seres vivos y sus adaptaciones —alas, branquias, ma-
nos, flores— como resultado de la creación de un Dios 
omnisciente. Sin embargo, entre los primeros Padres de 
la Iglesia, san Gregorio de Nisa (335-394) y san Agustín 
(354-430) sostuvieron que no todas las especies de plan-
tas y animales habían sido creadas por Dios tal y como 
las encontramos ahora; algunas de ellas habrían evolu-
cionado en tiempos históricos a partir de organismos 
creados por la mano de Dios. Según san Gregorio de 
Nisa, el mundo cósmico se ha originado en dos etapas 
sucesivas. La primera, el paso creativo, fue instantánea; 
la segunda etapa, el paso formativo, fue gradual y se de-
sarrolló a través del tiempo. Según san Agustín, muchas 
especies de plantas y animales no fueron creadas direc-
tamente por Dios, sino sólo de forma indirecta, en su po-
tencialidad (en sus rationes seminales), de modo que 

serían el resultado de procesos naturales que tuvieron 
lugar con posterioridad en la historia del mundo. La moti-
vación de san Gregorio y san Agustín no era científica 
sino teológica. Por ejemplo, a san Agustín le preocupaba 
el hecho de que habría sido imposible reunir representan-
tes de todas las especies animales en una sola embarca-
ción como el Arca de Noé; algunas especies debieron de 
aparecer después del Diluvio. La idea de que las especies 
pudiesen cambiar a través del tiempo por medio de pro-
cesos naturales no fue investigada como tema biológico 
por los teólogos cristianos de la Edad Media, pero mu-
chos la consideraban, de modo incidental, como una 
posibilidad; entre ellos, san Alberto Magno (1200-1280) y 
su discípulo santo Tomás de Aquino (1224-1274). Santo 
Tomás concluyó, tras detallada discusión, que el desarro-
llo de criaturas vivas tales como gusanos y moscas, a 
partir de la materia inanimada como la carne en descom-
posición, no era incompatible con la fe o la filosofía cristia-
nas. Pero dejó a otros (a los científicos, en el lenguaje 
actual) determinar si esto sucedía en realidad.

Caja 1.2  Ideas primitivas

Caja 1.1  DNA
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facción las causaban unos organismos dimi-
nutos que podían ser destruidos por medio 
del calor. La comida se descompone cuando 
se pone en contacto con los gérmenes presen-
tes en el aire. Debemos a Pasteur el proceso 
de la pasteurización, la destrucción de los mi-
croorganismos por medio del calor en la le-
che, el vino y la cerveza, que pueden de ese 
modo conservarse si se mantienen fuera del 
contacto con los microorganismos del aire. 
Pasteur demostró también que el cólera y la 
rabia los causan los microorganismos, e in-
ventó las vacunas, tratamientos con agentes 
infecciosos atenuados (o muertos) que esti-
mulan el sistema inmune de los animales y 
los seres humanos protegiéndolos así contra 
la infección (Dubos, 1962; Farley, 1974).

La primera teoría general sobre la evolu-
ción fue propuesta por el naturalista francés 
Jean-Baptiste de Monet, caballero de La-
marck (1774-1829), en su Philosophie zoolo-
gique [Filosofía zoológica] (Lamarck, 1809). 

La teoría de Lamarck sobre la evolución 
era más metafísica que científica. El autor de 
la Philosophie zoologique postulaba que la 
vida posee la propiedad innata de mejorar 
con el paso del tiempo, de modo que la pro-
gresión desde los organismos inferiores a los 
superiores ocurriría de forma continua y si-
guiendo siempre el mismo camino de trans-
formación desde los organismos inferiores 
hacia seres cada vez más elevados y más com-
plejos. Así, los organismos vivos presentan 
una progresión desde los primitivos, como 
los gusanos, hasta los más avanzados, que 
son los humanos. Lamarck afirmaba que la 
evolución de los organismos a través de eones 
de tiempo desde formas inferiores a superio-
res es un proceso todavía en curso que siem-

pre culmina de la misma forma. Los gusanos 
y otras criaturas inferiores de hoy tendrán 
como descendientes organismos cada vez más 
y más avanzados hasta convertirse por fin en 
seres humanos.

Erasmus Darwin (1731-1802), médico y 
poeta, y abuelo de Charles Darwin, propuso 
en un lenguaje más poético que científico una 
teoría de la transmutación de las formas de 
vida a través de eones de tiempo: Zoonomia, 
or the Laws of Organic Life (E. Darwin, 
1794). Más importante para Charles Darwin 
fue la influencia de su contemporáneo y ami-
go —mayor que él— el eminente geólogo sir 
Charles Lyell (1797-1875). En sus Principles 
of Geology, Lyell (1830-1833) sostuvo que las 
características físicas de la Tierra son el resul-
tado de grandes procesos geológicos que ac-
tuaron a lo largo de inmensos períodos de 
tiempo, incomparablemente más extensos 
que los pocos miles de años transcurridos 
desde la Creación que se daban por ciertos en 
la época.

2. Charles Darwin

Hijo y nieto de médicos, Charles Darwin 
(1809-1882) se matriculó como estudiante de 
medicina en la Universidad de Edimburgo. 
Después de dos años abandonó Edimburgo y 
se trasladó a la Universidad de Cambridge 
para proseguir sus estudios que le llevarían a 
convertirse en clérigo. No fue un estudiante de 
gran altura pero se interesaba mucho por la 
historia natural. El 27 de diciembre de 1831, 
unos meses después de su graduación en la 
Universidad de Cambridge, Darwin zarpó como 
naturalista a bordo de la nave HMS Beagle en 

La «herencia de caracteres adquiridos» es la teoría que 
con más frecuencia se asocia al nombre de Lamarck. 
Sin embargo, esta idea fue, en realidad, un constructo 
derivado de su teoría de la evolución. Según Lamarck, 
a medida que los animales se adaptan a sus entornos a 

través de sus hábitos se producen en sus cuerpos mo-
dificaciones debidas al «uso y desuso». El uso de un 
órgano o estructura lo refuerza; el desuso conduce a la 
debilitación. Las características adquiridas por uso y 
desuso serían heredadas, según Lamarck.

Caja 1.3  «Herencia de caracteres adquiridos»
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un viaje alrededor del mundo que duró hasta 
octubre de 1836. A lo largo del viaje, Darwin 
desembarcó con frecuencia realizando largos 
trayectos por el interior de los países visitados 
con el objeto de recoger especímenes de plan-
tas y animales. El descubrimiento en Argenti-
na de huesos fósiles pertenecientes a grandes 
mamíferos extinguidos y la observación de nu-
merosas especies de pájaros pinzones en las 
islas Galápagos figuran entre los aconteci-
mientos que más estimularon el interés de 
Darwin por el origen de las especies.

Las observaciones que tuvieron más in-
fluencia sobre el pensamiento de Darwin 
puede que fuesen las de las islas Galápagos. 
Las islas, situadas en el ecuador a 900 kiló-
metros de la costa oeste de Sudamérica, ha-
bían sido llamadas Galápagos por los descu-
bridores españoles debido a la abundancia de 

tortugas gigantes, distintas en las diversas is-
las y diferentes todas ellas de las conocidas 
en cualquier otro lugar del mundo. Los ga-
lápagos se movían perezosamente con un rui-
do metálico, alimentándose de la vegetación 
y buscando las escasas charcas de agua fresca 
existentes. Habrían sido vulnerables a los de-
predadores pero éstos no existen en el archi-
piélago. En las islas Galápagos Darwin en-
contró grandes lagartos, bastante diferentes 
de los hallados en el continente sudamerica-
no, que, a diferencia de otros, se alimentaban 
de algas y sinsontes. Es harto sabido que 
Darwin encontró varias clases de pinzones, 
pájaros con características que variaban de 
una isla a otra, notables por sus picos distin-
tivos, que estaban adaptados a hábitos ali-
mentarios dispares: cascar nueces, hurgar en 
busca de insectos, atrapar gusanos...

Figura 1.2  Las islas Galápagos, con dibujos de tres 
tortugas halladas en islas diferentes. Dibujo propiedad 
de Francisco J. Ayala.

Figura 1.1  Charles Darwin (1809-1882) hacia 1854. 
Ilustración cortesía del profesor G. Evelyn Hutchison.
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En The Origin of Species (Darwin, 1859), 
el autor acumuló pruebas que demostraban 
la evolución de los organismos. Pero lo más 
importante es que en ese libro Darwin propo-
ne una teoría, la selección natural, para expli-
car el diseño de los organismos, su comple- 
jidad, diversidad y adaptaciones sorpren- 
dentes como resultado siempre de procesos 

naturales. La evidencia de la evolución viene 
a cuento en El origen de las especies no tanto 
por su interés mismo, sino porque es una con-
secuencia de la selección natural: la responsa-
ble del diseño de los organismos. La intro-
ducción y los capítulos I a VIII y XIV de El 
origen están dedicados a explicar cómo la se-
lección natural, o la «lucha por la vida», da 
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lugar a organismos adaptados para sobrevi-
vir y procrear gracias a que tienen órganos y 
miembros funcionales. Así es como procede 
la selección natural: los individuos que tienen 
variaciones beneficiosas, es decir, caracterís-
ticas que mejoran su probabilidad de super-
vivencia y reproducción, dejan más descen-
dientes que los individuos de la misma espe-
cie que tienen rasgos menos adecuados. En 
consecuencia, las variaciones beneficiosas in-
crementarán su frecuencia con el paso de las 
generaciones; las menos beneficiosas y, por 
supuesto, las perjudiciales serán eliminadas 
de la especie. Con el paso del tiempo, todos 
los individuos de la especie poseerán las ca-
racterísticas beneficiosas; más tarde, otros nue-
vos rasgos aparecerán y continuarán acumu-
lándose durante eones de tiempo.

Darwin arguye que, si su explicación de la 
organización adaptativa de los seres vivos es 
correcta, la evolución se sigue por necesidad 
como consecuencia de que los organismos se 
adaptan a diversos entornos en distintos lu-
gares, de las condiciones siempre cambiantes 
del entorno a lo largo del tiempo y de que las 
variaciones hereditarias están disponibles en 
un momento determinado, mejorando las 
oportunidades de los organismos para sobre-
vivir y reproducirse. Las evidencias evoluti-
vas son parte fundamental de la explicación 
que Darwin da de las adaptaciones de los or-
ganismos porque indican que la evolución 
biológica tiene lugar de forma real, cosa que 
Darwin trata de demostrar en los capítu-
los IX-XIII. Pero vuelve al tema de la selec-
ción natural en el capítulo XIV, que concluye 
con un elocuente párrafo final en el que queda 
retratada la grandeza de su perspectiva:

Es interesante contemplar una enmarañada ribera, cu-
bierta de muchas plantas de numerosas clases, con pája-
ros que cantan en los arbustos, con diversos insectos que 
revolotean, y con gusanos que se arrastran por la tierra 
húmeda, y reflexionar que estas formas cuidadosamente 
construidas, tan diferentes unas de otras, y que son inter-
dependientes de una manera tan compleja, han sido pro-
ducidas por leyes que actúan alrededor de nosotros. [...] 
Así, la realidad más elevada que somos capaces de con-
cebir, es decir, la producción de los animales superiores, 

es una consecuencia directa de la guerra de la naturale-
za, del hambre y la muerte. Hay grandeza en esta visión 
de que la vida, con sus diversos poderes, ha sido origi-
nalmente alentada en unas pocas formas o en una sola; 
y que, mientras este planeta ha ido girando de acuerdo a 
la constante ley de la gravedad, a partir de un comienzo 
tan simple se han desarrollado y se están desarrollando 
un sinfín de formas, las más bellas y más maravillosas. 

Darwin, 1859 [2009]

La evolución de los organismos no supo-
nía en realidad una idea nueva; era un hecho 
comúnmente aceptado por los naturalistas 
en las décadas centrales del siglo xix. La dis-
tribución de especies exóticas por Sudaméri-
ca, en las islas Galápagos y en otras partes, y 
el descubrimiento de restos de animales ex-
tinguidos hace mucho tiempo confirmaron 
para Darwin la realidad evolutiva. El desafío 
intelectual consistía en descubrir la explica-
ción que daría cuenta del origen de las espe-
cies: cómo los nuevos organismos habían lle-
gado a adaptarse a su medio ambiente. Al 
comienzo de sus diarios Darwin (1836-1844) 
registra su descubrimiento de la selección na-
tural y se refiere repetidamente a tal hallazgo 
como «mi teoría». A partir de entonces, y 
hasta su muerte en 1882, su vida estaría dedi-
cada a desarrollar la teoría de la selección 
natural y sus postulados, en particular la di-
fusión de la variación hereditaria y la enorme 
fertilidad de los organismos —que sobrepa-
san con mucho la capacidad de los recursos 
disponibles. De forma incesante, Darwin 
prosiguió sus observaciones y realizó experi-
mentos para poner a prueba la teoría y resol-
ver las posibles objeciones.

Además del Origin of Species (1859), 
Darwin publicó muchos otros libros, en espe-
cial The Descent of Man and Selection in Re-
lation to Sex (Darwin, 1871), que extendió la 
teoría de la selección natural a la evolución 
humana.

El descubrimiento independiente de la se-
lección natural por parte de Wallace (véase 
caja 1.4) es notable. Pero el interés principal y 
la motivación de Wallace no eran tanto la ex-
plicación del diseño como la de la evolución de 
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las especies. El título de su manuscrito: Sobre 
la tendencia de las variedades para alejarse in-
definidamente del modelo original (Darwin y 
Wallace, 1958), así lo indica. Wallace pensa-
ba que la evolución procede de forma indefi-
nida y es progresiva; Darwin, en cambio, no 
aceptaba que la evolución representase nece-
sariamente un progreso o avance. Tampoco 
creía que provocara siempre un cambio mor-
fológico con el paso del tiempo; sabía de la 
existencia de «fósiles vivos», organismos que 
habían permanecido inalterados durante mi-
llones de años. Por ejemplo, «algunos de los 
animales más antiguos, como los Nautilus, 
Lingula, etc., no difieren mucho de las espe-
cies vivientes» (Darwin, 1859 [2009], p. 364). 
Wallace se convirtió a la postre en un gran 
proponente de la selección natural como ex-
plicación de la adaptación de los organismos, 
exceptuando el caso de la evolución humana 

que, según Wallace, requiere intervención 
sobrenatural. Hay otro aspecto en el que el 
pensamiento de los dos diverge: Wallace tam-
poco aceptó las ideas de Darwin sobre la 
selección sexual.

3.  La recepción de la obra  
de Darwin

La publicación de El origen de las especies 
produjo una considerable agitación pública. 
Científicos, políticos, clérigos y notables —in-
telectuales o no— de todas clases leyeron y 
debatieron el libro, defendiendo las ideas de 
Darwin o mofándose de ellas. El actor más 
visible en las controversias inmediatas tras la 
publicación de la obra que introdujo la selec-
ción natural fue el biólogo británico Thomas 

A Alfred Russel Wallace (1823-1913) se le atribuye el 
descubrimiento, al margen de Darwin, de la selección 
natural como proceso que explica la evolución de las 
especies. El 18 de junio de 1858, Darwin comunicó en 
una carta a Charles Lyell que había recibido por correo 
un breve ensayo de Wallace tal que «Si Wallace tuviera 
la copia de mi esquema hecha en 1842 no podría ha-
berlo resumido mejor» (Darwin, 1984, p. 369). En 1858 
Wallace había concebido la idea de la selección natural 
como explicación del cambio evolutivo y quería conocer 

la opinión de Darwin sobre esta hipótesis, pues sabía, 
como muchos otros, que Darwin había estado trabajan-
do en el tema durante años. El 1 de julio de 1858, tres 
breves artículos fueron leídos en una reunión especial 
de la Linnean Society de Londres: los dos primeros eran 
resúmenes de ideas que Darwin había comunicado por 
escrito a otros científicos y, finalmente, el artículo de la 
carta que Wallace había enviado a Darwin. Ni Darwin 
ni Wallace estuvieron presentes en esa ocasión (Darwin y 
Wallace, 1958).

Un inglés contemporáneo de Darwin, aunque más jo-
ven que él, Herbert Spencer, tuvo considerable in-
fluencia durante la última parte del siglo xix y comien-
zos del xx. Filósofo más que biólogo, se convirtió en 
un enérgico partidario de las ideas evolutivas llegando 
a popularizar varias expresiones, como la de la «su-
pervivencia de los más aptos» (incorporada por Darwin 
en posteriores ediciones de El origen). Spencer se em-
barcó en especulaciones sociales y metafísicas y sus 
ideas perjudicaron de forma considerable la compren-
sión adecuada y la aceptación de la teoría de la evolu-

ción por medio de la selección natural. Darwin escribió 
sobre las especulaciones de Spencer: «La forma de-
ductiva en que trata de todos los temas es totalmente 
opuesta a mi manera de pensar... Sus generalizacio-
nes fundamentales... son de tal naturaleza que no me 
parece tengan ninguna utilidad estrictamente científi-
ca» (Darwin, 1984, p. 112). La idea más perniciosa de 
Spencer fue la cruda extrapolación del concepto de «lu-
cha por la existencia» a la vida económica y social, 
dando origen a lo que se conoce como darwinismo 
social (Richards, 1987).

Caja 1.4  Selección natural

Caja 1.5  Herbert Spencer
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Huxley, conocido como el «bulldog de 
Darwin», quien defendió la teoría de la evo-
lución con elocuentes y a veces mordaces pa-
labras tanto en actos públicos como en nu-
merosos escritos.

La teoría de la evolución de Darwin fue 
enérgicamente debatida a partir de la última 
parte del siglo xix. En las primeras tres déca-
das del siglo xx, la controversia se centró en 
la importancia de las mutaciones genéticas 
relacionadas con la selección natural. A me-
diados del siglo xx, los avances teóricos y la 
acumulación de pruebas experimentales po-
sibilitaron la formulación de la teoría moder-
na de la evolución, la aceptada de forma ge-
neral por los biólogos. El conocimiento de 
los procesos evolutivos ha seguido avanzan-
do, y a un ritmo acelerado, hasta el presente, 
impulsado con frecuencia por los descubri-
mientos de otras disciplinas como la biología 
molecular.

4. Mendel y la genética

La dificultad más seria con que se enfrentaba 
el darwinismo en el siglo xix era la carencia 
de una teoría sobre la herencia que pudiera 
explicar el carácter persistente, generación 
tras generación, de las variaciones sobre 
las que actúa la selección natural. Una de las 
teorías de la herencia aceptadas en aquellos 
tiempos proponía que las características de 
los progenitores se mezclan en los hijos como 
lo hacen una pintura azul y una blanca dan-
do un color intermedio. Como Darwin llegó 
a reconocer, si la herencia es «mezclada», no 
es fácil explicar el efecto de la selección natu-
ral al multiplicar las variaciones favorables. 
De existir una variante ventajosa en un indi-
viduo dado, la ventaja se reduciría a la mitad 

en sus hijos, al mezclarse con la variante me-
nos ventajosa presente en el otro progenitor. 
Las variantes favorables se diluirían rápida-
mente de generación en generación.

El eslabón perdido que faltaba para com-
pletar la cadena del argumento darwiniano 
no vendría hasta más tarde: la genética men-
deliana. Durante la década de 1860, cuando 
el impacto de la teoría de Darwin comenzaba 
a notarse en varios países, el monje agustino 
Gregor Mendel llevaba a cabo experimentos 
con guisantes en el jardín de su monasterio 
en Brünn, Austria-Hungría (hoy Brno, Che-
quia). El artículo de Mendel (1866), un ejem-
plo magistral de método científico publicado 
en los Proceedings de la Sociedad de Historia 
Natural de Brünn, formuló los principios 
fundamentales de la teoría de la herencia; 
una teoría que aún hoy está vigente en sus 
postulados fundamentales. La teoría de 
Mendel explica la herencia biológica a través 
de la existencia de pares de factores (hoy, «ge-
nes»), heredados cada uno de un progenitor, 
que no se mezclan, sino que se separan («se-
gregan») el uno del otro de generación en ge-
neración en el momento de la formación de 
las células sexuales o gametos. 

Los descubrimientos de Mendel —publi-
cados en alemán— permanecieron descono-
cidos para Darwin y, de hecho, no llegaron a 
ser de dominio público en los ámbitos cientí-
ficos relacionados con la teoría de la evolu-
ción hasta 1900, cuando fueron redescubier-
tos de forma simultánea por varios científicos 
europeos. Mientras tanto, el darwinismo se 
enfrentó durante la última parte del siglo xix 
con una teoría alternativa conocida como 
neolamarckismo, que compartía con la de 
Lamarck la importancia del uso y el desuso 
en el desarrollo y en la atrofia de los órga-
nos. Pero los neolamarckistas añadían la 

La pérdida de la variabilidad imprescindible para que la 
selección natural actúe, si la herencia es mixta, es el punto 

central de la crítica que hizo Fleeming Jenkin, discípulo de 
lord Kelvin, a El origen de las especies (Jenkin, 1867).

Caja 1.6  Variabilidad
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noción de que el medio ambiente actúa di-
rectamente en las estructuras orgánicas, 
cosa que explica su adaptación al entorno y 
al modo de vida del organismo. Los parti-
darios del neolamarckismo descartaban 
que la selección natural pudiera explicar la 
adaptación de los organismos al medio am-
biente. 

Entre los defensores de la selección natu-
ral durante la segunda mitad del siglo xix 
destaca el biólogo alemán August Weismann 
(1834-1914), quien durante la década de 1880 
publicó su teoría del germoplasma. Weis-
mann (1889) distinguió dos componentes en 
cada organismo: el soma, que comprende las 
principales partes del cuerpo y sus órganos, y 
el germoplasma, que contiene las células que 
dan origen a los gametos y, por tanto, a la 
descendencia. Poco después de comenzar el de- 
sarrollo del embrión a partir del huevo, el 
germoplasma se separa del soma; esto es, de 
las células que dan origen al resto del cuer-
po. Esta noción de una separación radical 
entre el germen y el soma llevó a Weismann 
a afirmar que la herencia de caracteres ad-
quiridos es imposible, y abrió el camino 
para la selección natural como el único 

proceso que puede dar cuenta de las adap-
taciones biológicas. Las ideas de Weis-
mann, compatibles por completo —aun sin 
saberlo— con la genética mendeliana, fue-
ron conocidas a partir de 1896 como neo-
darwinismo.

5.  La síntesis entre la teoría  
de la selección natural  
y la herencia mendeliana

El redescubrimiento en 1900 de la teoría 
mendeliana de la herencia (casi al mismo 
tiempo por el holandés Hugo de Vries y el 
alemán Carl Correns) llevó a poner énfasis 
en el papel de la herencia en la evolución. Sin 
embargo, Hugo de Vries propuso una nueva 
teoría de la evolución, conocida como muta-
cionismo, que, en esencia, elimina la selección 
natural como proceso principal en la evolu-
ción (De Vries, 1906; Mayr, 1982). 

A principios del siglo xx se creía frecuen-
temente que las variaciones cuantitativas 
observadas entre individuos no obedecían a 
las leyes mendelianas de la herencia. Los 

Figura 1.4  De izquierda a derecha, Ledyard Stebbins, George Gaylord Simpson y Theodosius Dobzhansdy, tres de los 
principales autores de la teoría moderna de la evolución, en 1970, en una conferencia en la Universidad de California, 
Davis, organizada por Francisco J. Ayala. Ilustración cortesía de Francisco J. Ayala.
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mutacionistas argüían que la herencia de 
variaciones cuantitativas (por ejemplo, el 
peso o la estatura) era necesariamente 
«mezclada» y que por ello ni tales mutacio-
nes ni la selección natural que actúa sobre 
ellas podrían tener un papel importante en 
la evolución debido al efecto, que ya hemos 
indicado, de dilución de las variaciones ven-
tajosas de una generación a otra. Los bio-
metristas argüían, por el contrario, que el 
tipo de mutaciones observadas por De Vries 
y otros y, en general, las variaciones cualita-
tivas que obedecen a las leyes mendelianas, 
son anormalidades (llamadas en inglés 
sports y muy apreciadas para producir va-
riedades llamativas en perros, palomas y 
otros animales domésticos), que no contri-
buyen a mejorar la adaptación al ambiente 
sino que son eliminadas por selección natu-
ral y, por tanto, carecen de importancia en 
el origen de las especies. Por el contrario, 
sostenían que la evolución depende sobre 
todo de la selección natural actuando en las 
variaciones métricas ampliamente presentes 
en los organismos de todo tipo (Dunn, 1965;  
Mayr, 1982).

5.1  La teoría sintética

La resolución de la controversia entre muta-
cionistas y biometristas tuvo lugar a partir de 
las décadas de 1920 y 1930. El primer paso fue 
el de descubrir que la herencia de las variacio-
nes cuantitativas obedece a las leyes mendelia-
nas, de manera que un carácter cuantitativo 
—tal como el tamaño de un ratón o el número 
de frutas en un árbol— está determinado por 
varios genes, cada uno de ellos con un efecto 
muy pequeño. Varios genéticos teóricos pasa-
ron entonces a demostrar matemáticamente 
que la selección natural, al actuar de forma 
acumulativa sobre pequeñas variaciones, pue-
de producir cambios evolutivos importantes 
en la forma y función de los organismos. 
Miembros distinguidos de este grupo de gené-
ticos teóricos fueron Ronald A. Fisher (1930) 
y J. B. S. Haldane (1932), en el Reino Unido, y 
Sewall Wright (1930, 1931), en Estados Uni-
dos. Sus trabajos contribuyeron al rechazo del 
mutacionismo y, lo que es más importante, 
brindaron una estructura teórica para la inte-
gración de la genética con la teoría de Darwin 
sobre la selección natural.

De acuerdo con De Vries (y también con otros genéti-
cos de principios del siglo xx, como el británico William 
Bateson) hay dos tipos de variaciones en los organis-
mos. La primera es la variación ordinaria observada en-
tre los individuos de una especie; por ejemplo, la varia-
ción en el color de los ojos o de las flores, o la variación 
en el tamaño o el peso. Este tipo de variaciones no tiene 
consecuencias últimas en la evolución porque, según 
De Vries, «no puede llevar a traspasar los límites de la 
especie, incluso bajo las condiciones de la más fuerte y 
continua selección» (Mayr, 1982, p. 546). El otro tipo de 
variaciones alude a las que surgen por mutación gené-
tica; esto es, alteraciones espontáneas de los genes 
que ocasionan grandes modificaciones de los organis-
mos y que pueden dar origen a nuevas especies: «Una 
nueva especie se origina de repente, es producida a 
partir de una especie preexistente sin ninguna prepara-
ción visible y sin transición» (Mayr, 1982, p. 546). El mu-
tacionismo propuesto por De Vries para explicar el ori-
gen de las especies fue rechazado por muchos natura-

listas contemporáneos y también por los llamados 
biometristas, encabezados por el matemático británico 
Karl Pearson. Según los biometristas, la selección natu-
ral es la causa principal de evolución, a través de los 
efectos acumulativos de variaciones pequeñas y conti-
nuas, tales como las que se observan entre individuos 
normales, con respecto al tamaño, la fecundidad, la 
longevidad, la adaptación a diversas condiciones am-
bientales y rasgos por el estilo. Estas variaciones se 
denominan métricas o cuantitativas, porque se pueden 
medir, y no son cualitativas, como las que distinguen, 
por ejemplo, las diversas razas de perros, gatos o gana-
do. Mutacionistas y biometristas se enzarzaron, durante 
las dos primeras décadas del siglo xx, en una agria po-
lémica centrada en la cuestión de si las especies apare-
cen de forma repentina por mutaciones (cualitativas), o 
de manera gradual por acumulación de variaciones pe-
queñas (cuantitativas). Subyacente a esta controversia 
estaba el papel de la selección natural y el de la herencia 
mendeliana (Mayr, 1982, p. 550).

Caja 1.7  Variaciones en los organismos
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Un avance muy importante tuvo lugar en 
1937 cuando el naturalista y genético estadouni-
dense, Theodosius Dobzhansky publicó Ge-
netics and the Origin of Species. El libro de 
Dobzhansky dio cuenta de una manera com-
prensible y detallada del proceso evolutivo en 
términos genéticos, apoyando los argumen-

tos teóricos con evidencias empíricas. La ge-
nética y el origen de las especies puede ser 
considerado el libro más importante en la for-
mulación de lo que se conoce como la teoría 
sintética o la teoría moderna de la evolución, 
la síntesis que integra de manera efectiva la 
selección natural darwiniana y la genética 
mendeliana.

El libro de Dobzhansky (1937) tuvo un 
impacto notable entre los naturalistas y los 
biólogos experimentales, quienes aceptaron, 
casi de inmediato, la nueva teoría de la evolu-
ción como cambio de la constitución genéti-
ca de las especies. Tras su salida, el interés 
por el estudio de la evolución fue estimulado 
de manera notable y una serie de contribu-
ciones importantes a la teoría aparecieron en 
rápida sucesión, extendiendo la síntesis de la 
genética y la selección natural a otros campos 
de la biología. 

En 1950 la aceptación de la teoría de 
Darwin de la evolución por selección natural 
ya era universal entre los biólogos, la teoría 
sintética era aceptada como correcta y las 
controversias se limitaban a cuestiones de 
detalle. A partir de mediados del siglo xx, el 
estudio de la evolución se amplió a ritmos 
acelerados investigando los procesos evoluti-
vos a todos los niveles de organización de los 
seres vivos y en todo tipo de ellos, de las bac-
terias a las plantas y animales, incluyendo a 
los humanos. 

A lo largo de esas décadas se publicaron 
también, a ritmo acelerado, artículos de in-
vestigación en las revistas especializadas y li-
bros, incluidos los primeros textos académi-
cos sobre la evolución. Los cursos sobre la 
evolución se incluyeron por primera vez en 
los programas de estudio de las universidades 

Estos descubrimientos teóricos tuvieron inicialmente un 
impacto limitado entre los biólogos contemporáneos 
porque habían sido formulados mediante ecuaciones 
y en un lenguaje matemático que la mayoría de los 
evolucionistas no entendían. También lastró la difusión y 

aceptación de estos descubrimientos teóricos el que 
tuviesen poca corroboración empírica, y, por ultimo, el 
que los problemas resueltos habían dejado de lado mu-
chas otras materias de gran interés, como la naturaleza 
del proceso de la especiación.

Figura 1.5  Francisco J. Ayala en el jardín del antiguo 
monasterio agustino donde Mendel llevó a cabo sus 
experimentos en Brno, Chequia, con ocasión de recibir 
la Medalla de Oro de Mendel, presentada por la Academia 
Checa de Ciencias en 1994. Ilustración cortesía 
de Francisco J. Ayala.

Caja 1.8  La difusión de la teoría sintética
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y se crearon departamentos dedicados a la 
disciplina. La primera revista científica dedi-
cada en exclusiva a la evolución se llamó así, 
Evolution, y fue fundada en 1947 con Ernst 
Mayr como su primer editor.

5.2  Evolución molecular y otros avances

Durante las últimas décadas del siglo xx y las 
primeras del xxi muchos de los avances más 
importantes en la teoría de la evolución han 
procedido de la biología molecular. En 1953 
James Watson y Francis Crick descubrieron 
la estructura del DNA (ácido desoxirribo-
nucleico), el material hereditario contenido 
en los cromosomas del núcleo celular. La in-
formación genética está contenida en la se-
cuencia de los cuatro tipos de nucleótidos de 
que se compone el DNA (véase más adelan-
te). Esta información determina la secuencia 
de aminoácidos en las proteínas, incluyendo 
las enzimas responsables de las reacciones 

químicas que constituyen los procesos vita-
les de los organismos. La información gené-
tica contenida en el DNA puede ser investi-
gada tanto examinando el propio DNA 
como las secuencias de aminoácidos en las 
proteínas.

La comparación de la secuencia de nu-
cleótidos en el DNA y de aminoácidos en 
proteínas de diferentes especies ha permitido 
obtener medidas cuantitativamente precisas 
de la divergencia entre las especies mucho 
más precisas que las estimaciones cualitati-
vas obtenidas por medio de estudios de fósi-
les, del desarrollo embrionario, de la anato-
mía comparativa y de otros métodos clásicos.

En 1968 el genético japonés Motoo Kimu-
ra propuso la teoría neutral de la evolución 
molecular, según la cual muchos de los cam-
bios que tienen lugar en las secuencias del 
DNA y de las proteínas son adaptativamente 
neutrales, es decir, tienen poco o ningún efec-
to en la función de la molécula (Kimura, 
1983). La teoría neutral conduce a la existen-
cia de un reloj molecular de la evolución. Es 

Entre los principales autores que, junto con Dobzhansky, 
contribuyeron a formular y extender la teoría sintética 
cabe destacar, en Estados Unidos, al zoólogo Ernst Mayr, 

el paleontólogo Georges G. Simpson y el botánico G. Led-
yard Stebbins; en Inglaterra, al zoólogo Julian Huxley; y, 
en Alemania, al biólogo y ornitólogo Bernhard Rensch. 

Por ejemplo, con el reloj molecular se pueden determi-
nar las relaciones ancestrales que existen entre los 
humanos, los chimpancés y los orangutanes, y tam-
bién el tiempo transcurrido desde que el linaje humano 
se separó de sus parientes simiescos más cercanos 
(capítulo 3). Aun cuando el reloj molecular no sea 
exacto, el análisis de la evolución del DNA y de las 
proteínas se ha convertido en un método óptimo para 
reconstruir la historia, incluso los más remotos, de los 
linajes de los seres vivientes. La existencia de proteí-
nas como el citocromo c que mantienen su función 
esencial en organismos muy diferentes permite estu-
diar cómo se han ido acumulando en esa proteína, a 

lo largo de los distintos linajes, mutaciones «neutras» 
sobre las que la selección natural no actúa. En conse-
cuencia, las diferencias acumuladas reflejan la tasa de 
mutación de la proteína y, por tanto, el tiempo que ha 
transcurrido de evolución separada de los linajes que 
se quieren comparar. El «reloj molecular» sólo propor-
ciona unas evidencias relativas: así, por ejemplo, el li-
naje del trigo está más alejado (y contiene más dife-
rencias en su citocromo c) que el del atún respecto del 
humano. En los últimos años las técnicas de clonación 
y secuenciación masiva del DNA han brindado un me-
dio nuevo y poderoso de investigar la evolución a nivel 
molecular. 

Caja 1.9  Los padres de la teoría sintética

Caja 1.10  Reloj molecular
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así porque, según la teoría, la probabilidad 
de que se dé un cambio en un gen determina-
do (la sustitución de un componente por otro 
en el DNA o en las proteínas) es constante, 
dado que la función de la proteína no cambia 
y queda, por tanto, al margen de la selección 
natural. La inmensa mayoría de las mutacio-
nes son neutrales, un resultado del azar, y 
pueden considerarse constantes de acuerdo 
con la tasa promedio de mutación. Siendo 
así, el número de diferencias entre dos espe-
cies en esos cambios neutrales refleja el tiem-
po transcurrido desde su separación respecto 
de su ancestro común.

A partir de la existencia del reloj molecu-
lar es posible reconstruir la historia evolutiva 
y el orden de ramificación de los diferentes 
linajes e incluso calcular el tiempo transcurri-
do entre un suceso evolutivo y otro. 

La geología y la geofísica también experi-
mentaron a partir de la segunda mitad del 
siglo xx una revolución conceptual que tuvo 
consecuencias importantes para el estudio de 
la evolución. La investigación de la tectónica 
de placas ha demostrado que la configura-
ción y la posición de los continentes y los 
océanos son dinámicas. Los océanos aumen-
tan y disminuyen, los continentes se dividen 
en partes o se unen en grandes masas. 

Esas masas continentales se mueven a lo 
largo y ancho de la corteza terrestre a un rit-
mo de unos centímetros al año, cosa que, con 
el transcurso de millones de años, altera de 
forma profunda la faz de la Tierra causando, 
al mismo tiempo, cambios climáticos impor-
tantes.

Las modificaciones masivas del ambiente 
terrestre, antes insospechadas, han tenido 
consecuencias muy serias para la evolución 
de la vida. La biogeografía, el estudio de la 
distribución de plantas y animales sobre el 
planeta, ha experimentado también una re-
volución como consecuencia del descubri-
miento, por ejemplo, de que África y Sura-
mérica formaban una sola masa terrestre 
hace alrededor de 200 millones de años, o 
que el subcontinente de la India no estuvo 
conectado con el continente asiático hasta 
tiempos geológicos recientes.

La ecología —el estudio de las interaccio-
nes de los organismos con su ambiente— es 
otra disciplina que ha progresado en los últi-
mos tiempos y, con ello, ha contribuido de 
forma notable a esclarecer los procesos evo-
lutivos. La ecología, que antes llevaba a cabo 
estudios en principio descriptivos —lo que se 
llama «historia natural»—, se ha convertido 
en una disciplina biológica vigorosa con 
fuertes componentes matemáticos tanto en el 
desarrollo de modelos teóricos como en la 
recopilación y el análisis de datos.

La etología evolutiva, que estudia el com-
portamiento de los animales —incluyendo 
los humanos (estudiados también por la 
psicología y la sociología)—, es una discipli-
na relacionada con la ecología que ha con-
tribuido sobremanera por su parte al pro-
greso de la teoría de la evolución. Una de 
sus disciplinas derivadas, la sociobiología 
—el estudio evolutivo del comportamiento 
social de los animales, tanto de insectos 
como las abejas y las hormigas como de 
mamíferos como los elefantes o los man-
driles—, fue a partir de la década de 1960 
la rama más activa de la etología y la que 
más controversias suscitó debido al interés 
de algunos sociobiólogos por extender a 
las sociedades humanas las conclusiones 
derivadas del estudio de las sociedades ani-
males.

6. Los ácidos nucleicos 

La evolución biológica es el proceso de cam-
bio y diversificación de los organismos a tra-
vés del tiempo, un proceso con impacto en 
todos los aspectos de sus vidas: morfología 
(forma y estructura), desarrollo (embriolo-
gía), fisiología, comportamiento y ecología, 
además de las modificaciones genéticas, sub-
yacentes todos a los demás cambios. En tér-
minos genéticos, el proceso de la evolución 
tiene lugar mediante la acumulación de nu-
merosos cambios que se dan a lo largo del 
tiempo en la composición genética de las po-
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blaciones. La evolución puede verse, así, 
como un proceso en dos fases. La primera 
fase estriba en la aparición de las variantes 
hereditarias; la segunda fase es la de selec-
ción de las variantes que pasan a las genera-
ciones posteriores, con eliminación de las que 
son menos favorables para los organismos en 
un determinado medio ambiente (sin olvidar 
el azar). En la primera fase la clave está en la 
estructura y función de los ácidos nucleicos. 
En la segunda se encuentra en la selección 
natural. Vayamos con la primera de ellas.

6.1   Estructura y función  
de los ácidos nucleicos

En la mayoría de organismos, la información 
genética está codificada en el ácido desoxirri-
bonucleico (DNA) —en algunos virus está 
codificada en el ácido ribonucleico (RNA). 
El DNA y el RNA son polímeros (moléculas 
largas) compuestos por cuatro tipos de nu-
cleótidos. Cada nucleótido está formado por 
una base nitrogenada unida a un azúcar de 
cinco átomos de carbono (pentosa) y a un 
grupo fosfato. La pentosa es la desoxirribosa 
en el DNA y la ribosa en el RNA, constitu-
yendo algo así como el «esqueleto» de las ca-
denas de DNA y RNA. Como pusieron de 
manifiesto Watson y Crick (1953), el DNA es 
bifilar; consta de una doble hélice con un es-
queleto fosfato-ribosa que se encuentra en la 
parte exterior y las bases nitrogenadas en el 
interior de la doble cadena. Ésta queda com-
puesta por:

•   las  dos  cadenas  de  nucleótidos,  que  son 
complementarias en el sentido que vere-
mos de inmediato,

•   los  enlaces  longitudinales,  a  través  de  los 
grupos fosfato, que permiten la sucesión de 
los nucleótidos como eslabones que for-
man la larga cadena,

•   los enlaces transversales, que mantienen las 
dos hélices juntas gracias al contacto de un 
nucleótido de cada cadena con el comple-
mentario de la otra.

Los nucleótidos son de dos tipos: purinas 
y pirimidinas. Las dos pirimidinas más fre-
cuentes en el DNA son la citosina (C) y la ti-
mina (T); las dos purinas más frecuentes son 
la adenina (A) y la guanina (G). El RNA 
contiene por lo general uracilo (U) en lugar 
de timina.

Las dos hebras se mantienen unidas trans-
versalmente, como acabamos de decir, por la 
existencia de puentes de hidrógeno entre las 
bases complementarias. Tal complementarie-
dad estriba en que A siempre se une con T y 
G siempre con C. De ahí se sigue que el DNA 
tiene tantas bases A como T y tantas bases G 
como C.

Figura 1.6  Modelo de DNA. La estructura del DNA 
es una doble hélice compuesta de dos cadenas 
de nucleótidos enroscadas entre sí, que son 
complementarias. Las cadenas consisten en cuatro 
nucleótidos, representados por A, C, G y T, las letras del 
lenguaje genético. La información genética está incluida 
en la secuencia de letras: 3.000 millones de ellas en cada 
genoma humano (Ayala y Kiger, 1984, p. 106).
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La información genética está contenida 
en el orden de la secuencia de nucleótidos 
del DNA. Las bases nitrogenadas de los nu-
cleótidos pueden ser consideradas, metafó-
ricamente hablando, como las letras de un 
alfabeto genético. Cada tres bases consecu-
tivas constituyen un triplete, que cabe en-
tender también —insistimos: a título de me-
táfora— como una palabra. Una secuencia 
específica de letras del alfabeto forma una 
palabra del idioma; una secuencia de pala-
bras supone una frase y el conjunto de fra-
ses de un libro es lo que constituye su mate-
rial narrativo. De forma análoga, la dota-
ción genética de un organismo puede ser 
vista, pues, como un «libro» formado por 
«frases» genéticas —que, como veremos de 
inmediato, codifican las proteínas— y és-
tas por «palabras» —los aminoácidos co-
dificados por los tripletes de bases nitroge-
nadas.

La universalidad de la estructura del DNA 
y de las cuatro bases sugiere que el DNA ha 
evolucionado una sola vez y, por tanto, que 
la evolución de los organismos se ha produci-
do mediante formación de secuencias nuevas, 
no por sustitución de las bases por otras de 
composición química diferente.

En el DNA de las formas primitivas de vida puede haber 
existido una mayor diversidad de bases que la de las 
cuatro que hay en la actualidad. Dejando de lado esa 
excepción, la estricta correspondencia entre las bases 
nitrogenadas en diferentes cadenas da cuenta de la 
precisa replicación de los genes. Durante la replicación, 
las dos hebras de la doble hélice de DNA se separan 
desenrollándose. Cada hebra sirve entonces como 
molde para la síntesis de una cadena complementaria. 
Se originan así dos dobles hélices, que son idénticas 
una con respecto a la otra y también con la doble cade-
na parental. Supongamos, por ejemplo, que una doble 
hélice comienza con la secuencia:

ACCTAGAT
| | | | | | | |
TGGATCTA

En el proceso de replicación las dos cadenas se 
separan y cada una determina la secuencia de una 
cadena complementaria. Si representamos las nuevas 
bases nitrogenadas en las cadenas recién sintetizadas 
por letras negritas, las dos dobles hélices resultantes 
serán:

           ACCTAGAT ACCTAGAT
 | | | | | | | | | | | | | | | |
            TGGATCTA     TGGATCTA

El proceso se llama semiconservador porque cada 
una de las nuevas cadenas conserva una de las héli-
ces originales.

Figura 1.7  Modelo de la duplicación del DNA. Las dos 
hebras complementarias se separan y cada una sirve de 
molde para la síntesis de su nueva hebra complementaria 
(Ayala y Kiger, 1984).

Caja 1.11  Replicación del DNA
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En los seres humanos, al igual que en otros 
animales y plantas, una fracción del DNA 
(aproximadamente, el 10% en los humanos) 
codifica la síntesis de proteínas; son los llama-
dos genes estructurales. El resto del DNA está 
implicado en la tarea de regular la expresión 
del DNA, en la separación de unos genes de 
otros y en otros cometidos diversos. Parte del 
DNA parece no tener función ninguna, inclu-
yendo los residuos de genes que pudieron ha-
berse originado por duplicación de otros ge-
nes y que tal vez antes fuesen funcionales. 

Una fracción importante del DNA, llama-
da «DNA microsatélite», está compuesto de se-
cuencias cortas o muy cortas (algunas de sólo 
dos o tres nucleótidos) repetidas en tándem en 
copias que pueden ser muy numerosas.

Los llamados «elementos transponibles» 
(TE, transposable elements) son segmentos de 
nucleótidos insertados en el DNA capaces 
de reproducirse y cambiar de una posición a 
otra en el genoma. 

El DNA de los organismos eucariotas (es 
decir, todos los seres vivos excepto las bacte-

rias y otros procariotas) está organizado en 
cromosomas, un conglomerado de proteínas 
histonas asociadas al DNA. Los cromoso-
mas se dan en forma de pares, con un ejem-
plar heredado del padre y el otro de la madre 
en las especies de reproducción sexual. El nú-
mero de cromosomas característico de cada es-
pecie varía mucho, desde sólo un par, como en 
algunos gusanos, hasta más de 100, como su-
cede en algunas especies de mariposa, e in-
cluso los más de 600 de que disponen algu-
nos helechos. Los humanos tenemos 23 pa-
res de cromosomas (véase figura 1.8). Otros 
primates tienen 24 pares; uno más que no-
sotros porque dos de sus cromosomas se 
fundieron en uno solo, el cromosoma 2, en 
nuestros antepasados homininos. En todos 
los primates, los dos cromosomas de un 
cierto par —cromosomas sexuales— son 
idénticos (XX) en las hembras y distintos en 
los machos (XY).

Un gen —contenido siempre en uno o más 
cromosomas— es un segmento de DNA que 
se transcribe en RNA «mensajero» (mRNA), 

Los microsatélites, llamados SSR (Simple Sequence 
Repeat) o STR (Short Tandem Repeat) son secuencias 
cortas de bases en el DNA que se repiten un número 
muy alto de veces de forma consecutiva en el genoma. 
Denominado a menudo «DNA basura», al considerar 

que era un simple desecho dentro del proceso de la 
evolución, el proyecto ENCODE (Encyclopedia of DNA 
Elements) puso de manifiesto que los SSR pueden te-
ner funciones bioquímicas importantes de control gené-
tico (The ENCODE Project Consortium, 2012). 

Los TE tienen entre 200 y 10.000 nucleótidos cada uno y 
se encuentran repetidos a través de miles y hasta millo-
nes de copias que en su total dan cuenta de cerca del 
45% de cada genoma humano. En otros organismos, 
como la mosca del vinagre Drosophila melanogaster o el 
gusano nematodo Caenorhabditis elegans, los TE suman 
del 5 al 10% del DNA genómico, pero en algunas plantas 
como el maíz suben a más del 50%. En los seres huma-
nos, muchos de los TE (en particular las familias de los 

llamados Alu) son de origen reciente; han sido acumula-
dos durante los últimos cuatro millones de años de evo-
lución de los homininos y parecen haber contribuido de 
manera notable a la evolución rápida del género Homo 
(Britten, 2010). Los TE se clasifican en familias diversas 
que incluyen de forma típica algún miembro con uno o 
más genes que codifican las proteínas requeridas para su 
transposición, unos genes que a menudo faltan en algu-
nos o incluso en muchos miembros de cada familia.

Caja 1.13  Elementos transponibles

Caja 1.12  Microsatélites
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molécula que a su vez se traduce en un poli-
péptido; es decir, en una proteína o en un 
componente (no más de cuatro, por lo co-
mún) de una proteína. 

Los genes estructurales, que codifican 
proteínas, frecuentemente constan de seg-
mentos codificantes (exones) separados 
por segmentos no codificantes, llamados 
intrones. En los exones, las unidades bási-
cas de información no son las bases indivi-
duales, sino los «tripletes» o «codones» (por-
que codifican aminoácidos). Aunque hay 
64 combinaciones posibles de tres bases, 
existen sólo 21 unidades diferentes de in-
formación: 61 tripletes que codifican los 
20 aminoácidos diferentes, más otros tres 
tripletes que son señales de parada; sirven 
para indicar que se detiene el añadido de 
aminoácidos porque la proteína está com-
pleta.

Figura 1.8  Cromosomas humanos unidos por su 
centrómero. Fotografía de microscopio electrónico 
(Cela Conde y Ayala, 2007).

Tabla 1.1  Código genético

 
Primera letra

 Segunda letra   
Tercera letra

  U C A G

 U Fe Ser Tir Cis U
  Fe Ser Tir Cis C
  Leu Ser STOP STOP A
  Leu Ser STOP Trp G

 C Leu Pro His Arg U
  Leu  Pro His Arg C
  Leu Pro Gln Arg A
  Leu Pro Gln Arg G

 A Ile Tr Asn Ser U
  Ile Tr Asn Ser C
  Ile Tr Lis Arg A
  Met Tr Lis Arg G

 G Val Ala Asp Gli U
  Val Ala Asp Gli C
  Val Ala Glu Gli A
  Val Ala Glu Gli G

Aminoácidos: alanina (Ala), arginina (Arg), asparagina (Asn), ácido aspártico (Asp), cisteína (Cis), 
fenilalanina (Fe), glicina (Gli), ácido glutámico (Glu), glutamina (Gln), histidina (His), isoleucina (Ile), 
leucina (Leu), lisina (Lis), metionina (Met), prolina (Pro), serina (Ser), tirosina (Tir), treonina (Tr), trip-
tófano (Trp) y valina (Val) (Adaptado de Crick, 1988).
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6.2  Mutaciones

La regla general establece que información 
codificada en la secuencia de nucleótidos del 
DNA se reproduce fielmente durante la repli-
cación, así que cada replicación produce dos 
moléculas de DNA que son idénticas una a la 
otra y a la molécula de la que proceden. Pero 
si la herencia fuera un proceso por completo 
fidedigno, la evolución no podría tener lugar: 
no existiría la variación necesaria para que la 
selección natural actúe.

Durante la replicación del DNA se dan 
«errores» ocasionales, llamados «mutacio-
nes», de manera que las células hijas difieren 
de las células progenitoras en la secuencia o 
en el número de los nucleótidos en el DNA. 
Una mutación dada aparece primero en una 
sola célula de un organismo, pero es transmi-
tida a todas sus células descendientes. Las 
mutaciones que dan consecuencias en la evo-
lución son las que se producen en las células 
reproductivas (gametos) y se transmiten a la 
descendencia.

Las mutaciones pueden ser clasificadas en 
dos categorías: mutaciones puntuales o géni-
cas, que afectan sólo a uno o pocos nucleótidos 
en un gen; y mutaciones cromosómicas, que 
afectan parcial o totalmente a uno o más cro-
mosomas y que pueden cambiar el número 
de los genes, su organización en un cromoso-
ma dado o incluso el número de los cromo-
somas. Una mutación génica tiene lugar cuan-
do la secuencia de nucleótidos del DNA es 
alterada, de manera que la secuencia que se 
transmite a la descendencia es diferente de 
la progenitora. El cambio puede deberse a la 
sustitución de uno o pocos nucleótidos por 

otro u otros, a la inserción (añadido) o a la 
delección (desaparición) de uno o varios nu-
cleótidos.

Las sustituciones de un nucleótido por 
otro en la secuencia del DNA pueden llevar a 
cambios en las secuencias de aminoácidos de 
la proteína, pero no siempre sucede así. 
Como hemos visto, el código genético es re-
dundante, de manera que varios codones (los 
tripletes de tres nucleótidos consecutivos) 
pueden codificar el mismo aminoácido. Con-
sideremos el triplete AUA en el RNA mensa-
jero, que codifica el aminoácido isoleucina. 
Si la tercera A es reemplazada por U o C, el 
triplete seguirá codificando la isoleucina, 
pero si es reemplazado por G, codificará la 
metionina. En el primer caso, la mutación gé-
nica no se refleja en la proteína, pero sí en el 
segundo.

El proceso de paso de la información codificada en el 
DNA a la proteína se produce en dos etapas:

La transcripción se realiza en el núcleo. El mRNA se 
traslada luego al citoplasma, donde tiene lugar la tra-
ducción con ayuda de otro tipo de RNA (RNA de trans-

ferencia, tRNA), el ribosoma, un conglomerado de RNA 
y proteínas, y enzimas de diferentes tipos. El ribosoma 
incorpora, en el orden indicado por la sucesión de triple-
tes del mRNA, los aminoácidos que las diferentes molé-
culas de tRNA transportan. Se forma así la proteína.

Figura 1.9  Nueve mutaciones puntuales a partir de un 
solo codón. El cambio de una de las bases nitrogenadas 
puede dar lugar o no, dependiendo de la base afectada, 
a codones para distintos aminoácidos (Cela Conde 
y Ayala, 2001, p. 44).

Caja 1.14  Transcripción y traducción
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La sustitución de un nucleótido en el 
DNA que produce un cambio de aminoáci-
do en la proteína correspondiente puede no 
tener consecuencias o, por el contrario, pro-
vocar alteraciones importantes en la fun-
ción biológica de la proteína. Algunas susti-
tuciones de nucleótidos cambian el codón 
de un aminoácido por un codón de parada; 
estas mutaciones tienen con frecuencia efec-
tos graves. Si, por ejemplo, la segunda U del 
triplete UUA es reemplazada por A, el tri-
plete se convierte en UAA, un codón de pa-
rada que indica, como decíamos antes, que 
la proteína ha terminado, con el resultado 
de que los tripletes siguientes de la secuen-
cia del DNA no son traducidos por aminoáci-
dos y la proteína resultante queda incom-
pleta.

El rango de consecuencias de una muta-
ción génica puede ir de inapreciable a letal. 
La sustitución de un nucleótido por otro 
puede tener efectos pequeños o indetecta-
bles en el organismo si la función biológica 
esencial de la proteína codificada no ha sido 

dañada. Pero si la sustitución de un ami-
noácido afecta el sitio activo de una enzima 
o modifica en alguna manera la función 
esencial de una proteína, el impacto puede 
ser drástico. 

Los efectos deletéreos o no de una muta-
ción suelen depender de las condiciones am-
bientales particulares que, por lo que se re-
fiere a los humanos, pueden ser manipula-
das. Por ejemplo, la fenilcetonuria (PKU, 
Phenylketonuria) es una enfermedad genéti-
ca grave que provoca la muerte durante la 
infancia de los niños que heredan de ambos 
padres el gen PKU. Los individuos homoci-
góticos PKU pueden, no obstante, llevar una 
vida prácticamente normal si se mantienen 
desde la infancia con una dieta libre de feni-
lalanina (que es la sustancia que son incapa-
ces de digerir, causa la enfermedad y puede 
llevar a la muerte).

Las mutaciones nuevas tienen mayor pro-
babilidad de ser perjudiciales que beneficio-
sas para los organismos. Este hecho se debe 
a que las mutaciones son acontecimientos 

La adición o sustracción de un solo nucleótido en el 
DNA (en un exón, la parte de la secuencia que codifi-
ca los aminoácidos) supone por lo común una se-
cuencia notablemente alterada de los aminoácidos 
en la proteína que codifica. Eso se debe a que la adi-
ción o sustracción de uno o dos nucleótidos cambia 
la «pauta de lectura» de la secuencia a partir del pun-
to en que se insertan o remueven los nucleótidos. Por 
ejemplo, asumamos que un segmento de DNA se lee 

como ...CAT-CAT-CAT-CAT-CAT... Si un nucleótido, 
digamos una T (timina), es insertado después de la C 
(citosina) del primer triplete, el segmento se leerá en-
tonces como ...CTA-TCA-TCA-TCA-TCA... Desde el 
punto de inserción en adelante, la secuencia de ami-
noácidos codificados queda alterada por completo. 
Si se añade o pierde un total de tres nucleótidos, el 
marco de lectura original se restaura en el resto de la 
secuencia.

Otro ejemplo de mutación con efectos graves es la 
hemofilia, enfermedad relacionada con el cromoso- 
ma X. Si a los hemofílicos se les provee de los coagu-
lantes que son incapaces de sintetizar ellos mismos, 
pueden llevar una vida en la práctica normal. Así, por 
ejemplo, dos hijos del rey Alfonso XIII (uno de ellos el 

Príncipe de Asturias) y tíos del rey Juan Carlos I, que 
habían heredado la hemofilia de su madre la reina Vic-
toria Eugenia, vivieron durante bastantes años aunque 
ambos fallecieron como consecuencia de hemorra-
gias masivas causadas por accidentes de automóvil, 
Alfonso a los 33 años y Gonzalo a los 20.

Caja 1.16  Efectos de una mutación

Caja 1.15  «Pauta de lectura»
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aleatorios con respecto a la adaptación, es 
decir, el que tenga o no lugar una mutación 
determinada es independiente de las conse-
cuencias que pueda producir en sus portado-
res. Pero sucede que las variantes genéticas 
presentes en una población han sido ya obje-
to de la selección natural. Existen en ella por-
que mejoran la adaptación de sus portado-
res, mientras que los mutantes perjudiciales 
han sido eliminados por la selección natural. 
Una nueva mutación es probable que haya 
venido precedida por una mutación idéntica 
en la historia previa de una especie; si la mu-
tación previa no existe ya en la población, o 
tiene muy baja frecuencia, lo más probable 
es que no sea benéfica para el organismo y 
por ello la nueva también será eliminada de 
nuevo.

La explicación de por qué la mayoría de 
las mutaciones recientes son perjudiciales 
puede ser ilustrada con una analogía. Consi-
deremos una frase en español cuyas palabras 
han sido escogidas porque juntas expresan 
una cierta idea. Si unas letras o unas palabras 
de esa frase son reemplazadas por otras al 
azar, lo más probable es que los cambios no 
mejoren el sentido de la frase, sino que lo des-
truyan.

De manera semejante, la secuencia de nu-
cleótidos en un gen ha sido «editada» en su 
forma presente por la selección natural. Si la 
secuencia es cambiada al azar, el «sentido» 
raramente mejorará y, a menudo, la nueva 
«frase» no tendrá sentido. De forma ocasio-
nal, una nueva mutación puede incrementar la 
adaptación del organismo. La probabilidad de 
que tal evento ocurra es mayor cuando el or-
ganismo coloniza un nuevo territorio o cuan-
do unos cambios ambientales importantes 
enfrentan a la población a nuevos retos. En 
estos casos, la adaptación preexistente no es 

óptima para el organismo en su nuevo am-
biente y esa circunstancia brinda una opor-
tunidad para que nuevas mutaciones sean 
adaptativas.

Como se indicó algo más arriba, las conse-
cuencias de las mutaciones dependen del am-
biente. El incremento de pigmentación melá-
nica puede ser ventajoso para los habitantes 
de África tropical, donde la piel oscura los 
protege de la radiación ultravioleta del sol, 
pero no lo es en Escandinavia, donde la in-
tensidad de los rayos solares es tan baja que 
no hay riesgo de insolación y la piel clara fa-
cilita la síntesis de vitamina D. Así pues, las 
mutaciones que reducían la pigmentación 
melánica eran perjudiciales para nuestros an-
tepasados africanos pero resultaron benefi-
ciosas en sus descendientes cuando éstos co-
lonizaron latitudes con radiación solar mu-
cho más reducida.

Las tasas de mutación, consideradas para 
cada gen por separado, son bajas pero cada 
individuo tiene una cantidad muy grande de 
genes y cada especie un número por lo gene-
ral elevado de individuos, de manera que el 
número total de mutaciones en una especie 
dada es muy alto. Tomemos como ejemplo 
una especie típica de insectos que conste de 
100 millones de individuos. Consideremos un 
mutante, como el que proporciona la resis-
tencia a cierto insecticida, que aparece con 
una frecuencia de uno en cada 10.000 indivi-
duos. En cada generación habrá 1.000 de 
esos mutantes particulares (esto es, 100 mi-
llones de individuos dividido por 100.000, 
que es la tasa de mutación).

Si consideramos simultáneamente todos 
los genes del organismo, queda claro que la 
incidencia de las mutaciones en las espe-
cies es alta. Existen unos 30.000 genes en 
un humano o en cualquier otro mamífero. 

El esquema de mutaciones favorables y perjudiciales 
debe entenderse tomando el medio ambiente como 
constante. De variar éste, una mutación antes desfavo-

rable puede ser beneficiosa y viceversa. Trataremos de 
inmediato ese caso.

Caja 1.17  ¿En qué medida puede hablarse de mutaciones «favorables»?
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Si con la población de 100 millones que es-
tamos considerando un mutante dado apa-
rece en uno de cada 1.000 individuos y hay 
30.000 genes por individuo, se sigue que en 
cada generación surgen 30 millones de muta-
ciones nuevas por especie. Dado que el núme-
ro de humanos es de 7.000 millones, en vez 
de los 100 millones supuestos en el ejemplo, 
se puede calcular que en nuestra especie apa-
recen más de 2.000 millones de mutaciones 
nuevas cada generación. 

La mayoría de las mutaciones que se en-
cuentran en las poblaciones humanas tienen 
frecuencias muy bajas y parecen haber apa-
recido en su gran mayoría durante la expan-
sión explosiva de las poblaciones humanas, 
es decir, a partir de la colonización de los 
continentes por H. sapiens (Coventry, 2010; 
Keinan y Clark, 2012; Nelson et al., 2012). 
En consecuencia, las poblaciones europeas y 
americanas contienen el 40,87% de todas las 
variantes de frecuencia baja que se encuen-
tran en la humanidad actual; las poblaciones 
africanas poseen el 5,21% de todos ellas; y 

sólo el 8,92% de las mutaciones de frecuencia 
baja son comunes a las poblaciones africanas 
y a las europeas y americanas (Tennessen et 
al., 2012). 

6.3  Mutaciones cromosómicas

Los cromosomas se presentan, como hemos 
dicho antes, en pares, con un miembro de 
cada par heredado del padre y el otro de la 
madre. Los dos cromosomas de cada par se 
llaman cromosomas homólogos. Cada célula 
de un organismo y todos los individuos de la 
misma especie tienen, como regla, el mismo 
número de cromosomas. Las células repro-
ductivas (los gametos) son una excepción; tie-
nen sólo la mitad de cromosomas que el resto 
de las células del cuerpo, uno de cada par. 

Las mutaciones cromosómicas pueden afec-
tar al número de cromosomas o a su estruc-
tura y configuración. Los cambios en el nú-
mero de cromosomas pueden tener lugar por 

A pesar de que la incidencia de mutaciones es relativa-
mente grande cuando se tiene en cuenta el enorme nú-
mero de individuos en cada especie y de genes en cada 
individuo, la tasa de evolución no depende ni mucho me-
nos de las mutaciones que surgen en cada generación. 
Existe en todas las especies gran abundancia de varian-

tes genéticas que se han ido acumulando durante la evo-
lución de las especies. Esta variación preexistente es un 
fondo virtualmente inagotable para la selección natural. 
Las mutaciones que aparecen en cada generación se 
añaden a este gran fondo preexistente, siempre que no 
sean eliminadas de inmediato por la selección natural. 

El papel del azar es esencial en las mutaciones, toda 
vez que se originan en los errores de replicación y trans-
cripción del DNA que no están dirigidos por ningún pro-
pósito de utilidad adaptativa. Un segundo momento de 
generación de azar se encuentra en la recombinación 
del material genético al transmitirse los alelos maternos 
y paternos a la descendencia. Frente a esas compo-
nentes azarosas, la selección natural, que trataremos 
en breve, introduce un vector direccional firme al ser las 

condiciones medioambientales las que se imponen. 
Pero los cambios en el ecosistema —desde los geoló-
gicos a los climatológicos— pueden ser considerados 
también «azarosos» en términos de evolución biológica: 
son variables externas al proceso de generación de va-
riantes genéticas. Un autor que prestó considerable 
atención a las cuestiones del «azar» y la «necesidad» fue 
Jacques Monod (1970) en el libro que tiene precisa-
mente ese título.

Caja 1.18  Alcance numérico de las mutaciones

Caja 1.19  El azar
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fusión de dos cromosomas en uno, por divi-
sión de un cromosoma en dos o por adición 
o sustracción de uno o más cromosomas 
completos o conjuntos de cromosomas (poli-
ploidía). Por ejemplo, en la evolución de la 
especie humana tuvo lugar una fusión de dos 
cromosomas relativamente pequeños en uno 
bastante grande, denominado cromosoma 2. 
Los chimpancés, gorilas y otros primates con-
servan separados los dos cromosomas origi-
nales.

Los cambios en la estructura de cromoso-
mas pueden producirse por inversión, cuan-
do un segmento cromosómico rota 180° den-
tro de la misma posición en el cromosoma; 
por duplicación, cuando se repite un segmen-
to cromosómico que puede contener uno o 
mas genes; por delección, cuando se pierde 
un segmento cromosómico que, como en el 
caso de duplicación, puede ser más o menos 
grande; o por translocación, cuando un seg-
mento cambia de un lugar a otro en el mismo 
o en otro cromosoma distinto. Inversiones, 
translocaciones, fusiones y fisiones no cam-
bian la cantidad de DNA. La importancia de 
estas mutaciones en la evolución es que cam-
bian las relaciones de «ligamiento» entre los 
genes: genes que están muy cercanos unos de 
otros se distancian, o viceversa, lo cual tiene 
frecuentes consecuencias en la actividad de 
los genes.

Las duplicaciones y delecciones cromosó-
micas aumentan o disminuyen la cantidad de 
DNA del organismo, un proceso que a lo lar-
go de la evolución puede tener consecuencias 
importantes. Las delecciones son con frecuen-
cia perjudiciales y a veces letales debido a que 
faltan genes esenciales para los organismos. 
Un papel más importante en la evolución es 
el de las duplicaciones, que son a veces segui-
das de una divergencia del DNA duplicado 
hacia el desempeño de diferentes funciones. El 
organismo ancestral de todos los seres vivos 
que contienen DNA tenía probablemente una 
pequeña doble hélice de DNA con muy pocos 
genes. Hoy los organismos contienen miles 
de genes descendientes del segmento ancestral 
de DNA a través de múltiples duplicaciones y 
mutaciones génicas. Muchas secuencias de 

DNA se han originado por duplicación, se-
guida en algunos casos —pero no en otros— 
por la divergencia evolutiva de las secuencias 
duplicadas. Por supuesto que si las secuen-
cias de DNA han divergido de forma sus-
tancial, ya no es posible identificarlas como 
idénticas en su origen. Las duplicaciones y 
delecciones de elementos transponibles (TE, 
transposable elements) se dan con frecuen-
cia en cada generación y, en particular, en 
los humanos parecen haber sido responsa-
bles en buena parte de la rápida evolución 
de los homininos en los últimos cuatro mi-
llones de años (m.a.) (Britten, 2010) (véase 
más arriba).

El gen SRGAP2 contribuye de manera im-
portante al desarrollo ontogenético del cere-
bro en los primates y otros mamíferos. Los 
chimpancés y demás simios tienen sólo una 
copia de este gen, pero los humanos, como 
consecuencia de dos duplicaciones, tenemos 
cuatro localizados en posiciones diferentes 
del cromosoma 1. La primera duplicación 
apareció hace unos 3,4 m.a., dando lugar a 
SRGAP2A (la versión ancestral que compar-
timos con otros primates) y SRGAP2B que, a 
su vez, llevó por duplicación al SRGPA2C 
hace unos 2,4 m.a. y a SRGPA2D hace cer-
ca de un m.a. (Dennis et al., 2010). Cécile 

Figura 1.11  El cromosoma 2 de un niño, con una 
delección terminal en uno de los cromosomas (flecha 
quebrada, la flecha entera indica el centrómero) 
(Cela Conde y Ayala, 2007).
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Charrier y colaboradores (2012) han analiza-
do los efectos de estos genes en el desarrollo 
y funciones del cerebro, concluyendo que el 
origen del SRGPA2C parece haber contribui-
do en gran medida a la expansión de la corte-
za cerebral y la evolución de las funciones y 
la plasticidad del cerebro humano durante la 
evolución del género Homo.

Las mioglobinas y hemoglobinas —pro-
teínas implicadas en el uso del oxígeno; las 
mioglobinas en el músculo y las hemoglobi-
nas en la sangre— son un ejemplo de las du-
plicaciones evolutivas. Las mioglobinas 
cuentan con una única cadena poseedora de 
una compleja estructura tridimensional. 
Las moléculas de hemoglobina tienen, por lo 
general, cuatro cadenas agrupadas de dos en 
dos en diferentes clases. En los seres huma-
nos adultos hay dos tipos de hemoglobinas: 
la hemoglobina A, la más común, tiene dos 
cadenas a y dos b, y se puede representar 
como a2b2. La hemoglobina A2, que supone 
sólo un 2% de la hemoglobina del adulto, 
cuenta con dos cadenas a y dos cadenas d 
(a2d2). Una tercera clase de hemoglobina, 
encontrada en los embriones humanos, se 
llama hemoglobina fetal y tiene dos cadenas 
a y dos cadenas g (a2g2). Cada una de las 
cadenas a, b, d y g está codificada por un 

gen diferente, todos ellos derivados por me-
dio de duplicaciones sucesivas, que tuvieron 
lugar con el paso del tiempo, de un gen an-
cestral del que se deriva también la mioglo-
bina. El origen común de las globinas se 
puede reconocer por la gran semejanza que 
existe entre las secuencias de aminoácidos 
de las distintas cadenas. Las diferencias en-
tre esas cadenas se deben a mutaciones que 
reemplazan un aminoácido por otro. Pero 
además han tenido lugar aumentos y dismi-
nuciones del número de aminoácidos en 
cada cadena. Así, la mioglobina humana 
consta de 153 aminoácidos, la cadena a tie-
ne 141 aminoácidos y las cadenas b, g y d 
constan de 141 aminoácidos cada una.

6.4  Equilibrio genético

La variación genética de una población se reor-
dena en cada generación a través del proce-
so de reproducción sexual. Durante la for-
mación de los gametos (óvulos y espermato-
zoides), los cromosomas heredados de los 
dos progenitores se recombinan entre sí, de 
manera que, como ya hemos dicho, cada ga-
meto cuenta con unos genes recibidos del pa-

Figura 1.12  Filogenia 
parcial de las duplicaciones 
de los genes de la 
hemoglobina (Cela-Conde 
y Ayala, 2001).
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dre y otros de la madre. Pero la reorganiza-
ción continua de los genes no cambia por sí 
misma su frecuencia en la población. Este 
principio está formulado en la ley del equi-
librio genético, conocida como la ley de 
Hardy-Weinberg, que describe por medio 
de una ecuación algebraica sencilla la fre-
cuencia de los genotipos individuales en 
función de la frecuencia de los alelos.

Las frecuencias de equilibrio dependen de 
que el apareamiento se produzca al azar; esto 
es, que la probabilidad de que un tipo par- 
ticular de apareamiento sea el producto de la 
frecuencia de los genotipos de los dos indivi-
duos apareados. Por ejemplo, la probabilidad 
de que una hembra AA se cruce con un ma-
cho aa debe ser p2q2, o sea p2 —la frecuencia 
de AA— multiplicado por q2 —la frecuen-
cia de aa. El apareamiento aleatorio es un 
supuesto razonable con respecto a la mayoría 
de los genes, puesto que los individuos (sean 
o no humanos) no escogen su pareja en fun-
ción de cuál es su genotipo (por ejemplo, en 
función de su grupo sanguíneo). Pero existen 
características genéticas que influyen, tanto 
en los seres humanos como en otros organis-
mos, en la selección de pareja dando lugar a 
selección sexual (véase más adelante). 

La ley de Hardy-Weinberg desempeña en 
la genética de poblaciones un papel similar al 
que tiene la primera ley de Newton en la físi-
ca. Ésta sostiene que un cuerpo permanece 
en reposo o se mueve con movimiento uni-
forme en tanto que no actué ninguna fuerza 

externa sobre él. De hecho, siempre existen 
fuerzas externas actuando sobre los cuerpos 
físicos pero la primera ley de Newton pro-
porciona el punto de partida. De manera si-
milar, los organismos están sujetos a muta-
ción, selección y otros procesos que cambian 
sus frecuencias génicas, pero los efectos de 
estos procesos pueden ser medidos usando la 
ley de Hardy-Weinberg como punto de parti-
da para hacer los cálculos apropiados.

Los procesos básicos que cambian las fre-
cuencias génicas son la mutación, la migra-
ción, la deriva genética y la selección natural.

6.4.1  Mutación

El proceso de mutación cambia las frecuen-
cias génicas muy lentamente debido a que 
las tasas de mutación son bajas. Las fre-
cuencias alélicas no están determinadas por 
la incidencia de las mutaciones sino por la 
interacción entre mutación y selección. Esta 
última tiene consecuencias más importantes 
que la primera tanto respecto de la direc-
ción como de la magnitud de los cambios 
genéticos.

6.4.2  Migración

Los animales emigran de una localidad a 
otra. En las plantas, polen y semillas son 

En un gen con dos alelos, representados por A y a, 
hay tres posibles genotipos: AA, Aa y aa. Si las fre-
cuencias de los dos alelos son p y q, respectivamente, 
la frecuencia de equilibrio de los tres genotipos viene 
dada por: (p + q)2 = p2 + 2pq + q2. Es decir, la frecuen-
cia de AA es p2, la de Aa es 2pq, y la de aa es q2. Por 
ejemplo, uno de los genes que determinan grupos 
sanguíneos tiene dos alelos, M y N. Si las frecuencias 
de los alelos M y N son 0,461 y 0,539, las frecuencias de 
los correspondientes grupos sanguíneos son MM 

0,4612 = 0,213, MN 2 × 0,461 × 0,539 = 0,497 y NN 
0,5392 = 0,290.

Las frecuencias de los genotipos se calculan de la 
misma manera para cualquier número de alelos. Si hay 
tres alelos con frecuencias x, y, z, las frecuencias de los 
seis genotipos correspondientes se obtienen mediante 
la formula (x + y + z)2. Por ejemplo, los grupos sanguí-
neos ABO están determinados por tres alelos, A, B y O. 
Si la frecuencia del alelo A es x = 0,30, la frecuencia de 
equilibrio del genotipo AA será x2 = 0,09.

Caja 1.20  La ley de Hardy-Weinberg
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transportados por el viento y los animales. 
La «migración» en el sentido genético impli-
ca que los organismos que van de un lugar a 
otro (o sus gametos o semillas) se entrecru-
zan con los individuos de la población exis-
tente en el lugar al que llegan. La migración 
se conoce como «flujo genético» por eso mis-
mo, porque implica una mezcla de genes de 
poblaciones diferentes. El flujo genético no 
cambia de por sí las frecuencias génicas de la 
especie como una totalidad; lo que cambian 
son las frecuencias génicas en una localidad 
dada si las frecuencias de los emigrantes y de 
los residentes no son iguales. Es un fenómeno 
que ha afectado y sigue afectando de manera 
importante a la evolución de la especie hu-
mana.

6.4.3  Deriva genética

Las frecuencias génicas pueden cambiar 
por razones puramente aleatorias, proceso 
que se conoce como «deriva genética». De-
bido a que cualquier población consta de 
un número finito de individuos, la frecuen-
cia de un gen puede cambiar de una gene-
ración a otra a consecuencia de errores de 
muestreo. La razón es siempre en esencia la 
misma: el azar, que hace posible —por uti-
lizar un ejemplo con el que estamos fami-
liarizados— que cuando se tira una mone-
da al aire un número limitado de veces, 
pongamos 100, salga cara en más de 50 de 
los casos. La magnitud de los cambios de fre-
cuencia génica debidos a deriva genética 
está inversamente relacionada con el tamaño 

Tabla 1.2  Frecuencia de alelos para genes humanos que determinan grupos sanguíneos

 Gen Alelo Caucásicos Africanos Asiáticos

 ABO A 0,24 0,19 0,27
  B 0,06 0,16 0,17
  O 0,70 0,65 0,56

 Duffy Fya 0,41 0,06 0,90
  Fyb 0,59 0,94 0,10

 MN M 0,54 0,58 0,53
  N 0,46 0,42 0,47

 Rh Rh+ 0,62 0,70 0,95
  Rh– 0,38 0,30 0,05

El tamaño eficaz de una población se define por el núme-
ro de individuos que dejan descendientes, dado que sólo 
los individuos reproductores transmiten sus genes a la 
generación siguiente. En los humanos se calcula que el 
tamaño efectivo de una población es aproximadamente 
un tercio del número total de individuos que viven en un 
momento dado. Los efectos de la deriva genética son 

normalmente pequeños de una generación a otra pero, 
sobre muchas generaciones, pueden llegar a ser impor-
tantes. Si no hubiera otros procesos de cambio evolutivo 
(tales como selección natural y mutación), las poblacio-
nes llegarían a la postre a tener un solo alelo de cada gen, 
aunque si la población es numerosa se tardarían muchísi-
mas generaciones en alcanzar ese resultado.

Caja 1.21  Tamaño eficaz de población
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de la población; cuanto mayor sea el núme-
ro de individuos, menor será el efecto de la 
deriva genética —tirando millones de veces 
la moneda al aire es de esperar que la pro-
porción de caras obtenidas se aproxime 
al 50%.

Una situación en la que la deriva genéti-
ca puede tener importantes consecuencias 
evolutivas se da cuando una población se 
establece a partir de muy pocos coloniza-
dores (en una isla, por ejemplo); un fenóme-
no llamado «efecto fundador». Las varia-
ciones fortuitas en las frecuencias alélicas 
similares a las debidas al efecto fundador 
tienden a aparecer siempre que las pobla-
ciones pasan a través de un cuello de bote-
lla, es decir, reducen de forma considerable 
su número —fenómeno equivalente al del 
efecto fundador. En la humanidad primiti-
va, las tribus eran frecuentemente diezma-
das a causa de diversas calamidades y, aun-
que se recobrasen a la larga gracias a los 
supervivientes, se producía una deriva ge-
nética porque la población recuperaba su 
número a partir de pocos individuos. Las 
diferencias entre las poblaciones humanas 
en la frecuencia de algunos genes, como los 
que determinan los grupos sanguíneos 
ABO, parecen ser, al menos en parte, el re-
sultado de los cuellos de botella por los 
que pasaron las poblaciones humanas pri-
mitivas.

7. La selección natural 

La selección natural se refiere, en términos 
genéticos, a la reproducción diferencial de 
genes que favorecen la adaptación de sus 
portadores al entorno. Ya hemos explicado 
por qué la selección natural promueve la 
adaptación de los organismos al ambiente 
en que viven. Cualquier mutación que au-
mente la probabilidad de que el organismo 
sobreviva y se reproduzca, aumentará en 
frecuencia en las siguientes generaciones, 
precisamente porque los organismos porta-
dores de tales variantes dejarán más descen-
dientes que los que carecen de ellas. Lo que 
cuenta es el número de descendientes, por lo 
que es posible describir el proceso en térmi-
nos de eficacia reproductiva (o aptitud, lla-
mada fitness en inglés) aun cuando varios 
otros componentes entren en juego —para 
reproducirse hay que sobrevivir, encontrar 
pareja y ser fértil.

¿Cuáles son los genes que favorecen la efi-
cacia reproductiva? Precisamente aquellos 
que son útiles para la supervivencia, es decir, 
los que ayudan a percibir el entorno —como los 
sentidos corporales—, conseguir y proce-
sar alimentos, tolerar la temperatura, evitar 
predadores y otras características que se 
conocen con el nombre general de «adapta-
ción» a las circunstancias en que vive el or-
ganismo.

La mutación, la migración y la deriva ge-
nética son procesos aleatorios respecto a la 

Darwin utilizó estas palabras para caracterizar el proce-
so que había descubierto: 

«Viendo que indudablemente se han presentado varia-
ciones útiles al hombre, ¿puede acaso dudarse de que 
del mismo modo aparezcan otras que sean útiles a los 
organismos mismos, en su grande y compleja batalla 
por la vida, en el transcurso de las generaciones? Si 
esto ocurre, ¿podemos dudar—recordando que nacen 
muchos más individuos de los que acaso pueden so-

brevivir—que los individuos que tienen ventaja, por lige-
ra que sea, sobre otros tendrán más probabilidades de 
sobrevivir y reproducir su especie? Y al contrario, pode-
mos estar seguros de que toda variación perjudicial, por 
poco que lo sea, será rigurosamente eliminada. Esta 
conservación de las diferencias y variaciones favorables 
a los individuos y la destrucción de las que son perjudi-
ciales, es lo que yo he llamado selección natural». 

Darwin, 1859, cap. IV.

Caja 1.22  Selección natural
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adaptación: se producen al margen de las 
consecuencias que dichos cambios puedan 
tener en la adaptación al ambiente y en la 
eficacia reproductiva del organismo. Si fue-
ran esos los únicos procesos del cambio evo-
lutivo, la organización de los seres vivos se 
desintegraría poco a poco. Los efectos de 
tales acontecimientos serían análogos a los 
que produciría un mecánico cambiando 
partes de un motor al azar, sin preocupar-
se de la manera como afectan a cada parte 
en la máquina. La selección natural revisa, 
por así decirlo, de forma continua los efec-
tos desorganizadores de la mutación y de 
otros procesos, asegurando que los cambios 
que persisten son aquellos que favorecen a 
sus portadores.

La selección natural da cuenta no sólo de 
la preservación y mejora de la organización 
de los seres vivos, sino también de su diversi-
dad. En diferentes localidades o en circuns-
tancias distintas, la selección natural apoya 
diferentes caracteres, justo aquellos que ha-
cen que el organismo esté mejor adaptado a 
las condiciones particulares de su forma de 
vida, ya sea en el agua, la tierra o el aire, sea 
pastando o cazando, sea en forma de gusano, 
de cangrejo o de árbol.

7.1  Aptitud biológica

El parámetro usado para medir los efectos de 
la selección natural es, como hemos dicho, la 
fitness o «aptitud biológica» (se usan tam-
bién, con el mismo sentido técnico, las pala-
bras «adecuación» o «eficacia»). La aptitud 
biológica puede ser expresada como un valor 
absoluto —el número de descendientes de los 
portadores de un genotipo dado— o como 
un valor relativo. Consideremos una pobla-
ción en la que existen tres genotipos: AA, AB 
y BB. Asumamos que en promedio cada in-
dividuo AA y cada AB producen un descen-
diente, mientras que cada individuo BB produ-
ce dos. El número promedio de descendientes 
dejado por cada genotipo sirve de medida de 
la aptitud absoluta de ese genotipo y se utili-
za para calcular los cambios en la frecuencia 
génica que tendrán lugar a través de las gene-
raciones. 

Desde el punto de vista matemático es más 
conveniente hacer los cálculos usando valo-
res de aptitud relativos en vez de absolutos. 
La aptitud relativa se representa con la letra w. 
Es común asignar el valor de uno al genotipo 
con la aptitud reproductiva más alta y calcu-
lar las demás aptitudes relativas proporcio-

Enunciada de esta forma, y si no atendiésemos a más 
variables, la selección natural parece ser una especie de 
formulación redundante: sobreviven los organismos 
que sobreviven. Pero la teoría de la evolución por selec-
ción natural aborda la explicación de los distintos meca-
nismos que intervienen en el proceso, mecanismos que 
iremos viendo a lo largo del libro. Además, al observar 

repetidamente el número de supervivientes (o de des-
cendientes) de individuos con genes o genotipos dife-
rentes es posible estimar la probabilidad de superviven-
cia (o de reproducción) de cada uno de ellos (fitness o 
aptitud biológica), lo cual nos permite estimar los cam-
bios genéticos que ocurrirán a través de las generacio-
nes (véase más adelante).

Una medida relacionada con la aptitud es el coeficiente de selección, representado con la letra s, que mide la reduc-
ción en aptitud: s = 1 – w, donde w en la aptitud relativa.

Caja 1.23  ¿Es redundante la idea de la selección natural?

Caja 1.24  Coeficiente de selección
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nalmente. En el ejemplo anterior la aptitud 
relativa del genotipo BB será w = 1 y la de 
cada uno de los otros dos genotipos será 
w = 0,5. 

Supongamos ahora que los homocigóti-
cos BB tienen menor aptitud que los otros 
dos genotipos, AA y AB. Se trata de la situa-
ción habitual en muchas enfermedades hu-
manas, como la fenilcetonuria y la anemia 
falciforme, con base genética: los heterocigó-
ticos y los homocigóticos para el alelo nor-
mal tienen igual aptitud, más alta que la del 
homocigoto para el alelo deletéreo. Es evi-
dente que si los individuos BB dejan menos 
descendientes que los otros, la frecuencia del 
alelo B se reducirá poco a poco hasta ser eli-
minado. El ritmo en que habrá de desapare-
cer es más rápido cuando el coeficiente de 
selección es total; es decir, cuando los indi-
viduos BB no dejan ningún descendiente 
—como sucede en el caso de una enfermedad 
fatal, al estilo de la PKU, que cuando no es 

tratada lleva a la muerte antes de la adolescen-
cia. Aunque es necesario tener en cuenta que, 
debido a la posible aparición de nuevas muta-
ciones, la eliminación de un gen deletéreo nun-
ca es completa. 

Una anormalidad humana causada por 
un alelo deletéreo dominante es la acondro-
plasia. Debido a un crecimiento anormal de 
los huesos largos, los acondroplásicos tienen 
piernas cortas y a veces deformes y el cráneo 
abombado. 

La tasa de mutación del alelo normal al alelo 
de acondroplasia es alrededor de u = 0,00005, 
es decir, cinco por 100.000. Los acondroplási-
cos se reproducen con una aptitud del 20% de 
los individuos normales; es decir, s = 0,8. La 
frecuencia de equilibrio del alelo puede ser 
calculada como u/s, o algo más de seis de cada 
100.000 genes, o 12 de cada 100.000 individuos 
—puesto que hay dos genes en cada individuo 
normal, pero sólo uno defectivo en los indivi-
duos acondroplásicos.

En muchos casos los heterocigóticos tie-
nen una aptitud mayor que los homocigóticos, 
sea para uno u otro alelo. Esta situación, cono-
cida como heterosis o sobredominancia, con-
duce a la coexistencia estable de ambos ale-
los en la población y, por tanto, contribuye 
al mantenimiento de la variación genética. 
Un ejemplo de superioridad heterocigótica 
es el de la anemia falciforme, debida a un ale-
lo mutante (S) en una de las cadenas de la 
hemoglobina. El alelo S provoca la sustitu-
ción del sexto aminoácido —que normal-
mente es el ácido glutámico— por valina. 
Este cambio altera las propiedades de la he-
moglobina, de manera que los homocigóti-
cos para el gen mutante, SS, padecen una 
fuerte anemia que en la mayoría de los casos 
lleva a la muerte durante la juventud. Sin em-
bargo, el alelo S existe en frecuencias relati-
vamente altas en algunas poblaciones africa-
nas donde es endémica una forma perniciosa 
de malaria —causada por el parásito Plas-
modium falciparum. La explicación consiste 
en que los heterocigóticos, AS, son resisten-
tes a la malaria, mientras los homocigóticos, 
AA, no lo son. En regiones en las que la mala-
ria es endémica los heterocigóticos sobreviven 

Figura 1.13  Un ejemplo de enana acondroplásica 
aparece en Las meninas, de Velázquez 
(Museo del Prado). La mujer que figura detrás del perro 
en la esquina derecha del primer plano del cuadro.
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mejor que cualquiera de los dos homocigóticos 
—que tienen probabilidades altas de morir o 
de malaria (los AA) o de anemia (los SS). Esta 
explicación ha sido confirmada de varias for-
mas. La teoría matemática de la selección natu-
ral hace posible calcular el daño que puede atri-
buirse a la malaria y a la anemia.

7.2  Selección sexual

La atracción entre los sexos es un factor im-
portante en la reproducción. En algunos ca-
sos, los machos y las hembras son similares en 
su tamaño y su forma, excepto por lo que hace 
a los órganos sexuales y a las características 
sexuales secundarias, como son las mamas en 
las hembras de los mamíferos. Sin embargo, 
hay especies en las que los sexos exhiben un 

marcado dimorfismo. Ciertas especies de 
aves y mamíferos cuentan con machos que 
son a menudo más grandes y fuertes, tienen 
colores más brillantes o exhiben unos ador-
nos llamativos. Esos rasgos son, en principio, 
un estorbo para la adaptación: los colores 
brillantes hacen a los animales más visibles 
para los depredadores; el largo plumaje del 
pavo real y del ave del paraíso, o las enormes 
astas de los venados adultos, son cargas en-
gorrosas en el mejor de los casos. 

Darwin sabía que la selección natural no 
puede actuar en favor de la evolución de ca-
racteres desfavorables, así que ofreció una 
solución para explicar la presencia de estos 
caracteres en apariencia perjudiciales que se 
dan en uno solo de los sexos: la «selección 
sexual». Hay dos circunstancias generales 
que conducen a la presencia de selección 

Tabla 1.3  Aptitud biológica de los tres genotipos del gen de la anemia falciforme en una población de 
Nigeria

  Genotipo  
Total

 
Frecuencia de HbS

 HbAHbA HbAHbS HbSHbS  
(q)

1. Número observado 9.365 2.993 29 12.387

2. Frecuencia observada 0,7560 0,2416 0,0023 1 0,1232

3. Frecuencia esperada 0,7688 0,2169 0,0152 1 0,1232

4.  Aptitud absoluta  
(frecuencia observada/ 0,98 1,12 0,15 
frecuencia esperada)

5.  Aptitud relativa  
(aptitud absoluta/1,12) 

0,88 1 0,13

La resistencia de los heterocigóticos a la malaria deriva 
de las propiedades de la hemoglobina falciforme. Los 
heterocigóticos producen ambas formas de hemoglobi-
na, normal y falciforme. La hemoglobina normal les per-
mite funcionar normalmente, aunque los heterocigóti-

cos tienden a mostrar más fatiga cuando hacen ejerci-
cios violentos. Por otra parte, el parásito de la malaria, 
que se multiplica en los glóbulos rojos y se alimenta de 
la hemoglobina, no prospera bien en los glóbulos rojos 
que contienen hemoglobina falciforme.

Caja 1.25  La resistencia a la malaria
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sexual. Una es la preferencia de unos deter-
minados individuos por parte de ciertos 
miembros del sexo opuesto —a menudo son 
las hembras las que eligen—; la otra es el in-
cremento de fuerza —por lo general entre los 
machos— que les permite alcanzar un mayor 
éxito en el apareamiento. Los venados, car-
neros y toros, por ejemplo, usan sus astas o 
cuernos en unos enfrentamientos en los que 
se pone de manifiesto la fuerza de cada con-
trincante; el macho triunfador tiene mayor 
éxito a la hora de aparearse con las hembras. 

7.3  Altruismo y selección familiar

El altruismo es una forma de comportamien-
to que beneficia a otros individuos a expen-
sas del que realiza la acción; la aptitud bioló-
gica del altruista queda disminuida por tal 
comportamiento, mientras que los indivi-
duos que actúan de forma egoísta se benefi-
cian del comportamiento de los altruistas sin 
ningún costo para ellos. La conducta aparen-
temente altruista de muchos animales parece, 
a primera vista, incompatible con la teoría de 
la selección natural. Cabe esperar, a primera 
vista, que la selección natural favorezca el 
comportamiento egoísta y elimine el altruis-
mo. Pero la validez de esta conclusión no es 
tan definitiva cuando se observa que los bene-
ficiarios del comportamiento altruista suelen 
ser parientes del altruista y llevan, al menos 
en parte, los mismos genes, incluidos los que 
promueven el propio comportamiento al-
truista. El altruismo puede evolucionar por 

medio de la llamada «selección familiar», 
que es simplemente un tipo de selección na-
tural en la que se toma en cuenta a los pa-
rientes al evaluar la aptitud biológica, cosa 
que equivale a plantear la selección de genes 
y no de individuos. La selección natural fa-
vorece aquellos genes que incrementan el 
éxito reproductivo en sus portadores pero no 
es necesario que el aumento reproductivo 
tenga lugar en todos los individuos que lle-
van el gen. Es suficiente con que los porta-
dores del gen se reproduzcan, en promedio, 
con más éxito que los portadores de genes 
alternativos. 

Merece señalar al respecto que en la repro-
ducción diploide —la más común en especies 
sexuales— un individuo comparte la mitad 
de sus genes con cada uno de sus hijos, de 
manera que un gen que promueve el altruis-
mo parental será en teoría seleccionado si el 
costo del comportamiento altruista del padre 
o de la madre a favor de cada hijo es menos 
de la mitad de los beneficios que recibe el 
hijo. Un gen altruista con tales consecuencias 
aumentará su frecuencia a través de las gene-
raciones a costa de genes alternativos que no 
promuevan tal comportamiento. 

La selección familiar se aplica también a 
otras situaciones de altruismo; en general a to-
das aquellas en que la energía invertida, o el 
riesgo corrido por un individuo, son com-
pensados en exceso por los beneficios conse-
guidos al aumentar la eficacia de sus parien-
tes. Cuanto más cercana sea la relación de 
parentesco entre los beneficiarios y el altruis-
ta, y más grande el número de beneficiarios, 
más alto será el riesgo y el esfuerzo que el 

Darwin se manifestó así respecto de los engorros de los 
caracteres llamativos: 

«La selección sexual es menos rigurosa que la selección 
natural. Ésta tiene efectos de vida o muerte en todas las 
edades de los individuos ... [Con la selección sexual] el 
macho de menor éxito no consigue una hembra, o con-

sigue más tarde una retrasada o menos vigorosa, o, si 
es polígamo, obtiene menos hembras, de manera que 
deja menos, o menos vigorosos descendientes».

Darwin, 1871, cap. VIII. 

Caja 1.26  Caracteres llamativos
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altruista puede invertir y, al final, salir gené-
ticamente beneficiado. 

Los individuos que viven juntos en una 
manada o rebaño están por lo común empa-
rentados y, por ello, no es sorprendente que 
se comporten con frecuencia de forma al-
truista. Las cebras adultas, por ejemplo, se 
enfrentan a un depredador atacante para 
proteger a los jóvenes de la manada, en lugar 
de huir para protegerse ellas mismas. El ries-
go que los adultos corren es menor, en con-

junto, que los beneficios que reciben genéti-
camente al proteger a las crías indefensas.

El comportamiento altruista se da a veces 
entre individuos que no están emparentados en-
tre sí. En estos casos lo que existe es un com-
portamiento recíproco cuyo costo es pequeño 
y está compensado por los beneficios que un 
individuo recibe del comportamiento solidario 
de sus vecinos. El altruismo recíproco se da por 
ejemplo entre chimpancés que se limpian la 
piel entre sí en busca de piojos y otras plagas. 





La taxonomía se ocupa de la clasificación de 
los organismos en función de sus similitudes 
y diferencias. Éstas son a menudo morfológi-
cas; en la Grecia clásica Aristóteles y otros 
autores clasificaban ya los organismos (y 
también los objetos inanimados) de acuerdo 
con una jerarquía basada en grados de seme-
janza entre sus formas. El sistema aristotélico 
de clasificación fue desarrollado por Porfirio 
y siglos más tarde por algunos filósofos y na-
turalistas medievales, entre los que destaca 

san Alberto Magno en el siglo xiii. Pero los 
fundamentos del sistema moderno de clasifi-
cación de organismos fueron formulados en 
el siglo xviii por el naturalista sueco Carolus 
Linnaeus (1735) en su libro Systema naturae 
(véase figura 2.1). Ese texto, que comenzó 
siendo apenas un panfleto, fue reeditándose 
y ampliándose hasta constituir un volumen 
considerable. La décima y definitiva edición, 
de 1758, es la que sirve de referencia histórica 
hoy para la taxonomía.

1. Taxonomía linneana

La jerarquía taxonómica de Linneo se basa 
en la idea de agrupar los organismos según el 
grado de sus semejanzas. En el sistema de 
clasificación linneano existen diferentes cate-
gorías que van constituyendo grupos cada vez 
más generales, de forma que las especies se 
agrupan en géneros, los géneros en familias, 
las familias en órdenes, los órdenes en cla-
ses, las clases en tipos (filum, plural fila) y, por 
último, los tipos en reinos. Existen otras cate-

2.  Taxonomía: la clasificación 
de los seres vivos

Figura 2.1  Carolus Linnaeus (Carl von Linné) (1707-1778).
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gorías intermedias, como la de tribu —entre 
género y familia—, que usaremos aquí.

Dentro de una categoría, cada taxón (plu-
ral: taxa) corresponde a un ser vivo en particu-
lar. Así, el taxón correspondiente a los hu-
manos en cuanto al género y la especie (escri-
tos siempre en latín y en cursiva) es Homo 
sapiens. Pero si vamos ascendiendo en rango, 
a los Homo sapiens nos corresponde la tri-
bu «Hominini», la familia «Hominidae», el 
orden «Primate», la clase «Mamífero», el filum 
«Cordado» y el reino «Metazoo» (véase ta-
bla 2.1).

Linneo utilizó la jerarquía basada en se-
mejanzas para clasificar los organismos, 
pero sin dar una explicación científica del 
porqué. Hacia finales del siglo xviii y princi-
pios del xix, el biólogo francés Jean-Baptis-
te Lamarck dedicó gran parte de su trabajo 
a la clasificación sistemática de los organis-
mos, pero además trató de encontrar una 
explicación a la jerarquía basada en seme-
janzas.

La teoría moderna de la evolución brinda 
una explicación causal de las similitudes entre 
los seres vivos. Los organismos evolucionan 
por un proceso de descendencia con modifica-
ciones. Los cambios, y por tanto las diferen-
cias, se acumulan generación tras generación. 
Así que cuanto más reciente sea el último an-
cestro común, menor será la diferencia acumu-
lada entre dos especies. Eso es lo mismo que 
decir que las semejanzas en forma y función 
reflejan la proximidad filogenética. 

Las afinidades filogenéticas pueden infe-
rirse, hasta cierto punto, a partir de los gra-
dos de semejanza. Tal es el principio en el que 
se basa la reconstrucción de las relaciones fi-
logenéticas a partir de los análisis compara-
dos entre organismos vivientes mediante es-
tudios de anatomía, taxonomía, embriología, 
biología molecular, biogeografía o cualquier 
otra disciplina biológica.

2. Homología y analogía

La reconstrucción de las filogenias encuentra 
problemas diversos, incluso si no tenemos en 
cuenta la falta de información que, por cier-
to, suele darse. Por ejemplo, es preciso distin-
guir entre la semejanza evolutiva y la seme-
janza casual, expresadas mediante los con-
ceptos de homología y analogía. 

La homología fue definida por el biólogo 
Richard Owen (1843) como «el mismo órga-
no en diferentes animales en cada variedad 
de forma o función». Se da una homología 
cuando las semejanzas entre dos caracteres 
—como los brazos del hombre y las patas 
delanteras del perro— reflejan la presencia de 

Figura 2.2  Los orígenes de la taxonomía actual. Carolus 
Linnaeus (Carl von Linné) propuso el sistema de 
clasificación de los organismos mediante un doble 
nombre: género y especie.
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las mismas características en un antepasado 
común del que las dos especies actuales las 
han heredado —los huesos y músculos y su 
configuración y posición relativa. La analo-
gía —también llamada «rasgo análogo» u 
«homoplasia»— se refiere, por el contrario, a 
las aparentes coincidencias morfológicas ori-
ginadas por separado en distintos linajes 
como consecuencia de cumplir en ellos fun-
ciones semejantes. Así, las alas de los murcié-
lagos, de las aves y de las mariposas son aná-
logas; no se trata de estructuras heredadas de 
un antepasado común que ya tenía alas, sino 
que han evolucionado por separado en cada 
linaje como adaptaciones al vuelo.

Una manera práctica de distinguir entre 
homología y analogía consiste en comprobar 
que la homología implica una semejanza en 
detalle, como sucede, por ejemplo, con cada 
uno de los huesos y músculos de patas y bra-
zos en los primates, mientras que la analogía 
implica unas semejanzas globales de configu-
ración. De esa forma, las alas de las maripo-
sas son, igual que las de las águilas y los mur-
ciélagos, superficies amplias pero delgadas; un 
parecido que desaparece al entrar en los de-
talles de organización y composición —los 
componentes de las alas de lepidópteros, aves 
y mamíferos son muy distintos (véase caja 2.1 
Homología y analogía). 

3.  El concepto taxonómico 
 de especie

Agrupar los organismos en diferentes cate-
gorías tiene un objetivo que podríamos cali-
ficar como nominalista, de interés sólo taxo-
nómico: el de ordenar la diversidad de los 
seres vivos en conjuntos de fácil manejo. 
Los pasos necesarios para alcanzar una cla-
sificación de ese estilo no dependen del he-
cho de estar estudiando seres vivos. Podría 
ser útil también para clasificar cerámicas, 
libros o coches y bastaría para ello con indi-
car cuáles son los rasgos distintivos a tomar 
en consideración a la hora de distribuir las 
unidades.

En cada caso es necesario proporcionar 
los rasgos distintivos que justifican la agrega-
ción. Linneo (1735) al definir el orden de los 
primates como seres que tienen dos mamas 
pectorales y cuatro incisivos superiores para-
lelos, siguió ese criterio: el de proporcionar 
los rasgos distintivos que justifican agrupar 
ciertas especies, géneros y familias como pri-
mates (aunque hoy no incluyamos en ese or-
den, como hizo Linneo, a animales como los 
murciélagos).

Una taxonomía sólo nominalista, que ca-
rezca de un criterio objetivo a la hora de asig-
nar ejemplares a cada taxón, está sujeta a 

Tabla 2.1  Clasificación de diferentes animales. Las categorías son los tipos de etiqueta que usamos 
para clasificar (especie, género, familia, orden, clase, filum y reino). Podrían compararse a los distin-
tos cajones, desde el más detallado al más amplio, en que colocamos los organismos. Los taxa son las 
distintas etiquetas que, correspondientes a un organismo en particular, metemos en cada uno de esos 
cajones

 Categoría Humano León Mosquito

 Reino Metazoos Metazoos Metazoos
 Filum Cordados Cordados Artrópodos
 Clase Mamíferos Mamíferos Insectos
 Orden Primates Carnívoros Dípteros
 Familia Homínidos Félidos Culícidos
 Tribu Hominini Felini Culicini
 Género Homo Felis Culex
 Especie H. sapiens F. leo C. pipiens
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Las alas de animales muy distintos realizan la misma 
función pero han evolucionado independientemente en 
diferentes linajes (como las alas de las mariposas, las 
aves y los murciélagos). Así, son rasgos parecidos (A) a 
causa de que cumplen funciones similares para el vue-
lo: se trata de rasgos análogos u homoplasias.

Pero si se analizan los huesos de las extremidades 
anteriores, los de distintos mamíferos son similares en 
las manos, con varios dedos (como sucede con los hu-
manos, las ballenas y los murciélagos), aunque realicen 
funciones diferentes. Se trata de rasgos homólogos 
porque la organización estructural ha sido heredada de 
un ancestro común. Algunas partes de un órgano pue-
den ser análogas en un sentido y homólogas en otro. 
En la figura (A) las patas de murciélagos y aves son 
análogas en su función, ya que las alas evolucionaron 
de forma independiente. Pero son homólogas en cuan-

to a la estructura subyacente de los huesos. Aves y ma-
míferos la heredaron del ancestro reptiliano común (B).

El ejemplo dado reúne en realidad dos tipos distintos 
de convergencia casual. Se conoce como «analogía» 
en sentido estricto la modificación convergente —aza-
rosa— que lleva a dos estructuras similares a partir de 
rasgos anteriores no homólogos. Son «análogas» las 
alas de insectos y aves. «Homoiología», por su parte, es 
la modificación convergente, y por tanto también azaro-
sa, realizada en paralelo y por separado en dos linajes, 
pero a partir de rasgos que en su origen eran homólo-
gos. Son «homoiólogas» las alas de aves y murciélagos. 
En adelante y salvo que sea necesario englobaremos 
ambos tipos de convergencia en el concepto de «ana-
logía», «rasgo análogo» u «homoplasia» entendido en 
un sentido amplio. Véase más adelante la distinción en-
tre homoplasias por convergencia y por paralelismo.

Caja 2.1  Homología y analogía

 (A)  (B)
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grandes dudas e indefiniciones. Basta con 
comparar los diferentes modelos actuales del 
linaje humano para comprobarlo: numero-
sos taxa están bajo sospecha, como veremos 
más adelante. Pero ¿disponemos de un con-
cepto de especie capaz de ir más allá del no-
minalismo? 

4. Conceptos biológico y evolutivo 
 de especie

La especie es sin duda alguna una de las herra-
mientas heurísticas más potentes de las cien-
cias de la vida. Pero su uso generalizado en 
múltiples disciplinas desde la microbiología a 
la paleontología, que disponen de distintas 
necesidades de estudio, técnicas observacio-
nales y evidencias empíricas, lleva a que exis-
ta una dispersión absoluta respecto del con-
cepto de «especie» empleado. Ramón Rosselló- 
Mora (2003) indicó que existen más de 22 
conceptos diferentes. Por si estamos dispues-
tos a aceptar un reduccionismo importante, 
los conceptos de especie evolutiva y de espe-
cie fenética o polifilética tienen un uso uni-
versal. 

Una «especie de uso universal» es de muy 
poca utilidad dentro de cada ciencia en particu-
lar. Si hablamos de la paleontología y, en es-
pecial, de la paleoantropología —para dese- 
char exigencias derivadas del estudio de mi-
croorganismos y plantas—, lo que se necesita 
es un concepto de especie que sirva para ex-
plicar de qué forma se produjo la evolución 

por selección natural de los homininos o, 
todo lo más, de los primates. Los dos más uti-
lizados parecen entrar en conflicto: el con-
cepto biológico de especie (BSC) debido a 
Theodosius Dobzhansky (1935; 1937) y 
desarrollado por Ernst Mayr (1942; 1963; 
1970), y el concepto evolutivo de especie 
(ESC), propuesto en su formulación más co-
nocida por Edward Wiley (1978) al replan-
tear las propuestas de Simpson (1951). Sus 
respectivas definiciones más usuales son:

•   BSC: «[...] una especie es un grupo de po-
blaciones naturales que se cruzan, repro-
ductivamente aislado de otros grupos se-
mejantes» (Mayr, 1969).

•   ESC: «[...] una especie es un linaje de po-
blaciones de ancestros-descendientes que 
mantiene su identidad respecto de otros li-
najes semejantes y que tiene sus propias 
tendencias evolutivas y destino histórico» 
(Wiley, 1978).

La principal diferencia que se da entre 
esos dos conceptos es la introducción de la 
variable «tiempo» en el ESC. El ESC permite 
las cronoespecies —como tramos dentro de 
un linaje anagenético—, mientras que el BSC 
sólo puede considerarlas en términos hipoté-
ticos dando por supuesto que, si dos cronoes-
pecies separadas por el tiempo fuesen coetá-
neas, cumplirían con las condiciones de co-
munidad reproductiva.

El problema con el que nos enfrentamos al 
intentar hacer compatibles BSC y ESC no es 
ontológico; es epistemológico. La selección 

A partir de 1950 surgieron dos teorías nuevas de clasifi-
cación llamadas «fenética», o taxonomía numérica, y «cla-
dística». La clasificación fenética depende de las seme-
janzas, pero no juzgadas subjetivamente sino mediante la 
formulación de algoritmos numéricos en los que cada ca-
rácter puede tomar dos estados, «presente» o «ausente» 
(ya sea un carácter morfológico como el pulgar, o un ami-
noácido en una proteína particular como la hemoglobina). 

Cada carácter recibe un cero o un uno en la especie (o en 
los taxa de categoría más alta, como géneros, familias o 
clases) y se determina así el grado de afinidad fenética que 
existe entre los diversos taxa. Ésta no refleja de manera 
necesaria la afinidad evolutiva; se limita a indicar que la 
morfología de dos organismos es más o menos próxima 
sin entrar en la cuestión del porqué. La cladística procede 
de otra manera; más adelante indicaremos cuál.

Caja 2.2  Teorías de clasificación
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natural sólo actúa si existe diversidad, tanto 
en los casos intraespecíficos (inicialmente los 
más importantes) como interespecíficos (de 
gran trascendencia cuando se produce un 
cambio ambiental y/o una dispersión). La di-
versidad de especies se genera por la acumu-
lación diferencial de cambios, ya sea simpá-
trica o alopátrica, entre dos poblaciones. La 
suma de cambios debidos al funcionamiento 
de los mecanismos de reproducción y heren-
cia no se compartirán entre una y otra pobla-
ción siempre que éstas no se crucen. Y esto 
puede suceder: (i) a causa de la aparición de 
mecanismos de aislamiento reproductivo en-
tre poblaciones simpátricas, que son el fun-
damento del BSC, o bien (ii) por la separa-
ción de hecho —ya se deba al aislamiento 
geográfico propio de las especies alopátricas 
o al temporal que se da entre poblaciones de 
distintas épocas—, contemplada en el ESC. 
En el segundo caso, el hecho de que esas po-
blaciones separadas pertenezcan o no a la 
misma especie biológica es, en realidad, irre-
levante. Lo cierto es que no se hibridarán.

La paleoantropología ha dedicado miles 
de páginas a la discusión acerca de si dos taxa 
son o no reducibles a la misma especie. Esa 
cuestión aparece a menudo cuando se propo-
ne un nuevo taxón (por ejemplo, Australopi-
thecus afarensis vs. Australopithecus africa- 
nus; Homo habilis vs. Australopithecus afri-
canus) pero también surge a través de trabajos 
de revisión taxonómica (por ejemplo, Homo 
rudolfensis vs. Homo habilis; Homo erectus 
vs. Homo ergaster). En muchos de los casos 
se deja de lado la cuestión esencial de que lo 
importante es el proceso filogenético que 
queda más allá de los planteamientos nomi-
nalistas. Y a tal respecto resulta necesario 
entender que las cosas no cambiarían en ab-
soluto si dos taxa propuestos pertenecen en 
realidad a dos poblaciones con aislamiento 
reproductivo efectivo (con lo que entrarían 
de manera legítima en el BSC), o si se trata de 
dos poblaciones que se han mantenido sepa-
radas por otras causas (verdaderas especies 
sólo en términos del ESC) (Cela Conde y Na-
dal, 2012). 

Un linaje anagenético es el que evoluciona sin ramifi-
carse. Hasta tal punto es significativo el aislamiento a 
la hora de hablar de especies que algunos filósofos 
de la ciencia entre los que se encuentran David Hull 
(1977) y Michael Ghiselin (1987) han planteado que 
las especies deben tener la consideración ontológica 
de «individuos» —igual que sucede con los organis-
mos—: nacen, cambian y desaparecen extinguiéndo-

se en un tiempo determinado. Cada una de ellas es 
distinguible de las que la rodean y no puede reducirse 
a ellas. Desde ese punto de vista, y aunque el con-
cepto de especie se utilice con fines taxonómicos, no 
sería lo mismo agrupar especies que agrupar libros o 
automóviles. Así, las cronoespecies podrían conside-
rarse como un organismo-madre que da lugar a un 
organismo-hijo. 

Como ha planteado Joel Velasco (2008), el «Árbol de la 
Vida» —la representación esquemática de los proce-
sos filogenéticos— tiene la forma que tiene al margen 
del concepto de especie que nos planteemos manejar. 
Eso es cierto, pero también lo es que ese Árbol de la 
Vida resulta inabordable de forma directa y, por tanto, 
la representación que hacemos de él no es indepen-

diente de los conceptos utilizados para construir el es-
quema. Por otra parte, las poblaciones fósiles fueron 
en algún momento poblaciones vivas sometidas a las 
leyes biológicas. El esquema del Árbol de la Vida, aun 
buscando narrar una historia, ha de ser respetuoso 
con las exigencias de los mecanismos de reproduc-
ción y herencia.

Caja 2.3  Linaje anagenético

Caja 2.4  El «Árbol de la Vida»
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¿Cómo podemos saber si dos poblaciones 
fósiles han permanecido separadas? Cuando 
en una población P1 se encuentran rasgos de 
los que no dispone otra, P2, cabe suponer 
que P1 y P2 no se cruzaron; es decir, que se 
mantuvieron separadas. Es esa la circunstan-
cia que más cuenta de cara a entender sus 
«propias tendencias evolutivas y destino his-
tórico». Como decimos, el aislamiento repro-
ductivo de hecho —se deba o no a los mecanis-
mos de aislamiento propios de la especie— es 
la clave respecto del proceso filogenético. En la 
medida en que el tiempo es una variable fun-
damental para el ESC, y no tiene gran rele-
vancia para el BSC, está claro que carece de 
sentido discutir en qué medida pueden com-
patibilizarse BSC y ESC. Serán del todo 
compatibles si entendemos que de lo que se 
trata es de constatar la separación de las po-
blaciones, sea por la razón que fuere.

Una vez que hemos identificado una po-
blación que se ha mantenido separada —a la 
que podemos considerar una especie ESC—, 
falta por concretar en qué medida mantiene 
su identidad respecto de otros grupos seme-
jantes. Dicho de otro modo, se trata de deci-
dir si una especie S2 puede ser reducida a 
otra ya nombrada con anterioridad, S1. Uti-
lizando el concepto biológico de especie, la 
respuesta se lograría (teóricamente hablan-
do) por medio de un experimento de fecun-
dación cruzada. Si el cruce no da descenden-
cia, o la que da no es fértil, entonces S1 y S2 
son especies distintas. Pero con los taxa fósi-
les a los que se aplica el concepto evolutivo de 
especie no se dispone de ese recurso y se tra-
ta, además, de entender en qué medida una 
determinada población fósil permaneció se-
parada de otra durante un tiempo largo. Es 
muy común el utilizar a tal respecto como 
criterio taxonómico las mediciones morfoló-

gicas. Sin embargo, Michael Plavcan y Dana 
Cope (2001) examinaron los criterios de re-
conocimiento de especies a través de caracte-
rísticas métricas, indicando la ausencia de 
medios precisos para pasar de caracteres 
morfológicos a especies. Cuando se trata de 
taxa fósiles, una de las principales dificulta-
des procede de la variabilidad que puede ha-
ber dentro de una sola especie. Si es muy alta, 
puede que dos ejemplares diversos en térmi-
nos morfológicos pertenezcan a la misma es-
pecie. Pues bien, como sostuvieron Plavcan y 
Cope (2001), no existe un número mágico ca-
paz de identificar cuándo una muestra se 
compone de una especie o de dos. Veamos 
algunos métodos que van más allá de una 
comparación morfológica simple. 

5. Técnicas morfométricas 
 avanzadas

Leslie Aiello y colaboradores (2000), entre 
otros, han estudiado la aplicación de técnicas 
estadísticas avanzadas (randomización exac-
ta, exact randomization) a la morfometría 
para determinar los límites admisibles de va-
riabilidad en especies fósiles de homínidos. 
Esas técnicas parten de la diversidad morfo-
lógica que existe dentro de una especie de-
terminada de antropoides actuales y compa-
ran luego los resultados obtenidos con las 
diferencias entre distintos taxa fósiles. Si el 
método proporcionase conclusiones preci-
sas, sería posible utilizarlas como criterio 
para decidir si un ejemplar fósil debe asig-
narse a taxa ya definidos o si procede crear 
una especie nueva.

El procedimiento de la randomización 
exacta ha sido utilizado con éxito en distintas 
ocasiones. Un ejemplo es el de Katerina Har-

La randomización exacta es una de las varias técnicas 
morfométricas avanzadas que existen. Para una aproxi-

mación a otros métodos, véase Zelditch, Swiderski, Sheets 
y Fink, 2004.

Caja 2.5  Randomización
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vati, Stephen Frost y Kieran McNulty (2004), 
quienes compararon por medio de randomi-
zación la distancia morfológica existente entre 
neandertales y humanos modernos, conclu-
yendo que se trata de dos especies diferentes. 
Pero existen dos dificultades inherentes a ese 
método. La primera, indicada por Aiello et 
al. (2000), que las conclusiones cambian si 
se toma como baremo una especie muy o 
poco polimórfica. Otro inconveniente estri-
ba en que esta técnica obliga a tener una 
descripción casi completa de las muestras a 
analizar. Las especies definidas por medio 
de unos pocos rasgos no pueden comparar-
se mediante el procedimiento de la randomi-
zación. 

Un criterio cualitativo para la identifica-
ción de especies consiste en la detección de 
apomorfias, plesiomorfias y homoplasias en-
tre dos o más especímenes. Este criterio es 
aplicable a muestras incompletas y, así, no 
resulta excepcional nombrar especies en fun-
ción de unos pocos restos dentales si se detec-
tan apomorfias conspicuas. 

Cómo puede identificarse el carácter de 
apomorfia, plesiomorfia u homoplasia en 
ejemplares fósiles es un asunto harto debati-
do. David Begun (2007) puso de manifiesto 
que la única forma segura de hacerlo es haber 
determinado con anterioridad las filoge-
nias de los ejemplares cuyos rasgos quieren com-
pararse. Una forma muy completa de llegar 
a esas filogenias es por medio del processual 
approach (aproximación por medio de los 
procesos o aproximación procesal), que 
consiste en establecer para cada taxa los 
mecanismos de desarrollo, selección, adapta-
ción, exaptación —rasgos evolucionados bajo 

ciertas condiciones que, al cambiar éstas, ten-
drán otro sentido funcional— y cambios aza-
rosos.

Pero ni que decir tiene que un procedi-
miento así exige mucha más información que 
la proporcionada por los indicios fósiles es-
casos y, a menudo, faltos de una tafonomía 
adecuada. Con el añadido de que la determi-
nación de las filogenias es precisamente el 
objetivo que se desea alcanzar por medio del 
examen de apomorfias, homoplasias y ple-
siomorfias. ¿No estaremos cayendo en un ra-
zonamiento circular?

Una posible manera de romperlo es cam-
biar el nivel del enfoque, determinando la 
filogenia de los géneros antes de entrar en el 
detalle de la condición de los rasgos. El pro-
cessual approach tiene una aplicación com-
parativamente más fácil si hablamos de gé-
neros. Por ejemplo, los análisis inmunológi-
cos permitieron establecer las distancias 
existentes entre los distintos hominoideos y 
llegar, por tanto, a la filogenia más proba-
ble (Goodman, 1962; 1963; Goodman, 
Poulik y Poulik, 1960). De hecho, los ejem-
plos dados por Begun (2007) se refieren a 
géneros de hominoideos tanto actuales como 
fósiles. 

Disponiendo de una referencia acerca de 
la filogenia de los géneros, es posible en oca-
siones detectar homologías y analogías rela-
tivas a las especies y, a partir de ahí, estable-
cer tanto linajes como rangos de variación. 
Se tiene un ejemplo en la constatación del 
sentido evolutivo de los rasgos de manos y 
pies de Ardipithecus (Lovejoy, Latimer et al., 
2009; Lovejoy, Simpson et al., 2009; White, 
Asfaw et al., 2009) respecto del nudilleo de 

Un ejemplo de la utilidad del processual aproach está 
en el estudio de Mark Collard y Bernard Wood (2007) 
acerca de las homoiologías —un caso particular de ho-
moplasia, como decíamos antes— en el esqueleto. Es 
una postura extendida la de sostener que las homoiolo-

gías son abundantes en los homininos. Pero los resulta-
dos del análisis de Collard y Wood (2007) pusieron de 
manifiesto que no tienen un impacto significativo en el 
registro fósil.

Caja 2.6  Filogenia del género
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los simios africanos, que puede hacerse gra-
cias a contar con la filogenia previa de los 
hominoideos.

6. La identificación molecular 
 de especies

Los avances de la genética molecular han 
permitido disponer de un método objetivo de 
identificación de especies: por medio de la 
distancia genética que existe entre dos taxa. 
Sólo puede estimarse de una manera directa 
en el caso de los fósiles si hemos recuperado 
su material genético, pero cabe utilizar extra-
polaciones hipotéticas. Aunque, de manera 
en apariencia paradójica, la identificación 
molecular de especies por medio de extrapo-
laciones conduce a veces a resultados contra-
dictorios.

Darren Curnoe y Alan Thorne (2003) apli-
caron la distancia genética existente entre 
chimpancés y humanos para calcular cuán-
tas especies cabrían en el linaje humano bajo 
la condición de que se mantengan al menos 
las distancias moleculares Pan-Homo. Sus 
conclusiones plantearon que Homo sapiens 
sería la única especie presente en los últimos 
1,7 m.a. En trabajos posteriores Darren 
Curnoe matizó esa taxonomía extrema. En 
un primer momento Curnoe (2008) estable-
ció, con el método de la extrapolación de dis-
tancias genéticas, el árbol filogenético que 
aparece en la figura 2.3. Las especies identifi-
cadas como tales coinciden en buena medida 
con los géneros admitidos en este libro. Más 
tarde Curnoe (2010) adoptó la postura tradi-
cional de admitir H. erectus como una espe-
cie válida.

Esos resultados se contradicen con los 
de los estudios de DNA mitocondrial que 
Darren Curnoe y Alan Thorne (2003) critica-
ron y desecharon como indicio válido. Por 
tanto, no hay una única y compatible «iden-
tificación molecular de especies». En tanto 
que no se lleve a cabo el contraste directo, 
cabe dudar de los resultados obtenidos mi-
diendo distancias genéticas actuales y usán-

dolas como criterio de identificación de espe-
cies fósiles. 

Reconstruir los linajes de los que proceden 
las especies actuales es el propósito de cual-
quier teoría de la filogénesis. Pero la recons-
trucción no es sencilla. La mejor solución 
disponible para clasificar taxa fósiles es la 
cladística del zoólogo alemán Will Hennig y, 
como vamos a ver de inmediato, no está libre 
de dificultades.

HC-LCA

Linaje chimpancé

Ardipithecus

Kenyanthropus

Paranthropus Homo

Australopithecus

Figura 2.3  Especies del linaje humano deducidas 
de la distancia molecular existente entre los actuales 
chimpancés y humanos (Curnoe, 2008).
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7. Cladística

7.1 La propuesta original de Hennig

El sistema de clasificación de Will Hennig 
(1950; 1966) siguió muy de cerca la propuesta 
del BSC de Dobzhansky y Mayr, aunque 
añadiendo la variable del tiempo. Suponga-
mos una especie determinada a la que va-
mos a llamar «basal» —por ejemplo, Homo 
erectus, que daría lugar a H. neanderthalensis y 
H. sapiens. Al tratarse de una especie, forma 
unidad reproductiva aislada. Pero cuando 
sus relaciones reproductivas —lo que Hennig 
llamaba «relaciones tokogenéticas»— llegan 
a su fin, la especie basal desaparece siendo 
sustituida por dos nuevos grupos, a los que 
Hennig llamó «especies hijas» —H. neander-
thalensis y H. sapiens, en el ejemplo anterior. 
El conjunto que comprende la especie basal y 
las dos especies hijas —especies hermanas a 
su vez entre ellas— forma un clado (véase fi-
gura 2.4). El momento de la especiación es 
denominado «nodo». De tal manera las filo-
genias pueden inferirse sin más que obtener 
los rasgos de las especies actuales y comparar-
los con los de las especies fósiles en busca de 
pruebas de la existencia de ese tipo de especia-
ción por clados y nodos. El diagrama que in-
dica cuáles son los grupos hermanos y en qué 
nodo se generaron se llama «cladograma».

Para construir los cladogramas y, en gene-
ral, poder inferir las relaciones filogenéticas 
existentes entre distintos taxa, la cladística 
distingue entre caracteres primitivos (o an-
cestrales), llamados «plesiomórficos», y carac-
teres derivados o «apomórficos» que cuando 
están presentes en dos taxa, son «sinapomórfi-

cos» y si sólo lo están en uno, «autapomórfi-
cos» (véase figura 2.5). Los caracteres primi-
tivos de cualquier linaje son los que se encon-
traban ya en sus antecesores. Los caracteres 
derivados son los nuevos que han aparecido 
tras el nodo. 

La cladística formula reglas precisas para 
determinar las relaciones filogenéticas. Por 
ejemplo, establece que las semejanzas basa-
das en caracteres primitivos (plesiomórficos) 
no son útiles; sólo los caracteres derivados 
sirven para ello. Por ejemplo, las glándulas 
mamarias y el pelo se encuentran en los ma-
míferos y, por ello, deben agruparse con-
juntamente separados de las aves, reptiles y 
peces. Se trata de un autapomorfismo apare-
cido en los primeros mamíferos que se con-
virtió luego en una sinapomorfia de todos los 

M «especie basal/especie madre»

nodo

«especie hermana 1»
H1

«especie hermana 2»
H2

Figura 2.4  La cladística de Henning: una especie madre 
o especie basal da lugar a dos especies hermanas 
a la vez que se extingue la especie madre.

Figura 2.5  Rasgos 
autapomórficos 
y sinapomórficos.

autapomorfia sinapomorfia
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actuales. Pero la falta de placenta, que es una 
plesiomorfia de aves, reptiles y peces (es decir, 
un carácter que todos ellos heredaron de un 
antepasado común), no nos enseña nada so-
bre las relaciones filogenéticas entre esos tres 
grupos de organismos, ni si se deben agrupar 
entre sí o no.

7.2 El aislamiento reproductivo

Los conceptos de especie de Hennig y Mayr 
descansan en el principio del aislamiento re-
productivo. Como dijo Mayr (1957), «la esen-
cia del concepto de especie biológica es la 
discontinuidad debida al aislamiento re-
productivo». A su vez, la interpretación 
que hacemos hoy del concepto de Hennig 
de especie es el de «poblaciones naturales 
reproductivamente aisladas» (Meier y Will-
mann, 2000). El aislamiento se debe a que 
las especies cuentan con barreras, con me-
canismos que impiden la fecundación cru-
zada con otras especies cercanas. Si bien los 
episodios esporádicos de hibridación no 
van contra la norma general —porque los 
mecanismos de aislamiento pueden fallar 
en ocasiones—, un concepto consistente de 
especie debe incluir la pérdida del potencial 
de interfecundación con otras especies (De 
Queiroz y Donoghue, 1988). 

El aislamiento se puede dar también en 
ausencia de mecanismos que impidan la in-
terfecundación. Así sucede si las poblaciones 
se encuentran separadas ya sea en términos 
tanto geográficos como temporales. Y si la 
separación geográfica puede superarse, eso 
no sucede con la temporal. Dos poblaciones 
de tiempos distintos no pueden en forma al-
guna cruzarse. Ese hecho trivial, tomado 
como norma, nos llevaría a colocar siempre 
en especies distintas a fósiles, incluso muy se-
mejantes, cuando pertenecen a épocas dife-
rentes. Pero una clasificación así sería absur-
da. Lo es el sostener que los caballos con los 
que Hernán Cortés llegó a México son una 
especie distinta a la de los caballos de ahora; 
tanto como creer que ni las etnias mejicanas 

de aquel momento ni los españoles que llega-
ron allí eran Homo sapiens como los actuales. 
La cuestión consiste, pues, en cómo saber 
cuándo dos organismos de diferente época 
pertenecen o no a la misma especie. 

La cladística de Hennig permite, en de-
terminados casos, llevar a cabo la recons-
trucción de filogenias identificando especies 
distintas. La clave, como decíamos antes, es 
la de la variable del tiempo pero estamos ha-
blando no de tiempo absoluto, sino relativo. 
Cuando una especie basal M da lugar a dos 
especies hermanas, H1 y H2, el tiempo abso-
luto está presente de una manera trivial al 
tener en cuenta que M debe preceder a H1 y 
H2 (véase figura 2.4). La cuestión clave es la 
del tiempo relativo: después del episodio de 
especiación, cada especie hermana ocupa 
un nicho aislado. A partir de ese momento 
el proceso evolutivo de una especie H1 no 
tiene nada que ver con el de su especie her-
mana H2: viven dos «tiempos específicos» 
separados. Por ejemplo, H1 podría dar lugar 
a un clado muy complejo en adelante, con 
nuevos episodios de especiación, mientras 
que H2 podría permanecer como la única 
especie de su clado. Por ahora no nos hemos 
apartado gran cosa del BSC, el concepto de 
especie biológica de Dobzhansky y Mayr, 
pero la diferencia estriba en la importancia 
que la cladística da a lo que es y lo que no es 
un proceso de especiación dentro de cada 
clado. Aparece así una consecuencia crucial 
para el propósito de los paleontólogos: la de 
los linajes filéticos.

7.3 El problema de los linajes filéticos  
 y la solución de la cladística 
 reformada

Bajo las exigencias iniciales de Hennig, am-
bas especies hermanas aparecían como des-
cendientes de una especie basal (stem spe-
cies) que, a su vez, se extinguía en ese mismo 
proceso de especiación. Ni la especie basal 
puede sobrevivir al proceso de especiación 
posterior, ni las especies hermanas pueden 
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reducirse a una sola (Meier y Willmann, 2000). 
En otras palabras, la especiación anagenética 
(es decir, la transformación de una especie 
basal en otra especie descendiente, sin ramifi-
caciones) no se consideraba por parte de 
Hennig como un verdadero proceso de espe-
ciación. Puede que exista algo parecido en la 
historia de un linaje pero, si se da, no tiene 
importancia para la reconstrucción de los 
clados y, por tanto, los linajes filéticos (con 
especiación sólo anagenética) debían ser de-
jados aparte.

El motivo que lleva a reducir los proce-
sos de especiación a los eventos que impli-
can la división de una especie basal en dos 
especies descendientes («cladogénesis») des-
cansa en un problema básico de los linajes 
filéticos: no existe un criterio capaz de esta-
blecer dónde está la frontera entre dos espe-
cies temporales dentro de un filum. En la fi-
gura 2.6, ¿cuándo y cómo se habrían sepa-
rado las especies E1 y E2? ¿Dónde estaría 
situado el nodo?

Para constituir una nueva especie, E2 debe 
alcanzar un aislamiento completo respecto 
de E1. Un significado correcto de aislamien-
to remite a mecanismos de separación de po-
blaciones (ya sean geográficos, genéticos o de 
cualquier tipo) que viven al mismo tiempo. Si 
esa coincidencia en el tiempo no se da, el mo-
delo del aislamiento se convierte en absurdo. 
Decir que los Homo erectus de hace un millón 
de años estaban aislados respecto de cualquier 
especie del género de primates Adapis (que vi-

vieron en el Eoceno, hace más de 35 millones 
de años) es un sinsentido. Si E1 desaparece al 
surgir E2, como obliga a entender un episo-
dio filético, entonces no estamos utilizando 
el concepto teórico de especiación a través de 
la puesta en marcha de episodios de aislamien-
to. Estamos hablando de «especies» como re-
sultado de prescripciones operativas aplica-
das al registro fósil. 

La operación consistente en identificar es-
pecies, por medio del uso del ESC, en un lina-
je filético es común en el seno de la paleonto-
logía. Los evolucionistas utilizan un criterio 
práctico para definir las especies presumibles 
de los linajes filéticos en el caso de organis-
mos descendientes unos de otros. Son consi-
deradas «cronoespecies» aquellos grupos de 
organismos de distintas épocas, sucesores 
unos de otros, que difieren morfológicamente 
entre sí tanto como difieren los organismos 
contemporáneos clasificados en especies 
distintas. Por ejemplo, los caballos moder-
nos, Equus, reciben un nombre diferente de 
sus antepasados de hace 50 m.a., Hyraco-
therium, porque son morfológicamente tan 
distintos de ellos como lo son de las cebras 
modernas. 

Identificar una cronoespecie E2, hija en 
un linaje filético de una especie anterior E1 
sería posible en términos de BSC si durante 
un lapso de tiempo encontrásemos a la vez 
ejemplares de ambas. De alguna forma ca-
bría entender ese proceso de especiación 
como una variante de la formación de las dos 

Figura 2.6  Proceso filético 
(especiación sin 
ramificación). El nodo no es 
identificable.

Especie E1

Especie E2

¿dónde queda el nodo?
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especies hermanas en un nodo: la especie ma-
dre toma el lugar de una de las especies hijas. 
La cladística original de Hennig no permitía 
contemplar esa presencia simultánea de espe-
cie madre y especie hija. La cladística trans-
formada —transformed cladistics (Platnick, 
1979)— intentó salvar el escollo. Lo hizo to-
mando a la especie madre S1 y a la hija S2 
como especies hermanas y representándolo 
así en el cladograma (ya hayan coexistido du-
rante un tiempo o no) (véase figura 2.7b).

Una importante consecuencia del hecho 
de colocar la especie madre y la hija como 
especies hermanas es la transformación del 
sentido original de la stem species de Hen-
nig. Bobb Schaeffer, Max Hecht y Niels El-
dredge (1972) ya habían concluido, antes de 
la propuesta de reforma de la cladística, que 
todos los taxa, fósiles o no, deben ser colo-
cados como taxa terminales en un cladogra-
ma. En consecuencia, sólo los ancestros hi-
potéticos pueden situarse en los nodos; una 

vez que un taxón fósil es identificado de ma-
nera correcta, debe ser colocado como un 
taxón terminal. De esa forma la stem species 
como parte de una rama, o como un nodo, 
desaparece no sólo a título de representa-
ción sino como concepto mismo. Los clado-
gramas pierden su carácter de imagen del 
proceso evolutivo (que los acercaba a los ár-
boles filogenéticos). 

Se paga un precio en esa transformación 
de la cladística: el de la pérdida de la variable 
temporal. A partir de la reducción, ni los 
cladogramas pueden expresar relaciones de 
ancestro-descendiente, ni los procesos de espe-
ciación a lo largo del tiempo pueden estable-
cerse por medio de la cladística. La cladística 
reformada indica en sus gráficos sólo la con-
dición de grupos hermanos en aquellos lina-
jes que proceden del mismo nodo. En ese as-
pecto, los cladogramas se separan de manera 
clara de los árboles filogenéticos: representa-
ciones gráficas en las que cabe indicar la rela-

La clasificación de ancestros y descendientes en cro-
noespecies queda facilitada cuando la secuencia tem-
poral de fósiles conocidos es muy limitada. Si se cono-
cen fósiles de épocas distintas que son morfológica-
mente distintos entre sí, sin que se hayan descubierto 
fósiles de edad y morfología intermedias, es fácil atri-
buirles el rango de cronoespecie. La falta de fósiles in-
termedios permite en este caso acentuar las diferencias 

existentes entre ejemplares separados por muchos 
años de evolución. Pero si se contase con un registro 
fósil lo bastante continuo, sería distinto. Es posible que 
los cambios fuesen tan pequeños y persistentes que, 
pese a que los ejemplares de los extremos —separa-
dos por un lapso de tiempo considerable— merecen la 
consideración de dos cronoespecies, no podemos de-
cidir en cual de ellas cabe colocar a los intermedios. 

Figura 2.7  Representación 
de un episodio filético con 
persistencia de la especie 
madre en la cladística 
transformada.

Especie E1 (madre)

Especie E2 (hija)

Especie E2Especie E1

(b)(a)

Caja 2.7  Cronoespecies
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ción directa de ancestro/descendiente o la 
relación colateral que existe entre dos taxa, e 
incluso incluir una escala temporal. En la 
cladística reformada la relación ancestro/des-
cendiente desaparece como objeto de interés 
científico toda vez que la hipótesis de que un 
taxón es ancestral a otro no se puede contras-
tar (Cracraft, 1974; Nelson, 1973; Delson et 
al., 1997). La misma idea fue expresada de 
manera más llamativa por Mark Siddall 
(1998), quien se refirió al propósito de descri-
bir relaciones evolutivas buscando ancestros 
en el registro fósil como un resurgir del culto 
del becerro de oro. 

De acuerdo con Eric Delson, Niels El-
dredge e Ian Tattersall (1977), debe subrayar-
se que el concepto de «especie hermana» es 
un instrumento metodológico que debe ser 
aplicado incluso si (i) los taxa a considerar 
son dos especies que mantienen una relación 
de ancestro-descendiente y/o (ii) los taxa bajo 
consideración tienen parientes próximos des-
conocidos. Delson y colaboradores (1977) 
sostuvieron que en un cladograma construi-
do de esa forma no hay forma de decidir a 
partir de un nodo cuándo las ramas represen-
tan verdaderas especies hermanas y cuándo 
se trata de madre/hija. 

El perder la dimensión temporal es un coste excesiva-
mente alto para el rigor que quiere introducir la cladística 
reformada. De ahí que se haya dado un paso adelante 
por medio de los estudios de estratocladística que, en 
cierta forma, recuperan la idea de árbol filogenético in-
herente a la propuesta de Hennig. En próximos capítu-
los veremos algún ejemplo. La cladística reformada no 
sólo cambió el sentido temporal de la propuesta de 
Hennig. Éste había desechado la identificación cuantita-
tiva de un rasgo (asignándole valores dentro de una 
escala continua) para admitir sólo estados cualitativos 
(sí/no) en la posesión de un rasgo. La cladística refor-
mada permite incluir rasgos cuantitativamente medibles 
en un cladograma.

Rolando González-José y colaboradores (2008) han 
indicado que las novedades evolutivas reflejadas en el 
esqueleto —las que se reflejan en el registro fósil— son 

en su mayor parte el resultado de cambios en los pro-
cesos de desarrollo que se integran en distintos niveles 
jerárquicos. Ejemplos del fenómeno se tendrían en las 
transformaciones del aparato masticatorio cuando se 
habla del espesor del esmalte de los molares. Como 
consecuencia, los rasgos observables en distintas es-
pecies muestran variaciones cuantitativas más que 
cualitativas dentro de un espacio multivariante que se 
integra de forma modular. Los autores propusieron to-
mar en cuenta ese tipo de rasgos reduciendo, por 
ejemplo, la multitud de rasgos craneofaciales que se 
utiliza en los análisis cladísticos a cuatro caracteres mo-
dulares (flexión de la base craneal; retracción facial; glo-
bularidad neurocraneal; forma y posición relativa del 
aparato masticatorio) y distinguiendo luego mediante 
métodos morfométricos el estado de esos caracteres 
en los distintos taxa.

A B

A B

C

D

E hoy

5 m.a.

10 m.a.

C D E

Figura 2.8  La evolución de los taxa A, B, C, D y E puede 
representarse mediante un cladograma (arriba) o un árbol 
genealógico (abajo). En el primer caso, el cladograma 
indica que el taxón A es el grupo hermano del resto, por 
ejemplo, y el D es el grupo hermano de E. Todos los taxa 
tienen consideración terminal, ya sean fósiles o actuales, 
y no puede establecerse una relación de ancestro/
descendiente. El árbol filogenético, por el contrario, indica 
que A, B y E son taxa actuales. El taxón C (desaparecido 
ya) es el ancestro directo tanto de D (desaparecido ya) 
como de E (existente), mientras que D (fósil) es colateral 
a E. En el árbol filogenético se puede incluir incluso una 
escala de tiempo que indique la fecha de aparición 
y, en su caso, desaparición de los taxa.

Caja 2.8  La estratocladística
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7.4 Sesgos en los cladogramas

La cladística reformada es el instrumento 
más útil de que se dispone para poder recons-
truir los linajes evolutivos. Cuenta, sin em-
bargo, con problemas técnicos muy serios 
que en ocasiones convierten en dudosas las 
filogenias alcanzadas. Aunque se supone que 
los cladogramas se limitan a ordenar conjun-
tos de datos objetivos, sacados del examen 
morfológico de los ejemplares fósiles, lo cier-
to es que para realizar los análisis cladísticos 
es preciso llevar a cabo una serie de decisio-
nes que pueden sesgar no poco el resultado 
final. Dejando de lado cuestiones de mayor 
detalle, es preciso elegir tanto los caracteres a 
tomar en cuenta como los ejemplares que 
compararemos y la pertenencia de éstos a 
uno u otro taxón. Si, por ejemplo, queremos 
llevar a cabo un cladograma de los humanos 
del Plioceno en África, con el fin de determi-
nar cuántas especies existieron, es probable 
que obtengamos una distribución de linajes 
distinta si todos los caracteres que elegimos 
son cualitativos o si incluimos también consi-
deraciones métricas. La decisión acerca de si 
un carácter en concreto —la cresta sagital, 
por ejemplo— está o no presente en cada 
ejemplar puede conducir a más diferencias. 
Y, por fin, la agrupación inicial que haga-
mos de los ejemplares conduce a un sesgo 
inevitable. Todos esos ejemplos han sido uti-
lizados para poner de manifiesto que la ta-
rea de realización de cladogramas no está 
libre de decisiones apriorísticas (Cela Conde, 
2001a).

Existen procedimientos encaminados a 
minimizar los apriorismos a la hora de cons-
truir cladogramas. Así, la necesidad de evitar 

razonamientos circulares aconseja no agru-
par de entrada en especies los ejemplares 
cuyo linaje estemos buscando. Se han pro-
puesto alternativas como son las OTU (Ope-
rational Taxonomic Units o Unidades Taxo-
nómicas Operativas). Una OTU es definida 
como la unidad taxonómica más baja a utili-
zar en un estudio (Sokal y Rohlf, 1962) y su 
sentido es, como decimos, el de ofrecer un 
método objetivo de agrupación que no quede 
influido por decisiones previas acerca de si 
una determinada especie existe o no. Sin em-
bargo, agrupar por medio de OTU cuenta 
con los mismos riesgos de circularidad que 
hacerlo mediante especies mientras no dis-
pongamos de un criterio libre de prejuicios 
para crear las OTU. Un procedimiento útil es 
el de los paleodemes, definidos como con-
juntos de ejemplares fósiles de distribución 
geográfica próxima y edad cercana (Howell, 
1996; Howell, 1999). Aunque «distribución 
geográfica próxima» y «edad cercana» pue-
dan parecer términos un tanto vagos, autores 
como Eric Trinkaus (1990) han calificado el 
método de los paleodemes como uno de los 
más representativos de cara a entender la di-
námica evolutiva de las poblaciones fósiles, 
que es de lo que se trata.

Una vez que se tienen elegidas las OTU 
sobre las que operar, y hemos asignado a to-
das ellas la ausencia/presencia de cada carác-
ter elegido —o su rango numérico, si es men-
surable—, debe generarse un cladograma 
que refleje cuál es el linaje más probable que 
se corresponde con la ausencia/presencia/ran-
go de los caracteres elegidos. Existen algorit-
mos de computación (PAUP; McClade, etc.) 
que conducen por lo general a una multitud 
de cladogramas alternativos entre los que 

Como indicaron W. Henry Gilbert, Tim White y Berhane 
Asfaw (2003), los riesgos de apriorismo se agudizan 
cuando se quiere estudiar la evolución de las especies 
mediante cladogramas realizados a partir de ejemplares 

individuales. Al tratar los Homo erectus africanos en el ca-
pítulo 14 (caja 14.10) veremos un ejemplo expuesto por 
Gilbert, White y Asfaw (2003) en su análisis de la taxono-
mía que mejor corresponde al ejemplar de Daka (Etiopía). 

Caja 2.9  Cladogramas 
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debemos elegir el más fiable. Para ello se utili-
zan diferentes criterios de los que el de parsi-
monia es uno de los más usados. El criterio de 
parsimonia sigue el principio que establece 
que los rasgos análogos —homoplasias— 
son raros en la naturaleza y, por tanto, será 
preferible aquel cladograma cuyos linajes 
cuentan con menos homoplasias. 

7.5 Más allá de la especie

La especie es el concepto clave para entender 
el sentido biológico de los organismos y su 
evolución por selección natural. Todos los 
acontecimientos relacionados con la aparición 
de nuevos rasgos por mutación y recombina-

ción genética tienen lugar dentro del conjunto 
reproductivamente cerrado (cluster) que es 
una especie. Si dejamos de lado las hibridacio-
nes esporádicas, nada de lo que le sucede a los 
componentes de una especie en términos de 
aparición y evolución de rasgos puede «saltar» 
a otros organismos de especies distintas: el ais-
lamiento reproductivo lo impide.

Pero la taxonomía linneana utiliza otras 
categorías además de la de especie para clasi-
ficar los organismos. La categoría de género 
es la inmediatamente superior. De hecho, 
como ya sabemos, género y especie son utili-
zados en la nomenclatura linneana para 
identificar cualquier taxón. Guardan entre sí, 
además, una relación jerárquica: distintas es-
pecies próximas se agrupan en un género. 

Si aceptamos que la especie no es sólo un 
recurso taxonómico y tiene un cierto sentido 
como individuo, ¿qué cabría decir respecto del 
género? ¿Es un constructo por completo arti-
ficioso o tiene algún rasgo natural? 

La cladística pone de manifiesto un rasgo 
esencial de los organismos: evolucionan for-
mando linajes. En la figura 2.9 están repre-
sentados los linajes correspondientes a siete 
especies (A-G) aparecidas por medio de 
unos episodios de especiación con seis nodos 
(1-6). Cada nodo da lugar a dos taxa herma-
nos y, así, A es el grupo hermano de B (y vi-
ceversa), mientras que C+D+E+F+G es el 
grupo hermano de A+B.

Como decíamos más arriba, un género es 
una agrupación de especies. Si consideramos 

Para llevar a cabo el análisis de parsimonia se utilizan 
técnicas estadísticas como la del bootstrap, que toma 
en cuenta las diferencias que aparecen si se van elimi-
nando de la muestra, una a una, las distintas unidades 
usadas en el cladograma. Cuanto más se conserve una 
determinada distribución de linajes a través de la gene-
ración mediante bootstrap de cladogramas, más con-
fianza merecerá esa filogenia. Se puede elegir el grado 
de confianza optando por un «consenso estricto» (strict 
consensus, que se da cuando la filogenia F resulta 

compatible con todos los cladogramas generados en el 
bootstraping) o una «regla de mayoría» (majority rule, 
que se da cuando F resulta compatible con la mayoría 
de ellos pero no con todos). Aunque hemos optado, 
para una mayor claridad, por eliminar tales detalles de 
los cladogramas que iremos considerando en cada lina-
je, al tratar la filogénesis de los homininos del Pleistoce-
no Medio veremos un ejemplo de cladograma preferible 
de acuerdo con los criterios de consenso estricto y re-
gla de mayoría.

A

2

1

3

4

5

6

B C D E F G

Figura 2.9  Cladograma de generación de siete especies 
por medio de seis nodos.

Caja 2.10  Análisis de parsimonia
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que se trata de un simple artificio taxonómi-
co, se podría definir un género abarcando las 
especies A, C y E. Pero si consideramos que 
la taxonomía debe ser respetuosa con los pro-
cesos de evolución, entonces no sólo los gé-
neros sino cualquier categoría, del rango que 
sea, deben incluir taxa que constituyan par-
tes completas del cladograma. Eso es lo mismo 
que decir que los géneros (y las familias, etc.) 
son linajes evolutivos cuya existencia es real. 
Son el resultado de la manera como se ha 
producido la filogénesis. Mediante ese crite-
rio agrupamos en el taxón «mamíferos» a los 
murciélagos, los leones y los delfines. No cla-
sificamos juntando murciélagos, águilas y 
mariposas a pesar de que estos tres últimos 
animales vuelan. Murciélagos, águilas y ma-
riposas no constituyen un linaje por el hecho 
de disponer de alas.

•   Llamaremos «grupos monofiléticos» a los 
que incluyen linajes completos: son los gru-
pos que resultan compatibles con el proce-
so de la evolución. En la figura 2.9, A+B y 
C+D+E+F+G son grupos monofiléticos. 
La agrupación E+F es también monofiléti-
ca, como cualquier grupo que una todos 
los taxa generados a partir de un nodo en 
particular. 

•   Llamaremos «grupos parafiléticos» a los 
que dejan fuera algún taxón del linaje. En 
la figura 2.9, un grupo formado por 
C+D+E+G sería parafilético porque no in-
cluiría el taxón F.

•   Llamaremos «grupos polifiléticos» a los 
que incluyen linajes que no se han genera-

do en el mismo nodo, excluyendo los inter-
medios. Así, la agrupación A+B+E+F es 
polifilética.

Pero vayamos ahora con la cuestión del 
rango. El rango de la categoría «género» es 
superior al de «especie» porque el género 
es una agrupación de especies. Una agrupa-
ción de géneros forma una «tribu», y así en 
adelante. En la figura 2.9, la agrupación de 
A+B da un género porque se trata de un con-
junto de especies. Por la misma razón, E+F 
debe ser considerado otro género. Pero aho-
ra nos encontramos con un problema: el nodo 
5 da lugar a dos grupos hermanos, E+F por 
un lado y G por otro. Habíamos dicho que G 
es una especie, y E+F, un género. ¿Cómo es 
posible que el grupo hermano de un taxón en 
concreto sea otro de una categoría superior? 
El sentido lógico de la taxonomía va en contra 
de una idea así, y la forma inmediata de resol-
ver la paradoja consiste en conceder a los gru-
pos hermanos la misma categoría. G es, por 
tanto, una especie pero además le corresponde 
ser clasificada dentro de lo que sería el género 
hermano de E+F, aunque se trate de un géne-
ro que sólo cuenta con una especie.

7.6 El concepto adaptativo de género

Ya hemos mencionado que el código interna-
cional de taxonomía no utiliza criterios objeti-
vos para clasificar especies, menos aún en 
cualquier categoría superior —género, tribu, 
familia, orden, etc. Se proponen clasificacio-

Al conceder la misma categoría a los grupos hermanos 
no desaparecen los problemas. En linajes muy ramifica-
dos, cada nuevo nodo va a llevar a una exigencia de ir 
elevando el rango de las categorías hasta que pronto 
nos encontramos con dificultades. Es esa la razón 
que lleva a establecer nuevas categorías intermedias 
(subgrupo, tribu, subfamilia, superfamilia, infraorden, etc.) 
pero queda claro que puede llegar un momento en que 

la proliferación sea excesiva. Una taxonomía basada 
no en nombres sino en números (como, por ejemplo, 
la utilizada por la fenética) resolvería el problema 
pero, por el momento, han sido inútiles los intentos de 
imponerla. Así que, en aras de evitar un número exce-
sivo de categorías, es aconsejable en ocasiones no 
seguir la equivalencia estricta de rango entre grupos 
hermanos. 

Caja 2.11  Linajes muy ramificados
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nes con la esperanza de que la comunidad 
científica los acepte. Pero pese a que es así, y la 
taxonomía resulte hoy a menudo una tarea ar-
bitraria, una buena práctica es la de aceptar la 
idea de Ernst Mayr (1950) acerca del género 
como indicativo de un determinado tipo de ser 
adaptado a condiciones particulares. Un géne-
ro, de acuerdo con ese criterio, supone un con-
junto de especies que se adaptan a su ecosiste-
ma de una manera diferente a la atribuida a 
otros géneros próximos. La aplicación de ese 
principio a la filogénesis humana ha llevado a 
reducir en buena medida el número de géneros 
necesarios para entender nuestra evolución 
(Cela Conde y Ayala, 2003).

El concepto adaptativo de género debe uti-
lizarse, sin embargo, con mucha cautela. No 
es un recurso que sirva para deducir cómo 
han evolucionado los distintos linajes; para 
eso son mucho más útiles los análisis cladísti-
cos realizados a partir de las apomorfias. 
Pero una vez que la distribución de los lina-

jes se conoce con un cierto grado de confian-
za, entonces puede ser útil atender a las espe-
cializaciones adaptativas para impedir que 
aparezca en la práctica un nuevo género casi 
con cada nuevo espécimen que se encuentra. 
En capítulos posteriores, cuando hablemos 
de la evolución del linaje humano en el Mio-
ceno y en el Plioceno, veremos hasta qué punto 
es necesario evitar la dispersión excesiva de 
géneros. De ahí que contar con un criterio como 
el adaptativo de Mayr suponga un paso ade-
lante en la búsqueda de taxonomías cercanas 
a los procesos filogenéticos.

7.7 Convergencia y paralelismo

La importancia del medio ambiente como 
filtro externo capaz de imponer determina-
das soluciones adaptativas es el trasfondo 
mismo de la teoría darwiniana de la evolu-
ción por selección natural. También es una 

Saber cómo se adaptaron a su entorno en vida los 
ejemplares hoy fósiles no es fácil, pero puede deducirse 
hasta cierto punto de sus características morfológicas. 
La presencia de esmalte dental grueso en los molares 
de un espécimen, por ejemplo, sugiere que su alimen-
tación incluía materiales duros. La robustez del aparato 

masticatorio apunta en la misma dirección. Del análisis 
de las extremidades tanto superiores como inferiores se 
puede deducir en cierta medida el sistema de locomo-
ción. Un cerebro de gran tamaño en relación con el 
cuerpo suele asociarse a la capacidad de obtener re-
cursos de una forma más precisa, etc. 

El uso del concepto adaptativo de género no debería 
llevarnos a pensar que todos los procesos y aconteci-
mientos que han tenido lugar en la filogénesis se deben 
al poder de la adaptación. Al margen de lo indicado ya 
en el capítulo anterior acerca de la teoría neutral —que 
se refiere a la selección neutra, no sujeta a la adapta-
ción—, el papel del azar es siempre crucial para deter-
minar la evolución de un linaje. De ahí que la paleonto-
logía sea una ciencia descriptiva de cariz histórico que 
interpreta los procesos tal y como han transcurrido sin 
que pueda establecer leyes predictivas acerca de la 
evolución futura. 

Además de los acontecimientos «azarosos» —en el 
sentido de anteriores a la adaptación—, como pueden 
ser un cambio climático o un accidente geológico, exis-
ten otros elementos no controlados por los procesos 
adaptativos. Se refirió a ellos, en relación con la filogé-
nesis humana, Eugen Harris (2010), y su fundamento es 
el de la aparición de fenómenos como la deriva genética 
y las mutaciones azarosas que modifican, siquiera lige-
ramente, el efecto de la selección positiva. Harris (2010) 
sostuvo que la morfología craneofacial en el género 
Homo puede haber obedecido, en parte al menos, a 
una selección azarosa de ese tipo.

Caja 2.12  La adaptación indicada por los fósiles

Caja 2.13  Concepto adaptativo de género
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de las principales razones de la existencia de 
homoplasias. 

Hemos definido la homoplasia como un 
carácter que existe en dos o más taxa distin-
tos pero no en su ancestro común. El hecho 
de que aparezcan por separado pero con ca-
racterísticas similares suele atribuirse a la 
convergencia adaptativa. En el caso exami-
nado antes, las alas de mariposas, aves y 
murciélagos indican una presión selectiva 
hasta cierto punto compartida que condujo 
a la fijación repetida, en taxa muy distantes, 
de superficies amplias y delgadas útiles para 
el vuelo. Con los ojos sucede algo parecido: 
una función similar, la de transformar ondas 
lumínicas en imágenes, se ha fijado varias 
veces en la evolución dentro de linajes tan 
separados como son los de los insectos y los 
mamíferos. 

David Begun (2007) ha apuntado que tal 
vez no deberíamos considerar todas las ho-
moplasias como simple «ruido», sin informa-
ción alguna acerca de los procesos evolutivos. 
Es evidente que la presencia de alas en mari-
posas y murciélagos no lleva a ninguna con-
clusión respecto de las respectivas filogénesis. 
Pero, siguiendo la idea de Begun (2007), cabe 
plantearse la posibilidad de que, en taxa 
próximos, unos determinados rasgos obteni-
dos por separado indiquen trayectos filoge-
néticos paralelos y convergentes que ponen 
de manifiesto la presencia de caminos evolu-
tivos compartidos.

La distinción entre homoplasias tenidas 
por completamente azarosas porque se dan 
en linajes muy apartados y homoplasias que, 
perteneciendo a especies próximas, indican 
una tendencia a seguir caminos evolutivos 
comunes ha sido plasmada por medio de los 
conceptos de convergencia y paralelismo. El 
primero correspondería al caso de las alas de 
mariposas y murciélagos, mientras que el se-
gundo responde a la cuestión planteada por 
Begun (2007).

Sin embargo, la cuestión es más compleja 
de lo que indica una distinción así; en particu-
lar si se toma en cuenta el sustrato genético. 
Volviendo al caso de los ojos de insectos y ma-
míferos, Walter Gehring (2005) ha puesto de 

manifiesto que el dogma del origen polifilético 
de los ojos en el filum de los animales queda en 
entredicho por la intervención de los genes 
Pax6, six1 y six3, que codifican factores de 
transcripción, en el control del desarrollo de los 
ojos de organismos que van desde los gusanos 
planarios a los humanos.  Esos puentes genéti-
cos existen incluso en algunas medusas e hi-
drozoos, organismos que no tienen simetría 
bilateral. Los hidrozoos cuentan con genes 
six1 y six3 que son ortólogos respecto de los 
propios de los planarios. La medusa Tripeda-
lia tiene un gen pax, tal vez precursor del Pax6, 
que se expresa en los ojos (Gehring, 2005). 
Siendo así, ¿cabe sostener que los ojos de in-
sectos y mamíferos son, en sentido estricto, 
homoplasias?

La posibilidad de que algunos factores 
genéticos relacionados con el desarrollo 
puedan conservarse, incluso de forma silen-
te —sin manifestación fenotípica— en lina-
jes separados para dar más tarde paso a ras-
gos parecidos ha sido examinada por Brian 
Hall (2003), quien defendió la necesidad de 
entender que pueden darse homologías pro-
fundas por razones genéticas que, atendien-
do sólo a los rasgos fenotípicos, aparecen 
como homoplasias. Yendo más lejos, Brian 
Hall (2007) sostuvo que «homología» y 
«homoplasia» no se pueden considerar 
como conceptos dicotómicos —implicando 
que un rasgo o bien es una cosa o es otra—, 
sino que cabe tenerlos por los extremos de 
un continuo dado que los mismos genes 
pueden funcionar como iniciadores de los 
procesos de desarrollo que llevarán a es-
tructuras o bien homólogas o bien homo-
plásicas. Si una estructura fenotípica se 
pierde en el transcurso de la evolución, pero 
se conservan sus bases genéticas de desarro-
llo, puede ser que, tras la diferenciación del 
linaje, la estructura perdida aparezca de 
nuevo más tarde en taxa ya alejados. En 
esos casos, el proceso de diferenciación 
morfológica no puede ser descrito en los 
términos dicotómicos de homologías y ho-
moplasias fenotípicas porque se trata de un 
caso intermedio controlado por la «homo-
logía profunda». 
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Por desgracia, el grado de conocimiento 
acerca de la genética del desarrollo es muy 
escaso, o nulo, en la inmensa mayoría de los 
ejemplares que intervienen en la evolución 
humana. Tendremos que limitarnos, pues, a 
distinguir, dentro de las homoplasias, entre 
«convergencias» y «paralelismos».

•   Las convergencias se refieren al concepto 
típico de los rasgos que se comparten sin 
que los tenga el ancestro común —son 
compartidos por azar.

•   En el caso de los paralelismos, la proximi-
dad de las especies convierte en más proba-
ble la conservación de factores de desarro-
llo y, por tanto, aunque los rasgos compar-
tidos obedezcan al sentido técnico de la 
homoplasia —no se encuentran en el ances-
tro común—, cabe sostener la hipótesis de 
existencia de razones no sólo azarosas para 
esas estructuras compartidas por linajes 
próximos.

Tanto los diversos grados de bipedia en el 
Mioceno y en el Plioceno (que será una cues-
tión recurrente en los primeros capítulos de 
este libro) como el incremento del tamaño del 
cráneo en el género Homo a finales del Pleisto-
ceno Medio (que trataremos en el capítulo 19) 
apuntan hacia la presencia de unas estrategias 
adaptativas comunes en un momento concreto 
y un determinado entorno. Llamaremos, pues, 
«paralelismos» a las homoplasias propias de 
especies próximas que indican caminos evolu-
tivos convergentes y, en algunos casos, obede-
cen al sentido adaptativo de género propuesto 
por Ernst Mayr. Los paralelismos llevan a for-
mas similares, porque se trata de adaptaciones 
que obedecen a presiones ambientales también 
semejantes y pueden, además, deberse a facto-
res genéticos de desarrollo compartidos. Pero 
no son rasgos idénticos porque han evolucio-
nado de forma independiente en dos linajes 
distintos y a partir de constituciones también 
diferentes en algunos casos.



1. La clasificación de los humanos 

Los humanos formamos un linaje evolutivo 
más dentro de los varios que pertenecen al 
orden Primate. De acuerdo con la clasifica-
ción tradicional, el orden de los primates 
cuenta con tres subórdenes (Anthropoidea y 
Prosimii en la figura 3.1, a los que se añade 
Tarsioidea, no incluido); nuestro linaje perte-
nece al primero. 

El suborden de los antropoideos incluye 
dos infraórdenes, catarrinos (ejemplares afri-
canos, europeos y asiáticos) y platirrinos 
(ejemplares americanos), que se separaron 
cuando la deriva continental aisló Sudamérica 
del viejo continente. Los catarrinos se dividen 
a su vez en las superfamilias Cercopithecoi-
dea, o Monos del Viejo Mundo, y Hominoi-
dea, hominoideos. Los hominoideos incluyen 
a los humanos y a nuestros parientes más 
próximos, los simios superiores e inferiores. 

En su clasificación de los mamíferos, que 
es la reflejada en la figura 3.1, George Simp-
son (1931; 1945) distinguió entre los huma-
nos y los simios superiores al nivel de familia: 
Hominidae frente a Pongidae, si bien colocó 

dentro de los póngidos a los australopiteci-
nos. Con la salvedad de rescatar a estos últi-
mos como miembros legítimos de la familia 
Hominidae, la de Simpson fue una fórmula 
aceptada de manera bastante general duran-
te décadas. 

Semejante forma de dividir a los hominoi-
deos obliga a incluir a todos los simios supe-
riores existentes hoy y a sus antepasados, 
tanto directos como colaterales, en una mis-
ma familia, reservando otra familia distinta 
para el linaje humano. ¿Tiene sentido una 
distinción así, con el conjunto de los simios 
separado de los humanos? 

En favor de la consideración científica de 
una taxonomía que excluya a los humanos 
del grupo de los simios está el recurso de dis-
tinguir «grados» entre los hominoideos (véase 
caja 3.1), tomando en cuenta las diferencias 
fenotípicas que se dan entre los distintos taxa. 
La clasificación mediante grados fue utili-
zada por autores muy prestigiosos, como el 
propio Simpson (1961; 1963) y Ernst Mayr 
(1969), con fines taxonómicos, manteniéndo-
se firme hasta que los métodos moleculares 
impusieron otra forma de clasificar. 

3.  Herramientas de estudio
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La propuesta de clasificación de Simpson 
de 1945 estaba basada en la proximidad mor-
fológica: da la impresión de que los oranguta-
nes, gorilas y chimpancés se asemejan más en-
tre sí de lo que cada uno de ellos se parece a los 
seres humanos. Si aceptamos, como hemos he-
cho hasta ahora, que las semejanzas reflejan 
en realidad proximidades evolutivas, para ser 
coherentes con la clasificación tradicional de-
bemos entender que la rama de los homínidos 
se separó hace mucho tiempo de la de los pón-

gidos y luego esta última fue escindiéndose 
hasta dar lugar a todos los diversos géneros y 
especies de simios existentes ahora.

¿Es así? 

2. Los métodos inmunológicos

Al margen de las semejanzas fenotípicas, la 
proximidad evolutiva existente entre simios 
y humanos se logró establecer gracias a los 

Figura 3.1  Clasificación 
tradicional de los primates. 
Bajo ese punto de vista, 
la familia Hominidae incluye 
a los seres humanos; 
la Pongidae, a los simios 
superiores.

Mammalia

Primata

Anthropoidea Prosimii

PlatyrrhiniCatarrhini

Homo Pongo Gorilla Pan

Hominidae Pongidae Hylobatidae

Hominoidea Cercopithecoidea

La consideración de grado es un recurso intuitivo para 
distinguir entre taxa próximos. Se basa en la semejanza 
de los rasgos fenotípicos, dejando de lado las proximi-
dades genéticas. Por ejemplo, los chimpancés y los 
gorilas comparten un estilo de locomoción, apoyando 

en el suelo la planta de los pies y los nudillos de las 
manos, distinto al de los humanos, que somos bípedos. 
Parece lógico aprovechar esa diferencia notoria inclu-
yendo a chimpancés + gorilas en un mismo grupo fren-
te al de los seres humanos.

Caja 3.1  Consideración de grado
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métodos inmunológicos. Apoyándose en di-
ferentes análisis bioquímicos de las proteínas 
existentes en el suero sanguíneo de los homi-
noideos, Morris Goodman, genético molecu-
lar de la Wayne State University (Detroit) 
precisó a principios de la década de 1960 
(Goodman, 1962, 1963; Goodman et al., 
1960) cuáles son las distancias inmunológi-
cas —es decir, genéticas— existentes entre los 
seres humanos, los chimpancés y los gorilas 
(véase figura 3.2). Sus resultados indicaron 
que la evolución de los hominoideos ha teni-
do lugar de una forma distinta a la deducible 
de la taxonomía de Simpson. Gorilas, chim-
pancés y humanos compartieron un mismo 

camino evolutivo merced a los antecesores 
comunes de todos ellos después de que los an-
cestros directos que han conducido hasta los 
orangutanes hubiesen formado ya un grupo 
aparte. Más tarde el linaje de los gorilas se 
separó del grupo formado por los chimpancés 
y los humanos y, por fin, éstos divergieron en-
tre sí hace relativamente poco tiempo.

En consecuencia, no procede una clasifi-
cación que agrupe a los simios superiores en 
una misma familia Pongidae frente a otra 
Hominidae propia de los humanos. Un gru-
po así sería parafilético; lo habríamos creado 
de manera artificial —es decir, contraria a 
la de la secuencia evolutiva de los linajes— al 

Inyección de
suero humano

Extracción de sangre
del conejo

Anticuerpos
contra el suero humano

Anticuerpos contra
el suero humano

Muestras de sangre del conejo
con anticuerpos contra el suero humano

Sangre de
caballo

Sangre de
chimpancé

Sangre de
serpiente

reacción
media

reacción
alta

reacción
baja

Figura 3.2  Síntesis del procedimiento de un estudio inmunológico. La actividad de los anticuerpos frente a la invasión 
de proteínas extrañas en el organismo permite estudiar la cercanía evolutiva. Un conejo genera, ante la inyección de sangre 
humana, antígenos específicos contra las proteínas humanas. Si aplicamos después esos antígenos al suero sanguíneo 
procedente de otros animales podemos deducir la proximidad existente entre los humanos y esos otros animales. Así se 
puede establecer la mayor o menor relación filogenética de distintos seres actuales. Sarich y Wilson (1967a) confirmaron 
los resultados obtenidos por Goodman que establecen que el chimpancé y el humano están más cerca entre sí que 
cualquiera de ellos respecto del gorila.
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separar el taxón Homo del tronco común del 
que procede (véase figura 3.3).

De acuerdo con los estudios moleculares, 
la clasificación correcta debía conceder a los 
orangutanes la misma condición taxonómica 
(un taxón de la misma categoría) que al con-
junto de «gorilas + chimpancés + humanos». 
Si los primeros constituyen, por ejemplo, una 
familia, los segundos, también; si a los oran-
gutanes se les concede una subfamilia, lo 
mismo ha de suceder con el conjunto «simios 
africanos + humanos». La fórmula taxonó-
mica concreta que aplicaremos nosotros aquí 
la veremos más adelante.

3. Edad de los linajes 
 de Hominoidea

Los trabajos de Goodman indicaron cuál era 
el orden de separación de los linajes de los 
hominoideos. Pero los experimentos inmu-
nológicos establecían distancias entre las 
proteínas de las diversas especies, no tiempos 

relativos a su separación evolutiva. Aun 
cuando uno y otro aspecto estén, por supues-
to, relacionados, es necesario disponer de 
una tasa de la evolución molecular si se quie-
re asignar una fecha a la divergencia entre 
dos especies. Es decir, hay que tener a mano 
algo así como un reloj —o un calendario— 
que nos permita saber si las proteínas de esos 
dos linajes, una vez que se produjo la separa-
ción, cambiaron rápida o lentamente. Vin-
cent Sarich y Allan Wilson (1967a; 1967b) 
sostuvieron que la tasa de cambio es rápi-
da, y propusieron una fecha de ≈ 4/5 millo-
nes de años para el último antecesor común 
(LCA) de chimpancés y humanos.

De acuerdo con el cálculo de Sarich y Wil-
son, ningún espécimen del Mioceno podría 
ser antecesor directo de los humanos porque 
la divergencia entre éstos y los chimpancés 
habría sido posterior. Goodman, por el con-
trario, mantuvo durante un cierto tiempo 
que la tasa de evolución molecular es lenta 
para los hominoideos y también para los 
Monos del Viejo Mundo (véase Goodman, 
1976, por ejemplo). Por razones que se irán 

Pongo Gorilla Pongo Gorilla Homo Pan Pongo Gorilla PanPan
Homo

A B C

Homo

Figura 3.3  Grupos parafiléticos y monofiléticos en los hominoideos. (A) Cladograma que se deriva de la clasificación 
tradicional en póngidos y homínidos. (B) Cladograma deducido de las proximidades genéticas. Al agrupar los simios 
frente a los humanos los primeros constituyen un grupo parafilético (deja fuera un taxón del linaje que se quiere clasificar). 
(C) La agrupación correcta, mediante grupos monofiléticos, debe incluir todos los miembros de cada linaje.

El «último antecesor común» (LCA, Last Common Ancestor) es el taxón último compartido, inmediatamente anterior 
a la separación de dos linajes.

Caja 3.2  «Último antecesor común»
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ofreciendo en adelante, nosotros considera-
remos que el LCA de chimpancés y humanos 
tiene ≈7 m.a.

4. El reloj molecular

Tanto los estudios de Goodman como los de 
Sarich y Wilson se basaban en una compara-
ción al nivel de las proteínas y de los aminoá-
cidos. Pero la organización del material gené-
tico depende de las secuencias del DNA, y 
pueden existir diferencias en las bases nitro-
genadas que no se reflejen en la estructura de 
las proteínas (por medio de la «selección neu-
tral» que vimos en el capítulo 1). De ahí que 
un segundo tipo de trabajos, los que aborda-
ban de forma directa la comparación entre 
los distintos DNA, supusieran al menos en 
teoría un nivel de discriminación superior. 
Ese camino más preciso para encontrar las 
distancias genéticas de los hominoideos pue-
de llevarse a cabo mediante diferentes técni-
cas, pero la que se mostró más fértil fue la de 
hibridación DNA-DNA. En relación con 
ella, los artículos de Charles Sibley y John 
Ahlquist (Sibley y Ahlquist, 1984; Sibley, 
Comstock y Ahlquist, 1990) son referencias 
obligadas.

Los estudios comparativos directos de los 
ácidos nucleicos ofrecieron, cierto es, una óp-
tica más precisa. Sin embargo, unas y otras 

técnicas —las que comparan proteínas y las 
que toman en cuenta secuencias de nucleóti-
dos—, se enfrentaban con la necesidad de la 
calibración a la que nos referíamos antes. 
En ausencia de una tasa de cambio, las dis-
tancias genéticas no pueden ser traducidas 
en fechas absolutas de separación de los li-
najes. 

Ése puede llegar a ser un problema muy 
serio. Pongamos por ejemplo la fórmula que 
liga, según Sarich y Wilson (1967a, 1967b), la 
diferencia inmunológica y las mutaciones. 
Dwight Read (1975) sostuvo que la relación 
existente entre distancia inmunológica y 
tiempo de divergencia lleva a estimar la fecha 
de separación entre los chimpancés y los hu-
manos no en los 4/5 millones de años fijados 
por esos autores, sino en unos 10/15 millones 
de años. 

Una cuestión metodológica interesante 
aparece con la necesidad de contar con una 
calibración exterior para el «reloj molecular» 
(capítulo 2), que sigue en pie. ¿Y de dónde 
puede salir ese dato externo útil para cali-
brar? Pues obviamente del registro fósil. 

Si se conoce con exactitud la edad de un 
episodio evolutivo y se sabe también qué 
cambios en los DNA de dos especies se han 
producido desde entonces, se tiene bien esta-
blecida la calibración que se buscaba. El reloj 
molecular se puede aplicar luego a otros ca-
sos. Pero como han sugerido muchos auto-
res, con el paleoantropólogo de la Universi-

Incluso coincidiendo en líneas generales con los plantea-
mientos de los estudios moleculares, Phillip Tobias 
(1991d) indicó, al margen de la calibración, algunos otros 
problemas metodológicos merecedores de ser teni-
dos en cuenta. Tales problemas son inherentes a todos 
los sistemas de cálculo de distancias filogenéticas. En 
primer lugar, la tácita suposición de que la fecha calcula-
da para la divergencia de dos secuencias de DNA en 
seres humanos y chimpancés, por ejemplo, indica la pro-
pia fecha de divergencia de las dos líneas evolutivas. Eso 
excluye la posibilidad de que la evolución molecular haya 
tenido lugar en forma de mosaico, conservándose en las 

dos líneas —chimpancés y humanos— ciertos rasgos 
moleculares primitivos que se comparten en las secuen-
cias estudiadas. Si se acepta que tal posibilidad existe, la 
edad de divergencia entre los seres humanos y los gran-
des simios podría ser distinta a la de unas determinadas 
proteínas o de unas ciertas cadenas de DNA. De la mis-
ma manera supone un problema no saber en qué medi-
da la adaptación convergente —es decir, la aparición de 
rasgos análogos— se expresa en el nivel molecular. Aun 
así, Tobias (1991d) reconoció que, al multiplicarse los es-
tudios moleculares mediante técnicas distintas, el peso 
de las objeciones disminuye.

Caja 3.3  Otros problemas metodológicos
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dad de Witwatersrand (Sudáfrica) Phillip 
Tobias entre ellos, se trata de un argumento 
circular: deducimos las fechas correspon-
dientes al registro fósil basándonos en pará-
metros temporales obtenidos del propio re-
gistro fósil (Tobias, 1991d). Si tenemos en 
cuenta, además, que las estimaciones cam-
bian según se empleen modelos lineales o no 
lineales de calibración (véase Tobias, 1986), 
no resulta raro que las fechas obtenidas va-
ríen hasta más allá de los límites razonables. 
Tobias 1986) realizó una comparación entre 
las diferentes fechas obtenidas para la diver-
gencia entre chimpancés y seres humanos 
mediante distintos tipos de calibración y los 
resultados fueron concluyentes: las propues-
tas variaban desde los 2,3 hasta los 9,2 millo-
nes de años. 

La comparación directa de secuencias 
moleculares no ha evitado la dispersión de 
resultados. Galina Glazko y Masatoshi Nei 
(2003) indicaron un rango de tiempo que 
va desde los 3,6 m.a. (Easteal y Herbert, 
1997) a los 13 m.a. (Arnason, Gullberg y 
Janke, 1998), atribuyendo las diferencias en 
los cálculos al análisis de datos moleculares 
(genes nucleares, genes mitocondriales, re-
giones no codificadoras), métodos estadís-
ticos y sistemas de calibración distintos. 
Tras examinar la fiabilidad y robustez de 
las diversas técnicas, Glazko y Nei (2003) 
obtuvieron una edad para la divergencia 
del clado humano de 6 m.a. con un abanico 
de entre 5 y 7 m.a. Como veremos en el ca-
pítulo 7, esa fecha cuadra bien con los indi-
cios paleontológicos y corresponde a la 
edad del LCA de chimpancés y humanos 
de ≈7 m.a. que hemos dado por más pro- 
bable.

5. Secuencia de separación 
 de los hominoideos

Si la calibración del reloj molecular es difícil de 
llevar a cabo, la genética proporciona eviden-
cias firmes respecto de la mayor o menor proxi-
midad evolutiva entre dos linajes, ofreciendo 
un modelo fiable del proceso de divergencia. 
Hemos hablado de dos tipos de análisis bioquí-
micos: el que realiza las comparaciones entre 
proteínas del suero sanguíneo y el que lo hace a 
nivel molecular. Esos estudios pueden comple-
tarse con los que comparan un rango más ele-
vado que el del DNA: el de los cromosomas. 
Desde el primer trabajo en ese sentido de Bru-
netto Chiarelli (1962), han sido muchos los au-
tores que han relacionado la evolución de los 
primates con las modificaciones cromosómi-
cas. Por lo que hace al proceso de separación 
mutua entre gorilas, chimpancés y humanos, 
fue estudiado por Jean Chaline y colaborado-
res (1991) mediante la identificación de siete 
mutaciones cromosómicas entre los simios su-
periores africanos y los humanos actuales. Más 
tarde Chaline et al. (1996) llevaron a cabo un 
examen de las evidencias disponibles en el cam-
po de la comparación cromosómica, relacio-
nándolas con los métodos moleculares e inmu-
nológicos. La conclusión de los trabajos de 
Chaline y colaboradores fue la de una separa-
ción casi simultánea de los linajes de los gorilas, 
chimpancés y humanos, la denominada «trico-
tomía» (véanse caja y figura 3.4). 

Un nuevo intento de resolver la clasifica-
ción respectiva de las tres líneas gorila-chim-
pancé-humano fue llevado a cabo por Colin 
Groves y James Paterson (1991) a través del 
programa PHYLIP de análisis cladístico por 
computadora, que maximiza la parsimonia de 

El propio Goodman (1975), Peter Smouse y Wen-
Hsiung Li (1987) y Elizabeth Bruce y Francisco J. Ayala 
(1979), entre otros, habían apuntado con anterioridad la 
existencia de una tricotomía, es decir, de una separa-
ción muy próxima de las tres líneas; simultánea, podría 

decirse, ante la imposibilidad de distinguir de manera 
más precisa cuáles son las divergencias existentes en 
un plazo breve. Peter Andrews (1992a) también aceptó 
una tricotomía en su artículo de reinterpretación del es-
tatus de los hominoideos.

Caja 3.4  Tricotomía
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los linajes. Pero los resultados que obtuvieron 
apuntaban a un clado «Pan + Homo» o a otro 
«Pan + Gorilla» según fuesen seleccionados 
los caracteres a comparar. La tricotomía Gori-
lla-Pan-Homo fue defendida más tarde por 
Amos Deinard y Kenneth Kidd (1999), basán-
dose en el estudio de la evolución de la región 
intergénica HOXB6. Pero las pruebas en con-
tra también existían y, así, el equipo de Morris 
Goodman realizó una reinterpretación de las 
secuencias genéticas relacionadas con la beta-
globina que favorecía los linajes separados de 
«Gorilla» y «Pan + Homo» (Bailey et al., 1992).

Aun cuando no sea fácil alcanzar un con-
senso general deducido de los distintos méto-
dos moleculares, la revisión de los datos acer-
ca de las secuencias de DNA disponibles he-
cha por Maryellen Ruvolo (1997) se mostró 
contraria a la tricotomía. 

Tomando en cuenta los distintos estudios, 
Ruvolo (1997) apoyó una secuencia evolutiva 
con separación primera del clado «gorila» 
frente al «chimpancé + humano». Eso quiere 
decir que, desde el punto de vista de las prue-
bas moleculares, los gorilas constituirían el 

grupo hermano del linaje común de chim-
pancés y humanos (véase figura 3.4, dere-
cha). Dicho de otro modo, los chimpancés 
son nuestros parientes más cercanos. Morris 
Goodman y colaboradores (1998) dieron por 
válidas esas conclusiones.

La obtención de los genomas completos es 
la carga empírica más convincente para dis-
poner de evidencias acerca del proceso de se-
paración de los hominoideos. Los genomas 
de humanos (International Human Genome 
Sequencing Consortium, 2001), chimpancés 
—Pan troglodytes— (The Chimpanzee, Se-
quencing and Analysis Consortium, 2005) y 
gorilas —Gorilla gorilla— (Scally et al., 2012) 
han confirmado que humanos y chimpancés 
forman un linaje común, con los gorilas 
como grupo hermano.

6. La separación Homo/Pan

Chimpancés y humanos compartimos alre-
dedor del 98-99% de los nucleótidos del ge-
noma, tal y como pusieron de manifiesto los 

Como puso de manifiesto Ruvolo (1997) el estudio mo-
lecular de un solo gen puede indicar una tricotomía, 
como es el caso del gen de la proteína priónica PRNP, y 
también la existencia de clados alternativos —Homo-

Gorilla (gen de la inmunoglobulina Ca 1); Pan-Gorilla (gel 
de la protamina P1)—, pero es preciso tener en cuenta 
que lo que reflejan esas evidencias puede ser sólo una 
plesiomorfia que se ha perdido en alguna de las especies. 

Figura 3.4  Relaciones 
filogenéticas existentes entre 
los géneros Gorilla, Pan 
y Homo. A la izquierda, 
aparición en la práctica 
simultánea de los tres linajes 
(tricotomía). A la derecha, 
diferenciación primera del 
linaje Gorilla.

Gorilla HomoPan Gorilla HomoPan

Caja 3.5  Tricotomía y plesiomorfia
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primeros estudios de hibridación del DNA 
(Sibley y Ahlquist, 1984). La secuenciación 
directa de los cromosomas 21 humano 
(Hattori et al., 2000) y su ortólogo 22 en el 
chimpancé (Watanabe et al., 2004) permitió 
comparar en detalle una parte de los geno-
mas, confirmando la proximidad genética. 
Un 1,44% del genoma compartido en esos 
cromosomas contiene diferencias en una sola 
base, a las que hay que añadir las delecciones 
e inserciones. La cifra, sobre apoyar la idea 
que se trata de dos grupos hermanos —los que 
tardaron más tiempo en separarse durante la 
filogénesis de los hominoideos, por otra par-
te—, lleva a considerar que se trata de seres 
muy parecidos.

¿O no es así?
Los estudios realizados llevan a una con-

clusión en principio sorprendente: pese a que 
las diferencias entre los genomas son ínfimas, 
no sucede lo mismo con las proteínas resul-
tantes. La mayoría de las proteínas codifica-
das por los cromosomas 21/22 son distintas 
en chimpancés y humanos. El cálculo realiza-
do por Galina Glazko y colaboradores (2005) 
cifró la diferencia en el 80%, cosa que lleva, 
como es natural, a que los fenotipos de Homo 
y Pan sean muy dispares. 

¿Cómo cabe interpretar en términos evo-
lutivos ese hecho? Como dijo Ruvolo (2004) 
a tal respecto, cuando se comparan los geno-
mas de especies más distantes, como huma-
nos y ratones, la premisa básica es «si se ha 
conservado, debe ser funcionalmente impor-
tante». Por contraste, para las especies estre-
chamente relacionadas, como humanos y 
chimpancés, la premisa básica es «si es dife-
rente, podría ser importante para explicar las 
diferencias entre las especies». Vayamos, 
pues, con el intento de entender el porqué de 
las diferencias en este caso. 

La discrepancia entre distancia molecu-
lar ínfima y distancia proteínica grande ha-
lla su explicación en la expresión genética, 
la manera en que la información contenida 
en el genoma lleva a la proteína. Queda cla-
ro que las expresiones del genoma no se 
realizan igual en chimpancés y humanos. 
Pero el propio genoma contiene también al-

gunas diferencias notorias que no se expre-
san en distancia genética cuando compara-
mos secuencia por secuencia. El genoma 
humano es comparativamente más grande 
que el de los chimpancés y otros primates, 
como los lemures a causa del número ma-
yor de inserciones. Por dar un ejemplo, el 
gen Alu humano ha tenido el doble de in-
serciones que el correspondiente al chim-
pancé en la evolución separada de los dos 
linajes (Hedges et al., 2004). Los cromoso-
mas de cada linaje también han sufrido re-
colocaciones (rearrangements) que han 
sido relacionadas con la codificación de pro-
teínas distintas (Navarro y Barton, 2003), 
aunque un estudio posterior más amplio 
niega esa relación (Vallender y Lahn, 2004). 
En cualquier caso, la cuestión básica en tér-
minos evolutivos está, como decíamos, en 
la identificación de cuáles son las regiones 
de expresión de los genes que llevan a dife-
rencias funcionales. Es decir, en qué consis-
tiría la forma distinta de producir un hu-
mano o un chimpancé a partir de DNA 
bastante similar.

Buena parte de la diferencia entre los dos 
grupos hermanos, desde la locomoción a la 
manera de comunicarse, es de tipo funcio-
nal; en último término, algo dependiente de 
las funciones de las proteínas a las que se 
refería Ruvolo (2004) al hablar de la signifi-
cación evolutiva de las disparidades obteni-
das ya fuera por transformaciones molecu-
lares, por selección positiva de cambios pro-
teínicos o por expresión genética diferencial. 
Pero la identificación de las diferencias ge-
néticas que se traducen en diferencias fun-
cionales en uno y otro linaje escapa por el 
momento casi del todo a nuestras posibili-
dades. El panorama disponible es muy po-
bre; por poner un ejemplo, sólo se conoce 
un gen relacionado con la producción del 
lenguaje, el FOXP2, y sus particularidades 
parecen ser el resultado de una mutación 
que tuvo lugar en el linaje humano separado 
ya del de los chimpancés (Enard et al., 2002). 
Pero el FOXP2 está relacionado con trastor-
nos en el control motor que dificultan el len-
guaje, no con el hecho de hablar en sí mismo 
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(Cela Conde et al., 2008). Tal vez la eviden-
cia más firme acerca de un correlato genéti-
co, anatómico y funcional sea el de las muta-
ciones sufridas en Homo por el gen Myosin 
(Stedman et al., 2004), que habrían permiti-
do el desarrollo de los grandes cráneos en 
nuestro género, y el posible papel de dicho 
gen también ha sido discutido (Perry, Verrelli 
y Stone, 2005). 

7. ¿Qué es un ser humano desde 
 el punto de vista taxonómico?

Que las diferencias funcionales y anatómicas 
existentes entre los simios africanos y los se-
res humanos, e incluso entre el chimpancé y 
nosotros, son muy grandes es algo que no se 
discute. Pero ¿cómo deberían traducirse en la 
clasificación de los hominoideos las proxi-
midades moleculares y las diferencias feno-
típicas, si hay que respetar los linajes filoge-
néticos?

La postura más común deducida de los es-
tudios moleculares admite, como hemos vis-
to, una secuencia evolutiva basada en la sepa-
ración primera de los orangutanes, la de los 
gorilas después y, por último, la que implica 
la divergencia entre chimpancés y humanos. 
Fue Morris Goodman en la década de 1960 
quien planteó por primera vez el problema 
taxonómico que implicaba, de acuerdo con 
esa filogenia, la clasificación tradicional de 
George Simpson.

Nos preguntábamos antes por qué razón 
no podemos agrupar los chimpancés y los 

gorilas en un mismo género. Ya lo sabemos: 
porque de esa forma estaríamos construyen-
do un grupo parafilético. Los gorilas y los 
chimpancés no forman un linaje separado 
del humano. Para que ambos simios africa-
nos puedan pertenecer al mismo grupo, ya 
sea al nivel del género o de cualquier otra ca-
tegoría, hay que incluir a los humanos tam-
bién en él. 

Ésa fue la solución que encontró Good-
man (1963), aunque lo hiciera en un rango 
superior al de género. Propuso ampliar el 
concepto de lo que era considerado un ho-
mínido incluyendo en la familia Hominidae 
no sólo al género humano (Homo), sino 
también a los gorilas (Gorilla) y chimpan-
cés (Pan). La idea de Goodman tuvo un eco 
enorme pero la decisión de aumentar el con-
tenido de la familia Hominidae resultó ser 
una pendiente resbaladiza. Así, Schwartz, 
Tattersall y Eldredge (1978) y Groves (1986) 
situaron al género Pongo (orangutanes) 
dentro de ella. Szalay y Delson (1979) die-
ron un paso más al incluir también a los si-
mios inferiores (como los gibones, Hyloba-
tes), algo en lo que coincidieron más tarde 
los autores cercanos a Morris Goodman 
(Bailey et al., 1992; Goodman et al., 1994). 
Como consecuencia de esa tendencia, el 
taxón de los seres humanos y sus antecesores 
directos no compartidos por ningún simio su-
perior actual, es decir, el de «homínido», pasó 
a ser trasladado desde la categoría de familia a 
la de tribu, Hominini (Schwartz, Tattersall y 
Eldredge, 1978; Groves, 1986), y más tarde 
al género Homo (Goodman et al., 1994). Este 
género, que se utiliza de forma muy común 
dentro de la paleontología para agrupar a 

Si las explicaciones funcionales quedan todavía lejos, 
es posible identificar ya al nivel molecular algunas di-
ferencias existentes en la expresión genética en los 
tejidos. Como es lógico, el retrato resulta parcial, por-
que los tejidos suelen ser el resultado de la expresión 

de diferentes genes. Aun así se han identificado pau-
tas diferenciales de expresión genética en el cerebro 
de humanos y chimpancés (Marqués-Bonet et al., 
2004) y en un grado superior en el hígado (Hsieh et 
al., 2003).

Caja 3.6  Expresión genética de los tejidos
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los antecesores de los seres humanos que vi-
vieron a finales del Plioceno y en el Pleisto-
ceno (como, entre otros, Homo habilis, Homo 
erectus, Homo neanderthalensis y Homo sa-
piens; véase más adelante, en la tabla 3.5, la 
denominación y fecha propia de cada épo-
ca geológica), incluiría para Goodman et 
al. (1998) a los chimpancés. De esa forma, 
todos los seres humanos y sus numerosos 
antecesores tanto directos como colaterales 
se verían reducidos a un subgénero. Aún 
más extrema fue la propuesta de Elizabeth 
Watson et al. (2001) al colocar también a 
los gorilas dentro del género Homo (H. go-
rilla).

Incluir dentro del corsé limitado de un 
subgénero todos los distintos linajes que apa-
recen en el clado humano es algo en verdad 
difícil. Pero más controvertido aún es clasifi-
car como subgéneros seres tan distintos des-
de el punto de vista funcional como son los 
chimpancés, los gorilas y los distintos miem-
bros del linaje humano (Cela-Conde, 1998). 
Si se sigue el criterio adaptativo de género de 
Ernst Mayr que hemos explicado antes, pare-
ce claro que dentro del linaje de los humanos 
existen ya cuatro géneros al menos, como ve-

remos de inmediato. Por otra parte, para ha-
cer justicia a los trabajos inmunológicos de 
Goodman no es preciso llevar tan lejos las 
consecuencias taxonómicas. Las evidencias 
moleculares sólo conducen, si queremos man-
tener la clasificación basada en grupos mo-
nofiléticos, a la necesidad de dar al clado hu-
mano la misma consideración que al clado 
chimpancé. Al ser grupos hermanos, los hu-
manos y los chimpancés pueden ser conside-
rados como subgéneros, pero también cabría 
otorgarles una categoría superior: la de géne-
ro, tribu, subfamilia o, ya que estamos, y de 
manera más compatible con el espíritu de la 
clasificación tradicional de Simpson, la de fa-
milia. 

Es la diversificación, en realidad, y no la 
antigüedad de un linaje la que debe fijar su 
nivel taxonómico. La presencia de numero-
sas especies puede imponer la necesidad de 
utilizar distintos géneros; en especial si las 
estrategias adaptativas difieren. Varios gé-
neros llevarán a distintas tribus, y así, dan-
do lugar a la necesidad de categorías más 
altas. Se trata de una cadena que el uso de 
los métodos cladísticos convierte en inevi-
table. 

Tabla 3.1  El contenido del género Homo (izquierda) y de la familia Hominidae (derecha) según distin-
tos autores

 Género Homo Familia Hominidae

Humanos y sus  Postura tradicional Humanos y sus Postura tradicional
antecesores directos   antecesores directos
o colaterales no   o colaterales no
compartidos con los   compartidos con
australopitecinos  ningún simio

Anterior + chimpancés Goodman et al. (1998) Anterior + chimpancés Goodman (1963)
  + gorilas

Anterior + gorilas Watson et al. (2001) Anterior + orangutanes Schwartz et al. (1978)
   Groves (1986)
  Anterior + simios  Szalay y Delson (1979)
  inferiores Bailey et al. (1992)
   Goodman et al. (1994)
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8. Controversias de la comparación 
 morfológica

El valor de la semejanza morfológica no debe 
despreciarse nunca cuando se trata de esta-
blecer taxonomías pero el sentido y alcance 
de la cercanía entre los fenotipos puede llegar 
a ser un asunto un tanto difícil de resolver. 
Peter Andrews y Lawrence Martin (1987), 
mediante una síntesis de las evidencias mor-
fológicas y moleculares disponibles, obtuvie-
ron un cladograma de las relaciones filogené-
ticas entre los distintos hominoideos y los 
humanos que no se apartaba mucho del ob-
tenido por medios sólo moleculares. Pero los 
autores señalaron que «la única sorpresa real 
es que las características derivadas comparti-
das a nivel molecular entre los simios africa-
nos y los humanos no se reflejan de una ma-
nera firme en los análisis morfológicos, ni las 
similitudes morfológicas entre los simios afri-
canos se reflejan tampoco al nivel molecular» 
(Andrews y Martin, 1987). No parece que 
eso sea en realidad ninguna sorpresa sino, 
por el contrario, una muestra bien indicativa 
del problema que estamos planteando. Por 
un lado, caben pocas dudas acerca de cuál es 
la secuencia filogenética de aparición de los 
linajes de los hominoideos —el ya indicado 
de orangutanes frente a un clado común de 
gorilas, chimpancés y humanos; y gorilas 
frente a un clado común de chimpancés y hu-
manos. Pero, como hemos visto al hablar de 
las comparaciones entre los cromosomas 

ortólogos 21 y 22 de estos últimos, las seme-
janzas moleculares no se traducen de forma 
automática en semejanzas morfológicas. És-
tas dependen también de otras variables.

La correlación entre proximidad molecu-
lar y parecido morfológico ha sido apuntada, 
no obstante, en varios estudios. Así, Colin 
Groves (1986) incluyó en el mismo clado a 
los chimpancés y a los seres humanos en fun-
ción de las semejanzas morfológicas de am-
bos. Un resultado igual obtuvieron Sally 
Gibbs, Mark Collard y Bernard Wood (2000) 
mediante la obtención de cladogramas basa-
dos en caracteres de los tejidos blandos de los 
hominoideos actuales. Y Milford Wolpoff 
(1982), aun cuando argumentaba en otro 
contexto, también sostuvo que los gorilas, los 
chimpancés y los seres humanos se parecen 
más entre sí, morfológicamente hablando, 
que cualquiera de ellos a los orangutanes. Sin 
embargo, Jeffrey Schwartz (1984) realizó un 
detallado análisis morfológico comparativo 
que contradijo por completo la opinión de 
Wolpoff. 

9. ¿En favor de un taxón 
 parafilético?

Robert Martin (1990) ha sostenido que todos 
los grandes simios se parecen mucho entre sí 
a causa de su divergencia lenta respecto del 
ancestro común. En consecuencia, Martin 
otorgó un cierto valor a la posibilidad de agru-

Morris Goodman y colaboradores (1998) sostuvieron 
que chimpancés y humanos deben ser clasificados den-
tro del mismo género basándose en el tiempo transcu-
rrido desde su antecesor común, de unos 6 m.a. La 
fecha de 7 m.a. que hemos dado por buena nosotros 
pertenece a ese mismo rango de edad. Pero esas fe-
chas para el LCA no parecen obligar al uso de una ca-
tegoría tan baja como el subgénero (Cela-Conde, 
2001b). Por poner un ejemplo, Elizabeth Vrba (1984) 

concedió la categoría de tribus a dos linajes de bóvidos 
africanos, Alcelaphini y Aepycerotini, que también tie-
nen un LCA de 6 m.a. El primer linaje cuenta con 27 
especies y el segundo con sólo dos, así que estamos 
ante un caso muy similar al de humanos y chimpan-
cés: numerosos autores identifican distintas especies 
e incluso géneros en el linaje humano, mientras que 
los chimpancés parecen estar mucho menos diversifi-
cados.

Caja 3.7  ¿Un género común para chimpancés y humanos?



84 Evolución humana

par a los simios en un mismo taxón, aunque 
fuese parafilético. El criterio que toma en 
cuenta los grandes cambios de dirección evo-
lutivos puede tener a veces, pues, tanto peso 
como el de las relaciones filogenéticas inferi-
das de las distancias moleculares. Como dijo 
Phillip Tobias: «existen definiciones precisas 
disponibles [...] acerca de las características 
morfológicas de los homínidos y de los si-
mios; son, en esencia, el complejo de rasgos 
anatómicos y funcionales que más efectiva-
mente diferencian al ser humano de los si-
mios» (Tobias, 1991d, p. 14).

El primatólogo Russell Ciochon (1983) 
también se decantó por nombrar un linaje 
humano frente al de los grandes simios afri-
canos. Ciochon proporcionó una lista muy 
completa de los rasgos que definen 11 morfo-
tipos —estados morfológicos— dentro de los 
hominoideos y que indican, de tal suerte, la 
separación entre los rasgos derivados de los 
humanos y los rasgos derivados de los simios 
africanos. Pero los argumentos a favor de esa 
filogenia no son exclusivamente anatómicos. 
A la hora de hablar de rasgos, tanto morfoló-
gicos como funcionales, no hay que olvidar 
que ambos correlacionan entre sí. La bipedia 
es imposible sin cambios en el pie, la cadera, 
las extremidades y la base del cráneo y, de he-
cho, la atribución de conducta bípeda se hace 
siempre que se encuentra en un ejemplar fósil 
alguno de esos rasgos morfológicos relacio-
nados con la bipedia. Resulta difícil pensar, 
por otro lado, en la evolución aislada de un 
único rasgo: son muchos los que cambiarán 
coordinadamente para lograr una nueva al-
ternativa adaptativa. Le Gros Clark (1964) y 
Tobias (1985b) han defendido el concepto de 
«pauta morfológica total» para caracterizar 
de manera taxonómica a un espécimen, hu-
yendo de la atribución de características 
adaptativas y evolutivas en función de un 
único rasgo. Aun así, el énfasis puesto en la 
importancia cualitativa de un rasgo notorio 
y relativamente aislado puede seguir esgri-
miéndose como alternativa frente a una cla-
sificación tan sólo cuantitativa en función 
de un determinado número de caracteres 
compartidos. 

En realidad el problema no tiene que ver 
sólo con la ponderación de los datos molecu-
lares. Los partidarios de establecer una cer-
canía taxonómica estrecha entre gorilas, 
chimpancés y humanos no ignoran el hecho 
de que los rasgos derivados de los seres hu-
manos (desde la bipedia al lenguaje doble-
mente articulado) tienen un gran peso en la 
adaptación de nuestra especie. ¿En qué se 
basa entonces la tendencia, muy generaliza-
da en los estudios influidos por los trabajos 
de Goodman, de incluir en la misma fami-
lia de los homínidos a seres tan diferentes en 
términos adaptativos, morfológicos y fun-
cionales como son los simios africanos y los 
humanos? 

Quizá una respuesta interesante pueda ser 
la necesidad, bien perentoria, de luchar con-
tra los antropocentrismos. Han sido dema-
siadas las veces en las que un modelo antro-
pocéntrico ha impuesto conceptos erróneos 
(como el de jerarquía, con el ser humano en 
el papel de «rey de la naturaleza»). Pero el 
verdadero problema, desde nuestro punto de 
vista, es otro. Se trata de una posible confu-
sión existente en el paso que se da desde la 
aceptación de las evidencias moleculares 
(que indican las distancias genéticas existen-
tes entre los hominoideos) hasta el estableci-
miento de los árboles filogenéticos.

10.  Una solución monofilética

Pese a los argumentos en favor de mantener 
hasta cierto punto la taxonomía de Simpson 
(1945), diferenciando la familia Pongidae (si-
mios superiores) de la Hominidae (huma-
nos), los resultados de los estudios molecula-
res son demasiado coincidentes y extensos 
como para ignorarlos. Pero distinto es, como 
ya hemos indicado, el que deban dar lugar 
además a una clasificación tan reduccionista 
como la que figura en el último recuadro de 
la tabla 3.1, con los simios inferiores forman-
do parte de Hominidae. 

El criterio molecular, por sí solo, no esta-
blece una distribución de linajes evolutivos, 
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así que a sus evidencias se les suele añadir 
una interpretación cladística del proceso de 
aparición de nuevas líneas. La cuestión crucial 
al respecto es el hecho, planteado por Robert 
Martin (1990), de que aun cuando los princi-
pios de la cladística puedan dictar la manera 
como se dividen los taxa en una clasificación, 
no tienen por qué imponer el rango taxonó-
mico al que pertenecen esas divisiones. Como 
vimos en el capítulo 1, lo que la cladística exige 
es que a partir de un nodo —el instante ideali-
zado de la división— los dos taxa que se ori-
ginan pertenezcan a la misma categoría. Si 
suponemos, pues, que el taxón «chimpancé + 
humano» se separa del taxón «gorila», la 
única exigencia es la de dar al taxón com-
puesto por chimpancés y humanos la misma 
categoría que a los gorilas. 

De acuerdo con el criterio que tenemos por 
más razonable, la familia Hominidae queda 
asignada al conjunto de los simios superiores y 
los humanos. Los orangutanes constituyen la 
subfamilia Ponginae, y los gorilas, la Gorilli-
nae, mientras que «chimpancés + humanos» 
forman la subfamilia Homininae. Dentro de 
esta última, a los chimpancés les corresponde 
la tribu Panini, y a los humanos, la tribu Ho-
minini, que comenzaremos a estudiar en el ca-
pítulo siguiente (véase tabla 3.2).

Dicho de otra forma, los seres humanos 
somos, técnicamente hablando, simios. Pero, 
al margen de las consideraciones de los auto-
res que puedan preferir el clasificar por gra-
dos, el lenguaje coloquial tiene la fuerza sufi-
ciente como para obligar a referirse a los «si-
mios asiáticos» y los «simios africanos», 

Tabla 3.2  El orden de los Primates (arriba) con sus tres subórdenes, Plesiadapiformes (extinto), Prosi-
mios y Antropoideos (según Fleagle, 1988, modificado; en la 2.ª ed., 1999, Fleagle concedió un orden 
aparte a los Plesiadapiformes). Los Antropoideos se dividen a su vez en Plathyrrhini (Monos del Nuevo 
Mundo) y Catarrhini. Los catarrinos actuales (abajo) cuentan con dos superfamilias, Cercopithecoidea 
(Monos del Viejo Mundo) y Hominoidea (simios y humanos). En el detalle del suborden Anthropoidea se 
han incluido sólo los géneros actuales, no los fósiles

Orden Primates

Suborden Plesiadapiformes

Suborden Prosimii

Suborden Anthropoidea

 Infraorden Plathyrrhini (Monos del Nuevo Mundo)

 Infraorden Catarrhini (Monos del Viejo Mundo)

Suborden Anthropoidea

Infraorden Catarrhini

Superfamilia Hominoidea     Cercopithecoidea

Familia Hominidae    Hylobatidae Cercopithecidae

Subfamilia Homininae  Gorillinae Ponginae  Cercopithecinae  Colobinae

Tribu Hominini Panini Gorillini Pongini Hylobatini Cercopithecini Papionini

Género Homo Pan Gorilla Pongo Hylobates Cercopythecus Macaca Presbytis

 (humano) (chimpancé) (gorila) (orangután) (gibón) Erythrocebus Cercocebus Rhinopithecus

     Symphalangus  Papio Nasalis

     (siamango)  Teropithecus Colobus

       Mandrillus Procolobus
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dejando fuera de este último taxón, de forma 
incorrecta si estamos hablando en términos 
evolutivos, a los miembros de nuestra especie. 
Ese error popular tiene su explicación: nues-
tros rasgos derivados nos han alejado de 
aquellas características que relacionamos 
con nuestros parientes más próximos —las 
apomorfias que indican cómo es un «simio».

11.  La tribu Hominini 

Pese a que las técnicas moleculares han per-
mitido lograr una taxonomía para el linaje 
humano compatible con el proceso de evo-
lución de los hominoideos, la mayor parte 
de las evidencias que permiten entender 
cómo tuvo lugar la evolución humana pro-
ceden del registro fósil. Gracias a los dife-
rentes ejemplares fósiles se dispone de un 
conjunto muy amplio de humanos ya de- 
saparecidos. 

Pese a que no iremos examinando en cier-
to detalle los fósiles del linaje humano hasta 
más tarde, podemos adelantar que dentro de 
la tribu Hominini es corriente distinguir cua-
tro subtribus, a cada una de las cuales le co-
rresponde, de acuerdo con la propuesta que 
haremos de inmediato, al menos un género. 

Se trata de las subtribus Ardipithecina 
(nombres coloquiales: «ardipitecinos» para 
la subtribu y «ardipitecos» para el género Ar-
dipithecus); Australopithecina («australopi-
tecinos» para la subtribu y «australopitecos» 
para el género Australopithecus); Paran-

thropitecina («parantropitecinos» para la 
subtribu y «australopitecos robustos» para 
el género Paranthropus) y Hominina (subtri-
bu a la que no daremos ningún nombre colo-
quial; a los miembros del género Homo les 
llamaremos «homo», sin más).

La elección del nombre coloquial para Pa-
ranthropus merece ser explicada. Deriva del 
hecho de que durante décadas se clasificó a 
los homininos más antiguos de Sudáfrica dis-
tinguiendo entre «gráciles» y «robustos». Es-
tos últimos corresponden a los miembros del 
género Paranthropus. 

11.1  Géneros de Hominini

La libertad taxonómica que concede el Códi-
go Internacional conduce a veces a situacio-
nes arbitrarias. Es fácil encontrar en la litera-
tura especializada una multitud de taxa den-
tro de Hominini. Sólo por lo que hace a los 
neandertales, sus ejemplares han recibido 
propuestas de hasta seis géneros diferentes. 
Tal dispersión es, de forma notoria, absurda, 
por lo que resulta necesario seguir un criterio 
más razonable. Hemos propuesto aceptar la 
idea de Ernst Mayr acerca del género como 
indicativo de un determinado tipo de ser 
adaptado a condiciones particulares. Cada 
género, de acuerdo con ese criterio, implica 
que estamos ante un tipo distinto de homini-
no. Un ser que hace algo diferente, irreduci-
ble a los otros géneros propuestos con ante-
rioridad.

La aplicación estricta del criterio cladístico obligaría a 
dar a los chimpancés, como grupo hermano del linaje 
humano, que cuenta con cuatro géneros y forma, pues, 
una tribu, Pamni. A su vez, no existiría una tribu Gorillini 
porque los gorilas son el grupo hermano de una subfa-
milia, la de humanos (tribu) + chimpancés (tribu). Pero 
trasladar a los cladogramas un criterio de ese estilo se-

ría una solución engorrosa y bien pronto inmanejable. 
De ahí que en los cladogramas se utilicen como taxa o 
bien las especies, o los géneros, en el bien entendido 
de que, si se quiere ser preciso, la taxonomía que se 
derive de ellos ha de respetar la igualdad de categoría 
para los grupos hermanos.

Caja 3.8  Criterio cladístico
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Veremos a lo largo de este libro que los 
miembros de la tribu Hominini han seguido 
alguna de las cuatro siguientes estrategias:

1. Los primeros seres que adoptan la postu-
ra bípeda cuando se desplazan por el sue-
lo. Mantienen buena parte de los rasgos 
primitivos en la masticación. 

2. Los homininos que aprovechan la loco-
moción para ir ocupando áreas de sabana 
abierta a medida que el clima africano se 
enfría y los bosques disminuyen de tama-
ño, adaptando su dentición a las nuevas 
condiciones.

3. Los homininos que, alrededor de 2,5/3,5 m.a. 
atrás, se especializan en la alimentación 
vegetal de la sabana y desarrollan grandes 
aparatos masticatorios.

4. Los homininos que, en fechas cercanas a 
esos 2,5/3,5 m.a., mantienen aparatos 
masticatorios relativamente gráciles. En el 
género se incluyen también los sucesores 
dentro del linaje que, con el tiempo, desarro-
llan grandes cerebros y construyen instru-
mentos de gran precisión. Nuestra espe-
cie, Homo sapiens, pertenece a este último. 

De acuerdo con Mayr (1950), a cada uno 
de esos diferentes grupos le corresponde un 

solo género. Aunque suponga adelantarse a 
los argumentos que permiten sostener esa 
fórmula taxonómica, mantendremos ya que 
tales géneros serían, respectivamente, los de 
Ardipithecus, Australopithecus, Paranthro-
pus y Homo. El árbol filogenético que los 
relaciona aparece en la figura 3.5 (arriba).

Sin embargo, suele admitirse que la sub-
tribu Ardipithecina cuenta con más de un 
género pese a que Ardipithecus sea el único 
bien definido e identificado. De los otros 
dos géneros de esa subtribu, Sahelanthropus 
y Orrorin, hablaremos en un próximo capí-
tulo.

La presencia de sólo cuatro géneros, o seis 
todo lo más, en una tribu Hominini para la 
que se han definido decenas de ellos puede pa-
recer insuficiente. Pero es el número que co-
rresponde a los distintos procesos de diversifi-
cación identificables con pocas dudas en el 
linaje humano. Una primera separación cla-
dística dividió en dos el linaje hasta entonces 
común de homininos y paninos. Una segun-
da dio paso a los géneros Paranthropus y 
Homo. En realidad cabría plantear, siguien-
do el criterio estricto de Hennig de la identi-
ficación cladística de linajes, que en el esque-
ma ofrecido incluso sobra un taxón, el del 
género Australopithecus, dado que no es el re-

Tabla 3.3  Taxonomía supragenérica de los simios superiores y humanos. Adaptada de Wood y 
Richmond (2000)

Familia Subfamilia Tribu Subtribu Especies actuales

Hominidae Ponginae Pongini Pongina orangutanes

 Gorillinae Gorillini Gorillina gorilas

 Homininae Panini Panina chimpancés comunes; bonobos

  Hominini Ardipithecina humanos
  «homininos» («ardipitecinos»)
   Australopithecina
   («australopitecinos»)
   Parantropithecina
   («australopitecinos robustos»)
   Hominina
   («homo»)
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sultado de una cladogénesis; surge por evolu-
ción filética —sin ramificaciones— a partir de 
Ardipithecus. Pero la cladística reformada 
permite operaciones así, que dan lugar al cla-
dograma de la figura 3.5 (abajo), en el que no 
hemos incluido ni Sahelanthropus ni Orrorin 
a causa de los escasos restos de que se dispo-
ne de cada uno de ellos. 

Como ya hemos explicado, el uso de la cla-
dística reformada elimina el sentido tempo-
ral de evolución de los linajes propio del 
planteamiento original de Hennig, por lo que 
el cladograma de la figura 3.5 sólo indica 
cuáles son los diferentes grupos hermanos. 
De acuerdo con esa solución técnica, ningún 
árbol filogenético queda justificado porque 
la identificación de ancestros y descendien-
tes es siempre especulativa. El que contiene 
la figura 3.5 sería, por tanto, como cualquier 
otro, tentativo e hipotético. Pero responde en 
buena medida a los datos disponibles acerca 
de las diferencias adaptativas entre los distin-

tos homininos, que iremos detallando y dis-
cutiendo en adelante.

11.2  ¿Qué es un hominino?

Los homininos surgieron debido a que un re-
moto antecesor de nuestra especie dio, como 
ha sostenido el paleontólogo sudafricano 
Phillip V. Tobias (1971), un empujón evoluti-
vo (push or kick) mediante el que se generó 
un nuevo linaje. Ese linaje fue diversificándo-
se en numerosas especies. ¿Por qué razón las 
identificamos como pertenecientes a los ho-
mininos? Por disponer de los rasgos caracte-
rísticos de éstos.

El cladograma más plausible que muestra 
las relaciones filogenéticas existentes entre 
los simios superiores y los seres humanos si-
túa al chimpancé como grupo hermano de 
los humanos. De acuerdo con tal idea, cuando 

Figura 3.5   Arriba: árbol 
filogenético de los géneros 
de la tribu Hominini. Abajo: 
cladograma de los géneros 
de la tribu Hominini.

Pan

Ardipithecus

Ardipithecus

Australopithecus

Australopithecus

Paranthropus

Paranthropus

Homo

Homo
≈ 2,5 m.a.

≈ 7 m.a.
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nos enfrentamos con la presencia de fósiles 
como los que describiremos en adelante, e in-
tentamos entender cuál es su lugar desde el 
punto de vista filogenético, tenemos dos po-
sibilidades ante nosotros. La primera, colo-
carlos dentro del linaje de los seres humanos 
actuales (el que conduce al género Homo). La 
segunda, atribuirlos al linaje de los chimpan-
cés (antecesores de Pan) o incluso de los gori-
las. En el primer caso estamos ante un «ho-
minino».

Hominino es, de acuerdo con el significa-
do que utilizamos en este libro, un concepto 
que indica lo siguiente: en algún momento de 
la filogénesis de los hominoideos comenzó 
un camino evolutivo que condujo a la larga 
al ser humano de aspecto moderno; deben 
considerarse como homininos todos los 
miembros directos y colaterales de ese trayec-
to (véase figura 3.6). Hominino equivale, en 
ese contexto, a prehumano, a un ser previo 
a nuestra especie (aun cuando los homini-
nos también incluyan, claro está, a los huma-
nos actuales).

Pero ¿qué es un prehumano? La respuesta 
técnica ya la hemos dado: un antepasado, ya 
sea directo o colateral, exclusivo de nuestra 

especie. Sin embargo, la idea de lo que es un 
antepasado más allá de las consideraciones 
cladísticas se refiere al tipo de ser que es un 
hominino y está relacionada con el hecho de 
que, en estos momentos, sólo conocemos a 
los simios superiores entre nuestros parientes 
cercanos. Eso supone aplicar un criterio 
comparativo: los antepasados prehumanos 
deben parecerse más a nosotros que a los 
chimpancés. La cladística de los hominoi-
deos impone su valor explicativo. Así que, 
por una parte, las ramas laterales de la evolu-
ción del linaje —como pueda ser la de los 
australopitecos «robustos», los Paranthro-
pus— se consideran prehumanos atendiendo 
a criterios técnicos. Y nos parece bien que sea 
así porque los consideramos más semejantes 
a nosotros. ¿Por qué? A causa de ciertos ca-
racteres muy notorios que abordaremos de 
inmediato.

¿Por qué no aceptamos —de acuerdo con 
las tesis de Goodman— que los chimpancés 
son tan cercanos a nosotros que deberíamos 
tenerlos también por homininos? Al fin y al 
cabo comparten con nosotros un clado dis-
tinto al de los gorilas y los orangutanes. Es 
cierto que cuentan con notorios rasgos deri-

Figura 3.6  Son homininos 
los humanos actuales y sus 
antecesores tanto directos 
como colaterales ya 
desaparecidos que no lo 
sean a su vez de nuestro 
grupo hermano, el de los 
chimpancés comunes 
y bonobos. Los ancestros 
expuestos en la figura son 
hipotéticos, a título de 
ejemplo. Se conocen 
numerosos ejemplos de 
antecesores nuestros, es 
decir, de homininos, pero no 
disponemos de ningún 
ancestro de los chimpancés 
actuales, con la única 
excepción de tres dientes 
hallados en Kenia con 
alrededor de 0,5 m.a.

Chimpancés
comunes

último antecesor común de chimpancés y humanos

ancestros ya desaparecidos (fósiles)

Bonobos
Humanos modernos

Homininos
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vados propios, distintos a los nuestros. Pero 
también existen ejemplares fósiles en nuestro 
linaje con rasgos derivados muy distintos a 
los de los humanos actuales y, pese a ello, los 
clasificamos como homininos. Por el contra-
rio, no incluimos en nuestra tribu a los chim-
pancés. 

Tal vez la mejor explicación para ese pro-
ceder sea que tomamos muy en cuenta las 
apomorfias que nos separan hoy de los 
chimpancés porque nos referimos a seres vi-
vos cuya conducta podemos comparar con 
la nuestra. La interpretación que hacemos 
de la filogénesis viene forzada por las espe-
cies de hominoideos existentes ahora. Es di-
fícil saber cómo clasificaríamos a los chim-
pancés si se hubiesen extinguido poco des-
pués de su aparición y nos topásemos ahora 
con sus restos fósiles. Tampoco sabemos, si 
hubiese mismos parántropos vivos, cómo 
los consideraríamos. ¿Concederíamos una 
gran importancia a sus propios rasgos deri-
vados, enfatizando las diferencias que man-
tienen respecto de nosotros? ¿Reduciríamos 
en consecuencia el taxón de los homininos al 
género Homo para excluir a unos parántro-
pos vivos y, por tanto, muy fáciles de distin-
guir? ¿Lo haríamos si comprobásemos que 
utilizan herramientas? ¿Incluso si, de alguna 
forma, hablaran?

Pero no estamos en esas circunstancias. 
Todos los homininos que conocemos, salvo 

los miembros de nuestra especie, pertenecen 
a especies ya desaparecidas. Sus rastros los 
encontramos en los registros fósil y arqueoló-
gico. Los clasificaremos, pues, en la misma 
categoría que la nuestra —la tribu Homini-
ni— por la razón poderosa de que compar-
ten con nosotros un rasgo derivado muy no-
torio, una sinapomorfia relacionada con la 
locomoción: la bipedia. Los chimpancés, ya 
que estábamos hablando de ellos, se despla-
zan de manera diferente a la nuestra. 

11.3  Los dimorfismos sexuales

La evolución de los homininos incluye una 
serie de rasgos indicativos acerca de cómo 
tuvo lugar la filogénesis humana. En general, 
a partir de los primeros bípedos se apunta 
una tendencia hacia el incremento de la ro-
bustez craniomandibular y el aumento del 
tamaño del cuerpo. Esos rasgos suponen in-
dicios de que se ha producido un cambio que 
permite entender que el linaje se ha diversifi-
cado. Sin embargo, a la hora de detectar y 
llevar a cabo una interpretación correcta de 
las diferencias halladas en el registro fósil es 
preciso distinguir dentro de la muestra estu-
diada que nos encontramos frente a verdade-
ras apomorfias, caracteres que identifican un 
taxón. Hay que pedir descartar tanto la varia-

Es posible que las preguntas del texto relativas a los 
parántropos se contestasen de forma afirmativa como 
reflejo de que entendemos que los «verdaderos huma-
nos» somos sólo nosotros y nuestros ancestros más 
próximos. El empujón que condujo hacia nuestra espe-
cie actual tuvo mucho que ver con la fórmula adaptativa 
inaugurada por Homo habilis para adaptarse a las sa-
banas abiertas cuando, hace unos dos millones y me-
dio de años, se produjo un enfriamiento del clima afri-
cano. Ese episodio nos resulta más familiar de cara a 
entender lo que es un «ser humano» que los rasgos 
propios de los primeros homininos. Las tesis de Phillip 
Tobias (1995, por ejemplo) acerca del lenguaje primor-

dial de Homo habilis pueden entenderse como un 
apoyo a favor de tal consideración, aun cuando el 
sentido de sus palabras no fuera ése. Si pensamos 
así, los «verdaderos homininos» serían los que de- 
sarrollaron los rasgos derivados de la alimentación 
principalmente carnívora, la tendencia al crecimiento 
del cráneo, la producción de cultura y la obtención 
gradual de un alto nivel de comunicación semántica y 
sintáctica que desarrolló la simbología y la apreciación 
estética. El contraste con unos parántropos vivos, en 
el caso de que éstos no hiciesen tales cosas igual que 
nosotros, nos llevaría tal vez a no considerarlos dema-
siado «humanos».

Caja 3.9  «Verdaderos homininos»
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bilidad individual —una fuente común de 
diferencias que no indica separación de espe-
cies— como la presencia de rasgos distintos 
debidos al sexo de los ejemplares. 

Los dimorfismos sexuales pueden llevar 
a confundir la condición de los fósiles, dan-
do por pertenecientes a dos especies, o in-
cluso a dos distintos géneros, a ejemplares 
que son de diferente sexo dentro de un mis-
mo taxón.

Milford Wolpoff (1976) planteó la cuestión 
de la presencia de dimorfismos sexuales en la 
filogénesis tratando en particular el caso de los 
australopitecos. El punto de partida pasa, cla-
ro está, por la necesidad de determinar el sexo 
de cualquier fósil cuyas particularidades di-
mórficas se quieran analizar. Tratándose de 
Homo, el rasgo más indicativo del sexo es la 
pelvis pero, como Wolpoff (1976) argumen-
tó, la escasez de caderas en el conjunto de los 
australopitecos disponibles conduce a tener 
que basarse en otros rasgos. La cuestión de 
hallarlos suponía, en los años en que Wol-
poff llevó a cabo su análisis, una labor ardua 
a causa de que la única pelvis existente en el 
conjunto de los australopitecos era el ejem-
plar STS 14, A. africanus. El fósil muy comple-
to A.L. 288-1 aparecería más tarde. 

STS 14 no cuenta con ningún material 
dental o craneal asociado. De existir, la certe-
za de la condición femenina de STS 14 po-
dría haberse extendido a otros rasgos que 
abundan mucho más en el registro fósil, dis-
poniendo así de otros criterios distintos a los 
que se refieren a la cadera. Wolpoff  (1976) 
indicó que el primer intento de asociar los 
materiales dentales al sexo se debe a John 

Robinson (1956), quien atendió en particu-
lar a la forma y tamaño de los caninos superio-
res y los M1 mandibulares. Las diferencias en-
tre los caninos son también un rasgo dimórfico 
en los humanos modernos —Wolpoff consi-
deró ocho muestras de población de distin-
tos continentes con medidas disponibles en 
la literatura especializada—, mostrando di-
ferencias que afectan más a la anchura que 
a la longitud. 

Wolpoff (1976) sintetizó los estudios exis-
tentes para indicar que la anchura de los ca-
ninos es el rasgo individual más útil a la hora 
de distinguir sexos en una amplia gama de 
primates actuales. De igual forma, parece ser 
el mejor criterio si hablamos de fósiles. 

El resultado del cálculo de la anchura de 
los caninos en distintos ejemplares de austra-
lopitecos de Sudáfrica y África del este 
—agrupados según un criterio muy extendi-
do en «robustos» y «gráciles», de acuerdo 
con su aspecto más o menos masivo— apare-
ce en la tabla 3.4. 

Las conclusiones que sacó Wolpoff (1976) 
fueron las siguientes:

•   Los  ejemplares  de  australopitecos  «robus-
tos» tanto sudafricanos como del Rift se-
guían una distribución aparentemente bimo-
dal, que supone un indicio de existencia de 
dimorfismos sexuales.

•   Los ejemplares de australopitecos «gráciles» 
y los de una antigüedad comparable perte-
necientes al género Homo no indicaban la 
pauta bimodal.

•   Los dimorfismos aparecían más en el maxi-
lar que en la mandíbula.

La anchura de los caninos se mide calculando el diáme-
tro máximo en el sentido labiolingual perpendicular al 
eje medio distal del diente. Las diferencias entre sexos 
se expresan por el índice de dimorfismo que, en el 
estudio de Wolpoff (1976) seguía la fórmula:
I = (100 Mm/Fm) – 100 [Mm es la media de los ma-
chos y Fm la media de las hembras].

Estudios posteriores han definido el índice de dimor-
fismo como el logaritmo del cociente entre la media de 
las medidas en machos y la media de las medidas en 
hembras (Plavcan, 2000). El conjunto de los rasgos de 
la pelvis y el cráneo que sirven para la identificación del 
sexo en el esqueleto de los humanos modernos viene 
pormenorizado en Rössing et al. (2007).

Caja 3.10  La identificación del sexo
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Tabla 3.4  Dimensiones de la anchura de los caninos correspondiente a distintos australopitecos 
(Wolpoff, 1976). Las medidas, en milímetros, fueron tomadas por el propio Wolpoff  salvo en el caso 
de STS 71

 África del sur África del este

 Gráciles Robustos Homo Robustos

Maxilar

STS 3 .................  12,1 TM 1517a ..........   9,4 OH 15 ................   11,9 ER 816 ..................   9,5
STS 5.ª ...............   8,9 SK 4 ................... 10,6 OH 39 .................   9,3 OH 5 .....................  10,0
STS 17.ª .............  10,2 SK 12.ª ............... 12,0 ER 803 ...............  11,5 OH 30 ...................   9,1
STS 48 ...............   9,5 SK 13.ª ...............  8,0 ER 1470.ª ...........  11,5 Chesowanja...........   8,5
STS 52 ...............   9,9 SK 27 ................. 10,4 ER 1590 ..............  12,7
STS 53.ª .............   8,5 SK 38 ................. 10,0
STS 71.ª .............  10,0 SK 46.ª ............... 10,0
TM 1511.ª ..........  11,0 SK 47.ª ...............  8,6
TM 1512 ............   9,2 SK 48 .................  9,2
TM 1514.ª ..........  10,2 SK 52.ª ............... 10,1
TM 1527 ............   8,8 SK 55 .................  9,4
TM 1528 ............   9,0 SK 65 ................. 10,2
SE 1937 ..............   9,0 SK 79.ª ...............  8,9
MLD 6.ª ............   8,3 SK 80.ª ...............  9,4
MLD 9.ª ............   9,0 SK 83 ................. 10,5
MLD 11/30 ........  10,1 SK 85/93 ............  9,4
 SK 86 .................  8,9
 SK 95 .................  8,4
 SK 845 ............... 11,4
 SK 884 ...............  8,8
 SK 1590 .............  8,7

Mandibular

STS 7 .................  11,0 TM 1517 ............  8,8
STS 36 ...............  10,5 SK 23 .................  8,0
STS 50 ...............   9,8 SK 29 .................  8,5
STS 51 ...............   9,2 SK 34 .................  8,8
STS 52 ...............  10,2 SK 74.ª ...............  9,2
MLD 18 .............   8,9 SK 87 .................  9,4
MLD 27.ª ..........   9,0 SK 94 .................  8,5
MLD 40 .............   9,1 SK 858 ...............  8,0
 SK 876 ............... 10,8
 SK 1596 ............. 10,1
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Aunque, con su cautela habitual, Milford 
Wolpoff (1976) advirtió acerca de los riesgos 
que se corren al tomar por una distribución bi-
modal aparente lo que puede corresponder en 
realidad a elementos azarosos —como un error 
de muestreo—, el cálculo de las probabilidades 
de que hubiera en efecto una diferencia real y 
que correspondiese a una razón biológica dio 
un resultado muy alto. En consecuencia, Wol-
poff (1976) aceptó, subrayándolo en su artícu-
lo, que las distribuciones bimodales halladas 
en los australopitecos se deben a dimorfismos 
sexuales. Por añadidura, el nivel de las diferen-
cias en la anchura de los caninos ligadas al sexo 
se mostró más acusado en los australopitecos 
«robustos» que en los chimpancés actuales.

Tomando la medida de la anchura de los 
caninos como indicio para la identificación 
del sexo se puede calibrar el carácter dimórfi-
co o no de otros rasgos. La pauta general ha-
llada en los australopitecos indicó que el di-
morfismo es menor en los dientes anteriores 
y va aumentando hacia los posteriores. La 
única explicación que pudo encontrar Wol-
poff para la mayor anchura de los caninos y 
los molares masculinos es el de que corres-
ponda un dimorfismo similar en el tamaño 
del cuerpo. Pero en el momento en que llevó 

a cabo su trabajo se carecía de datos suficien-
tes para poner a prueba esa hipótesis. Como 
veremos en el capítulo siguiente, una diferen-
cia por razón de sexo entre los australopite-
cos, siendo los machos más grandes, suele 
aceptarse de manera general. Con la salve-
dad, que examinaremos también en ese capí-
tulo, de que las diferencias de tamaño de dos 
o más ejemplares pueden atribuirse a la per-
tenencia a distintas especies.

El trabajo de Wolpoff (1976) fue el punto de 
partida para poder abordar de manera fiable el 
problema de la asignación de sexo a los mate-
riales fósiles de los homininos y, en consecuen-
cia, evaluar los posibles dimorfismos sexuales. 
Numerosos artículos siguieron la metodología 
indicada por ese autor. Pero el propósito de in-
cluirlo con cierta extensión aquí es sobre todo 
el de indicar el alcance de las dificultades. Por-
que los estudios realizados con un hipodigma 
más amplio de las especies del Plioceno con-
dujeron a unas conclusiones descorazonado-
ras: los homininos antiguos cuentan en reali-
dad con un dimorfismo muy bajo en los cani-
nos (Plavcan y Van Schaik, 1997). 

Por el contrario, el dimorfismo en el tama-
ño corporal de los homininos del Plioceno 
alcanza cifras importantes.

El rasgo de anchura de los caninos sólo resultó ser di-
mórfico respecto del sexo en los australopitecos «ro-
bustos», tanto sudafricanos como de África del este. Ni 
los «gráciles» ni los antiguos Homo dieron en el estudio 
de Wolpoff (1976) esa pauta pero tampoco hay una 
distribución bimodal del rasgo en Homo erectus, los 
neandertales y los humanos modernos. La semejanza 

en la anchura parece contradecir la apreciación de 
Wolpoff de que las mayores diferencias entre mujeres y 
hombres de hoy en día se dan en los caninos, pero hay 
que entender que Wolpoff sólo planteó que los dimor-
fismos sexuales de los caninos alcanzan un grado re-
lativamente más alto respecto de otras medidas den-
tales. 

Juan Luis Arsuaga y colaboradores, tras el examen de 
la muestra abundante de la Sima de los Huesos (Ata-
puerca, Burgos), concluyeron que, en contra de lo ad-
mitido de forma general, los dimorfismos sexuales rela-

cionados con el tamaño corporal de los homininos fue 
en el Pleistoceno Medio similar al propio de los huma-
nos modernos (Arsuaga, Carretero et al., 1997).

Caja 3.11  Dimorfismos sexuales en los caninos

Caja 3.12  El dimorfismo sexual en la Sima de los Huesos
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Los avances en la identificación de dimor-
fismos han conducido incluso a plantearse la 
posibilidad de inferir pautas de conducta so-
cial en los distintos taxa de homininos del 
Plioceno y el Pleistoceno Inferior siguiendo 
la correlación que se da entre diferencias de 
tamaño y diferencias de conducta en especies 
de primates actuales. Pero las dificultades 
que aparecen a la hora de tener en cuenta 
variables respecto de, por ejemplo, la com-
petencia, la agresividad y el tipo de aparea-
miento —poliginia/monogamia— son muy 
grandes (Plavcan, 2000). Veremos en su mo-
mento en qué medida los dimorfismos pue-
den darnos indicios valiosos acerca de las 
pautas de conducta. 

12.  El estudio del registro fósil

El registro fósil es la principal fuente infor-
mativa de que se dispone para entender cómo 
ha tenido lugar la evolución del linaje huma-
no. Los fósiles indican qué diferentes especí-
menes hizo aparecer la selección natural. Y la 
edad que puedan tener los ejemplares descu-
biertos es un dato crucial para poder explicar 
cómo fue el proceso de la evolución de cual-
quier linaje. De ahí que haya que averiguar 
qué edad tienen los fósiles o, al menos, los 
terrenos en los que han aparecido.

12.1  Estratigrafía

La fosilización, es decir, la sustitución de los 
materiales orgánicos por minerales conser-

vando, en parte al menos, la forma original 
del organismo, sólo tiene lugar en la gran ma-
yoría de los casos en terrenos sedimentarios. 
Éstos se generan por la acumulación de depó-
sitos que terminan, con el paso del tiempo y 
la presión de nuevos materiales sobre ellos, 
convertidos en una roca —un estrato— en 
principio más o menos horizontal. Los terre-
nos que contienen fósiles se muestran como 
una sucesión de estratos, de capas sucesivas 
de sedimentación (véase figura 3.7, izquier-
da). Por la lógica del proceso, cuanto más 
profundo es un estrato, más antigua resulta 
ser su edad.

La estratigrafía es la técnica que determi-
na la secuencia correcta de los estratos. Obte-
ner ésta es la tarea fundamental de cara al 
estudio de cualquier yacimiento y obliga a 
precisar las coordenadas (dimensiones hori-
zontal y vertical) de cada punto de interés del 
yacimiento (véase figura 3.7, derecha).

Si se dispone de la secuencia estratigráfica 
completa correspondiente a la época que es-
tamos considerando, indicará la edad de los 
fósiles, es decir, cuáles son más antiguos y 
cuáles más modernos. Se trata de una edad 
relativa mientras no sepamos en qué mo-
mento se formó el estrato que contiene cada 
ejemplar. Existen varias maneras de identifi-
car la edad del estrato, como veremos de in-
mediato. Vaya antes la advertencia de que la 
idea que hemos dado de la coincidencia «es-
trato más profundo = estrato más antiguo» 
tropieza con las alteraciones en la secuencia 
original de deposición que pueden darse a 
causa de alteraciones geológicas. Los movi-
mientos orogénicos hacen que el terreno se 
pliegue y, así, los estratos alteran su orden 

Los estratos o lechos forman unidades geológicas a las 
que se denomina «miembros». El conjunto de los diferen-
tes miembros con una misma historia geológica se deno-
mina «formación». Las zonas fosilíferas contienen por lo 
general distintas formaciones. Cuando hablamos de «yaci-
miento» y «localización» estamos utilizando términos colo-

quiales que pueden referirse tanto a zonas como a forma-
ciones o miembros salvo que se dé la identificación preci-
sa. Así, tanto se puede hablar del yacimiento de Hadar 
(Etiopía) de manera general como precisar que el Miembro 
Sidi Hakoma de la Formación Hadar ha suministrado los 
primeros fósiles de la especie Australopithecus afarensis.

Caja 3.13  Zonas, formaciones, miembros
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original de formación por la presencia de fa-
llas, cabalgamientos e incluso inversiones de 
los estratos. Reconstruir la historia geológica 
para poder recuperar el orden de deposición 
de los materiales es, pues, necesario. Ayuda 
mucho en ese proceso el poder identificar la 
edad absoluta, no sólo relativa, de cada estra-
to. Son diferentes los métodos que existen de 
datación absoluta; nos referiremos a algunos 
de ellos.

12.2  Comparación faunística 
 (biocronología)

Si se conoce ya la edad de parte de la fauna 
hallada, cabe atribuir esa misma edad al es-
trato donde apareció. El riesgo de circulari-
dad es, no obstante, alto en ocasiones. Así 
sucede si deducimos la edad de los fósiles de 
la del estrato, y la edad de éste de los fósiles 
que contiene.

12.3  Métodos radiométricos: 
 isótopos radiactivos

Cuando cerca de los yacimientos que quere-
mos estudiar existen volcanes, sus erupciones 
pueden haber lanzado cenizas que caen en 

los terrenos en sedimentación formando to-
bas. Esas tobas volcánicas pueden datarse de 
forma directa aprovechando la circunstancia 
de que algunos de sus materiales son radiac-
tivos, es decir, isótopos que se transforman 
con el paso del tiempo. Su vida media (véase 
caja 3.14) permite calcular el tiempo trans-
currido desde que se depositaron las cenizas. 
Los fósiles se encuentran, como hemos di-
cho, en terrenos sedimentarios, no en los vol-
cánicos, pero un estrato situado entre dos 
tobas tendrá la edad comprendida entre las 
fechas de éstas. Entre los métodos radiomé-
tricos más utilizados en la paleontología hu-
mana está el del potasio/argón (40K/40Ar; el 
potasio 40K se transforma en el gas 40A, con 
una vida media de 1.260 millones de años, 
m.a.). Si, en una muestra, se puede determi-
nar cuánto queda del 40K original, cabe en-
tonces calcular su edad. La forma de hacerlo 
consiste en calentar la muestra hasta su total 
fusión y medir la cantidad de argón que se 
libera en el proceso. Sin embargo, es necesa-
rio que la muestra a examinar no haya sido 
contaminada por el argón presente en la at-
mósfera.

La aplicación del método potasio/argón es 
amplísima. La edad de la Tierra se ha cifrado 
en 4.500 m.a. gracias al método 40K/40Ar. Los 
límites superiores de la técnica se sitúan en 
torno a 1 m.a. 

Figura 3.7a y b  Izquierda: estratos del Cañón del Colorado (Bright Angel Trail; Nevada, Estados Unidos). Derecha: 
trabajos en el Yacimiento Galería (Atapuerca, Burgos, España). Pueden observarse las cuerdas tendidas que permiten 
establecer la dimensión vertical de cada punto. Foto: Fundación Atapuerca.
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Una variante mejorada del método pota-
sio/argón es la fusión de láser 40Ar/39Ar. 
Consiste en calentar varias muestras a una 
temperatura distinta fijada de antemano. Se 
libera así una cantidad determinable de 
40Ar. Cada una de las muestras se somete 
luego en el reactor a un bombardeo de neu-
trones. 39K es el isótopo del potasio más co-
mún, y no es radiactivo, pero la consecuen-
cia del bombardeo es la conversión del pota-
sio 39K en argón 39A, también medible. 
Mediante la comparación del 40Ar liberado 
con el 39Ar obtenido en el reactor nuclear es 
posible estimar la edad que corresponde a 
cada una de las muestras calentadas a edad 
diferente, el «espectro de edad». El análisis 
del espectro de edad permite calcular la 
edad del terreno. 

Los yacimientos que cuentan con profu-
sión de volcanes han obtenido dataciones 
muy precisas por ambos métodos. Es el caso 
del valle del Rift, donde se encuentra el ya-
cimiento de Olduvai, que fue el primer yaci-
miento en el que se utilizaron técnicas ra-
diométricas para la obtención de la edad de 
sus lechos (R. E. F. Leakey, Evernden y 
Curtiss, 1961) (véase caja 3.15).

Otras técnicas similares son la de U/Pb y 
la del U/Th, aplicadas con éxito en yaci-

mientos como Sterkfontein (Sudáfrica). El 
método del U/Pb (decaimiento de uranio 
238U en plomo 204Pb, con una vida media de 
4.200 m.a.) es útil para datar materiales de 
más de 200.000 años siempre que aparezca 
una concentración suficiente de uranio. 

La técnica del carbono 14 (14C) mide la 
cantidad presente de ese isótopo, obtenido a 
partir del carbono estable 12C por acción de 
los rayos cósmicos en las capas altas de la 
atmósfera. El carbono 14 desciende y es fija-
do por las plantas que, durante su vida, 
mantienen un porcentaje fijo entre los dos 
isótopos. De éstas, el carbono 14 pasa a los 
animales herbívoros que se alimentan de 
ellas y luego, escala trófica arriba, hasta los 
carnívoros, con lo que cualquier organismo 
cuenta con el isótopo radiactivo. Pero cuan-
do el organismo muere, no se producen más 
nuevos aportes y el 14C va desintegrándose. 
Si se detecta la proporción que resta, tendre-
mos una edad absoluta directa del propio 
fósil, no de los terrenos circundantes. Pero la 
vida media del isótopo es muy baja, 5.730 
años, con lo que sólo fósiles muy recientes 
pueden ser datados. Aunque los avances téc-
nicos han permitido mejorar el sistema, no 
cabe esperar dataciones fiables más allá de 
los 60.000 años.

Los átomos radiactivos se caracterizan porque, al ser 
inestables, emiten partículas (electrones, neutrones, 
protones, etc.) y se transforman en otros isótopos, un 
proceso que se denomina decaimiento o desintegra-
ción. No es posible saber cuándo se emitirá una partí-
cula pero sí se puede establecer de manera estadística 
el tiempo que ha de transcurrir para que la mitad de una 

cantidad determinada de material radiactivo (como el 
potasio 40) decaiga en material estable (como el argón 40). 
Si en un yacimiento se encuentra una muestra que con-
tiene cantidades mensurables de 40K y 40Ar, cabe dedu-
cir el tiempo que ha pasado desde que esa muestra 
estaba formada en su totalidad por 40K, es decir, desde 
que las cenizas volcánicas se depositaron.

Tanto Olduvai como los demás yacimientos de homininos antiguos serán descritos en el capítulo 6.

Caja 3.14  Vida media de los isótopos radiactivos

Caja 3.15  Yacimientos de homininos
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12.4  Núclidos cosmogénicos

Semejante al método del carbono 14 es el de 
los núclidos cosmogénicos, que mide la acu-
mulación de núclidos en materiales someti-
dos a la radiación cósmica, es decir, obtiene 
una estimación del tiempo en que han estado 
expuestos a ésta. Suelen utilizarse los isóto-
pos de aluminio y berilio.

La técnica ha sido explicada por Timothy 
Partridge y colaboradores (2003). Al entrar 
en la atmósfera, los rayos cósmicos no des-
viados por el campo magnético terrestre for-
man isótopos cosmogénicos como el berilio 
10Be que se convierte, con una vida media de 
1,5 m.a., en el isótopo estable 9Be. El método 
10Be/9Be permite datar en particular sedi-
mentos de origen lacustre, pero cuenta con el 
inconveniente de que ambos isótopos, el ra-
diactivo y el estable, son indistinguibles en 
principio entre sí por lo que es preciso llevar 
a cabo una tarea previa de establecimiento de 
las tasas de 10Be. Pese a tales dificultades, el 
método se ha utilizado en yacimientos de da-
tación complicada como son, por ejemplo, el 
de Sterkfontein (Sudáfrica) o los de Toros-
Menalla (Chad).

La desintegración radiactiva del 26Al (con 
una vida media de 1,02 ± 0,02 m.a.) y 10Be, 
(vida media de 1,93 ± 0,10 m.a.) produce 
cuarzo. Esos dos núclidos radiactivos cosmo-
gónicos se producen cerca de la superficie, en 
una proporción conocida, a causa de los nu-
cleones y muones de los rayos cósmicos se-
cundarios. Los granos de cuarzo cercanos a 
la superficie acumulan un conjunto de núcli-
dos radiactivos cuyas concentraciones de-
penden del tiempo en que el mineral ha sido 
expuesto a los rayos cósmicos, tiempo que a 
su vez depende de la tasa de erosión de la 
roca que lo alberga. Si el cuarzo de la super-
ficie es enterrado de manera súbita —como, 
por ejemplo, mediante deposición en una ca-
verna—, entonces la producción de 26Al y 10Be 
decrece o cesa de forma súbita. Como el 26Al 
se descompone más rápidamente que el 10Be, la 
tasa de 26Al/10Be decrece de manera exponen-
cial con el tiempo de sepultura, ofreciendo 
un medio de datación del sedimento enterra-

do. La edad del sedimento se calcula toman-
do en cuenta las tasas de concentración de 
26Al/10Be previas y posteriores al tiempo del 
enterramiento.

12.5 Huellas de fisión  
 y espín electrónico

El método de la huella de fisión (fission-
track) analiza las trazas dejadas en los crista-
les volcánicos —o en la cerámica, cuando se 
dispone de útiles de ese estilo— por la fisión 
de los átomos de 248U, material radiactivo 
con una vida media de 4.500 m.a. La energía 
liberada por la fisión de un núcleo deja una 
huella en el cristal y el número de huellas es 
función del tiempo transcurrido desde la for-
mación de aquél. 

Si el cristal se calienta por encima de 60 °C, 
las trazas comienzan a desaparecer y a 120 °C 
se borran del todo. El método permite deter-
minar, pues, tanto la fecha de formación del 
cristal que contiene 248U como la del momen-
to en el que fue calentado, cosa que sucede 
con la producción de cerámicas.

La técnica de la fission-track se utiliza a 
menudo para determinar la fiabilidad de las 
edades obtenidas mediante otros métodos 
radiométricos. El estudio mediante esa téc-
nica de la toba KBS por parte de Hurford y 
colaboradores (véase capítulo 6) fue el pri-
mero en datar cristales de circón tan recien-
tes (Hurford, Gleadow y Naeser, 1976). Un 
reanálisis hecho por Gleadow (1980) detec-
tó ciertos problemas en el método y permi-
tió desarrollar una nueva tecnología para 
trabajar con cristales de circón que presen-
ten bajas densidades de huellas. 

El método de la resonancia de espín elec-
trónico (electronic spin resonance, ESR) 
combinado con el de las series de uranio, 
determina el tiempo transcurrido desde la 
última exposición a radiaciones de rayos 
cósmicos midiendo su efecto, por lo general 
en el hidroxiapatito del esmalte de los dien-
tes fósiles. Para evitar errores se deben esti-
mar los efectos de los isótopos radiactivos 
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del yacimiento y restarlos para obtener la 
radiación procedente de los rayos cósmicos. 
El método de la termoluminiscencia es pa-
recido, aunque suele aplicarse a las estalac-
titas de las cuevas o a los materiales quema-
dos. La técnica de espectroscopia de rayos 
gamma permite también medir la radiación 
acumulada en restos fósiles pero con la ven-
taja sobre el método de la espectroscopia de 
masas de que no obliga a la destrucción del 
material que se está datando. La espectros-
copia de rayos gamma fue utilizada para 
obtener la edad de los fósiles humanos de 
Ngandong (Java) aunque en resultados que 
han sido criticados (Grün y Thorne, 1997).

12.6  Paleomagnetismo

El campo magnético terrestre, con sus polos 
Norte y Sur situados donde hoy se encuen-
tran, ha sufrido inversiones de forma periódi-
ca a lo largo de la historia del planeta. En un 
plazo breve en términos geológicos, el polo 
Norte y el Sur han intercambiado sus polari-
dades. El examen de la orientación de mine-
rales magnéticos incluidos en las rocas volcá-
nicas o sedimentarias permite establecer si 
ese terreno tiene polaridad «normal» (la que 
existe hoy) o «inversa» (con el polo Sur situa-

do en el extremo septentrional de ahora, y 
viceversa). La columna paleomagnética indi-
ca la secuencia de crones con el cambio de 
polaridades (véase figura 3.9). Se trata, pues, 
de un método relativo, no absoluto, de data-
ción cuya fiabilidad depende de que se haya 
identificado de forma correcta la edad gene-
ral de los terrenos. Como las principales in-
versiones de polaridad magnética que han 
tenido lugar son conocidas, a la hora de da-
tar un yacimiento puede resultar una ayuda 
de gran importancia como complemento a 
los métodos radiométricos. O incluso como 
mejor indicio, si se trata de terrenos sin activi-
dad volcánica próxima. Pero el riesgo de error 
existe en ausencia de una calibración absoluta. 
Por poner un ejemplo relacionado con la co-
lumna de la figura 3.8, si se localiza una se-
cuencia estratigráfica cuyo orden es «– + –», 
con tramos relativamente largos de polaridad 
inversa y un tramo corto intermedio de polari-
dad normal, este último puede atribuirse tanto 
al subcrón Jaramillo como al Olduvai.

12.7  Estadios geológicos

La International Comission on Stratigraphy 
ha llevado a cabo la estandarización de los 
estadios geológicos por medio de una refe-
rencia común, la International Stratigraphic 
Chart (ISC) cuyo contenido respecto de la 
Era Cenozoica aparece en la tabla 3.5.

Pese a tratarse de una convención interna-
cional, en este libro mantendremos las deno-
minaciones clásicas respecto del Plioceno y el 
Pleistoceno. En consecuencia, conservaremos 
la Edad Gelasiense (entre 2,588 y 1,806 m.a.) 
dentro del Plioceno, bajo el nombre de Plio-
ceno Superior, situando el comienzo del 
Pleistoceno en 1,806 m.a. (véase caja 3.16).

Como se ve si se comparan la figura 3.9 y 
la tabla 3.5, no existe una correspondencia 
estricta entre las edades geológicas y los 
crones paleomagnéticos, salvo en el caso de 
la frontera entre los crones Brunhes y Ma-
tuyama que se toma como comienzo del 
Pleistoceno Superior (Edad Tarantiense). El 
subcrón Olduvai incluye el paso del Plioceno 

Figura 3.8  Huellas de fisión de uranio en apatita 
(fotografía de la Universidad de Cádiz http://www.uca.es/
uca-investiga/marzo-abril/fissiontrack.htm).
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Figura 3.9  Ejemplo 
de columna paleomagnética 
con la identificación 
de crones de largo alcance, 
Brunhes-Matuyama-Gauss 
(hasta el subcrón Kaena, 
3,05 m.a.), y subcrones 
cortos, Jaramillo y Olduvai. 
En negro, crones de 
polaridad «normal» (la de los 
tiempos actuales). En 
blanco, crones de polaridad 
«inversa» (polos magnéticos 
Norte y Sur invertidos). La 
secuencia completa para 
el Cretácico Superior 
y el Cenozoico 
fue establecida 
por Cande y Kent (Cande 
y Kent, 1995).

0,000 época actual

cron Brunhes (polaridad normal +)

0,990-1,070
subcrón
Jaramillo

1,770-1,950
subcrón
Olduvai

cron Matuyama (polaridad inversa –)

cron Gauss (polaridad normal +)

0,780

2,581

3,580

Tabla 3.5  International Stratigraphic Chart, a la que hemos añadido la equivalencia respecto de la 
denominación anterior de las edades (https://engineering.purdue.edu/Stratigraphy/charts/chart.html)

 Era Período Época Edad
 Denominación Inicio

    anterior (m.a.)

 Cuaternario Holoceno  Holoceno  0,0118

  Pleistoceno Superior Pleistoceno Superior  0,1260
   Ioniense Pleistoceno Medio  0,7810
   Calabriense Pleistoceno Inferior  1,8060
   Gelasiense Plioceno Superior  2,5880

Cenozoico Neógeno Plioceno Piacenciense Plioceno Medio  3,6000
   Zancleense Plioceno Inferior  5,3320

  Mioceno Messianiense Mioceno Superior  7,2450
   Toroniense  11,6060
   Serravaillense Mioceno Medio 13,8200
   Langhiense  15,9700
   Burdigaliense Mioceno Inferior 20,4300
   Aquitaniense  23,0300



100 Evolución humana

al Pleistoceno, aunque no coincide de for-
ma precisa con él. La frontera entre el cron 
Gauss y el Gilbert (no representado en la 

figura 3.9) coincide de una manera bastante 
ajustada con el paso del Plioceno Inferior al 
medio.

La inclusión de la Edad Gelasiense en el Pleistoceno se 
hizo con el fin de que todas las glaciaciones recientes 
perteneciesen a la misma Edad. El motivo de mantener 
nosotros las denominaciones antiguas responde a que 
la inmensa mayoría de las referencias bibliográficas uti-
lizadas en este libro siguen la división clásica en edades. 

Sin embargo, utilizaremos para cada Edad la datación 
que indica la International Stratigraphic Chart. De una 
manera informal, nos referiremos al «Plio-Pleistoceno» 
—en especial en los capítulos 10 al 15— como el mo-
mento de transición entre el Plioceno Superior y el Pleis-
toceno Inferior (edades Gelasiense a Calabriense).

En distintos apartados de este libro mencionaremos la ra-
cemización de los aminoácidos como comprobante de 
la degradación de los materiales orgánicos y, por tanto, 
indicio indirecto del tiempo transcurrido desde la muerte.

Todas las moléculas orgánicas tienen actividad ópti-
ca levógira, consistente en el desvío hacia la izquierda 

del plano de un rayo de luz polarizada cuando atraviesa 
una solución de materia orgánica. Tras la muerte, se 
produce la racemización, es decir, la pérdida de la acti-
vidad óptica, al irse transformando parte de las molécu-
las orgánicas en dextrógiras y compensar así el desvío 
del haz de luz.

Caja 3.16  Edad Gelasiense

Caja 3.17  Racemización



1. El trayecto hasta el Mioceno

El orden de los primates está compuesto, 
como dijimos en el capítulo anterior, por dis-
tintos subórdenes, infraórdenes y superfami-
lias. En esta última categoría se encuentra 
Hominoidea, la superfamilia que comparti-
mos simios y humanos (véase figura 4.1).

Algunos rasgos fundamentales para la 
manera de ser de los humanos son propios 
de muchos primates porque se trata de ple-
siomorfias heredadas. Entre esos rasgos pri-
mitivos destacan los siguientes:

•   Dedos terminados en uñas y no garras, con 
la yema de los dedos almohadillada.

•   Pentadactilia, con pulgares oponibles a los 
demás dedos, permitiendo un agarre de 
gran eficacia.

•   Cúbito y radio separados en el brazo, y ti-
bia y peroné en la pierna.

•   Alta movilidad de las articulaciones en las 
extremidades.

•   Visión esteoroscópica, con gran desarrollo 
de las áreas visuales tanto faciales como ce-
rebrales.

•   Rostro con proyección facial pequeña o mo-
derada y ojos situados en un plano anterior.

Todos esos rasgos apuntan hacia una mis-
ma especialización adaptativa: el hábitat ar-
bóreo. Veamos cómo y cuándo se produjo tal 
adaptación.

1.1 Primates «arcaicos»

Hace alrededor de 60 millones de años, en el 
umbral del Paleoceno (véase tabla 4.1), la 

4.  La evolución de los primates

Es corriente referirse a los hominoideos como «simios», 
frente a los cercopitecoideos y ceboideos, a los que se 
llama «monos» (Monos del Viejo Mundo los de la super-

famlia Cercopithecoidea y Monos del Nuevo Mundo los 
de la Ceboidea). Usaremos a menudo esa denomina-
ción informal.

Caja 4.1  «Simios», «monos»
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Figura 4.1  Clasificación del 
orden de los Primates hasta 
la categoría de superfamilia.

Figura 4.2  Cráneo 
de Plesiadapis. Rasgos 
como la situación lateral 
de los ojos, los grandes 
incisivos y la diiastema entre 
los incisivos y el resto 
de los dientes acercan 
los plesiadapiformes 
a los roedores 
(Fleagle, 1988; dibujo 
de Gingerich, 1976).

Primata Orden

Prosimii Tarsioidea Anthropoidea Suborden

Catarrhini InfraordenPlatyrrhini

Ceboidea Cercopithecoidea Hominoidea Superfamilia

Tabla 4.1  Fechas de inicio de las distintas edades geológicas. Hemos detallado las tres etapas del Mio-
ceno, ya que nos referimos a las dos primeras de ellas. Adaptado de Berggren et al. (1995) siguiendo las 
fechas de la ISC (véase capítulo 3)

 Comienzo de las edades Tiempo (en millones de años)

 Holoceno  0,01 m.a.
 Pleistoceno  1,806 m.a.
 Plioceno  5,332 m.a.
 Mioceno Superior  11,608 m.a.
 Mioceno Medio  15,97 m.a.
 Mioceno Inferior  23,03 m.a.
 Oligoceno  33,9 ± 0,1 m.a.
 Eoceno  55,8 ± 0,2 m.a.
 Paleoceno 58,7 ± 0,2 m.a.
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desaparición de los dinosaurios dejó nume-
rosos hábitats libres, entre los que se encon-
traba el suelo del bosque tropical.

Por los recursos del suelo del bosque com-
pitieron los roedores y unos animales cerca-
nos a los primates, los llamados «primates 
arcaicos» o plesiadapiformes (véase figura 4.2). 
Estos últimos muestran unas características 
próximas a las de los roedores, como diaste-
ma muy pronunciada, grandes zonas olfato-
rias en el rostro y ojos situados en el plano 
lateral (Fleagle, 1988). Debido a tales rasgos, 
algunos autores sostienen que los plesiadapi-
formes no deben ser considerados verdade-
ros primates (véase Hooker, Russell y Phéli-
zon, 1999). John Fleagle (1988) les concedió 
un orden propio.

1.2 Primates del Eoceno

Tras la desaparición de los primates arcaicos, 
durante la transición del Paleoceno al Eoce-
no (c. 56 m.a.) surgieron en Asia los euprima-
tes o primates verdaderos (Bowen et al., 
2002). A los euprimates pertenecen los seres 
de las familias Adapidae y Omomydae, pareci-
dos a los prosimios actuales (véase figura 4.3).

Los rasgos derivados de los euprimates del 
Eoceno constituyen caracteres primitivos 
para los miembros posteriores del orden. Se 
trata de características que indican de forma 
clara la adaptación a la vida arbórea: tanto 
la visión estereoscópica como la movilidad 
de las articulaciones, o la capacidad de agarre 
que les proporcionan las terminales almo-
hadilladas de los dedos y los pulgares oponi-

bles, son apomorfias que facilitan la trepa y 
el salto.

La postura también comenzó a modificarse 
en los adápidos, con una tendencia hacia la or-

El problema de asignar edades absolutas a los fósiles 
muy antiguos, con el riesgo de errar en decenas de mi-
llones de años las fechas atribuidas, ha sido planteado 
por Michael Heads (2009). Como alternativa, Heads 
propuso llevar a cabo la calibración de los clados de 
primates obtenidos mediante técnicas moleculares a 
través de los acontecimientos tectónicos —datados de 

forma radiométrica— que se supone que corresponden 
a la aparición de cada nuevo linaje. Los plesiadapifor-
mes, los verdaderos primates y dos órdenes más de 
mamíferos placentarios, Dermoptera y Scandentia, se 
habrían diferenciado en el Jurásico Inferior a causa de la 
ruptura del continente ancestral único Pangea y la for-
mación del océano Atlántico (es decir, hace 185 m.a.).

Figura 4.3  Adapis magnus, Eoceno Medio (dibujo 
de Gingerich, 1981). Tanto los rasgos de la cara como las 
extremidades (no mostradas en la figura) indican su 
adaptación a la vida en los árboles. El origen asiático de 
los primates modernos en la transición Paleoceno-Eoceno 
y la dispersión posterior hacia Norteamérica y Europa han 
sido estudiadas mediante distintas técnicas —estratigrafía 
de isótopos, magnetoestratigrafía y biocronología 
cuantitativa— por Gabriel Bowen y colaboradores (2002).

Caja 4.2  La edad de aparición de los primates
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togradia (postura erecta) que provocó el des-
plazamiento del foramen magnum (el orificio 
que permite la inserción de la médula espinal; 
véase figura 4.4). Los cuadrúpedos tienen el fo-
ramen magnum situado en el plano medio pos-
terior del cráneo, mientras que en los humanos, 
bípedos, se encuentra en un lugar más bajo.

Los antropoideos (suborden Anthropoi-
dea) siguieron esa línea de adaptación. El 
examen de los últimas evidencias disponibles 
llevaron a Richard Kay y colaboradores 
(1997) a situar a finales de la Edad del Eoce-
no la aparición del suborden, con los géneros 
Parapithecidae y Oligopithecidae como los más 
antiguos (véase caja 4.4).

La vida arbórea de los euprimates (verdaderos prima-
tes) fue anticipada en parte por algunos de los ple-
siadapiformes, como los miembros del género Carpo- 
lestes (Bloch y Gingerich, 1998). En contra de lo su-
puesto anteriormente, el primate arcaico Carpolestes 
simpsoni disponía ya de un pulgar oponible y dedos 
con uñas (Bloch y Boyer, 2002) (véase la ilustración, que 
procede de ese mismo artículo; barra de escala, 5 cm). 
Pero Carpolestes carecía de visión estereoscópica 
y capacidad de salto, por lo que Jonathan Bloch y 

Doug Boyer (2002) consideraron que «representa el 
mejor modelo cronológico conocido de un estadio tem-
prano en los ancestros de los euprimates de acuerdo 
con sus capacidades compartidas de agarre y sus rela-
ciones filogenéticas cercanas». La capacidad de trepa 
del Carpolestes y de los primates verdaderos posterio-
res pueden ser o bien rasgos convergentes —homopla-
sias— o plesiomorfias heredadas de un ancestro co-
mún. La duda no puede resolverse con las evidencias 
disponibles hoy.

Figura 4.4  Vista inferior del cráneo con la posición del 
foramen magnum en un primate del Eoceno (izquierda) 
y un humano actual (derecha). Ilustración de http://anthro.
palomar.edu/earlyprimates/first_primates.htm.

En el Sudeste asiático han sido identificados ejemplares 
de posibles antropoideos de edad incluso Superior, 
como Pondaungia y Amphipithecus, géneros del Eoceno 

Medio, aunque su clasificación sea dudosa (Chaimanee 
et al., 1997).

Caja 4.3  Primates arbóreos

Caja 4.4  Pondaungia y Amphipithecus
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1.3 Primates del Oligoceno

De acuerdo con Hans Georg Stehlin (1909), 
durante el tránsito del Eoceno al Oligoceno 
(c. 34 m.a.) se produjo en Eurasia una extin-
ción masiva de familias enteras de mamíferos 
debida a los cambios climáticos: la «Grand 
Coupure». Algunas de sus consecuencias 
fueron la práctica desaparición de los prima-
tes en Europa y Asia y la disminución de su 
número en África, hasta el punto de que la 
gran mayoría de los primates del Oligoceno 
procede de un único yacimiento: el de Fayum 
(Egipto).

Se han hallado en Fayum hasta 21 distintas 
especies pertenecientes a géneros como Api-
dium, Propliopithecus y Aegyptopithecus. La 
mayor parte de ellas está compuesta por cua-
drúpedos arbóreos de pequeño tamaño. Para 
Elwyn Simons (1965), los fósiles de Fayum 
constituirían los antecedentes inmediatos de la 

separación entre las superfamilias de cercopi-
tecoideos (Monos del Viejo Mundo) y homi-
noideos (simios) (véase figura 4.5). Ese episo-
dio cladístico podría haber tenido lugar a cau-
sa de la adaptación a hábitats distintos.

1.4 Primates del Mioceno

Tras el cuello de botella del Oligoceno, el 
Mioceno supuso una nueva edad de expan-
sión para los primates, con la particularidad 
de que en tal Edad surgieron los primeros ho-
minoideos (superfamilia Hominoidea). Esos 
primeros ejemplares contaban con unas ple-
siomorfias heredadas como las que figuran 
en la tabla 4.2.

A su vez, los hominoideos fijaron unas 
apomorfias muy notorias. Los principales 
caracteres derivados que separan la superfa-
milia Hominoidea de su grupo hermano, 

SimiosMVMMNM Aegyptopithecus

Figura 4.5  Izquierda: Aegyptopithecus. Ilustración de Archaeologyinfo.com: http://www.archaeologyinfo.com/aegypto.
htm. Derecha: Aegyptopithecus es el grupo hermano del conjunto de los Monos del Viejo Mundo —MVM— y simios 
(según Rossie et al., 2002, modificado).

La desaparición de los primates de Europa durante el 
Oligoceno podría no haber sido tan completa como 
imaginó Stehlin (1909). Meike Köhler y Salvador Moyà- 
Solà (1999) han documentado la presencia en el yaci-

miento de Fonollosa-13 (Barcelona, España) de un frag-
mento de mandíbula con varios dientes atribuido a 
Pseudoloris godinoti, primate del Oligoceno Inferior.

Caja 4.5  Un posible primate europeo del Oligoceno
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Cercopithecoidea, abarcan tres aspectos mor-
fológicos:

•   La  ausencia  de  cola  y  el  ensanchamiento 
del tórax, que se relacionan con una postu-
ra más erecta durante la alimentación y du-
rante la marcha.

•   La movilidad mayor de  las  extremidades, 
con articulaciones más flexibles que permi-
ten levantar mejor los brazos y acercan las 
manos y los pies a una función prensil.

•   Los premolares de corona baja y los mola-
res relativamente anchos con cúspides ba-
jas y redondeadas, indicativos de un cam-
bio en la alimentación.

Tomando en su conjunto todos esos rasgos, 
se deduce que los simios dieron con una fór-
mula adaptativa nueva mediante la cual explo-
taron con gran eficacia los bosques tropicales.

2. Evolución de los simios 
 en el Mioceno

La historia evolutiva de los hominoideos a lo 
largo del Mioceno se podría resumir de la si-
guiente forma:

•   Mioceno Inferior (c. 23-16 m.a.): aparición 
en África de seres con algunos rasgos que 
los diferencian de los Monos del Viejo 
Mundo.

•   Mioceno Medio (c. 16-11 m.a.): desarrollo 
de rasgos dentales y postcraneales en la lí-
nea de los actuales simios. Diversificación 
y radiación de los hominoideos

•   Mioceno Superior (c. 11-5 m.a.): aparición 
de los ancestros directos tanto de los simios 
asiáticos y africanos actuales como de los 
humanos.

El tamaño más grande de los simios, 
comparado con el de los Monos del Viejo 
Mundo, puede verse como el reflejo de la 
tendencia evolutiva al crecimiento del cuer-
po para poder competir mejor por los recur-
sos disponibles. Pero un cuerpo incrementa-
do en tamaño supone también un mayor 
tracto intestinal. Esa relación apunta a que 
los hominoideos aprovecharon su nicho 
ecológico en el bosque mediante un incre-
mento de la ingesta vegetal. Las tendencias 
evolutivas que encontramos en los simios 
fósiles serían el reflejo de la adaptación al 
bosque, en el que abundan las frutas, raíces 
y hojas comestibles.

Tabla 4.2  Caracteres considerados como primitivos en los hominoideos (Andrews y Cronin, 1982). El 
asterisco (*) indica caracteres que están presentes en los gibones pero no en los simios africanos ni en los 
humanos

  •  Apertura nasal más alta que ancha y de forma oval*
  •  Plano subnasal truncado
  •  Plano subnasal que desciende hasta el piso de la cavidad nasal
  •  Órbitas tan anchas como altas, o más anchas
  •  Amplia distancia interorbital
  •  Forámina infraorbitales escasos en número (3)
  •  Forámina infraorbitales bien apartados de la sutura cigomático-maxilar*
  •  Hueso cigomático curvado y con una pendiente posterior acusada
  •  Forámina cigomáticos en número de uno o dos
  •  Forámina cigomáticos situados a la altura del borde inferior de las órbitas, o por debajo
  •  Glabela ensanchándose, como posibilidad en los ejemplares o especies grandes
  •  Forámina de los incisivos pequeños
  •  Forámina anchos y en forma ovalada del paladar mayor
  •  Incisivos superiores sin discrepancias grandes en tamaño
  •  Esmalte fino en los molares
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Esa adaptación de los hominoideos a las 
condiciones del bosque impuso cambios tan-
to en el aparato locomotor como en el apara-
to masticatorio. Pero establecer cómo tuvo 
lugar semejante proceso no es fácil. Algunos 
especímenes muestran apomorfias en el apa-
rato locomotor y conservan plesiomorfias 
dentarias. Con otros, sucede lo contrario. Si 
se añade la falta de información relativa a los 
hominoideos existentes durante buena parte 
del Mioceno, nos encontramos con un pano-
rama evolutivo lleno de dudas.

2.1 Primeros simios

El proceso doble de transformación anató-
mica y de diversificación geográfica que su-
frieron los hominoideos en el Mioceno está 
relacionado muy probablemente con los 
cambios climáticos. La paleoecología indica 
que durante el Mioceno Inferior y medio los 
hábitats de yacimientos de Uganda, Kenia y 
Tanzania (como Napak, Songhor, Rusinga 
y las islas Mfwangano del lago Victoria) 
correspondían al bosque tropical, aunque 
con algunas áreas de sabana abierta (Andrews, 
1992b). En dichos yacimientos y en otros 
próximos se han encontrado numerosos res-
tos de especímenes muy antiguos, de comien-
zos de la Edad Miocénica, tenidos por ho-
minoideos (aunque algunos autores duden 
acerca de si serían verdaderos simios). El gé-
nero mejor conocido es Proconsul (Hop- 
wood, 1933). Se han hallado ejemplares de 
Proconsul en Uganda (Napak) y Kenia (Ru-
singa, Koru, Songhor, Fort Ternan). Los yaci-
mientos con restos más abundantes (Procon-
sul y Rangwapithecus) son los de Songhor y 
Koru, datados en 19-20 m.a. (Andrews, 1996).

El primer hallazgo se hizo en Koru en 
1927 pero fueron las campañas de la British 
Kenya Miocene Expedition, entre 1947 y 
1950, las que consiguieron dar con el primer 
ejemplar notable, KNM-RU 7290 (Walker, 
1992). Consta éste de la mayor parte de un 
cráneo, incluyendo la cara, y fue hallado 
por Mary Leakey (Nature News and Views, 
1948). Se atribuyó tentativamente a Procon-
sul africanus. Ese espécimen lleva hoy la 
identificación de KNM-RU 7290 y procede 
del yacimiento R106 de Rusinga (Kenia). El 
Proconsul (véase figura 4.6) exhibe rasgos 
primitivos compartidos con los Monos del 
Viejo Mundo tanto en el cráneo y aparato 
masticatorio como en la locomoción. Si se ha 
planteado su posible pertenencia a la super-
familia Hominoidea es por la presencia de al-
gunos caracteres que apuntan a rasgos deriva-
dos dentales propios de los simios, como la 
pauta Y-5. No obstante, hay autores que no 
consideran Proconsul un hominoideo «verda-

Figura 4.6  KNM-RU 16000 de Rusinga (Kenia), 
Proconsul (Teaford, Beard, R. E. F. Leakey y Walker, 1988).

El nombre de Proconsul fue elegido a causa de que 
Arthur Hopwood pensó que se trataba de un ancestro 
de chimpancé (Walter, 1992). «Consul» fue el primer 

chimpancé del zoológico de Belle Vue en Manchester 
(Reino Unido), convirtiéndose en un icono de la época 
victoriana. Murió en 1894.

Caja 4.6  Proconsul
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dero» (véase el esquema de Kieran McNulty 
más adelante, en la figura 4.8).

2.2 Radiación de los simios

El tránsito evolutivo de los hominoideos en 
el Mioceno tuvo lugar con una rapidez que, 
en términos geológicos, puede calificarse de 
notable. Unos cinco millones de años des-
pués de la aparición de los primeros ejempla-
res en África del este, se había producido ya 
su radiación, indicada por la presencia de si-
mios en lugares muy diversos del continente 
africano. Terry Harrison (1992; 2002; 2010) 
ha sostenido que durante el Mioceno Infe-
rior existió un conjunto de gran diversidad 
establecido en los bosques tropicales de Áfri-
ca y la península Arábiga al que no se puede 
considerar como parte del linaje de los simios 
en un sentido estricto. El enfriamiento poste-
rior y la tendencia hacia un clima dividido en 
dos estaciones, seca y lluviosa, reduciría esa 
diversidad, dejando a los cercopitecoideos 
(Monos del Viejo Mundo) y simios como 
taxa dominantes que desarrollaron tipos di-
ferentes de alimentación y locomoción.

 El episodio máximo de calentamiento que 
tuvo lugar en el entorno de los 15-16 m.a., 
a comienzos del Mioceno Medio, permitió a 
los hominoideos extender su territorio hacia 
el norte, es decir, salir de África y ocupar Eu-
rasia (Harrison, 2010). Hacia los 14 m.a., el 
clima africano se enfría y se vuelve más seco. 
Los hábitats propios de África y Eurasia en 
el núcleo central del Mioceno Medio son di-
fíciles de precisar pero tanto los análisis de 

los paleosuelos como la comparación con la 
fauna asociada apuntan hacia una extensión 
mayor de las áreas abiertas dentro de una va-
riedad muy grande de condiciones (Andrews, 
1992b). Se abrirían así nuevas posibilidades 
que implicaron para los hominoideos un 
paso adaptativo importante: el de la coloni-
zación del suelo del bosque tropical. En la 
medida en que es ese el hábitat propio de los 
simios africanos actuales, el proceso de adap-
tación al suelo del bosque constituye una re-
ferencia clave para poder identificar los an-
cestros de los gorilas y chimpancés.

La interpretación más común indica que 
la ortogradia (adopción de una postura er-
guida, con el tronco más vertical), asociada 
tanto a la colonización del suelo como a la 
braquiación en los árboles —el desplaza-
miento colgando de las ramas—, es un cam-
bio que tuvo lugar coincidiendo con la radia-
ción de la superfamilia Hominoidea por Eu-
rasia.

2.3 Géneros del Mioceno

Los especímenes disponibles de hominoi-
deos fósiles abarcan las tres divisiones del 
Mioceno. También aparecen en distintos 
continentes —Europa, Asia y África. Su 
distribución, atendiendo a los géneros de 
los que vamos a ocuparnos en más detalle, 
aparece en la tabla 4.3.

El problema consiste en cómo insertar 
los taxa indicados en la tabla 4.3, o los más 
significativos de ellos, al menos, en un es-
quema evolutivo coherente. El punto de 

La pauta Y-5 (Hellman, 1928) corresponde a la presen-
cia en los molares inferiores de una superficie de abra-
sión con cinco cúspides que forman una figura parecida 
a una Y. Los fósiles de primates del Oligoceno de Fa-
yum (Egipto) no tienen esa característica mientras que 
Dryopithecus y todos los grandes simios actuales cuen-

tan con ella, por lo que se considera una sinapomorfia 
de los hominoideos. De acuerdo con algunos autores, 
Proconsul la muestra ya (R. D. Martin, 1990). En la es-
pecie humana se da una gran variación del rasgo hasta 
el extremo de que, en algunos casos, desaparece una 
de las cúspides.

Caja 4.7  Pauta Y-5
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partida lo indican los ancestros más anti-
guos de los simios aparecidos en el Mioceno 
Inferior que, como Afropithecus, han desa-
rrollado ya ciertos rasgos derivados respec-
to de los Monos del Viejo Mundo —en par-
ticular en la morfología postcraneal— y 
pueden considerarse, por tanto, hominoi-
deos «verdaderos».

Afropithecus es conocido gracias a ejemplares 
entre los que destacan los procedentes de los ya-
cimientos Moroto I y Moroto II (R. E. F. Lea- 
key, M. G. Leakey y Walker, 1988). Los de este 
último son los más antiguos, con cerca de 
20,7 m.a. de edad calculada mediante el méto-
do 40A/39A (Gebo et al., 1997).

Un nuevo fósil de Afropithecus compuesto 
por la región glenoidea de una escápula 
(MUZ-M 60), junto con otros especímenes 
disponibles anteriormente que abarcan parte 
del fémur izquierdo y derecho, del hombro 
izquierdo y de la columna vertebral, serían 
indicios para Daniel Gebo y colaboradores 
(1997) de una locomoción arbórea con cierto 
grado de braquiación. Gebo et al. (1997) 
nombraron la especie Morotopithecus bishopi 
(véase caja 4.8).

2.4 Desarrollo de los rasgos derivados 
 de los simios

A partir del inicio que marca Afropithecus, la 
cuestión evolutiva a resolver es la manera en 
que se desarrollan a lo largo del Mioceno 
Medio las apomorfias propias de los simios 
actuales tanto en la locomoción como en la 
dentición.

De querer indicar esa conexión filogenética 
estaremos obligados a resolver un rompecabe-
zas en el que destacan las siguientes piezas:

a) Todos los simios actuales cuentan con 
una locomoción tirando a ortógrada que 
incluye la trepa arbórea y, en mayor o me-
nor grado, la suspensión. Pero, como se 

Tabla 4.3  Algunos géneros significativos de hominoideos del Mioceno

  Europa África Asia

 Mioceno Inferior  Afropithecus
 (23,03-15,97)  (Morotopithecus)

 Mioceno Medio Dryopithecus Kenyapithecus
 (15,97-11,608) (Pierolapithecus; Equatorius
  Anoiapithecus) Nacholapithecus
  Hispanopithecus

 Mioceno Superior Oreopithecus Samburupithecus Lufengpithecus
 (11,608-5,332) Ouranopithecus Nakalipithecus Sivapithecus
   Chororapithecus Khoratpithecus
    Ankarapithecus
    Gigantopithecus

Figura 4.7  Ejemplar MUZ-M 80, fémur proximal y distal 
(Gebo et al., 1997). Escala: 3 cm.
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ha dicho ya, hay una diferencia sensible 
entre el desplazamiento de los simios afri-
canos, que caminan utilizando el nudilleo 
por el suelo del bosque frente al de los si-
mios asiáticos, braquiadores.

b)  Dentro de una alimentación con tendencia 
a ser variada, los simios africanos cuentan 
con una dieta propia del suelo del bosque 
tropical siendo más folívoros los gorilas que 
los chimpancés. Los orangutanes, que viven 
en la selva tropical, también son en gran me-
dida folívoros. Estos últimos cuentan con 
un esmalte dental grueso —cuyo sentido 
adaptativo se relaciona con la ingesta de die-
ta dura— en los molares pero, de forma di-
fícil de interpretar, el esmalte dental de los 
simios africanos es fino.

c) Durante el Mioceno Medio encontramos 
indicios de evolución en distintos taxa pero 
por separado: hacia los rasgos derivados del 
nudilleo y la braquiación, por una parte, y 
del aparato masticatorio necesario para la 
ingesta de materiales más duros, por otra.

Si los rasgos compartidos por los simios 
actuales son homólogos, tienen que haber 

sido fijados por un ancestro común —pro-
bablemente del Mioceno Medio. Pero tam-
bién podría tratarse de características surgi-
das en la evolución en paralelo, separada, a 
partir de un antepasado común muy anti-
guo —del Mioceno Inferior—, en cuyo caso 
los rasgos compartidos de locomoción y 
dentición de los simios actuales serían con-
vergencias casuales, homoplasias. ¿Cuál es 
la interpretación más razonable del camino 
evolutivo de acuerdo con las evidencias dis-
ponibles?

3. Modelos de la evolución 
 de los simios 
 en el Mioceno Medio

No se dispone de un modelo aceptado de 
forma amplia acerca de la línea ancestral 
de los simios actuales. A falta de él, puede 
utilizarse un esquema simple como el de 
Kieran McNulty (2010) en el que los pro-
cónsules forman en el Mioceno Inferior una 
rama lateral (stem, en inglés) respecto de la 

Morotopithecus fue nombrado por Gebo et al. (1997) al 
distinguir en los ejemplares de Moroto I y Moroto II ras-
gos derivados que los apartaban de Proconsul y Afropi-
thecus. De acuerdo con el análisis comparativo llevado 
a cabo por Biren Patel y Ari Grossman (2006), Moroto-

pithecus no se justifica como taxón separado. Sus 
ejemplares no se distinguen lo suficiente de Afropithe-
cus y deberían, por tanto, ser incluidos en ese género. 
Así lo consideró también Monte McCrossin (2007).

Hablar de «camino evolutivo» a partir de un «inicio» obe-
dece a la consideración metafórica de un proceso que 
comienza con la aparición de los hominoideos y termina 
en los taxa actuales. Pero no debe llevar a confusión: 
ningún ejemplar del Mioceno Medio —ni, ya que esta-
mos, de cualquier otra Edad— tiene un «desarrollo in-
termedio» respecto de rasgos que hoy conocemos. Es 
un error hablar de ejemplares «intermedios» como si for-

masen parte de un proyecto aún inacabado. Cada es-
pecie, fósil o no, es, desde el punto de vista adaptativo, 
un taxón completo bien adaptado de acuerdo con sus 
características particulares, y no un estadio previo de un 
diseño supuestamente preconcebido. Si la selección 
natural no hubiese conducido hasta los simios actuales, 
los hominoideos del Mioceno Inferior y medio serían los 
mismos que encontramos ahora.

Caja 4.8  Morotopithecus bishopi

Caja 4.9  Ejemplares «intermedios»



4. La evolución de los primates 111

evolución de los hominoideos «modernos», 
cuyo primer taxón es Kenyapithecus (véase 
figura 4.8). El proceso de separación de los 
linajes que corresponden a los actuales si-
mios, con la fijación de sus respectivos ras-
gos derivados, se daría según el modelo de 
McNulty (2010) en el Mioceno Medio a tra-
vés de Kenyapithecus como miembro basal 
de todos los simios; Sivapithecus estaría re-
lacionado con los orangutanes; Dryopithe-
cus, con los simios africanos y humanos, y 
Ouranopithecus, con el conjunto que for-
man humanos y chimpancés. Por lo que hace 
al Mioceno Superior, no es posible reducir la 
diversidad de taxa fósiles a líneas simples de 
evolución.

Si se compara el modelo de Kieran 
McNulty (2010) (véase figura 4.8) con el 
que ofrece Terry Harrison (2010) (véase fi-
gura 4.9), mucho más ajustado a la infor-
mación disponible acerca de la evolución de 

los distintos géneros de hominoideos du-
rante el Mioceno, queda clara la alternativa 
que existe entre optar por la sencillez o por el 
rigor.

Para indicar las líneas generales de la evo-
lución en el Mioceno de los hominoideos, el 
esquema simple de McNulty (2010) es sufi-
ciente. Pero si lo que intentamos es explicar la 
evolución en detalle que da lugar a los simios 
actuales, entonces es preciso entrar en mayo-
res precisiones.

Una forma de hacerlo es la que propuso 
Peter Andrews (1996) al distinguir entre las 
tendencias adaptativas de las subfamilias 
Afropithecinae, Kenyapithecinae y Dryopi-
thecinae. De acuerdo con ese guion evoluti-
vo, los primeros hominoideos del Mioceno 
Inferior habrían dado lugar a la evolución 
por separado de una línea que mantiene ras-
gos primitivos de locomoción y desarrolla 
rasgos derivados de dentición (compuesta 

Figura 4.8  Relaciones 
evolutivas de los simios 
y humanos según Kieran 
McNulty (2010).
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por Afropithecinae y Kenyapithecinae) fren-
te a la que hace lo contrario (Dryopithecinae) 
(véase figura 4.10).

Andrews (1996) indicó las dificultades 
que aparecen para poder establecer la co-
nexión evolutiva entre los simios actuales y 
cualquiera de las tres subfamilias indicadas. 
La suspensión propia de los driopitecinos 
podría considerarse como ancestral respec-

to del aparato locomotor de los simios ac-
tuales, pero la dentición de Dryopithecus es 
primitiva. Por su parte, el aparato mastica-
torio de las subfamilias Afropithecinae y 
Kenyapithecinae muestra algunos de los 
rasgos de los hominoideos de hoy pero se 
trata de palmígrados (cuadrúpedos arbó-
reos), un tipo de locomoción que no está 
presente en ninguno de los simios contem-

Figura 4.9  Relaciones 
evolutivas de los simios 
y humanos según Terry Harrison 
(2010).

Linajes troncales 
de simios y humanos

Simios africanos actuales

Homininos

Linajes troncales de simios
africanos y humanos,
o sólo de humanos

Ponginos (ancestros 
de los orangutanes)

Hylobátidos

Kenyapithecus

Griphopithecus

Anoiopithecus Oreopithecus

Australopithecus

Ardipithecus

Samburupithecus

Sivapithecus

Khoratpithecus

Ankarapithecus

Lufengpithecus

Pongo

Hylobates

Chororapithecus

Nakalipithecus

Ouranopithecus

Udabnopithecus

Dryopithecus

Pierolapithecus
Gorilla

Pan

Paranthropus

Sahelanthropus

Orrorin

Homo

18 16 14 12
Hace millones de años

Mioceno

Inferior Medio Superior
Plioceno

Pl
ei

st
oc

en
o

10 8 6 4 2 0

Proconsuloideos

Gigantopithecus

Yuanmoupithecus



4. La evolución de los primates 113

poráneos. Estamos, pues, ante una situación 
difícil de interpretar. Si el esquema de Peter 
Andrews (1996) es correcto, ¿cuándo y cómo 
se integrarían los rasgos de los aparatos 
masticatorio y locomotor con los que cuen-
tan los simios actuales?

El propio Peter Andrews había indicado 
ya en un trabajo previo sobre la alimentación 
de los monos y los simios en el Mioceno (An-
drews, 1981) que la dieta de los primates fue 
en realidad muy variada (semillas, raíces, ri-
zomas, bulbos, frutos y hojas blandas) a lo 

Locomoción

Afropithecinae

Kenyapithecinae
Dryopithecinae

Proconsul

Dentición

Rasgo derivado

Rasgo primitivo

Las dudas taxonómicas que puede encontrar el lector 
relativas a los simios del Mioceno alcanzan un grado 
extremo al considerar Kenyapithecus. El género se 
nombró a partir de ejemplares procedentes de Fort Ter-
nan (Kenia), con 13-12 m.a., para los que Louis Leakey 
(1962) propuso el taxón Kenyapithecus wickeri. Otros 
fósiles de mayor edad, c. 15 m.a., hallados más tarde 
en Maboko (Kenia), fueron clasificados como Sivapithe-
cus africanus por Wilfrid Le Gros Glark y Louis Leakey 
(1950; 1951); Louis Leakey (1967a) los renombró como 
Kenyapithecus africanus en 1967. Sin embargo, las di-
ferencias entre una y otra especie de keniapitecos eran 
muy notables y el hallazgo de nuevos ejemplares como 
el esqueleto parcial KNM-TH 28860 de Tugen Hills (Ke-
nia) con una edad superior a los 15 m.a., al que nos 
referiremos más adelante, llevó a Steve Ward y colabo-
radores (1999) a proponer el nuevo género Equatorius 
en el que situaron los ejemplares conocidos antes como 
Kenyapithecus africanus de Maboko, Kipsaramon y Na-
chola. De Nachola (Kenia) procede el esqueleto muy 
completo KNM-BG 35250, con una edad de c. 15 m.a., 
clasificado por Masato Nakatsukasa et al. (1998) como 
Kenyapithecus africanus pero transferido al nuevo gé-
nero y especie Nacholapithecus keiroi un año más tar-
de (Ishida et al., 1999). Richard Sherwood y colabora-

dores (con varios de los firmantes del artículo de Ward 
et al., 1999, incluido Steve Ward, entre ellos) (2002) 
aceptaron el taxón Nacholapithecus. De esa forma, los 
ejemplares del antiguo género Kenyapithecus resulta-
ron dispersarse en tres: Kenyapithecus, Equatorius y 
Nacholapithecus. Cuando Peter Andrews (1996) divi-
dió en diferentes subfamilias los géneros de hominoi-
deos del Mioceno Medio, asignó Kenyapithecus wic-
keri a Kenyapithecinae y Kenyapithecus africanus a 
Afropithecinae. Si, siguiendo las reglas de la taxono-
mía, se conserva el nombre de Kenyapithecus afri-
canus considerando que Equatorius africanus es un 
sinónimo posterior reducible a ese taxón previo (como 
hizo Monte McCrossin, 2007, por ejemplo), hay que 
tener en cuenta que no se trata de un kenyapitecino 
—como cabría deducir de su nombre—, sino de un 
afropitecino. La confusión está servida. Con el fin de 
mantener un esquema lo más claro posible de las rela-
ciones evolutivas —algo más importante, a nuestro en-
tender, que el rigor taxonómico (por necesario que sea 
éste)— hemos mantenido como taxón válido Equato-
rius, género en el que se incluyen los ejemplares de Ma-
boko y Kipsamaron (Ward et al., 1999). Por su parte, los 
ejemplares de Nachola los hemos situado, siguiendo a 
Nakatsukasa et al. (1998) en Nacholapithecus.

Figura 4.10  Representación gráfica del modelo de Peter Andrews (1996) de evolución de los rasgos derivados de los 
hominoideos durante el Mioceno Medio (modificado).

Caja 4.10  ¿Qué ejemplares entran en Kenyapithecus?
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largo de todo su trayecto evolutivo. En esas 
condiciones, los rasgos dentales no aclaran 
las pautas adaptativas salvo que se conside-
ren dentro de un panorama morfológico ge-
neral.

La necesidad de considerar conjuntos 
morfológicos lo más completos posible para 
llevar a cabo interpretaciones filogenéticas 
obliga a disponer de ejemplares que asocien 
rasgos craneales y postcraneales, inexistentes 
en los años en que Andrews (1992a; 1996) pro-
puso el esquema evolutivo de la figura 4.10. 
Por suerte, con posterioridad han aparecido 

fósiles que permiten examinar con más de-
talle la evolución de los hominoideos en el 
Mioceno Medio (véase tabla 4.4).

3.1 Las tendencias contrapuestas 
 del Mioceno Medio

(I) Kenyapithecinae/Afropithecinae

Peter Andrews (1996) había atribuido a las 
subfamilias Afropithecinae y Kenyapithecinae 
el desarrollo de apomorfias dentales junto a 

Tabla 4.4  Ejemplares de hominoideos del Mioceno Medio y la consideración taxonómica que les da-
remos en este libro (dentro de la categoría de género). Se indica la Mammal Neogen Biozone (MN) de 
acuerdo con la propuesta hecha por Mein (1975)

 Ejemplar Procedencia MN / edad m.a.
 Propuesta Consideración

    original taxonómica

Subfamilia Kenyapithecinae

KNM-BG Nachola (Kenia) 15/14 m.a. Kenyapithecus Nacholapithecus
35250   (Nakatsukasa et al., 1998)

Subfamilia Afropithecinae

KNM-TH Tugen Hills >15 m.a. Equatorius
28860 (Kenia)  (Ward et al., 1999) Equatorius

Subfamilia Dryopithecinae

IPS-35026 Hostalets de MN7/8 13/12,5 Dryopithecus Dryopithecus
 Pierola (España) m.a.* (Moyà-Solà, Köhler
   et al., 2009)
IPS-21350.1 Hostalets de  MN7/8 13/12,5 Pierolapithecus Dryopithecus
 Pierola (España) m.a.** (Moyà-Solà et al., 2004)
IPS-43000 Hostalets de  MN7 12,5 *** Anoiapithecus (Moyà-Solà, Dryopithecus
 Pierola (España)  Alba et al., 2009)
RUD 200, etc. Rudabánya MN9 11,5 m.a. Dryopithecus Hispanopithecus
 (Hungría)  (Kordos y Begun, 2001)
IPS-18800 Can Llobateres MN9 11,5 Dryopithecus (Moyà-Solà Hispanopithecus
 (España) m.a.**** y Köhler, 1996)

* Datación de 11,8 m.a., mediante paleomagnetismo (Moyà-Solà, Köhler et al., 2009).
** Datación de 11,9 m.a., mediante paleomagnetismo (Moyà-Solà, Köhler et al., 2009).
*** Datación de 11,9 m.a., mediante paleomagnetismo (Moyà-Solà, Alba et al., 2009).
**** Almécija et al. (2007) situaron el ejemplar IOPS 18800 en la MN 10 que, con 9,5 m.a., pertenece al 
Mioceno Superior.
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una locomoción plesiomórfica (palmigradia). 
Dos ejemplares, KNM-BG 35250 y KNM-TH 
28860, contienen postcraneales aptos para pre-
cisar el alcance de esa interpretación general.

KNM-BG 35250 es un esqueleto bastante 
completo del tamaño de un babuino macho 
descubierto en 1997 en el yacimiento BG-K 
de Nachola (Kenia) (véase figura 4.11). La 
edad de la Formación Aka Aiteputh, en cuya 
parte inferior fue hallado el fósil, se estima en 
14-15 m.a. (Tatsumi y Kimura, 1991), es de-
cir, de principios del Mioceno Medio.

El análisis inicial de Nakatsukasa et al. 
(1998) se dirigió al sentido adaptativo de los 
postcraneales de KNM-BG 35250, Nachola-
pithecus, identificando rasgos primitivos 
compartidos con Proconsul que indican lo-
comoción de trepa y cuadrupedia arbórea 
(palmigradia) sin suspensiones frecuentes. 
Nakatsukasa et al. (1998) apuntaron la posi-

bilidad de que llevase a cabo una locomoción 
en tierra que sería, en cualquier caso, secun-
daria respecto de la conducta arbórea y po-
dría estar quizá relacionada con las estrate-
gias forrajeras impuestas por la creciente es-
tacionalidad del clima del Mioceno Medio. 
Sin embargo, en un estudio posterior, Ishida 
y colaboradores (2004) indicaron que KNM-
BG 35250 habría desarrollado ya tendencias 
hacia una postura y locomoción ortógradas 
derivadas respecto de las plesiomorfias pro-
venientes de Proconsul. Aun así, las eviden-
cias disponibles no permitirían, para Ishida 
et al. (2004), apoyar ninguna relación filoge-
nética en concreto entre Nacholapithecus y 
los hominoideos posteriores.

El ejemplar KNM-TH 28860 es un esque-
leto parcial procedente del yacimiento de 
Kipsaramon, Formación Muruyur, de Tugen 
Hills (Kenia) (véase figura 4.12). Al descri-

Las asignaciones taxonómicas de los distintos ejempla-
res atribuidos a Dryopithecus y otros géneros próximos, 
en particular a través de las sucesivas reinterpretacio-
nes llevadas a cabo por autores entre los que destacan 
Salvador Moyà-Solà y David Begun, llevan a que la con-
fusión terminológica sea un riesgo nada despreciable. 
Con el fin de evitarlo, seguiremos un criterio cronológico 
distinguiendo entre los ejemplares del Mioceno Medio 
(Dryopithecus) y Mioceno Superior (Hispanopithecus) 
de acuerdo con lo indicado en la tabla 4.4. La reduc-
ción que hacemos en la tabla 4.4 de los géneros origi-
nales de los driopitecinos de Hostalets de Pierola a uno 
solo obedece al criterio del concepto adaptativo de 
Ernst Mayr que hemos utilizado en este libro. Taxa tan 

próximos geográfica y temporalmente y tan semejan-
tes en términos morfológicos no justifican distintas es-
trategias adaptativas. David Begun (2009) incluyó Pie-
rolapithecus y Anoiapithecus en Dryopithecus y, si-
guiendo su criterio, hemos considerado Anoiapithecus 
como un sinónimo junior de Dryopithecus. Sin embar-
go, las mismas razones dadas por Begun (2009) nos 
han llevado a agrupar los ejemplares de MN9 de Ruda-
bánya y Can Llobateres en Hispanopithecus. Para una 
discusión crítica acerca de la taxonomía utilizada res-
pecto de los hominoideos del Mioceno puede consul-
tarse la reseña hecha por Monte McCrossin (2007) al 
libro de David Cameron Hominid Adaptations and Ex-
tinctions.

Kieran McNulty situó al Kenyapithecus como el primer 
hominoideo «verdadero», separándolo de los procon-
súlidos que constituirían unos ancestros sin suficientes 
apomorfias como para considerarlos simios (véase figu-
ra 4.8). Se trata de una consideración que comparten 
bastantes autores. Pero no todos ellos clasifican de la 
misma forma los ejemplares de Kenyapithecus aun te-
niéndolos por miembros basales del proceso de evolu-

ción del Mioceno Medio. Por ejemplo, Nasako Nakat-
sukasa y colaboradores (Ishida et al., 1999; Ishida et al., 
2004; Nakatsukasa, 2004; Nakatsukasa et al., 1998) 
asignaron el ejemplar KNM-BG 35250 sucesivamente a 
Kenyapithecus y Nacholapithecus, mientras que Steve 
Ward et al. (1999) colocaron todos los hominoideos 
grandes de las formaciones Nachola, Aiteputh y Muru-
yur (Kenia) en Equatorius.

Caja 4.11  Taxonomía de los driopitecinos

Caja 4.12  Kenyapithecus
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birlo, Steve Ward y colaboradores (1999) 
nombraron el nuevo género Equatorius (véa-
se tabla 4.2) incluyendo en él el fósil KNM-
BG 35250 que acabamos de ver referido a 
Nacholapithecus.

Robert Corruccini y Henry McHenry 
(2001) indicaron la presencia en Kenyapi-
thecus (Equatorius) de ciertos rasgos meta-
carpales que podrían incluso tenerse por 
evidencias de un nudilleo. Sin embargo, Bi-
ren Patel et al. (2009) excluyeron que se pu-
diese situar en el clado de los simios africa-
nos porque el apoyo en el suelo se realizaría 
de forma palmígrada. Robin Crompton y 
colaboradores (2008) abundaron en esa in-
terpretación, que separa Equatorius de gori-
las y chimpancés. De tal manera, Equatorius 
pasó a ser considerado un hominoideo se-
miterrestre que, sin estar ya incluido en el 
clado de los simios africanos, podría ante-
cederles a través de la exploración del suelo 
(Patel et al., 2009).

La explicación más difícil de llevar a cabo es 
la que se refiere al paso desde la palmigradia al 
nudilleo. ¿Por qué se debería cambiar de apoyo 
desde una cuadrupedia arbórea a otra terres-
tre si la palmigradia permite esta última? Una 
posible respuesta se tendría si en el trayecto 
que va desde la cuadrupedia arbórea al nudi-
lleo se hubiese pasado por una etapa en la que 
la suspensión fuese importante conduciendo a 
transformaciones de las extremidades superio-
res. Al volver al suelo, manos y brazos serían 
inadecuados para la palmigradia. Así, Biren 
Patel y colaboradores (2009) sostuvieron que 
Equatorius sería un palmígrado con capacida-
des para la suspensión que apuntan esa ten-
dencia hacia la morfología de los simios afri-
canos posteriores, aunque sin haber fijado aún 
rasgos derivados de nudilleo. De ser así, los 
rasgos de la suspensión, compartida en cierto 
grado al menos por todos los simios actuales, 
serían homólogos al derivar de los propios de 
los kenyapitecinos del Mioceno Medio.
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Figura 4.11  Izquierda: emplazamiento de la localidad de Nachola (Kenia) junto a otras con ejemplares de hominoideos 
del Mioceno Medio (Nakatsukasa et al., 1998). Derecha: ejemplar KNM-BG 35250 de Nachola (Ishida et al., 2004).

Masato Nakatsukasa (coautor del trabajo de Ishida et 
al., 2004) interpretó la postura de Nacholapithecus ke-
rioi como cercana a Proconsul a causa de los rasgos 
primitivos compartidos, pero con una mayor especiali-
zación hacia la trepa ortógrada (Nakatsukasa, 2004). 
En su estudio, Nakatsukasa (2004) indicó que el Na-
cholapithecus habría fijado la trepa palmígrada y no la 

braquiación, aunque podría contar con una postura de 
la que se derivaría más tarde la suspensión de los si-
mios posteriores. La falta de ejemplares de hominoi-
deos africanos suficientemente informativos entre 13 y 
6 m.a. impide, de acuerdo con el autor, precisar de 
qué forma tuvo lugar ese tránsito de las apomorfias 
locomotoras.

Caja 4.13  El problema de la locomoción de los hominoideos africanos en el Mioceno Superior
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(II) Dryopithecinae

El modelo evolutivo de Peter Andrews (1996) 
consideró que la subfamilia Dryopithecinae 
habría seguido las pautas contrarias a las de 
Kenyapithecinae: desarrollo de las apomor-
fias de la locomoción propias de los simios 
actuales con mantenimiento de plesiomor-
fias en el aparato masticatorio. Los ejempla-
res del Vallès-Penedès (España) y Rudabánya 
(Hungría) permiten comprobar hasta qué 
punto sucede así.

IPS-21350.1 es un esqueleto parcial con par-
te del cráneo y la cara procedente de Barranc 
de Can Vila 1 (Barcelona) (véase figura 4.13). 
Su edad, obtenida por medios bioestratigráficos 
(fauna comparada), es de entre 12 y 13 m.a., 
es decir, del Mioceno Medio (Casanovas-Vi-
lar et al., 2008), aunque Moyà-Solà, Albar et 
al. (2009) la rebajaron más tarde mediante 
paleomagnetismo a 11,8 m.a. La importan-
cia del hallazgo, además de estar relacionada 
con su edad y localización, tuvo que ver con 
el hecho de constituir el primer hallazgo pos-
terior al KNM-BG 35250 (Nacholapithecus) 
de un cráneo bien preservado del Mioceno 
Medio junto a materiales dentales y postcra-
neales.

Pese a las discrepancias en la clasificación 
de Pierolapithecus frente a Dryopithecus, los 
ejemplares de uno y otro género comparten 
una parecida morfología postcraneal. Si lo 
que se trata de dilucidar son los cambios evo-
lutivos que afectan a la postura y la locomo-
ción, no tiene gran trascendencia el dividirlos 
o agruparlos.

Dryopithecus fue el protagonista del primer descubri-
miento de un hominoideo fósil gracias al hallazgo en 
Saint-Gaudens, Francia, en el siglo xix de un ejemplar 
cuyos rasgos se relacionaron con los de los grandes 

simios actuales. El fósil recibió el nombre de Dryopithe-
cus fontani (Lartet, 1856). El ejemplar fue conocido por 
Charles Darwin, quien lo mencionó en el Descent of 
Man (Ch. Darwin, 1871).

Figura 4.12  KNM-TH 28860, Equatorius africanus. 
A, cuerpo mandibular izquierdo; B, incisivo maxilar central 
izquierdo; C, incisivo maxilar lateral derecho; D, fragmento 
del cuerpo mandibular derecho; E, escápula derecha; 
F, clavícula derecha; G, húmero proximal izquierdo; 
H, húmero derecho con la primera costilla; I, mano 
derecha; J, esternón; K, radio derecho; L, cúbito 
proximal derecho; M, cúbito distal derecho; N, vértebra 
torácica inferior (S. Ward et al., 1999).

Caja 4.14  Dryopithecus
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El diagnóstico que hizo David Begun 
(2009) de los postcraneales de Dryopithecus 
(incluido Pierolapithecus) indicó la presencia 
de vértebras con un carácter intermedio res-
pecto de la posición de los procesos transver-
sales, un tórax ancho y poco profundo, una 
articulación muñeca-radio semejante a la de 
los simios superiores y unas falanges cortas y 
menos curvadas que en el caso de Hispanopi-
thecus. Las funciones locomotoras a las que 
daría lugar una morfología así es un asunto 
que enfrentó a Moyà-Solà y colaboradores 
(Alba, Almécija y Moyà-Solà, 2010; Moyà-
Solà et al., 2004; Moyà-Solà et al., 2005) y 
Begun y colaboradores (Begun, Ward et al., 
2006; Deane y Begun, 2008; 2010). Para 
Moyà-Solà et al. (2004; 2005), la suspensión no 
es un rasgo homólogo de los hominoideos 
—algo en lo que coincidieron Robin Crompton 
y colaboradores (2008). La aducción y supina-
ción en la muñeca, el amplio y poco profundo 
tórax, la clavícula larga parecida a la del chim-
pancé y la región lumbar rígida indicarían la 
tendencia de Pierolapithecus (y, cabe añadir, Dr-
yopithecus) hacia una locomoción palmígrada, 
con postura ortógrada, que excluye la suspen-
sión (Moyà-Solà et al., 2004; 2005).

Figura 4.13  IPS-21350.1, Pierolapithecus catalaunicus. 
Las siglas IPS corresponden a Institut Paleontològic de 
Sabadell (Salvador Moyà-Solà et al., 2004).

Salvador Moyà-Solà y colaboradores (2004) propusie-
ron a partir de IPS-21350.1 el nuevo género y especie 
Pierolapithecus catalaunicus. Las semejanzas entre Piero-
lapithecus y Dryopithecus llevaron a David Begun y co-
laboradores (Begun, Nargolwalla y Hutchison, 2006; 
Begun, Ward et al., 2006) a proponer que el ejemplar 
IPS-21350.1 podría pertenecer a la especie Dryopithe-
cus fontani o al menos al género Dryopithecus, asig-
nándole el taxón D. catalaunicus (Begun, 2009). No 
obstante, Begun et al. reconocieron que son pocas las 

partes comparables de P. catalaunicus y D. fontani y, 
por tanto, resulta difícil decidir si hay que llevar a cabo o 
no la agrupación. Con posterioridad apareció en el yaci-
miento de Abocador de Can Mata (Vallès-Penedès) un 
nuevo ejemplar de D. fontani IPS-35026 que, para 
Moyà-Solà y colaboradores (Moyà-Solà, Köhler et al., 
2009) demuestra la separación existente entre Pierola-
pithecus y Dryopithecus. No obstante, aquí hemos in-
cluido tanto Pierolapithecus como Anoiapithecus en el 
género Dryopithecus.

Si la locomoción primitiva propia de los ancestros de 
los simios actuales es la de la trepa arbórea con pal-
migradia (apoyo de las manos), las coincidencias en 
la conducta suspensoria que, en mayor o menor gra-

do, puedan mostrar orangutanes, gorilas y chimpan-
cés habrían aparecido más tarde de manera conver-
gente, es decir, por separado en cada clado.

Caja 4.15  Pierolapithecus catalaunicus

Caja 4.16  ¿Homoplasias en la suspensión de los actuales simios?
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En un sentido distinto han interpretado 
David Begun y Carol Ward (2005) rasgos 
de Pierolapithecus como el torso y la muñe-
ca, que supondrían para esos autores la re-
organización de la postura corporal propia 
de los simios actuales sin excluir capacida-
des de suspensión. Suspensión y trepa ar-
bórea serían, así, tipos de locomoción pro-
pios de los simios que están ya presentes en 
Pierolapithecus y no implican, por tanto, 
ninguna homoplasia posterior: simplemen-
te la palmigradia primitiva (cuadrupedia 
arbórea) de los driopitecinos desaparecería 
más tarde en los simios actuales. Como 
acabamos de ver, Biren Patel et al. (2009) 
sostuvieron un esquema evolutivo parecido 
respecto de Equatorius: los rasgos suspen-
sorios son homólogos para todos los simios 
actuales y, por tanto, no se trata de conver-
gencias.

Como se recordará, el esquema evolutivo 
de Peter Andrews (1996) atribuía a Dryopi-
thecinae, frente a los rasgos derivados de la 
locomoción, plesiomorfias en el aparato 
masticatorio. Los nuevos ejemplares permi-
ten situar algunos de los aspectos craneales, 
faciales y dentales de la subfamilia.

La cara de IPS-21350.1 mantiene rasgos 
primitivos que acercan su notable prognatis-
mo al de Afropithecus frente al perfil más or-
tógnato de los hominoideos del Mioceno Su-
perior Ouranopithecus y Sivapithecus (véase 
figura 4.14) (Moyà-Solà, Köhler et al., 2009). 

La clave de la suspensión estaría, para Moyà-Solà et al. 
(2005) en la longitud de las manos; unas falanges cortas 
como son las de Pierolapithecus supondrían un inconve-
niente para la conducta suspensoria indicando que ésta 
se encuentra limitada. Sin embargo, Deane y Begun 
(2008) sostuvieron que es la curvatura de las falanges la 
que indica el grado de la conducta arbórea, siempre que 
se tome en cuenta no de forma aislada sino dentro del 
conjunto de los rasgos postcraneales. La curvatura de las 
falanges de Pierolapithecus apoyaría, para Dehane y Be-
gun (2008), la presencia de un componente supensorio 
significativo. Sin embargo, esa misma curvatura fue vista 
por David Alba, Sergio Almécija y Salvador Moyà-Solà 

(2010) como propia de una locomoción primitiva, con res-
tos de palmigradia, en contraste con otros driopitecinos 
braquiadores como Hispanopithecus.

Tal vez las interpretaciones de uno y otro grupo no es-
tén tan alejadas. Como sostuvieron Andrew Deane y Da-
vid Begun (2010) la distinción entre las pautas locomoto-
ras no es cuestión de todo o nada. La suspensión de 
Pierolapithecus sería, así, intermedia en un continuo que 
lleva desde la cuadrupedia arbórea a la braquiación. Al 
decir de Deane y Begun (2010), Pierolapithecus fijó un 
componente suspensorio mucho más desarrollado que 
los de los anteriores hominoideos del Mioceno pero menor 
que el muy especializado de Hispanopithecus y Pongo.

Figura 4.14  Arriba: aspecto frontal, palatal y lateral de 
IPS-21350.1; en la comparación del perfil con 
el de Afropithecus, Ouranopithecus y Sivapithecus se 
indican los puntos craniométricos N: nasion; R: rinion; 
G: glabela (Salvador Moyà-Solà et al., 2004). Abajo: cara 
inferior IPS-35026: en visión frontal, A; lateral izquierda, B; 
lateral derecha, C; palatal, D; y superior, E. La flecha indica 
la posición más anterior del contacto nasomaxilar 
(Moyà-Solà, Köhler et al., 2009).

Caja 4.17  Las falanges en la suspensión
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El prognatismo se muestra también relevante en 
el fósil del mismo yacimiento y horizonte estra-
tigráfico IPS-35026. Este último es el ejem-
plar con la cara inferior mejor conservada 
dentro de Dryopithecus y el primer fósil de 
D. fontani con la dentición superior. Por el 
contrario, IPS-43000 muestra un perfil mu-
cho más ortognato que se refleja en el nom-
bre de la especie asignada: Anoiapithecus bre-
virostris (Moyà-Solà, Alba et al., 2009).

El diagnóstico facial hecho por Moyà-
Solà, Alba et al. (2009) indicó que la pauta 
de IPS-35026 es moderna y se aproxima a la de 
Gorilla, en particular en un emplazamiento 
más anterior del contacto nasomaxilar (se-
ñalado con una flecha en la figura 4.14, 
abajo) que indica una apertura nasal ten-
dente a la verticalidad. Ese punto facial se 
encuentra adelantado en IPS-35026 y Gori-
lla frente al más retrasado de IPS-21350.1, 
Ankarapithecus, Sivapithecus y Pongo. Res-
pecto de IPS-43000, Moyà-Solà y colabora-
dores (Moyà-Solà, Alba et al., 2009) sostu-
vieron que, pese a las notables diferencias en 
cuanto al perfil que se dan con IPS-35026, 
ambos ejemplares —clasificados por los au-

tores en dos géneros distintos, Pierolapithecus 
y Anoiapithecus— comparten la misma 
pauta facial moderna.

Por lo que hace a la morfología dental, 
David Begun (2009) consideró muy simila-
res IPS-21350.1 y IPS-35026 —contra el 
punto de vista de Moyà-Solà et al. (2004; 
2009), que clasificaron el primero como Pie-
rolapithecus y el segundo como Dryopithe-
cus. David Alba, Josep Fortuny y Salvador 
Moyà-Solà (2010) llevaron a cabo un análi-
sis comparativo mediante tomografía compu-
tacional (computer tomography, CT) del es-
pesor del esmalte dental en los molares de 
IPS-21330, IPS-43000 e IPS-35026 de Hos-
talets de Pierola (España). Pese a las seme-
janzas craniofaciales y dentognáticas entre 
todos esos ejemplares, aparecen diferencias 
entre el esmalte grueso de los dos primeros 
(RET [relative enamel thickness, espesor re-
lativo del esmalte] de 18,6 y 19,5) y el más 
fino (RET de 10,6) del último. La interpre-
tación que hacen los autores apunta hacia 
la presencia de simplesiomorfias cuyo signi-
ficado evolutivo abordaremos en el siguien-
te epígrafe.

El espesor del esmalte dental es un rasgo un tanto am-
biguo de cara a establecer pautas adaptativas. La con-
tradicción que supone, por ejemplo, el que los gorilas 
actuales, folívoros, cuenten con esmalte dental fino en 
sus molares indica que no es necesario un gran espe-
sor del esmalte para una dieta basada en materiales 
más duros que la fruta. En los gorilas, es la forma de los 
molares, con cúspides puntiagudas y largas superficies 
cortantes, la que facilita la alimentación folívora (An-
drews, 1981).

Los siamangos, igualmente folívoros, tienen molares 
parecidos a los de los gorilas. Andrews (1981) apuntó 

que esas dos especies son las de tamaño mayor en sus 
respectivas familias, pero renunció a concluir si el tama-
ño grande se debía a la dieta folívora o era al revés. La 
modificación del aparato masticatorio no es siempre 
necesaria para adaptarse a una dieta nueva. La denta-
dura robusta sigue siendo funcional a la hora de masti-
car alimentos blandos. De hecho, como veremos más 
adelante al comparar los ejemplares «robustos» y «grá-
ciles» del linaje humano, cabe entender que las espe-
cializaciones alimenticias no son tan obligadas como 
podría deducirse del examen de la morfología mandibu-
lar y dental.

Caja 4.19  El espesor del esmalte como indicio

Moyà-Solà y colaboradores (Moyà-Solà, Alba et al., 2009) 
negaron que la falta de proyección de la cara pudiese tra-
tarse de una variación interindividual de IPS-43000 respec-
to de IPS-35026. Concedieron el rango de autapomorfia a 

ese carácter y justificaron así el nombramiento de un nuevo 
taxón. Sin embargo, ese argumento no justifica que la ca-
tegoría del nuevo taxón deba ser la de género; a nuestro 
entender, con una nueva especie habría sido suficiente.

Caja 4.18  Anoiapithecus brevirostris
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3.2 Cladogramas del Mioceno Medio

La paradoja indicada por Peter Andrews 
(1996) de dos líneas evolutivas en paralelo du-
rante el Mioceno Medio ligadas a las familias 
Afropithecinae y Kenyapithecinae, por un 

lado, y Dryopithecinae, por otro, con desarro-
llos opuestos de los aparatos locomotor y mas-
ticatorio, puede precisarse de acuerdo con los 
ejemplares más completos que hemos descrito. 
En suma, el diagnóstico de Andrews relativo a 
los rasgos de Kenyapithecinae (Nacholapithe-
cus y Kenyapithecus) se confirma: tanto Robin 
Crompton et al. (2008) como Biren Patel et al. 
(2009) indicaron que en los distintos taxa de 
Kenyapithecinae se mantienen las plesiomor-
fias ligadas a la palmigradia, aun cuando se 
pueda encontrar una cierta tendencia hacia la 
morfología apta para la suspensión.

Las discrepancias se reflejan en los clado-
gramas propuestos. El realizado por Salva-
dor Moyà-Solà y colaboradores (2004) indi-
có que Pierolapithecus es el ancestro común 
de los grandes simios y humanos actuales 
(véase figura 4.15). Ese esquema fue acepta-
do por Terry Harrison (2010) en su síntesis 
acerca de la evolución de los simios.

De forma alternativa, Begun y Ward (2005) 
sostuvieron que el cladograma más parsimo-
nioso sitúa al Pierolapithecus, junto con Dryopi-
thecus, como clado basal respecto de los simios 
africanos y los humanos excluyendo, pues, a los 
simios asiáticos (véase figura 4.16). Sin embar-
go, Moyà-Solà y colaboradores (2005), en la 

Figura 4.15  Cladograma 
de los hominoideos del 
Mioceno, simios inferiores 
actuales (hilobátidos) 
y el conjunto de simios 
superiores y humanos 
actuales (Moyà-Solà et al., 
2004). En esta interpretación, 
Pierolapithecus es el 
ancestro de los simios 
superiores y humanos pero 
no de los simios inferiores.
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Figura 4.16  Cladograma con la posición 
de Pierolapithecus (Begun y Ward, 2005).
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réplica a Begun y Ward (2005), pusieron de ma-
nifiesto un aspecto en el que nos hemos detenido 
ya antes: los cladogramas dependen en gran me-
dida de decisiones previas, como la considera-
ción de los caracteres que se asignan a los taxa.

4. Simios del Mioceno Superior

La propuesta filogenética de David Begun y 
Carol Ward (2005) procede de una idea pre-
via de Begun (Begun, Güleç y Geraads, 2003) 
acerca de la conexión existente entre los Dryo-
pithecus europeos, los ejemplares de Turquía 
y los simios africanos y humanos: el modelo 
evolutivo al que se conoce como «Vuelta a 
África». Ese guion filogenético implica que 
los ancestros de los simios africanos y huma-
nos salieron del continente africano, evolu-
cionaron como driopitecinos en Eurasia y 
volvieron a África más tarde siendo, por tan-
to, los ancestros inmediatos de los simios 
africanos pero no de los asiáticos.

La «Vuelta a África» fue un modelo im-
puesto en gran medida por lo incompleto del 
registro fósil. Los hominoideos del Mioceno 
Superior africano constituyeron un enigma 
durante mucho tiempo; los indicios disponi-
bles eran sólo el molar inferior de Lukeino y el 
fragmento de mandíbula de Lothagam (am-
bos en Kenia), insuficientes a todas luces para 
poder considerar cómo fue la historia evoluti-
va de los ancestros inmediatos de los simios 
africanos y los homininos. Vamos a examinar 
algunos ejemplares conocidos más tarde que 
han dado un vuelco a esa situación.

4.1 Samburupithecus

Hidemi Ishida y Martin Pickford (1997) des-
cribieron un maxilar con su dentición com-
pleta —KNM-SH 8531, véase figura 4.17— 
procedente de la región de Samburu (Kenia), 
con una edad de 9,5 m.a. obtenida por radio-
metría y bioestratigrafía, nombrando a par-
tir del ejemplar un nuevo género y especie, 
Samburupithecus kiptalami —sin asignar pa-
ratipos.

Aunque se trate de una cuestión menor, en la que no 
puso un gran énfasis, David Begun (2009) incluyó a 
Darwin entre los autores que habrían apuntado la idea 
de que el origen de simios africanos está en los ances-
tros europeos, dado que Darwin (1871) citó al Dryopi-
thecus como antecesor de chimpancés y gorilas. Pero 
sucede que el Dryopithecus descubierto en Francia por 
Lartet era el único simio fósil conocido en los años en 

que escribió Darwin, por lo que el comentario de éste 
no puede ser tomado en cuenta en el contexto de las 
discusiones acerca de la diversidad de los hominoideos 
del Mioceno y de su sentido evolutivo. En el mismo ar- 
tículo, Begun mencionó a Louis de Bonis y sus colabo-
radores como unos de los primeros que plantearon ese 
modelo de la «Vuelta a África»; ahí sí que está justificada 
la referencia.

Figura 4.17  Vista lateral (1) y oclusal (2) de KNM-SH 
8531, Samburupithecus kiptalami (Ishida y Pickford, 1997).

Caja 4.20  La profecía de Darwin
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Los autores que describieron el ejemplar 
lo situaron en el linaje que conduce a los «si-
mios africanos + humanos», aunque apun-
tando que sus rasgos dentales se acercan más 
a los de los australopitecos de Kanapoi y 
Laetoli (véase capítulo 8).

4.2 Nakalipithecus

Una década después del hallazgo del Sam-
burupithecus, nuevos especímenes se unieron al 
registro de los hominoideos inmediatamente 
anteriores a la separación de los simios supe-
riores africanos, es decir, candidatos a ser el 
LCA de chimpancés, gorilas y humanos. El 
ejemplar KNM-NA 46400, una mandíbula de-
recha con M1-M3, fue descubierto por Yutaka 
Kunimatsu y colaboradores (2007) en terrenos 
de comienzos del Mioceno Superior de la loca-
lidad de Nakali (Kenia). La edad, de 9,8 m.a., 
fue obtenida mediante el método 40Ar/39Ar. 
Los autores describieron el ejemplar como un 
hominoideo, presumiblemente hembra a juz-
gar por las características de otro espécimen 
asociado, el canino KNM-NA 47594. Kuni-
matsu y colaboradores (2007) nombraron, a 
partir de los materiales encontrados, el nuevo 
género y especie Nakalipithecus nakayamai.

El tamaño dental de los ejemplares de 
Nakali es grande, comparable al de las hem-
bras de los orangutanes y los gorilas, y difiere 
de los taxa del Mioceno Medio por ese rasgo, 
que se podría explicar por razones alométri-
cas (el tamaño corporal de Nakalipithecus 
sería también considerable). El Nakalipithecus 
se asemeja al Samburupithecus —Samburu se 
encuentra a 70 km al norte, y los terrenos son 
de edad parecida— tanto por el tamaño 
como por el espesor del esmalte de los mola-
res, pero el parecido lo acerca sobre todo al 

género europeo Ouranopithecus del que ha-
blaremos de inmediato.

Las semejanzas existentes entre Samburu-
pithecus, Ouranopithecus y Nakalipithecus lle-
varon a Kunimatsu et al. (2007) a sostener 
que todos ellos estarían adaptados a un hábi-
tat similar —bosque con extensas áreas de sa-
bana—, aunque, basándose en la tendencia de 
especialización apuntada en la morfología 
de los molares, el taxón de Nakali viviría en el 
ámbito más boscoso de todos y el Ouranopi-
thecus en el más árido. Dadas las característi-
cas, edad y localización tanto de Nakalipithe-
cus como de Chororapithecus, al que nos refe-
riremos en el apartado siguiente, Kunimatsu et 
al. (2007) sostuvieron que es muy probable 
que un linaje de hominoideos de gran tamaño 
sobreviviese en África durante el Mioceno 

Samburupithecus es un simio grande, del tamaño de un 
gorila, con el paladar arqueado, fosa nasal ancha pero 
poco profunda, neumatización en el cigomático, esmalte 
dental relativamente grueso y morfología de los premola-

res semejante a la de los simios actuales, aunque el ter-
cer molar es más grande que el segundo y primero —un 
rasgo inusual en los hominoideos pero que aparece a 
veces en los australopitecos (Ishida y Pickford, 1997).

Figura 4.18  KNM-NA 46400, Nakalipithecus nakayamai. 
Mandíbula derecha en vistas: bucal (arriba); oclusal 
(centro); y lingual (abajo) (Kunimatsu et al., 2007).

Caja 4.21  Samburupithecus
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Medio dando lugar al último ancestro co-
mún de simios africanos y humanos. Dicho 
de otro modo, la hipótesis de la «Vuelta a 
África» no sería necesaria desde el punto de 
vista de Yutaka Kunimatsu et al. (2007).

4.3 Chororapithecus

Algo más antiguo que el Nakalipithecus es el 
ejemplar de Chorora (Etiopía), procedente 
de terrenos de una edad de 10-10,5 m.a. ob-
tenida mediante estratigrafía y radiometría 
(Suwa, Kono, Katoh, Asfaw y Beyene, 2007). 
Gen Suwa y colaboradores describieron en 
2007 hasta nueve dientes completos o frag-
mentarios, con el segundo molar CHO-BT 4 
como holotipo del nuevo género y especie 
Chororapithecus abyssinicus. Al decir de 
Suwa y colaboradores (2007), la superficie 
de corte de parte de los molares distingue el 
ejemplar de los demás taxa del Mioceno, 
acercándolo a Gorilla, aunque mantiene 
como rasgo primitivo un aspecto bajo en las 
coronas y cúspides. El estudio comparativo 
mediante rayos X —Micro-CT— llevó a 
Suwa et al. (2007) a sostener que Chororapi-
thecus contaba con una morfología molar 
derivada indicativa de su adaptación inci-
piente a una dieta fibrosa. La superficie fun-
cional de las cúspides de los molares —la 
efectiva a la hora de la masticación— dispo-
ne de esmalte grueso, mientras que la late-

ral, no funcional, lo tiene de un grosor inter-
medio.

Entre todos los hominoideos conocidos del 
Mioceno africano, Chororapithecus es el que 
muestra más rasgos compartidos con Gorilla, 
en especial los molares grandes y adaptados a 
una masticación de materiales duros. De ese 
hecho dedujeron Suwa et al. (2007) la posibi-
lidad de que el ejemplar de Chorora pertenez-
ca al clado de los gorilas separado ya del de 
Pan + Homo. No obstante, los autores apun-
taron que otra explicación alternativa sería la 
de que Chororapithecus y Gorilla hubiesen fi-
jado tendencias convergentes y sus rasgos co-
munes sean, pues, homoplasias. En nuestra 
opinión, dada la edad y situación de los espe-
címenes de Chorora y en espera de que el ha-
llazgo de postcraneales indique cómo es su 
aparato locomotor, es más probable la prime-
ra hipótesis. Por desgracia, la ausencia de 
ejemplares inmediatamente anteriores a la se-
paración de chimpancés y humanos dentro de 
ese linaje hermano del de Gorilla impide deta-
llar más el proceso evolutivo.

4.4 ¿Un ancestro europeo?

Un género que debe ser tenido en cuenta a la 
hora de hablar de los ancestros inmediatos de 
los simios superiores, y que ha sido relacio-
nado tanto con los asiáticos como con los 
africanos, es el que ya hemos mencionado: 

Otros géneros de hominoideos del Mioceno Superior 
son de difícil clasificación. Así sucede con Oreopithecus, 
del que Salvador Moyà-Solà, Meike Köhler y Lorenzo 
Rook (1999) han planteado que podría ser bípedo. Gi-
gantopithecus (Von Koenigswald, 1935) fue descrito a 
partir de restos fragmentarios que se reducen a tres 
mandíbulas inferiores y numerosos dientes aislados, los 
primeros de ellos descubiertos en farmacias chinas don-
de recibían la consideración de «dientes de dragón». Von 
Koenigswald identificó uno de ellos, un molar inferior últi-
mo, como perteneciente a un nuevo género y especie al 
que denominó Gigantopithecus blacki v.K., en honor al 

descubridor del Hombre de Peking, Davidson Black. La 
historia del Gigantopithecus hace honor a la época de 
oro de la paleontología (véase Von Koenigswald, 1981). 
Pero su taxonomía y su sentido evolutivo resultan tan in-
ciertos que ha sido interpretado como un simio aberrante, 
como un género reducible a Ouranopithecus y hasta 
como un posible antecesor directo de los seres huma-
nos (véase las distintas alternativas en Martin, 1990). 
Muy mencionado y discutido antes, el género ha perdido 
hoy protagonismo. Peter Andrews (1992a) ni siquiera lo 
mencionó en un artículo tan largo como detallado de re-
visión de los hominoideos fósiles.

Caja 4.22  Otros hominoideos del Mioceno Superior



4. La evolución de los primates 125

Ouranopithecus (De Bonis et al., 1974), del que 
existen especímenes procedentes de Macedo-
nia (Grecia) (yacimientos de Ravin de la 
Pluie y Xirochi) con una edad de 9-10 m.a. 
obtenida mediante comparaciones faunísti-
cas. El hábitat de esos yacimientos, deducido 
también de la fauna, era de sabana abierta.

El ejemplar XIR-1 (De Bonis et al., 1990; 
De Bonis y Koufos, 1993) (véase figura 4.19), 
cuya cara se ha conservado bien, permite rela-
cionar algunos de sus rasgos faciales con los de 
los simios africanos. Pero caracteres de XIR-1, 
como el torus supraorbital (la protuberancia 
ósea que protege los ojos a la altura de las cejas) 
y la dentición, difieren de los simios actuales, 
acercando a Ouranopithecus a unos homininos, 
los australopitecos robustos del Plioceno. Tal 
cosa llevó a De Bonis y colaboradores (1990) a 
sostener que Ouranopithecus es el mejor candi-
dato disponible de antecesor del linaje humano 
en el entorno de los 10 m.a. El gran espesor del 
esmalte dental de Ouranopithecus (Andrews, 
1990) iría también a favor de esa idea.

4.5 Ancestros de los simios asiáticos

Si las apomorfias relativas a la locomoción 
de los distintos simios superiores actuales se 
desarrollaron, como hemos indicado, en el 

tramo final del Mioceno, procede buscar en 
los ejemplares de esa Edad indicios de la bra-
quiación propia de los orangutanes. Como 
ya hemos visto, un driopitecino, Hispanopi-
thecus (véase tabla 4.4), un simio cuyo hipo-
digma procede en su mayor parte del yaci-
miento de Can Llobateres (España) (Begun, 
Moyà-Solà y Köhler, 1990), asignado a la 
Mammal Neogen Biozone 9, es decir, de cerca 
de 11,5 m.a., dispone de rasgos así. Salvador 
Moyà-Solà y colaboradores (Köhler, Alba y 
Moyà-Solà, 2001; Moyà-Solà y Köhler, 1993) 
asignaron Hispanopithecus al clado de los 
orangutanes actuales, Pongo, pero David Be-
gun (2009) ha negado tales afinidades rela-
cionando ejemplares de Hispanopithecus 
como IPS-80000 con los simios africanos.

Poco tiempo después del descubrimiento 
de los primeros driopitecinos en Europa apa-
recieron en Potwar (Pakistán) ejemplares da-
dos por semejantes a los europeos que fueron 
clasificados como propios del género Paleo-
pithecus (Lydekker, 1885), poniendo de ma-
nifiesto su semejanza con los orangutanes 
actuales. Guy Pilgrim (1910), a partir de los 
especímenes procedentes de Siwaliks (Pakis-
tán), propuso clasificar tales «driopitecinos» 
asiáticos en el género Sivapithecus, fórmula 
taxonómica que se ha mantenido hasta hoy.

El ambiente de Siwaliks en el Mioceno su-
perior correspondió, tal como indican los 

Figura 4.19  Ejemplar XIR-1, Ouranopithecus 
macedonensis, visión frontal (izquierda) y lateral (derecha). 
Las imágenes no están al mismo tamaño pero en ellas 
se incluye la escala (De Bonis y Koufos, 1991).

Figura 4.20  IPS-18000 de Can Llobateres, 
Hispanopithecus (Begun, 2009).
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estudios paleoecológicos, al bosque subtropi-
cal con fuerte estacionalidad. El nivel U de 
Siwaliks, del que procede la mayor parte de los 
ejemplares, tiene 8 m.a.; no obstante, ejem-
plares atribuidos a procedentes de la Forma-
ción Nagri del Potwar Plateau alcanzan los 
8,8 m.a. (Jay Kelley, 1988).

Peter Andrews y Terry Harrison (2005) 
sostuvieron que existe un vínculo evolutivo 
entre el orangután y Sivapithecus a causa de 
la morfología craneal especializada de este 
último: pared lateral cóncava, distancia muy 
pequeña entre los ojos, región cigomática 
grande extendiéndose hacia delante en vez de 
hacerlo de forma lateral y zona nasoalveolar 
semejante a la del orangután. En la mayor 
parte de esos caracteres, Sivapithecus se sepa-
ra de los simios tanto fósiles como actuales, 
excepto de Pongo.

Los postcraneales de Sivapithecus plantean 
dudas acerca de su interpretación funcional. 
En dos húmeros procedentes de Siwaliks (Pil-
beam et al., 1990) hay rasgos primitivos com-
partidos con Proconsul y Kenyapithecus que 
pueden incluso rastrearse en los Monos del 
Viejo Mundo. Esas plesiomorfias correspon-
den a la parte proximal, que se curva lateral y 
anteriormente como en los Monos del Viejo 

Sivapithecus cuenta con tres especies, S. sivalensis 
—al que se dio durante un tiempo el nombre de S. pun-
jabicus—, S. parvada y S. indicus (Pilbeam et al., 1977), 
de una edad que va desde 12,7 a los 8,5 m.a., es decir, 

dentro del Mioceno Medio y Superior. Otros ejemplares 
atribuidos al género, como Svapithecus simonsi, son 
considerados hoy en general driopitecinos a causa de 
su esmalte molar más fino (Delson, 2003).

La posible alimentación de Sivapithecus ha sido objeto 
de dudas. El espesor del esmalte de sus molares es 
grueso y, de ese hecho, dedujo Jay Kelley (1992) que la 
dieta de Sivapithecus, al igual que la de Ouranopithecus 
y Gigantopithecus, estaría compuesta por materiales 
duros. Sin embargo, la forma de los dientes, sobre 
todo de los incisivos, es diferente entre estos dos últi-

mos géneros y el Sivapithecus. Peter Andrews (1992b), 
siguiendo a Mark Teaford y Alan Walker (1984), atribu-
yó a Sivapithecus una dieta frugívora blanda. Pero eso 
supone una cierta contradicción con la presencia, a la 
vez, de esmalte dental grueso en sus molares. Volvere-
mos sobre este asunto más adelante en este mismo 
capítulo.

Figura 4.21  Sivapithecus de Potwar (Pakistán).

Caja 4.23  Sivapithecus

Caja 4.24  La dieta de Sivapithecus
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Mundo, y al plano deltoide aplastado. Pero la 
superficie de la articulación distal —el codo— 
tiene, por el contrario, rasgos derivados pro-
pios de los grandes simios (Andrews, 1992a; 
Pilbeam et al., 1990). Kelley (1992) también 
apuntó la combinación en las extremidades 
superiores de Sivapithecus de una parte supe-
rior del brazo semejante a la de los monos jun-
to a un codo más moderno. Al decir de An-
drews y Harrison (2005), la locomoción de 
Sivapithecus es la propia de un cuadrúpedo ar-
bóreo, cosa que plantea un problema a la hora 
de entender su papel en el árbol evolutivo que 
conduce a los simios actuales.

Andrews y Harrison (2005) resumieron así 
las tres principales interpretaciones que se 
han sostenido:

1. Sivapithecus cuenta aún con rasgos primi-
tivos para los hominoideos pero ha desarro-
llado ya las pautas faciales y craneales de 
Pongo. Es un ancestro directo de éste, el 
orangután. Pongo añade más tarde la bra-
quiación como rasgo derivado.

2. Los rasgos craneales de Sivapithecus y Pon-
go son homoplasias. Sivapithecus es el gru-
po hermano de todos los simios actuales.

3. La braquiación es el rasgo primitivo. La 
morfología postcraneal de Sivapithecus 
resulta, pues, derivada, recuperando la cua-
drupedia arbórea propia de los catarrinos 
anteriores.

Otros géneros propuestos de hominoideos 
asiáticos del Mioceno Superior son Lufengpi-

El género Ramapithecus fue nombrado por Lewis 
(G. Lewis, 1934) a partir de especímenes procedentes 
en su mayor parte de la cordillera de Siwaliks (Pakistán). 
Los ejemplares de «Ramapithecus» se consideran hoy 
miembros del género Sivapithecus y, por esa razón, al 
hacer referencia al nombre antiguo suelen utilizarse las 
comillas.

Tal como contó el propio Pilbeam (1978) en la revista 
del Yale Peabody Museum of Natural History, a final de 
la década de 1960 Elwyn Simons y David Pilbeam ha-
bían acuñado la idea de que los dos taxa de póngidos y 
homínidos se podían encontrar presentes ya en el Mio-
ceno Medio aunque, claro es, representados por seres 
que no se parecían demasiado a los actuales. ¿Qué se-
res eran ésos? Pues respectivamente el Dryopithecus, 
antecesor de los póngidos, y el «Ramapithecus», antece-
sor de los homínidos. El modelo de evolución que tenían 
in mente Simons y Pilbeam a finales de la década de 
1960 era sencillo: el «Ramapithecus» había evolucionado 
hace unos 14 o 15 m.a. a partir de alguna de las especies 
de Dryopithecus. Unos dos millones de años atrás ha-
bría dado lugar a su vez al Australopithecus, el fósil del 
Pleistoceno que para entonces ya estaba identificado 
como antecesor directo de los humanos actuales.

Pilbeam aventuró en un artículo publicado en 1968 
cuáles podían ser los ancestros de todos los grandes 
simios: Dryopithecus africanus era el antecesor (o casi) 
del chimpancé, D. major el precursor del gorila, y un 
género asiático, el Sivapithecus, el ancestro del orangu-
tán (Pilbeam, 1968). ¿Qué decir a su vez de los antece-

sores de los seres humanos? El artículo de Pilbeam 
(1968) se titulaba precisamente «The Earliest Homi-
nids», así que abordó, por supuesto, esa cuestión. Y lo 
hizo siguiendo la idea firme compartida con el propio 
Simons (1961; 1964) de que el ‘Ramapithecus’, un pa-
riente del Dryopithecus con unos 14 m.a. de antigüedad, 
era el primer homínido. La mayoría de los rasgos de la 
dentición de los homínidos del Pleistoceno se encontra-
ban ya, para Simons y Pilbeam, en el «Ramapithecus»: 
tamaño de los premolares, orientación de los caninos, 
arcada dental en U y forma y corona de los molares. Así 
que a la hora de considerar al ‘Ramapithecus’ parecían 
existir suficientes argumentos en favor de su reconoci-
miento como el primer antecesor directo nuestro.

Los fósiles de «Ramapithecus» no incluían restos 
postcraneales, así que resultaba inviable deducir nada 
por esa vía. Pero Pilbeam (1966) expresó una hipótesis 
respecto de la posible bipedia de su primer candidato a 
homínido. Como el «Ramapithecus» tenía los caninos 
tan pequeños, sus posibilidades de defensa debían ser 
muy escasas. Era probable, pues, que en el Mioceno 
Medio se hubiese contado ya con el uso de armas. Ante 
la necesidad de utilizar las manos para manejar las 
herramientas y preparar la comida, se podía sugerir 
también que «Ramapithecus» era bípedo (Pilbeam, 
1966). Pilbeam reconoció, no obstante, que se trataba 
de meras pruebas circunstanciales.

La hipótesis alternativa, la del «Ramapithecus» como 
un falso taxón que engloba en realidad a los ejemplares 
hembra de Sivapithecus parece haberse impuesto.

Caja 4.25  «Ramapithecus» y la evolución humana
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thecus (China) (Rukang, 1987), Khoratpithe-
cus (Tailandia) (Chaimanee et al., 2004) y 
Ankarapithecus (Turquía) (Ozansoy, 1957).

La morfología de todos esos ejemplares 
indica una proximidad fenotípica entre los 
diversos taxa del Mioceno Medio y superior 
y los simios actuales —tanto asiáticos como 
africanos— que convierte en muy complica-
da una asignación filogenética.

5. Síntesis evolutiva 
 de los hominoideos 
 en el Mioceno

El libro Function, Phylogeny and Fossils, edita-
do por David Begun, Carol Ward y Michael 
Rose (1997), planteó el estado de la cuestión 
acerca de los procesos adaptativos de los homi-
noideos. En su prefacio, el libro sostenía que los 
numerosos hallazgos de fósiles de simios reali-
zados a finales del siglo xx habían permitido 
alcanzar un cierto consenso acerca de su filogé-
nesis durante el Mioceno. Pero, como señaló 
Laura MacLatchy (1998) en su comentario a la 
obra, la afirmación era un tanto optimista. El 
único consenso deducible de ese libro es el de la 

enorme diversidad funcional (y taxonómica) de 
la Era Miocénica. Que es así, lo hemos podido 
comprobar a lo largo de todo este capítulo.

Sin embargo, el problema no es sólo taxo-
nómico —detalle de los taxa correspondien-
tes a cada linaje. Las verdaderas dudas son 
sistemáticas en su conjunto y se refieren a la 
dificultad de explicar cómo las apomorfias 
aparecidas en el Mioceno Medio, y tal vez 
antes, se expresan en los simios asiáticos y 
africanos de nuestros días. Pueden sugerirse 
algunas líneas generales de evolución, pero 
todas ellas tropiezan con los inconvenientes 
de que la diversidad actual de los rasgos, más 
allá de las generalidades, es considerable. Un 
resumen de lo ya visto aparece en la tabla 4.4, 
que contiene sólo los géneros notables del 
Mioceno Medio y Superior.

Pese a las notables discrepancias que existen 
entre los distintos especialistas en la filogénesis 
de los hominoideos a la hora de interpretar el 
sentido filogenético de esa diversidad, pueden 
indicarse algunas líneas generales acerca de 
cómo tuvo lugar la evolución de los simios en 
el Mioceno. Son las siguientes:

1. Los ancestros de los simios superiores si-
guieron estrategias adaptativas propias de 
la vida en el bosque tropical, en la que la 
trepa es una constante. Pero ya en el Mioce-
no Inferior, con Afropithecus, aparecen cier-
tos cambios hacia una nueva locomoción 
alternativa a la cuadrupedia arbórea (pal-
migradia).

2. La tendencia hacia el avance de la postura 
ortógrada es general en los hominoideos a 
lo largo del Mioceno. Los driopitecinos 
como el Pierolapithecus cuentan indicios 
acerca de la existencia de un carácter am-
plio de la locomoción que incluye tanto 
palmigradia como suspensión.

3. Respecto del aparato masticatorio, la ten-
dencia general conduce a coronas bajas en 
unos molares más anchos, aunque el espe-
sor del esmalte dental es diverso tanto en los 
simios del Mioceno como en los actuales. El 
desarrollo de rasgos dentales relacionados 
con la ingesta de materiales duros, que es 
una consecuencia de las modificaciones 

Figura 4.22  Paladar de un macho de Ankarapithecus 
meteai, vistas frontal (a), lateral (b) e inferior (c).
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climáticas, aparece en el género del Mioce-
no Medio Kenyapithecus (L. S. B. Leakey, 
1962) —considerado por McNulty (2010) 
como el primer simio verdadero—, pero 
está presente también en Nacholapithecus y 
se mantiene en cierta medida en driopite-
cinos como Pierolapithecus.

Llama la atención la dificultad que existe 
para establecer cuál sería la marcha propia de 
los hominoideos africanos inmediatamente an-
teriores a la diversificación de los simios actua-
les. En esas condiciones ¿se puede establecer un 
modelo acerca de la relación existente entre cli-
ma, dieta y filogénesis de los hominoideos ca-
paz de explicar la aparición de orangutanes, 
gorilas y chimpancés/homininos?

5.1 El guion ecológico de la evolución 
 de los hominoideos durante 
 el Mioceno

De una forma respetuosa con los conocimien-
tos actuales, los primeros simios podrían ser 
descritos como muy similares a los Monos del 

Viejo Mundo de nuestros días, los cercopitecos 
(mangabeys, geladas, babuinos) y los colobos 
(monos aulladores, monos araña). Así fueron 
interpretados desde la década de 1950 como, 
por ejemplo, en la descripción hecha por Wil-
fred Le Gros Clark y Louis Leakey (1951). Pe-
ter Andrews (1981) calificó a los primeros ho-
minoideos del Mioceno como «monos» desde 
el punto de vista funcional y ecológico.

El enfriamiento del planeta de hace 14 mi-
llones de años produjo una cierta degradación 
de los bosques tropicales en África del este. 
Como consecuencia se extendió lo que se ha 
dado en llamar «protosabana». Está formada 
por bosques con manchas de vegetación abierta 
como los que albergaron la aparición de los 
Kenyapithecus de Fort Ternan. Esos aconteci-
mientos climáticos se tradujeron en Europa 
por una etapa seca y fría, pero las cosas cam-
biaron a finales del Mioceno Medio con una 
subida de las temperaturas y la recuperación 
del medio boscoso europeo y asiático (Agustí, 
2000). Los hominoideos diversificaron sus gé-
neros y se extendieron aprovechando los ni-
chos ecológicos nuevos en un proceso que in-
cluye la colonización del suelo del bosque. El 

Tabla 4.5  Locomoción y esmalte dental en distintos géneros de hominoideos del Mioceno y 
actuales

 Género Edad (m.a.) Esmalte dental Locomoción

Kenyapithecus (K. wickeri) c. 15 grueso palmigradia
Kenyapithecus (K. africanus)/Equatorius c. 15 grueso palmigradia
Nacholapithecus c. 15 grueso palmigradia
Dryopithecus c. 15 fino suspensión
Pierolapithecus/Dryopithecus c. 13 ? palmigradia/suspensión
Sivapithecus 7-12,5 grueso palmigradia
Lufengpithecus 8 grueso palmigradia
Chororapithecus c. 10,5 grueso ?
Ouranopithecus c. 10 grueso ?
Nakalipithecus 9,8 grueso ?
Samburupithecus 9,5 grueso ?
Oreopithecus 7-9 delgado palmigradia/bipedia
Pongo actual grueso braquiación
Gorilla actual fino nudilleo
Pan actual fino nudilleo
Homo actual grueso bipedia
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esmalte fino de Dryopithecus fue entendido 
por Jordi Agustí y colaboradores (Agustí et 
al., 1996; Agustí, 2000) como el resultado de 
una dieta frugívora relacionada con el hábitat 
boscoso, pero resulta difícil precisar el proceso 
filogenético que llevó hasta ese rasgo. Tanto si 
lo consideramos una apomorfia —un rasgo de-
rivado que fija el Dryopithecus— como una ple-
siomorfia que procede del Proconsul, están por 
descubrir los antecesores africanos del que 
proceden los Dryopithecus europeos.

El tránsito del Mioceno Medio al Superior 
coincidió con un nuevo descenso de las tempe-
raturas, hace unos 11 millones de años. Al acu-
mularse los hielos en los continentes y bajar el 
nivel del mar, aparecieron nuevos puentes para 
el intercambio de faunas. Los hominoideos se 
diversificaron mucho pero no se produjeron los 
reemplazamientos que cabría esperar. Sin em-
bargo, millón y medio de años más tarde, en el 
entorno que va de los 9,6 a los 8 m.a., una pro-
funda crisis (la Vallesiense) llevó a un empobre-
cimiento faunístico generalizado que afectó 
también a los hominoideos (Agustí, 2000). En 
opinión de los autores que han estudiado la 
crisis Vallesiense, el factor esencial que la de- 
sencadenó fue la sustitución del bosque sub-
tropical por otro templado, con árboles de 
hoja caduca, en Europa; un cambio que pudo 

llevar a la extinción de los hominoideos en ese 
continente. Por el contrario, éstos permanecie-
ron en África y Asia dando lugar, a la larga, a 
los linajes de simios que conocemos ahora.

5.2 Locomoción y dentición: 
 las dificultades para 
 un modelo integrador

Como hemos visto (tabla 4.5), los simios ac-
tuales no son homogéneos ni en su postura ni 
tampoco en sus características dentales. Si 
bien las tendencias generales se comparten, 
con una postura ortógrada y una dieta que 
puede llegar a ser muy variada, hay diferen-
cias notables entre los distintos simios vivos. 
A la braquiación de los orangutanes se le 
opone el nudilleo de chimpancés y gorilas. 
Y mientras los chimpancés y los gorilas 
cuentan con esmalte delgado en los molares, 
los orangutanes —al igual que los huma-
nos— tienen su esmalte dental más grueso.

La conclusión más prudente lleva a esta-
blecer las taxonomías y las relaciones evolu-
tivas considerando no uno, sino varios ca-
racteres morfológicos. Si adoptamos esa 
cautela, carece hoy de sentido establecer fi-
logenias basándose tan sólo en el rasgo del 

Vallesiense fue el nombre dado por Miquel Crusafont 
para designar la fauna europea de mamíferos del Mio-
ceno Medio (véase Agustí et al., 1997). La crisis Valle-

siense se refiere a la extinción de que se habla en el 
texto. Ha sido estudiada, entre otros, por Erle Kauf-
mann y colaboradores (1990).

Brigitte Senut (1991) ha advertido acerca del riesgo que 
supone hablar de braquiación cuando nos referimos al 
orangután. Los verdaderos braquiadores son los gibo-
nes, que utilizan exclusivamente los brazos para sus 
desplazamientos de rama en rama.
  Los orangutanes y, en menor medida, los chimpancés y 
los gorilas, se sirven de la suspensión y no de la braquia-

ción. Pese a ello, es común denominar como «braquia-
ción» al desplazamiento por suspensión, y así lo conside-
raremos nosotros. Russell Tuttle y John Basmajian (1974) 
prefirieron referirse a la «conducta arbórea» —que incluye 
la braquiación y la trepa— como rasgo a partir del que se 
derivan los cambios que acabarían conduciendo a los dife-
rentes tipos de locomoción de humanos y simios actuales.

Caja 4.26  Fauna Vallesiense

Caja 4.27  Verdaderos braquiadores
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espesor del esmalte dental. Ese carácter tie-
ne su importancia como indicio cuando se 
pretende clasificar especímenes particulares 
—en especial, habida cuenta de que a veces 
sólo se dispone de fragmentos de mandíbu-
las para identificar una especie o incluso un 
género— pero su papel a la hora de indicar 

una relación filogenética es muy controver-
tido.

Por fortuna, los avances en las técnicas de 
extracción de fósiles han ido incorporando 
una cantidad creciente de restos postcraneales. 
A su vez, el desarrollo de la paleoecología 
ha permitido suministrar también datos de 

Figura 4.23a  Los cuatro 
cladogramas más 
parsimoniosos obtenidos por 
Finarelli y Clyde (2004) 
respecto de 18 taxa del 
Mioceno.
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enorme interés acerca de los yacimientos. 
Para proponer las taxonomías y las relacio-
nes filogenéticas se debe tender, pues, a rela-
cionar esos tres tipos de indicios: dentición, 
locomoción y entorno ecológico. Es preciso 
basarse en el panorama completo al inten-
tar explicar por qué aparece una nueva es-
tirpe adaptativa.

Actuando así, ¿cabe obtener un cladogra-
ma de los linajes de hominoideos del Mioce-
no? Existen bastantes propuestas al respecto 
aunque siempre sujetas, de forma inevitable, 
a las dificultades propias de la metodología 
cladística —muy sensible, como sabemos, a 
la elección de los taxa y a la asignación a los 
taxa elegidos de los distintos caracteres.

El estudio cuidadoso y detallado de John 
Finarelli y William Clyde (2004) obtuvo cua-
tro cladogramas más parsimoniosos a partir 
de 18 taxa de hominoideos del Mioceno (in-
cluyendo los simios actuales) (figura 4.23a).

Sobre esos cuatro cladogramas más par-
simoniosos, Finarelli y Clyde (2004) lleva-
ron a cabo un cladograma de consenso es-
tricto, en el que se subrayan los rasgos topo-
lógicos comunes a los cuatro anteriores 
(figura 4.23b).

El resultado indica la presencia de dos dis-
tintos clados de hominoideos a partir del 
Proconsul, que es el grupo hermano de todos 
los demás simios: un grupo de «aspecto ar-
caico» y otro de «aspecto moderno», de 
acuerdo con la denominación dada por Fi-
narelli y Clyde (2004). Pero la inclusión de 
taxa con algunos rasgos un tanto derivados 
como Kenyapithecus (o su equivalente Equa-
torius que los autores separan en dos géneros 
distintos) dentro del clado de simios de as-
pecto arcaico produce cierta inquietud.

El problema es, como decíamos, inherente 
a los métodos cladísticos. Finarelli y Clyde 
(2004) fueron más lejos y realizaron un estu-
dio de estratocladística —que añade datos 
morfológicos y temporales a la simple pose-
sión o no de cada rasgo— con el fin de obte-
ner un árbol filogenético que estuviese sujeto 
al criterio de parsimonia.

El estratocladograma —o árbol filogenéti-
co— más parsimonioso obtenido por Fina-
relli y Clyde (2004) aparece en la figura 4.23c.

Como se observará, el árbol sigue de 
manera coherente los resultados del camino 
de los hominoideos en el Mioceno que he-
mos narrado en este capítulo. Pero queda 

Figura 4.23b  Cladograma 
de consenso estricto de 
acuerdo con Finarelli y Clyde 
(2004).
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interrumpido a la altura del taxón Kenyapi-
thecus. Eso se debe a las dificultades que he-
mos visto relacionadas con dicho género y su 
interpretación filogenética. Mayor dificultad 
tiene que el árbol de la figura 4.23c sitúe Pan 
y Gorilla como grupos hermanos, frente a 
Australopithecus, en contra de las evidencias 
obtenidas por métodos inmunológicos (véase 
capítulo 3). Semejante solución no es acepta-

ble: como sabemos, los linajes correctos agru-
pan humanos y chimpancés frente a gorilas 
(Goodman et al., 1960; Goodman, 1962; Go-
odman, 1963; Sarich y Wilson, 1967a; 1967b).

A título ilustrativo, y siguiendo el modelo 
de simplificación de Kieran McNulty (2010), 
en la figura 4.24 ofrecemos un árbol filoge-
nético no sometido a ningún procedimiento 
algorítmico ni criterio de parsimonia —menos 

La estratocladística evalúa hipótesis filogenéticas 
opuestas utilizando un criterio basado en la parsimo-
nia, que se aplica tanto a los caracteres morfológicos 
como a la secuencia temporal obtenida mediante el 
registro estratigráfico del que proceden los taxa fósi-
les. Los caracteres morfológicos se puntúan de la for-
ma corriente en la cladística, penalizando las homopla-
sias resultantes en cada cladograma que se obtiene 
(cuantas más homoplasias, menos parsimonioso es el 
resultado). La secuencia temporal se puntúa asignan-
do un punto negativo a cada incongruencia que se dé 
entre el resultado de la aplicación de la hipótesis filoge-
nética y las evidencias del registro estratigráfico (cuan-
tos más puntos negativos, menos parsimoniosa es la 

secuencia). De esa forma se puede impedir que, por 
razones de consideración morfológica, los cladogra-
mas reflejen filogenias muy improbables de acuerdo 
con la secuencia de aparición de taxa que se conoce 
(véase Finarelli y Clyde, 2004). Como no se le habrá 
escapado al lector, gracias a la estratocladística se re-
cupera la dimensión temporal contenida en la pro-
puesta original de Hennig, que se había perdido en la 
cladística reformada (véase capítulo 2). La estratocla-
dística obtiene un gráfico al que cabría denominar ár-
bol filogenético, pero con unas garantías derivadas del 
criterio de parsimonia mayores que las que proporcio-
nan los árboles filogenéticos realizados por medio del 
puro sentido común.

Figura 4.23c  Árbol 
filogenético más 
parsimonioso obtenido 
a través de un análisis 
de estratocladística (Finarelli 
y Clyde, 2004).
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fiable, por tanto— pero que recoge en tér-
minos generales el proceso de evolución de 
los taxa de simios del Mioceno en los que 
nos hemos detenido en las páginas ante-
riores.

Los linajes obtenidos por métodos cladís-
ticos tradicionales o estratocladística que he-
mos comentado corresponden en todos los 
casos a rasgos analizados en simios del Mio-
ceno. La publicación llevada a cabo en 2009 
de un hominino, Ardipithecus ramidus, muy 
completo (White, Asfaw et al., 2009) ha permi-
tido evaluar el proceso de separación de hu-
manos y simios africanos con arreglo a la po-
laridad —carácter de apomorfias o plesiomor-
fias— de los rasgos del aparato locomotor. En 
el capítulo 7, al tratar los homininos del Mio-
ceno, volveremos sobre ese asunto.

5.3 East Side Story: la separación 
 de los simios africanos 
 y los homininos

A partir de las hipótesis dadas por más pro-
bables, ¿cuándo y cómo se produjo la evolu-
ción capaz de conducir hasta los oranguta-
nes, gorilas y chimpancés?

Jean Chaline y colaboradores (1996) advir-
tieron que la separación entre los tres géneros 
es una historia aún desconocida, pero la rela-
cionaron con el episodio de cambio climático 
que tuvo lugar a finales del Mioceno, entre 6 y 
5,3 m.a. La propuesta de Chaline et al. (1996) 
de correspondencia entre procesos evolutivos 
y adaptación ecológica es muy parecida a otra 
anterior de Yves Coppens (1994), referida sólo 
a los homínidos africanos, que implicaba esta-
blecer, a título de hipótesis, una separación 
geográfica de distintas poblaciones:

La distinción de los clados «humano + chimpancé» 
frente a «gorila» obliga a considerar el nudilleo de los 
simios africanos o bien como (i) el rasgo primitivo del 

conjunto de humanos y simios africanos o como (ii) una 
homoplasia que, en este caso, sería un buen ejemplo 
de paralelismo tal y como lo definimos en el capítulo 2.

Figura 4.24  Árbol 
filogenético de los distintos 
géneros de hominoideos 
del Mioceno incluidos 
en la tabla 4.4. Las líneas 
verticales no indican escala 
de tiempo, pero la situación 
más abajo o más arriba 
de cada género representa 
su edad relativa.
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•   pregorilas al norte de la barrera del río 
Zaire,

•   preaustralopitecos en la zona de Levan-
te del Rift africano,

•   prechimpancés  en  el  centro  y  oeste  de 
África.

Una evolución alopátrica —por separado 
en cada lugar geográfico— fijaría los carac-
teres derivados en cada una de las ramas.

El modelo alopátrico de especiación justi-
fica la ausencia de restos de los antecesores 
del chimpancé en los yacimientos de homíni-
dos. Sin embargo, el hallazgo de un ejemplar 
fósil de chimpancé del Pleistoceno Medio 
dentro del valle del Rift, en las colinas Tugen 
(Kenia) (véanse capítulos siguientes) obliga a 
poner en duda la idea de una especiación 

geográficamente separada como la que indi-
ca la figura 4.25.

La idea de relacionar las divergencias evo-
lutivas de los hominoideos y los cambios 
climáticos de finales del Mioceno es tan ra-
zonable como interesante. Otra cosa es que 
resulte, además, lo suficientemente fundada 
en las evidencias disponibles como para ir 
más allá de un modelo hipotético. Los análi-
sis isotópicos de los paleoambientes del Rift 
en Kenia realizados por John Kingston, Bru-
no Marino y Andrew Hill (1994) llevaron a la 
conclusión de que las sabanas no fueron en 
forma alguna dominantes en esos lugares du-
rante los últimos 15 millones de años. Por 
tanto, no se produjo ningún cambio signifi-
cativo en el medio ambiente durante ese lap-
so (al margen de cuáles fuesen las alternati-

Figura 4.25  Hipótesis de la 
separación alopátrica de los 
antecesores de chimpancés, 
gorilas y australopitecos por 
las barreras geográficas 
(valle del Rift y río Zaire) 
(ilustración de Coppens, 
1994).
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vas climáticas globales del planeta). Si es así, 
tal cosa significa que no hubo ni en el Mioce-
no Medio ni en el Superior un desarrollo ge-
neral de sabanas abiertas en África oriental. 
No se dio entonces en esa zona una situación 
ecológicamente distinta respecto de los bos-
ques tropicales del norte y el oeste.

Es muy probable que durante el Mioceno 
las condiciones climáticas diesen lugar a hábi-
tats diversos en toda el África subsahariana. 

De acuerdo con esa idea, la divergencia de los 
hominoideos resulta difícil de relacionar con 
un determinado episodio climático, salvo que 
puedan precisarse mucho las localizaciones 
geográficas de las que se está hablando. Pero al 
no saber gran cosa acerca de los antecesores 
directos de chimpancés y humanos, ni, por su-
puesto, sobre los lugares en los que pudieron 
vivir, resulta un tanto complicado hablar de 
procesos alopátricos de especiación.



Los humanos somos simios, es decir, miem-
bros de la superfamilia Hominoidea. Dentro 
de ella, contamos, como ya hemos argumen-
tado, con diferencias suficientes para justifi-
car que el linaje humano, compuesto por to-
dos los Homo sapiens y sus ancestros, tanto 
directos como colaterales que no lo sean 
también de los chimpancés, se agrupe en una 
tribu: Hominini.

Los rasgos de la tribu Hominini pueden 
ponerse de manifiesto sin más que comparar 
la única especie existente hoy, la de los huma-
nos modernos, con los miembros actuales de 
la tribu Panini —grupo hermano de Homini-
ni—, los chimpancés, que se dividen en dos 
especies: Pan troglodytes y Pan paniscus. Pero 
las distancias fenotípicas actuales son el re-

sultado de una separación entre los respecti-
vos linajes que alcanza alrededor de 7 m.a. Se 
han ido desarrollando a lo largo de todo ese 
tiempo. ¿Cómo serían los antecesores de los 
chimpancés y de los humanos actuales poco 
después de que se produjera el nodo de la es-
cisión cladística?

No lo sabemos. Contamos con especíme-
nes del linaje humano bastante cercanos a la 
fecha supuesta de la separación. Pero, dentro 
del clado de los chimpancés, no disponemos 
de los ejemplares equivalentes que nos per-
mitan compararlos —sólo los restos de Tugen 
Hills (véase caja 5.1). ¿Cómo hacemos, en-
tonces, para clasificar a los fósiles más anti-
guos? ¿Por qué los calificamos de homininos 
y no de paninos?

5.  Características 
del linaje humano

Pese a que abundan los ejemplares de homininos, ape-
nas existen paninos fósiles. Sólo conocemos dos inci-
sivos superiores, KNM-TH 45519 (arriba, en la ima-
gen, en vistas labial, lingual, mesial, distal e incisal) y 

KNM-TH 45521 (abajo), y un fragmento de molar, KNM-
TH 45520, que proceden de la Formación Kapthurin, 
Tugen Hills (Baringo, Kenia), datados en unos 545.000 
años (McBrearty y Jablonski, 2005).

Caja 5.1  ¿Y los chimpancés?
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La comparación entre los actuales chim-
pancés y los humanos permite constatar cuá-
les son las apomorfias que separan hoy esos 
linajes. La única operación que podemos ha-
cer es extrapolar esos rasgos distintivos con 
el fin de establecer su posible presencia en los 
fósiles. Tal vez alguna de las apomorfias que 
nos distinguen del chimpancé se haya fijado 
en un momento lo bastante antiguo en nues-
tro propio clado como para constituir una 
sinapomorfia, un rasgo derivado que com-
parten todos los homininos. De existir un ca-
rácter así, lo podríamos utilizar como identi-
ficador, dando por «hominino» cualquier 
espécimen que cuente con tal carácter. 

1. Apomorfias humanas

Comparar los miembros de nuestra espe-
cie con nuestros parientes más cercanos, los 
chimpancés, es una operación que da resulta-
dos paradójicamente opuestos. Según cuál 
sea la característica en la que nos fijemos, 
concluiremos que somos a la vez muy simila-
res y muy distintos. Ya hemos advertido que, 
desde el punto de vista genético, las diferen-
cias con nuestro grupo hermano son bien pe-
queñas, de cerca del 1%. Esa mínima distan-
cia se utiliza para defender la clasificación de 
humanos y chimpancés como seres que per-
tenecen al mismo género, para plantear cues-
tiones éticas o para evitar los puntos de vista 

demasiado orgullosos sobre nuestra propia 
naturaleza. 

A nuestro entender, hablar de la diferencia 
del 1% en términos que implican una prácti-
ca identidad entre chimpancés y humanos 
supone dejar por completo en el olvido la in-
mensa importancia de los procesos de desarro-
llo. Al fin y al cabo, alrededor del 50% del 
material genético lo compartimos con las 
Drosophila, las moscas del vinagre, sin que 
quepa sacar de eso grandes consecuencias 
respecto de nuestras respectivas semejanzas. 
Y en términos fenotípicos, el organismo adul-
to de un chimpancé y el de un humano difie-
ren, como ya hemos dicho, de manera notable.

En la tabla 5.1 aparece una lista de las 
apomorfias recogidas por Sean Carroll 
(2003) en su estudio sobre las bases genéti-
cas de los rasgos tanto físicos como conduc-
tuales que distinguen a los humanos de 
otros primates. Parte de las apomorfias in-
dicadas por Carroll son funcionales, como 
el lenguaje. Otras son anatómicas pero no se 
reflejan en los fósiles, como la cubierta pilo-
sa reducida o la topología del cerebro. Pero 
la forma del cuerpo, el tamaño del cráneo, la 
longitud relativa de las extremidades o el 
cráneo situado en vertical sobre la columna 
vertebral son rasgos que, en los humanos, 
alcanzan un tipo de expresión no conocida 
en ningún simio. 

Algunas de las diferencias que nos distin-
guen de los chimpancés son un tanto recien-
tes y, cuando volvemos la mirada hacia atrás, 

Como dijimos ya en el capítulo 3, la comparación de 
un gen ortólogo en chimpancés y humanos ha permi-
tido confirmar que compartimos un porcentaje muy 
alto de nuestra dotación genética respectiva: alrede-
dor del 98,5%. Sin embargo, como también hemos 
dicho, las proteínas a las que dan lugar los genes de 
ese cromosoma secuenciado en chimpancés y huma-
nos alcanzan diferencias del 80%. En consecuencia, 
tanto la anatomía como la conducta de los chimpan-
cés y de los seres humanos son muy distintas, y algu-
nos de los rasgos distintivos resultan bien notorios.

Un registro del todo distinto nos proporciona un dato 
añadido que marca una diferencia enorme: el de la bio-
masa. Orangutanes, gorilas y chimpancés se encuen-
tran reducidos hoy a muy pocos individuos que viven en 
los bosques tropicales en regresión de África y del su-
deste de Asia. Los seres humanos alcanzamos cerca 
de 7.000 millones de individuos distribuidos por todo el 
planeta. Dejando de lado las cuestiones éticas y las pre-
ocupaciones por nuestro incierto futuro, lo evidente es 
que el éxito adaptativo de simios y humanos ha sido 
muy distinto.

Caja 5.2  El alcance de las diferencias fenotípicas entre chimpancés y humanos



5. Características del linaje humano 139

desaparecen. Yendo más allá de la lista in-
dicada por Carroll (2003), hace 10.000 años 
no existía la escritura, ni tampoco el cultivo 
de plantas o la ganadería, 50.000 años atrás 
América estaba despoblada. Nuestra espe-
cie no existía hace 300.000 años. Pero se 
trata de fechas muy modestas si se compa-
ran con los siete millones de años que aso-
ciamos a la separación de las ramas evolu-
tivas de los grandes simios africanos y los 
humanos.

La situación actual de lo que es un ser 
humano apenas nos sirve, pues, para sacar 
conclusiones. Lo que estamos buscando es 
algo profundo y lejano, los rasgos derivados 
que pudiésemos considerar sinapomórficos, 
compartidos por todos los homininos que 
hayan existido alguna vez. En consecuencia, 
definirían en su momento a los primeros 
miembros de nuestro linaje como alternati-
va adaptativa. Dejando de lado el tramo ne-
cesariamente oscuro que corresponde al 
momento exacto de la diferenciación de las 
estirpes evolutivas, ¿existe un rasgo así, un 
carácter que, si lo encontráramos en un fó-
sil, nos permitiría decir que ese ejemplar es 
de un hominino? 

¿Tal vez sea el del cerebro?

2. Grandes cerebros

Si alguien ajeno a la antropología o la pa-
leontología tuviera que elegir cuál es el rasgo 
«más humano», es probable que apuntase a 
algún aspecto relacionado con el tejido cere-
bral. Se incluyen en esa línea el tamaño del 
cráneo, la topología del cerebro y varios ras-
gos funcionales, como el lenguaje, la estética o 
la fabricación de herramientas complejas, 
que dependen de una particular capacidad 
para establecer redes neuronales. Pero de to-
das esas características sólo el aspecto del 
cráneo puede detectarse de manera directa 
en el registro fósil. El volumen cerebral, refle-
jado por el tamaño del cráneo, supone una 
diferencia muy marcada entre los humanos y 
los restantes simios (véase figura 5.1). La ca-
pacidad craneal, que es de 1.350 centímetros 
cúbicos (cm3) en los humanos modernos, se 
reduce a unos 450 cm3 en un simio de tama-
ño comparable al nuestro como es el chim-
pancé. ¿Significa eso que el cráneo grande es 
un rasgo adquirido ya en los inicios del lina-
je humano y, por tanto, una sinapomorfia de 
los homininos?

La idea de que un gran cerebro fue el rasgo 
esencial para la aparición del linaje humano es 

Tabla 5.1  Rasgos que distinguen a los humanos de los demás simios (apomorfias humanas) (Carroll, 
2003)

  •  Forma del cuerpo y tórax
  •  Propiedades craneales (caja craneal y cara)
  •  Tamaño relativo del cerebro
  •  Longitud relativa de las extremidades
  •  Larga ontogenia y tiempo de vida
  •  Caninos pequeños
  •  Cráneo equilibrado en lo alto de la columna vertebral
  •  Vello corporal reducido
  •  Pulgar alargado y dedos acortados
  •  Dimensiones de la pelvis
  •  Presencia de una barbilla
  •  Espina dorsal en forma de S
  •  Lenguaje
  •  Construcción avanzada de herramientas
  •  Topología del cerebro
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antigua. Pero no tanto como encontrarse en-
tre las hipótesis enunciadas a tal respecto por 
Charles Darwin. En el Descent of Man 
(Darwin, 1871) se indica cómo habrían ido 
evolucionando —hipotéticamente— nuestros 
primeros progenitores. Los de más edad ten-
drían, claro es, algunos rasgos heredados de 
sus propios ancestros, como los colmillos 
de gran tamaño. Para Darwin, la reducción 
paulatina de los grandes caninos hasta llegar 
al tamaño de los nuestros fue una consecuen-
cia de la existencia de la cultura: a fuerza del 
uso de herramientas y, por tanto, del desuso de 
los dientes, éstos disminuyeron. Pero ¿cómo 
pudo surgir la cultura? 

La manipulación de herramientas exige la 
postura bípeda o, mejor dicho, se aprovecha 
de ella. Como apunta Darwin en el capítulo II 
de su libro acerca del origen de los humanos 
(1871):

[...] las manos y los brazos difícilmente podrían haberse 
vuelto lo bastante perfectos para construir armas o lan-
zar piedras y palos con un propósito cierto mientras fue-
sen utilizados para la locomoción y para soportar el 
peso entero del cuerpo.

Además de manos libres, es lógico enten-
der que la manufactura de las herramientas 
exige un cierto nivel cognitivo, es decir, un 

Figura 5.1  Cerebros de hominoideos a la misma escala. El gran cerebro es una característica distintiva muy notoria 
en nuestra especie (Semendeferi y Damasio, 2000).
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cerebro más grande y complejo. Como la 
desaparición de los caninos se acompañó de 
la reducción de los músculos que han de mo-
ver las mandíbulas, el cráneo pudo crecer me-
jor una vez libre de esas trabas. Con él, au-
mentarían también el cerebro y las facultades 
mentales que, por su parte, servirían para me-
jorar la cultura (Darwin, 1871, pp. 435-436). 
Se trata, pues, de una especie de bola de nie-
ve generada por la bipedia, por la conse-
cuencia afortunada de haber liberado las 
manos para otras funciones distintas a la de 
la locomoción.

Los cambios evolutivos en los homininos, 
de acuerdo con el razonamiento de Darwin, 
entrarían como decimos en un círculo cerra-
do de retroalimentación. La cultura exige la 
bipedia pero, a su vez, la apoya. La reducción 
de los caninos es una consecuencia de las ar-
mas pero esa disminución también favorece 
el crecimiento cerebral, mediante la reestruc-
turación del cráneo, y el desarrollo mental 
permite idear, fabricar y utilizar mejores 
herramientas. El nuevo empuje cerebral faci-

lita tanto un equilibrio bípedo mejorado como, 
a su vez, el desarrollo del lenguaje. Este últi-
mo ayuda a transmitir la cultura y permite en 
especial llevar a cabo estrategias conjuntas de 
caza en las que la capacidad comunicativa 
sea una ventaja importante. La obtención de 
carne es un factor que permite ulteriores re-
ducciones del tamaño de la dentición. Como 
vemos, se trata de un modelo en feed-back: 
cada factor se apoya en los demás y, a la vez, 
los promueve (véase figura 5.2). Se trata de 
una integración funcional y anatómica en la 
que intervienen los distintos factores coordi-
nados. 

Es posible que el número de artículos que 
estudian el bipedismo y su papel en la evolu-
ción humana supere al de aquellos dedicados 
a cualquier otro rasgo funcional de nuestra 
familia. El modelo de bola de nieve a partir 
de la bipedia indicado por Darwin se mantu-
vo en las hipótesis que han relacionado la 
aparición de las sabanas, la bipedia y la ma-
nufactura de herramientas de piedra de los 
que hablaremos en su momento. Pero como 

La hipótesis de Darwin de una reducción paulatina de 
los colmillos a causa del desuso que implicaría la apari-
ción de la cultura y las herramientas debe entenderse 
dentro del modelo general de la herencia del que dispu-
so Darwin, de sentido lamarckiano. Un modelo así esta-
blece que la función crea el órgano. 

La presencia de un modelo lamarckiano no es impres-
cindible, sin embargo, para sostener la explicación de 
Darwin del proceso de cambio de los humanos. Al fin y al 
cabo, la influencia entre la cultura y la reducción de los 

caninos fue también la base de la hipótesis de Elwyn 
Simons y David Pilbeam acerca del posible uso de herra-
mientas por parte de Ramapithecus. Sería ofensivo acu-
sar a esos autores de que, al formularla, creían que los 
caracteres adquiridos se heredaban. Pero no cabe duda 
de que, si se acepta la herencia lamarckiana, el proceso 
es mucho más rápido, automático y coherente.

Tanto Lamarck (1809) como Haeckel (1868) consi-
deraron que la bipedia habría precedido al aumento del 
tamaño cerebral. 

Figura 5.2  Proceso 
de aparición de los rasgos 
humanos, inspirado 
en Darwin (1871).

Bipedia herramientas pérdida de colmillos

cultura más avanzada mayores cerebros

Caja 5.3  Una herencia lamarckiana
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indicó hace bastantes años Phillip Tobias 
(1965), no hace falta ser bípedo ni para 
construir ni para utilizar herramientas. Los 
chimpancés se manejan muy bien utilizando 
instrumentos, sin más que erguirse. Es la 
postura erguida, y no la bipedia, el prerrequi-
sito necesario si se pretende relacionar postu-
ra y uso de elementos culturales. De hecho, da 
la impresión de que es la segunda parte del es-
quema, la que liga la cultura al cerebro, la más 
convincente. ¿No sería el cerebro el verdadero 
motor de la evolución humana?

3. Cerebro versus bipedestación

Dentro de la secuencia de cambio humano 
descrita por Darwin existen elementos más 
fácilmente rastreables que otros en el registro 
fósil. Fenómenos como el desarrollo de la 
moral, al que el creador de la teoría de la evo-
lución por selección natural concedió tanta 
importancia, carecen de referencias fósiles di-
rectas. El lenguaje tampoco se fosiliza. Pero 
los cráneos, por un lado, y los huesos de la 
cadera y las extremidades inferiores, por 
otro, sí que dejan huellas fósiles y pueden 
proporcionar pruebas sólidas acerca de cuál 
es el carácter que se desarrolla primero, si el 
de la postura bípeda o el de un gran cerebro.

A principios del siglo xx podían encontrar-
se defensores de cada una de esas hipótesis 
contrapuestas: la de la bipedia como rasgo que 
primero aparece, con Arthur Keith como 
uno de sus paladines más notorios, y la de 
una alta encefalización primera, apoyada 
por Grafton Elliot Smith. Las espadas esta-
ban en alto cuando hizo su aparición el fósil 
de Piltdown.

El ejemplar conocido como «Hombre de 
Piltdown» fue muy adecuado para establecer 
el orden filogenético de aparición de los ras-
gos. El espécimen estaba compuesto por un 
gran cráneo, idéntico al de un ser humano 
moderno, pero asociado a una mandíbula 
muy primitiva, parecida a la de un orangután 
o un gorila. Los distintos fragmentos que 
componían el fósil fueron hallados en 1912 
por Teilhard de Chardin —muy joven toda-

vía en aquellos años— y Charles Dawson, 
arqueólogo aficionado, en la localidad ingle-
sa de Piltdown (véase figura 5.3). 

El espécimen de Piltdown cuadraba muy 
bien con la intuición, común entonces —y 
ahora—, acerca del papel superior de nuestro 
intelecto y nuestro espíritu. Demostraba que 
el camino hacia la humanidad pasó por con-
seguir inicialmente un gran cerebro, o sea, un 
gran desarrollo mental. En la polémica acer-
ca de cuáles fueron los rasgos que hicieron 
aparecer los primeros homininos, la mente, 
el espíritu humano, resultaba ser el factor 
principal. El que, además, ese primer homi-
nino muy desarrollado fuese europeo y, para 
mayor complacencia, inglés, completaba un 
panorama del todo satisfactorio para mu-
chos de nuestros civilizados tatarabuelos. 
Considérese la alternativa que ha resultado 
ser por fin cierta: la de que los primeros ho-
mininos tenían un cerebro similar en tama-
ño al de un chimpancé y vivían en África 
oriental. No cuesta trabajo entender que el 
«hombre de Piltdown» supusiese el mejor 
esquema para el proceso de la evolución hu-
mana. Hasta que se confirmó que se trataba 
de un fraude (véase caja 5.4).

El episodio del «fósil» de Piltdown no tiene, 
por motivos obvios, ninguna trascendencia a 
la hora de entender en qué consiste un homini-
no. Pero merece la pena referirse a él por dos 
motivos. El primero, que supone un intento 
—fallido, es cierto, pero intento al fin y al 
cabo— de fundamentar en el registro fósil la 
búsqueda de los rasgos derivados capaces de 
distinguir a un hominino. El segundo, que la 
idea de una alta encefalización muy primitiva 
se impuso, aun en parte y con resquemores, 
gracias al hombre de Piltdown. Fue esa una 
rémora que dificultó durante décadas el enten-
dimiento del verdadero sentido evolutivo y de 
la historia filogenética de nuestra especie. 

4. El «hombre-mono erguido»

La consideración de Piltdown como un frau-
de no demuestra que el gran cerebro fuese 
una adquisición evolutivamente tardía en el 



5. Características del linaje humano 143

El descubrimiento del «Hombre de Piltdown» y la con-
troversia que provocó se han narrado muchas veces 
(por ejemplo, Lewin, 1987; Reader, 1981; Spencer, 
1990; Walsh, 1996; Weiner y Stringer, 2003). Es en es-
pecial interesante el artículo que The London Illustrated 
News dedicó en septiembre de 1913 al hallazgo.

El ejemplar fue sometido a distintas reconstrucciones. 
En la de Woodward —que era conservador del Departa-
mento Geológico del British Museum—, su tamaño cra-
neal resultaba ser de 1.070 cm3, y el diagnóstico gene-
ral el de un intermedio entre los simios y los humanos. 
Woodward le concedió la denominación de Eoanthropus 
dawsoni. Por su parte, la reconstrucción de Arthur Keith 
—conservador del Museum of the Royal College of Sur-
geons— dio al cráneo una cabida de 1.500 cm3: se tra-
taría, pues, de un humano avanzado, con una capacidad 
craneal semejante a la nuestra; Homo piltdownensis, de 
acuerdo con el nombre que le concedió Keith.

La polémica no era trivial. Si se trataba de un missing 
link —en palabras de la revista londinense de 1913 que 
hicieron fortuna—, incluso con la capacidad craneal 
menor calculada por Woodward quedaba claro que, 
durante nuestra evolución, el cráneo se expandió mien-
tras la mandíbula y una dentición eran todavía las de un 

simio. Pero el fósil de Piltdown contaba con rasgos du-
dosos, como la articulación entre cráneo y mandíbula 
—difícil de realizar— que levantaron la sospecha acerca 
de que podían pertenecer a ejemplares distintos. 

Fueron muchos los paleontólogos que recelaron 
del espécimen de Piltdown, al que, invocando la fragi-
lidad de la pieza original, sus descubridores no deja-
ban examinar. Era necesario utilizar las copias hechas 
con molde. Y las sospechas estaban bien fundadas. 
Pero el fraude no se confirmó hasta 1953 (gracias a 
Joseph Weiner, Kenneth Oakley y Wilfrid Le Gros 
Clark). Alguien limó, para reducirlos, la mandíbula y los 
caninos de un orangután, uniendo un tanto chapuce-
ramente esos restos al cráneo de un ser humano. El 
principal sospechoso que existe hoy de haber llevado 
a cabo el fraude es Martin Hinton, conservador del 
Museo de Historia Natural de Londres. Hinton era el 
dueño de un baúl hallado en las buhardillas del mu-
seo, a principios de 1996, con huesos manipulados 
de la misma forma que los del espécimen de Piltdown 
(véase Gee, 1996). Otras pruebas adicionales, como 
el hallazgo de dientes metidos en una lata de tabaco 
para oscurecer el esmalte, parecen inculpar aún más 
a Hinton (Gardiner, 2003).

Figura 5.3a  Charles Dawson, sentado, 
con Arthur Smith Woodward en el 
yacimiento de Piltdown Sussex. 
(Fotografía: http://www.nhm.ac.uk/nature-
online/science-of-natural-history/the-
scientific-process/piltdown-man-hoax/
suspects/index.html © Natural History 
Museum).

Figura 5.3b  Reconstrucción del cráneo 
de Piltdown realizada por Woodward.

Caja 5.4  El fraude de Piltdown



144 Evolución humana

linaje humano. Sólo desacredita las pruebas 
que, en tal sentido, se quieran dar basándose 
en ese ejemplar. Pero lo cierto es que antes de 
que se produjese la manipulación del fósil 
de Piltdown existían indicios que apuntaban 
hacia otra idea completamente distinta acer-
ca cómo tuvo lugar la evolución humana.

Desde principios del siglo xix, mucho an-
tes de que la polémica entre los evolucionis-
tas y los antievolucionistas alcanzase la viru-
lencia que produjo la aparición de la obra de 
Darwin, se conocían restos de seres fósiles 

muy parecidos a nosotros. Un espécimen 
bien famoso, el cráneo encontrado en 1856 
en el valle de Neander (Alemania), que daría 
nombre a los neandertales, precedió en muy 
pocos años a la publicación de El origen de 
las especies de Darwin. Pero el primer hallaz-
go «moderno», es decir, orientado por las 
ideas evolucionistas, tuvo lugar gracias a la 
expedición de 1887 que llevó al médico ho-
landés Eugène Dubois hasta la isla de Java 
(Indonesia) en busca de la prueba fósil de que 
Darwin tenía razón. Dubois (1894) descu-
brió en el yacimiento de Trinil un ejemplar 
que incluye un cráneo primitivo y pequeño 
—de unos 850 cm3 de capacidad, cuando el 
promedio de los seres humanos actuales está 
en unos 1.350 cm3— asociado a un fémur 
igual, en la práctica, al de los humanos ac-
tuales (véase figura 5.4). 

La especie que nombró Dubois, Pithecan-
thropus erectus, significa «hombre-simio er-
guido». Refleja las dos características dedu-
cidas del estudio del ejemplar: que se trataba 
de un ser intermedio entre simios y huma-
nos, y que la postura erecta era su caracterís-
tica distintiva (véase caja 5.5).

Los descubrimientos posteriores obligan a 
matizar la elección taxonómica de Dubois. El 
fósil de Trinil no es ningún «intermedio» en-
tre los simios y los humanos, sino un homini-
no muy avanzado. Tampoco cabe atribuirle 
la postura erguida como apomorfia distinti-
va —sus predecesores contaban ya con ese 
rasgo. Pero la propuesta filogenética de Du-
bois respecto del Pithecanthropus fue del todo 
correcta: los antecesores de los humanos ac-
tuales habían fijado una bipedia semejante a 
la nuestra antes de que el cráneo alcanzase un 
tamaño similar al actual.

Eugène Dubois (1935) dio un sentido al fósil muy dife-
rente del que le otorgamos hoy. Para Dubois, «Pithe-
canthropus no era un hombre, sino un género gigantes-
co del tipo de los gibones, aunque superior a los gibo-
nes en cuanto a su cerebro muy grande y distinguible al 

mismo tiempo por su facultad de asumir una actitud 
erecta y de trepa». En ese diagnóstico debió influir el 
hecho de que Lydekker había descubierto en Siwaliks 
(Pakistán) en 1879 el Paleopithecus sivalensis, antece-
sor del gibón.

Figura 5.4  Calota (arriba) y fémur (abajo) del ejemplar 
de Trinil descubierto por Eugène Dubois, Pithecanthropus 
erectus (hoy clasificado como Homo erectus). (Fotografía: 
Naturalis Biodiversity Center, Holanda).

Caja 5.5  La consideración de Pithecanthropus por parte de Dubois
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Hoy en día se acepta de manera general que 
la bipedia es una sinapomorfia —recordémos-
lo: una apomorfia compartida por todos los 
miembros del linaje. De hecho, es la única si-
napomorfia existente en el clado humano. 
Cualquier espécimen respecto del que se dude 
acerca de si se trata de un panino o un homini-
no es atribuido a este último linaje si se trata de 
un bípedo. Es la bipedia, bipedismo o bipedes-
tación, que de todas esas formas se llama, el 
rasgo que tenemos que examinar como propio 
de todo el linaje humano y característico de él.

5. Distintas formas de bipedia

Pese a que hayamos hablado de la bipedia en 
términos generales, como si se tratase de un 
rasgo bien caracterizado, lo cierto es que exis-
ten muchos tipos diferentes de bipedestación. 
Benno Kummer (1991) indicó que si un cua-
drúpedo pretende adoptar una postura bípeda 
no solamente debe resolver el problema del 
equilibrio, sino también el de levantar el cuer-
po para mantener la postura erguida. Puede 
hacerse de dos maneras: rápida y lentamente. 
Levantarse mediante el empuje de la acelera-
ción no exige ningún prerrequisito anatómico; 
tan sólo contar con la fuerza muscular sufi-
ciente. Pero el erguirse de forma lenta obliga a 
que la vertical del centro de gravedad del cuer-
po caiga dentro de la plataforma de apoyo, 
que está constituida por lo general por las 

plantas de los pies o por éstas y las patas trase-
ras. Un equilibrio así puede lograrse, como en 
el caso del chimpancé, mediante unas extremi-
dades anteriores muy largas y una angulación 
pronunciada de las articulaciones de las extre-
midades inferiores. En posición bípeda, el cen-
tro de gravedad está situado en un punto cla-
ramente ventral y, por tanto, también los pies 
deben estar en esa posición. El equilibrio de 
los chimpancés y de otros seres que se yerguen 
de la misma forma se mantiene gracias a una 
acción muscular intensa de los músculos 
ventrales y dorsales, dando lugar a una acción 
que consume gran energía y no permite que la 
postura bípeda pueda mantenerse durante 
mucho tiempo.

También cabe adoptar la postura erguida 
a partir de una posición sentada, con la gran 
plataforma de apoyo que proporcionan las 
patas traseras y la pelvis, como sucede en mu-
chos mamíferos de pequeño tamaño. El con-
sumo energético es ahora muy bajo, pero a 
costa de una postura estática. Los grandes 
simios también adoptan este tipo de «bipe-
dia» para actividades que exigen su tiempo, 
como son las de comer o dormir.

El resumen de las distintas formas de er-
guir el cuerpo permite entender mejor la 
cuestión de cómo pudo evolucionar la bipe-
dia humana. La postura ortógrada, la que 
implica sentarse, es común entre todos los 
primates —ya sean arbóreos o terrestres— y 
suele tomarse como una primera etapa en la 

Un bipedismo auténtico y permanente es el de las aves. 
El balance del peso del cuerpo, distribuido por delante 
y por detrás de la vertical de las patas, asegura que el 
centro de gravedad caiga dentro de sus plantas. Se tra-
ta de una evolución del tripodismo de los reptiles anti-
guos, que apoyaban la cola en el suelo, y ha conducido 
a una columna vertebral que forma una pronunciada S. 
Pero el caso de los seres humanos es completamente 
distinto. La columna vertebral es casi del todo recta, y la 
vertical del centro de gravedad del cuerpo, que coincide 
en la práctica con ella, pasa entre las articulaciones de 

las extremidades posteriores. Las modificaciones ana-
tómicas obligadas por esa postura bípeda humana son 
muy notables en el esqueleto y la musculatura; las vere-
mos de inmediato. Los cambios alcanzan también a la 
forma de las articulaciones y a su movilidad. Al caminar, 
por ejemplo, el bipedismo humano se transforma en un 
monopedismo sucesivo que exige situar cada pie en la 
vertical del centro de gravedad e impone la necesidad 
de inclinar hacia dentro la parte distal del fémur. Eso no 
sucede en los cuadrúpedos, quienes pueden apoyar 
siempre dos extremidades a la vez.

Caja 5.6  Otros tipos de bipedia
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evolución de la bipedia (Tobias, 1982a; 1982b). 
A partir de ahí, la locomoción de los primates 
se dispersa en numerosas soluciones: trepa, 
cuadrupedia arbórea, braquiación (suspen-
sión) más o menos completa y, por lo que hace 
a los humanos, bipedismo (Napier, 1963; Na-
pier y Walker, 1967). Las modificaciones ana-
tómicas que se sufren durante la filogénesis 
deben reflejar, por supuesto, cuál es el tipo de 
locomoción adoptado (véase Fleagle, 1992).

6. Cambios relacionados 
 con la bipedia

La mayor parte de las transformaciones apo-
mórficas en el tronco, las extremidades, la 
cadera y la inserción de la columna vertebral 
en el cráneo (el foramen magnum, FM) están 
relacionadas con el rasgo derivado funcional 
de la bipedestación que distingue de forma 
muy notoria a nuestra especie al compararla 
con los demás simios. 

La situación del FM, ya sea visto como 
una estructura funcional integrada o doble 
(véase caja 5.7), es un rasgo que sirve de ma-
nera muy extendida como indicio de la loco-
moción. Un FM de emplazamiento ventral 
indica la verticalidad de la columna verte-
bral, mientras que la inserción de ésta en zo-
nas más altas es contraria a la postura ergui-
da. Pero la capacidad del FM para indicar 
apomorfias en los linajes no se reduce a la 
separación entre los simios y los humanos.

La base del cráneo está formada por los 
huesos basioccipital, esfenoides y temporal. 
Lisa Nevell y Bernard Wood (2008) estudia-
ron el estado de distintos rasgos —articula-
ciones temporomandibular y mastoidea; par-
tes petrosa y escamosa del temporal; flexión 
externa de la base del cráneo; hueso occipi-
tal— en 14 taxa de homininos fósiles y distin-
tos hominoideos, incluyendo a los humanos 
actuales. Para ello llevaron a cabo un análisis 
cladístico a partir del realizado por Strait y 

Los estudios antropológicos consideran el FM como un 
único rasgo integrado cuyas transformaciones propor-
cionan datos valiosos acerca del desarrollo tanto onto-
genético como filogenético. Sin embargo, Gary Ri-
chards y Rebecca Jabbour (2011) se plantearon la hi-
pótesis de que el FM esté formado por dos matrices 
funcionales, una ventral —relacionada con el aparato 
locomotor— y otra dorsal —relacionada con las funcio-
nes neurológicas y la dinámica del flujo de los fluidos. 
Richards y Jabbour (2011) utilizaron una muestra am-

plia de cráneos de humanos modernos en distintas fa-
ses del desarrollo ontogenético, desde fetos de siete 
meses a adultos para analizar: (1) la ontogenia del ta-
maño y forma ósea para las dos unidades, ventral y 
dorsal, del FM; (2) el papel de la sincondrosis —sutura 
de los huesos craneales— en las pautas y tasas del 
crecimiento observado; y (3) la relación que existe entre 
el tamaño del FM y el tamaño, forma y crecimiento del 
cráneo. La hipótesis de la estructura débil fue apoya-
da por los resultados del análisis.

Figura 5.5  Morfología de la base del cráneo del humano 
moderno y el chimpancé en vistas basal (arriba) y sagital 
(abajo). (Ilustración de Nevelll y Wood, 2008).

Caja 5.7  El foramen magnum
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Grine (2004). Los resultados obtenidos indi-
caron que los rasgos de la base del cráneo 
utilizados separan en buena medida los dife-
rentes linajes de una forma del todo compati-
ble con la mayoría de los esquemas taxonó-
micos disponibles para los homininos. 

Pero por lo que hace al propio aparato lo-
comotor los rasgos morfológicos más noto-
rios impuestos por la bipedia son la forma de 
la cadera —con la inserción del fémur en 
ella— y la forma de las extremidades, sobre 
todo la del pie. Vayamos con ellos.

7. Morfología de la cadera humana

Frente a los demás simios, la postura huma-
na es del todo ortógrada y nuestra locomo-
ción se realiza apoyando sólo las extremida-

des inferiores. La bipedestación implica dife-
rencias anatómicas relacionadas con casi 
todo el esqueleto: la cabeza, el torso, la cade-
ra y las extremidades tanto anteriores como 
posteriores (véase figura 5.6).

Frank Poirier (1987) apuntó que ninguna 
anatomía postcraneal muestra un contraste 
más marcado entre los actuales simios y los 
seres humanos que la pelvis y dedujo, en con-
secuencia, que hay buenas razones para su-
poner que fue una modificación del aparato 
locomotor la responsable de la separación de 
las respectivas familias. La forma de la pelvis 
de un fósil es, pues, un buen indicio de su per-
tenencia a uno u otro linaje. Hay motivos de 
orden biomecánico que permiten pensar, con 
Yvette Deloison (1991), que la rotación nece-
saria del eje del cuerpo al enderezarse pasa 
por la pelvis y, por tanto, es muy posible que 
empezasen por esa parte del cuerpo las trans-
formaciones que condujeron al bipedismo. 

La pelvis es una estructura ósea en forma 
de anillo constituida por dos partes laterales, 
que se articulan frontalmente, y una parte 
trasera, el sacro, compuesta por varias vérte-
bras soldadas entre sí. Cada parte lateral de 
la pelvis, coloquialmente llamada cadera, es 
también el resultado de la soldadura de tres 
huesos: el ilion, el isquion y el pubis. Las di-
ferencias de la forma de la cadera entre los 
simios actuales y los humanos pueden expli-
carse por la función que debe cumplir el es-
queleto púbico y la musculatura necesaria en 
los distintos tipos de locomoción. Dentro de 
las diferencias generales, la parte superior 
de la cadera, el ilion, resulta ser la más alejada 

Figura 5.6  Locomoción comparada de un gorila 
y un humano, con las principales modificaciones que 
impone la bipedia.

El trabajo de Nevell y Wood (2008) tuvo en cuenta 
los siguientes taxa: Ardipithecus ramidus, Australo-
pithecus anamensis, Kenyanthropus platyops, Aus-
tralopithecus garhi, Sahelanthropus tchadensis, 
Australopithecus afarensis, Australopithecus afri-
canus, Paranthropus aethiopicus, Paranthropus boi-
sei, Paranthropus robustus, Homo habilis, Homo ru-
dolfensis y Homo ergaster (géneros y especies que 

iremos viendo en los capítulos correspondientes), 
además de H. sapiens actuales, Pan troglodytes, Go-
rilla gorilla, Pongo pygmaeus, Hylobates lar e Hyloba-
tes hoolock. Se desecharon los taxa sin representa-
ción basicraneal en el hipodigma. La carencia más 
notoria del trabajo es que no incluyó ni a los Homo 
erectus asiáticos ni a los neandertales, para los que sí 
se dispone de basicráneos.

Caja 5.8  Taxa del cladograma de Nevell y Wood
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en unos y otros, mientras que la parte inferior 
se parece bastante en los grandes simios afri-
canos y los humanos (aunque el isquion es 
más corto en nuestra especie). Esas circuns-
tancias han llevado a un consenso bastante 
general acerca de que la evolución funcional 
de la cadera, y consecuentemente de la loco-
moción, ha tenido lugar a través de cambios 
del ilion (Napier, 1967; Schultz, 1930). Así que 
será sobre todo ese hueso el más significativo a 
la hora de comparar especímenes. 

El ilion de los grandes simios africanos es 
más largo y más estrecho que el de los huma-
nos. El ensanchamiento y acortamiento es el 
resultado, en nuestro linaje, de la adaptación 
al bipedismo y tiene que ver con la necesidad 
de una inserción muscular sólida para lograr 
el equilibrio necesario en la postura erecta. 

Las pelvis fósiles más antiguas —anterio-
res a Homo erectus— se han hallado tanto en 

Sudáfrica como en África del este (véase ta-
bla 5.2). La cadera de esos primeros homini-
nos es intermedia entre la de los humanos y 
los simios actuales pero se aproxima más a la 
humana (véase figura 5.7). En función de 
esas evidencias cabe concluir, pues, que hace 
casi 4,5 m.a. —la edad de Ar. ramidus— exis-
tían ya en el linaje hominino seres con una 
locomoción próxima a la nuestra. 

8. Morfología de las extremidades

Las manos humanas, comparadas con las de 
los simios africanos, tienen el pulgar más ro-
busto y largo y los dedos restantes más cor-
tos. Esos rasgos, si pueden identificarse en el 
registro fósil, sirven para establecer en qué 
medida un ejemplar es bípedo o cuadrúpedo. 
Unos miembros anteriores al estilo de los hu-
manos actuales indican que no se utilizaron 
para la locomoción, que quedaron liberados 
de esa función específica y pertenecen, por 
tanto, a un ser que se desplazaba sólo sobre 
sus pies. 

El estudio de John Napier (1980) sobre la 
particularidad de las manos de los humanos 
mostró que sólo nuestro linaje, entre todos 
los primates, dispone de manos «verdaderas» 
—es decir, liberadas de las funciones de loco-
moción. La morfología de las manos nos 
puede indicar, pues, incluso el grado de bipe-
dismo existente. Tal como ha subrayado 
Françoise Jouffroy (1991), la presencia de 
una mano con aptitudes biomecánicas todavía 

Figura 5.7  Pelvis comparadas de Australopithecus 
africanus: Sts 14, izquierda; un humano moderno, 
derecha, y un chimpancé, centro (Murdock, 2006). 

Evelyn Bowers (2006) indicó como más probables los 
relacionados con los genes del desarrollo y, entre 
ellos, los HOX. Una alteración en la región de control 
de algunos de los genes distales HOX D podría haber 
sido la causa de la aparición repentina de la bipedes-
tación, moviendo el límite entre las vértebras lumbares 
y sacras. Como indicó la autora, los simios tienen tres 
vértebras lumbares frente a las seis de los primeros 

homininos, y 48 cromosomas por los 46 de los huma-
nos modernos. El cromosoma 2, que alberga HOX D, 
se originó por fusión de dos de los cromosomas que 
siguen separados en los simios. Bowers (2006) sostu-
vo la hipótesis de que podrían haber sido cambios 
relacionados con esa fusión los que alteraron dicho 
gen permitiendo un sacro menor y situado en posición 
más baja. 

Caja 5.9  ¿Qué cambios genéticos podrían haber llevado a la aparición de una pelvis bípeda? 
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propias en cierto modo de la función loco-
motora es de esperar en aquellos homininos 
que desarrollasen un primer bipedismo 
acompañado de capacidades para la trepa 
—lo que se conoce como bipedia «parcial». 
Los cambios posteriores de las manos, si in-
dican la pérdida de esa función locomotora 
complementaria, apuntan hacia una bipedia 
más parecida a la nuestra. 

Tanto Jouffroy (1991) como Randall Sus-
man y Jack Stern (1979), en sus respectivos 
estudios realizados sobre OH 7, un Homo ha-
bilis del Plioceno de Olduvai (Tanzania), 
concluyeron que la anatomía de las manos de 
ese ejemplar implica ciertas funciones loco-
motrices. Los numerosos autores que han 
comparado la morfología de diversos huesos 
de las manos fósiles (como Bush, 1980; Bush 
et al., 1982; Stern y Susman, 1983; Susman, 
Stern y Jungers, 1984) han sacado conclusio-

nes muy diversas a tal respecto, viendo en los 
australopitecos unos rasgos que los acercan a 
los humanos modernos para unos y a los 
grandes simios actuales para otros. William 
Jungers (1994) y Tim White (1993; 1994) han 
polemizado también sobre el significado en 
términos de locomoción de un húmero muy 
robusto, MAK-VP-1/3 del yacimiento de 
Maka (Etiopía). Y, por fin, la comparación 
entre dos escápulas de australopiteco, una ju-
venil y otra adulta, procedentes del yacimien-
to de Dikika y Woranso-Mille (Etiopía, en 
ambos casos) (Green y Alemseged, 2012), ha 
permitido tomar en cuenta pautas de creci-
miento relacionadas con un rasgo cuyo de- 
sarrollo difiere entre simios y humanos. 

Los aspectos detallados de esos ejemplares 
los veremos más adelante. De lo que se trata 
ahora es de entender que las manos y los pies 
han tenido a lo largo de la filogénesis del linaje 

Tabla 5.2  Ejemplares más antiguos de caderas fósiles. La descripción e interpretación de los distintos 
taxa a que se refieren y de los yacimientos correspondientes se hará más adelante

 ARA-VP-6/500 Aramis (Etiopía) Ar. ramidus

 A.L. 288-1 Hadar (Etiopía) A. afarensis

 KSD-VP-1/1 Woranso-Mille (Etiopía) A. afarensis

 SK 50 Swartkrans (Sudáfrica) A. africanus

 Sts 14 Sterkfontein (Sudáfrica) A. africanus
 Sts 65
 StW 431

 MLD 7 Makapansgat (Sudáfrica) P. boisei
 MLD 252
 TM 1517

 MH 1 Malapa (Malawi) A. sediba
 MH 2

Más tarde aclararemos en qué medida puede hablarse 
de «bipedismo parcial» y «bipedismo completo», térmi-
nos que, como veremos, no son adecuados para des-

cribir el proceso de evolución. La descripción de los 
ejemplares de Australopithecus mencionados en este 
capítulo aparece en el 8 y, de Homo habilis, en el 10.

Caja 5.10  Distintos grados de bipedia
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humano unas funciones locomotoras iniciales 
que se modificaron más tarde. La especializa-
ción en funciones distintas para las extremida-
des superiores —dedicadas a la manipulación 
de objetos— y posteriores —relacionadas 
con la marcha bípeda— podría llevar a en-
tender que su evolución habría sido indepen-
diente desde un principio. Pero Campbell 
Rolian, Daniel Lieberman y Benedikt Hall-
grimsson (2010) han dado pruebas acerca de 
lo contrario: manos y pies son estructuras 
homólogas relacionadas que gozan de pau-
tas de desarrollo en la práctica idénticas, in-
crementando las probabilidades de que ha-
yan coevolucionado.

Pese a tales matices, es obvio que las ma-
yores evidencias acerca de la bipedestación se 
encuentran en los miembros inferiores. El 
conjunto de la tibia y el peroné, por un lado, 
y los huesos del pie, por otro, proporcionan 
ciertos indicios esenciales de cara a entender 
la biomecánica de la locomoción. Pero inter-
pretarlos no es tarea fácil. En principio pue-
de plantearse un modelo general: que las ar-
ticulaciones permitan una movilidad muy 
grande es un hecho que indica una capacidad 
alta de trepa. La bipedia exigiría, por el con-
trario, articulaciones más sólidas y rígidas 
para soportar la distribución del peso en la 
postura erecta. Si bien la gran mayoría de 
los autores coincide en esa apreciación gene-
ral acerca de las exigencias de la trepa y la 
bipedia, los análisis anatómicos concretos 
realizados en ciertos fósiles del Plioceno sa-
can conclusiones opuestas acerca del grado 
en el que la tibia y el peroné indican movili-
dad o solidez. 

El ejemplar OH 6 de Olduvai (Tanzania) 
es, precisamente, una pareja tibia-peroné. El 
estudio original de Peter Davis (1964) asignó 

al peroné y a la parte distal de la tibia unos 
rasgos en la práctica idénticos a los de los hu-
manos actuales, mientras que halló ciertas 
diferencias en la parte proximal de la tibia. 
Owen Lovejoy fue más lejos al comparar OH 6 
y el ejemplar KNM-ER 741 (de Koobi Fora, 
Kenia), afirmando que sus tibias se aproxi-
man a la pauta moderna humana con tal fi-
delidad que no puede señalarse ninguna dife-
rencia locomotora o mecánica en función de 
esa morfología (Lovejoy, 1975). Los exáme-
nes del espécimen A.L. 288-1 —Australopi-
thecus afarensis— de Hadar (Etiopía) hechos 
por Bruce Latimer, James Ohman y Owen 
Lovejoy (1987), por una parte, y por Jack 
Stern y Randall Susman (1991), por otra, fue-
ron del todo opuestos en cuanto a la inter-
pretación funcional; en particular por lo que 
hace a la capacidad de flexión de la tibia. Allí 
donde Latimer et al. (1987) vieron pauta hu-
mana, Stern y Susman (1991) identificaron 
indicios de trepa. Se podría pensar, pues, que 
estamos ante una descripción anatómica in-
fluenciada por la idea previa acerca del tipo 
de locomoción del ejemplar examinado. 

¿Se parece mucho o no a la nuestra, enton-
ces, la bipedia de los homininos del Mioceno 
y el Plioceno? Las evidencias relativas a la 
morfología de las extremidades inferiores de 
los homininos antiguos se vieron enriqueci-
das gracias al hallazgo en el yacimiento de 
Sterkfontein (Sudáfrica) de unos huesos arti-
culados del pie. El descubrimiento parece 
proporcionar pruebas bastante firmes de 
que la locomoción de los primeros homini-
nos no era la de un bipedismo funcional-
mente desarrollado al mismo nivel que el de 
los humanos actuales. Nos referimos al 
ejemplar conocido con el nombre de Little 
Foot.

Un aspecto interesante del trabajo de Rolian et al. (2010) 
apunta a que la presión selectiva fue más intensa al prin-
cipio respecto de la forma del pie. Se iría forzando así una 

coevolución subsecuente de la mano que, de acuerdo 
con los autores, fijó los rasgos que facilitaron después la 
manipulación y fabricación de herramientas de piedra.

Caja 5.11  Un comienzo por los pies
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Little Foot comprende un astrágalo iz-
quierdo, un escafoides izquierdo que se arti-
cula con la cabeza del astrágalo, un primer 
cuneiforme también izquierdo que se articula 
con la superficie distal del escafoides y, por 
fin, la mitad proximal del primer metatarsia-
no del dedo gordo del pie izquierdo, articula-
do con el cuneiforme (Clarke y Tobias, 1995) 
(véase figura 5.8). El hecho de que todos esos 
huesos encajen entre sí lleva a una distribu-
ción del pie que constituye el factor esencial 
para poder entender la función que cumplía 
desde el punto de vista biomecánico. 

La morfología de Little Foot muestra 
una mezcla de rasgos simiescos y humanos. 

Desde el punto de vista funcional, eso sig-
nifica que el pie sería, por lo que hace a su 
parte proximal, el de un bípedo que soporta 
el peso del cuerpo sobre sus pies. Pero la bi-
pedestación no sería semejante a la actual; 
Little Foot retiene en la parte distal del pie 
una capacidad prensil que corresponde a la 
necesaria para la trepa arbórea. De atrás 
hacia delante, la anatomía de los huesos ar-
ticulados de StW 573 expresa muy bien esa 
situación intermedia entre un bipedismo 
obligado y una actividad arbórea total. El 
estrágalo es el hueso más cercano a la mor-
fología humana, aunque su tamaño es infe-
rior (incluso teniendo en cuenta las diferen-

Se dispone de una técnica más para aclarar el grado de 
la bipedia: la de los análisis biomecánicos. En este mis-
mo capítulo veremos algunos estudios de comparación 
de las pautas locomotoras a través del examen estadís-

tico de los esqueletos disponibles. Las diferentes pos-
turas de los autores que han tratado la filogénesis de la 
locomoción bípeda han sido sumarizadas por Will Har-
court-Smith y Leslie Aiello (2004).

Los huesos de StW 573, Little Foot, fueron descubier-
tos quince años antes de que Clarke y Tobias los inter-
pretasen como propios de un hominino. Phillip Tobias 
(1997) ha contado la historia del hallazgo, una historia 
que constituye un excelente documento acerca de lo 
intrincado que es a veces el papel de investigador del 
paleontólogo:

«El 28 de febrero de 1980 uno de nuestros ayudan-
tes de campo, David Molepole, extrajo un astrágalo iz-
quierdo, o tobillo, de tamaño muy pequeño, al que si-
guió el mismo día el escafoide, el hueso en forma de 
nave que se articula inmediatamente a continuación del 
astrágalo. Como era habitual, cada hueso fue cuidado-
samente marcado con la fuente del material y la fecha 
de la extracción. El tercer hueso, el cuneiforme primero 
izquierdo, se extrajo el 29 de febrero (era un año bisies-
to). Después del fin de semana siguiente, el martes 4 de 
marzo, Molepole extrajo un cuarto hueso, la mitad 
proximal del metatarsiano izquierdo del pulgar. Debido 
probablemente al pequeño tamaño de los huesos, el 
equipo de campo debió asumir que pertenecían a un 

babuino o a un mono. Como me habían nombrado jus-
to entonces decano de la facultad de Medicina de la 
Witwatersrand University, y disponía de poco tiempo 
para trabajar con los fósiles, los cuatro huesos del pie 
fueron colocados en una caja junto con otras partes 
pequeñas de huesos postcraneales de las extremida-
des de primates y carnívoros. Alan Hughes, que estuvo 
al mando de la excavación de Sterkfontein desde 1966 
hasta 1990, debió incluir estos especímenes entre los 
63 huesos postcraneales de babuinos, monos y carní-
voros anotados en la Memoria Anual de la Palaeo-an-
thropology Research Unit del año (septiembre de 1979 a 
septiembre de 1980). El número de huesos de las extre-
midades llegaron a 190 en septiembre de 1981. Así que 
los cuatro huesos del pie cuidadosamente etiquetados 
permanecieron en esa caja durante catorce años».

La narración de la segunda parte de la historia, el 
examen de la caja en la que estaban depositados los 
huesos del pie, su identificación y el sorprendente ha-
llazgo del resto del esqueleto de StW 573 la ha llevado 
a cabo Ron Clarke (1998) (véase capítulo 8).

Caja 5.12  Análisis biomecánicos de la bipedia

Caja 5.13  Little Foot
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cias que existen entre el tamaño del pie de 
Little Foot en comparación con el huma-
no). El escafoides es de una morfología in-
termedia. Pero son el metatarsiano y el pri-
mer cuneiforme los que mejor indican la 
presencia de caracteres primitivos. Por la 
forma en que se articulan, se deduce que el 
dedo gordo del pie adoptaba una posición 
diagonal, separada medialmente del eje del 
pie —tal como muestra la huella de pisa-
das que dejan los chimpancés—, y distinta 
por tanto de la posición paralela al eje del 
pie propia del dedo gordo de los humanos 
actuales. Para Tobias (1997), eso supone 
tener que aceptar que, mientras el astrága-
lo corresponde al propio de un ser con bi-
pedestación habitual, parte del escafoides, 
el primer cuneiforme y la base del primer 
metatarsiano retienen todavía rasgos si-
miescos. Estamos, pues, ante un estadio 
particular en la conversión evolutiva del 
pie adaptado a la vida arbórea, con un 

dedo gordo divergente y prensil, en una ex-
tremidad adecuada para la bipedia habi-
tual. Dice Tobias (1997): 

Da la impresión de que el astrágalo y la articulación 
proximal del tobillo adoptaron la forma humana tem-
pranamente, mientras que la parte delantera del pie retu-
vo su condición primitiva durante mucho tiempo.

Por lo que hace a África del este, el yaci-
miento de Hadar (Etiopía) —del que habla-
remos in extenso en los capítulos siguientes— 
ha proporcionado especímenes que indican 
la morfología del pie de los australopitecos. 
La serie 333, encontrada en 1975 en el Miem-
bro DD del yacimiento, está compuesta por 
dos calcáneos (A.L. 333-8 y A.L. 333-55), un 
cuneiforme (A.L. 333-28), la parte proximal 
de un primer metatarsiano (A.L. 333-54) y 
un pie parcial (A.L. 333-115) con trece hue-
sos, entre falanges y metatarsianos, incluida 
la cabeza del primer metatarsiano del dedo 
gordo y la primera falange distal del mismo 
dedo que, por supuesto, articulan una con la 
otra. La morfología del pie se muestra, en la 
serie 333, como un mosaico entre los rasgos 
humanos y simiescos. La posición varus del 
dedo gordo, la convexidad del calcáneo, las 
falanges de los dedos achatadas y largas y 
las articulaciones móviles son rasgos que, 
para Yvette Deloison (1991), indican que se 
trata de un ser cuyo pie presenta caracterís-
ticas relacionadas con la capacidad prensil 
planteando, pues, la posibilidad de un com-
portamiento arbóreo. En un sentido muy 
semejante se pronunciaron Randall Susman 
y colaboradores (1984) mediante el examen 
comparado de las cabezas del metatarso en 
gorilas, bonobos, A.L. 333-115 y humanos 
modernos.

Con una antigüedad que se cifra entre uno 
y dos millones de años, posterior pues a los 
australopitecos de Hadar, e indicadora, por 
tanto, del sentido de la evolución del aparato 
locomotor, existe otro fósil que muestra cómo 
son los rasgos del pie: el espécimen OH 8 de 
Olduvai (Tanzania), ejemplar sobre el que 
volveremos en el capítulo 10 al tratar el taxón 
Homo habilis. 

Figura 5.8  StW 573, Little Foot (Clarke y Tobias, 1995) 
procedente de terrenos de 3 a 3,5 m.a. del yacimiento 
de Sterkfontein (Sudáfrica). 
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OH 8 contiene (junto con una clavícula, 
parte de una mano y un molar parcial) un pie 
casi completo procedente del Lecho I del ya-
cimiento, con una edad de 1,85-1,71 millones 
de años. Louis Leakey, Phillip Tobias y John 
Napier (1964) lo describieron como «posee-
dor de la mayoría de las especializaciones 
asociadas con el pie propulsivo plantígrado 
del hombre moderno». La morfología de OH 8 
fue considerada más tarde, sin embargo, de 
forma diversa. Algunos autores, como Char-
les Oxnard y Peter Lisowski (1980), sostuvie-
ron que su función sería sobre todo la de la 
trepa propia de un comportamiento arborí-
cola. Aun cuando también podría andar de 
una manera bípeda, ésta quedaría lejos de la 
bipedestación humana actual dado que el pie 
recuerda en cierto modo al de gorilas y chim-
pancés debido, sobre todo, a la forma del 
arco transversal. Otros autores optaron por 

describir OH 8 como un ser intermedio entre 
el bipedismo completo y la vida arbórea 
(Lewis, 1972; 1980) o como un ser incuestio-
nablemente bípedo pero que no ha alcanzado 
aún la postura de Homo sapiens (Day y Na-
pier, 1964; Day y Wood, 1968). Pero algunos 
de los investigadores que más han profundi-
zado en el estudio de la evolución de la bipe-
dia (Susman y Stern, 1991; White y Suwa, 
1987; Deloison, 1996) vieron en el pie de OH 8 
una morfología muy similar a la del ser hu-
mano actual. 

Que tanto Randall Susman y Jack Stern 
como Yvette Deloison, firmes partidarios de 
la idea de una evolución gradual del bipedis-
mo, considerasen el pie de Homo habilis 
como capaz de llevar a cabo funciones seme-
jantes a la de los humanos modernos habla 
en favor de que sea así.

9. Más allá de la morfología: 
 las huellas fósiles

Aparte de las consideraciones morfológicas, 
se dispone de pruebas directas de la presencia 
de bipedia en época antigua gracias a las hue-
llas «fósiles» de pisadas. Tales indicios son 
muy raros pero contamos con algunos de 
esos hallazgos excepcionales.

9.1 Las huellas de Laetoli

Laetoli (Tanzania) es un enclave de gran 
valor paleontológico. Pero es probable que 
sean las huellas halladas allí las que le ha-

Parte de las discrepancias que se dan entre los distintos 
autores acerca de cómo hay que entender la bipedia de 
los australopitecos de Hadar desaparecería en el caso 
de admitir la presencia de dos especies diferentes en la 

muestra de Hadar, una de ellas representada por la se-
rie A.L. 333 y la otra por ejemplares como A.L. 288-1. 
Pero, como veremos en su momento, esa opción no 
goza de gran apoyo.

Figura 5.9  Pie de OH 8. (lustración de Susman y Stern, 
1982). 

Caja 5.14  La bipedia en Hadar
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yan dado su mayor notoriedad. En 1977, 
Peter Jones y Mary Leakey encontraron en 
un tramo de metro y medio de longitud de 
la localidad A de Laetoli cinco huellas de pi-
sadas muy imprecisas, mal conservadas 
(M. D. Leakey y Hay, 1979). Mary Leakey 
las atribuyó «con una certidumbre de un 
75%» a los homininos a juzgar, sobre todo, 
por la situación y el tamaño de la impre-
sión del dedo gordo (en palabras de Lyons, 
citado por White y Suwa, 1987). Aparecía 
así una prueba directa de la bipedia tem-
prana, de una edad de más de 3,5 millones 
de años. 

Las huellas se originaron al pisar una capa 
de cenizas volcánicas recién depositadas. 
Cerca de Laetoli se encuentran los volcanes 
Ngorongoro, Lemagrut, Oldearn y Sadiman. 
Mary Leakey y Richard Hay (1979), en su 
estudio de las huellas, no se decantaron por 
ninguno de ellos como origen de las cenizas; 
sin embargo, era común señalar el volcán Sa-
diman hasta que Anatoly Zaitsev y colabora-
dores (2011) llevaron a cabo un análisis-
geoquímico que determinó que los materiales 
volcánicos del Sadiman no se correspon-
den con la nefelinita de melinita propia de 
Laetoli.

Los depósitos de ceniza, ya sea caída di-
rectamente o depositada allí por el viento son 
por lo común muy efímeros. Así que la con-
servación de las huellas fósiles de Laetoli se 

En un sentido estricto, los fósiles sólo son petrificaciones de 
tejidos humanos, óseos en la inmensa mayoría de los ca-
sos. Pero en un sentido amplio, puede considerarse «fósil» 
cualquier indicio de la morfología o el comportamiento de 

un organismo desaparecido: coprolitos —excrementos 
petrificados—, huellas de pisadas, nidos, y, en el caso 
humano, útiles de piedra y objetos relacionados con el 
proceso de talla, sin olvidar los dibujos, pinturas y tallas.

La primera huella fósil de Laetoli fue descubierta el 24 de 
julio de 1978 por el doctor Paul Abell en la localidad G 
(M. D. Leakey, 1981). Al día siguiente, Louise Robbins, 
especialista en huellas, atribuyó ese rastro a una sobre-
impresión de dos rastros de bóvidos (White y Suwa, 
1987). Una primera excavación de un metro cuadrado 
permitió que, días más tarde, la inspección llevada a 

cabo por Mary Leakey y sus colaboradores apuntase 
que se trataba de pisadas de homininos. Las huellas fue-
ron descritas por Mary Leakey y Richard Hay (1979) y 
sometidas a muchas interpretaciones posteriores, atri-
buyéndose de forma tentativa a un australopiteco, 
A. afarensis. Una buena síntesis acerca de lo que puede 
decirse de ellas es la de Tim White y Gen Suwa (1987).

Figura 5.10  Huellas fósiles de Laetoli (Tanzania).

Caja 5.15  ¿Qué es un fósil?

Caja 5.16  El hallazgo de las huellas de Laetoli
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debió a la concurrencia de una serie de cir-
cunstancias poco frecuentes: 

•   una textura del terreno lo bastante blanda 
para que se imprimiesen en ella las huellas

•   un grado de humedad adecuado para que 
el rastro de los animales pequeños fuera 
nítido

•   una compactación alta para que las huellas 
de los animales grandes tuviesen las pare-
des verticales bien definidas

•   un rápido depósito de nuevas y densas ce-
nizas capaces de cementar y proteger las 
marcas ya realizadas

•   y,  por  supuesto,  el  importante  detalle  de 
que ese material de cubrimiento pudiese re-
tirarse con cierta facilidad —incluso se des-
prendió por sí solo en algunos casos—; de 
lo contrario, las huellas habrían permane-
cido enterradas fuera de la vista (véase 
White y Suwa, 1987, para el detalle de las 
circunstancias indicadas). 

Gracias a ese cúmulo de coincidencias, 
disponemos en Laetoli de decenas de miles 
de pisadas de animales fosilizadas en los de-
pósitos de ceniza. Una de las tres tobas de 
proyección aérea de las Capas de Laetoli, la 

Figura 5.11  Pisadas de las dos series de homínidos en Laetoli. (Ilustraciones de Laurie Grace, Scientific American, 
septiembre 1998, pp. 47 y 49).
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llamada Toba de Pisadas, contiene un total 
de 16 afloramientos —las localidades A a 
P— en los que la capa superior de protección 
ha saltado y deja ver las huellas fósiles subya-
centes. 

El rastro que nos interesa está formado 
por dos series paralelas en dirección sur-
norte de pisadas de seres claramente bípedos, 
un camino que se extiende a lo largo de una 
distancia de algo menos de 25 metros (véase 
figura 5.11). Una de las series (G1) corres-
ponde a las pisadas de un ser pequeño que 
parece haber detenido su camino en un mo-
mento y haberse vuelto antes de seguir 
(Leakey y Hay, 1979). La otra es de más difí-
cil interpretación. Definida en el artículo ini-
cial de Mary Leakey y Hay (1979) como hue-
llas de las pisadas de un ser más grande (G2), 
fue después descrita como un rastro doble: 
un bípedo de mayor tamaño (G2) habría de-
jado un rastro sobre cuyas huellas iría pisan-
do, a su vez, otro algo más pequeño (G3) que 
le sigue los pasos (una interpretación no ad-
mitida por todos los autores). «Grande» y 
«pequeño» son términos relativos; si se toma 
la misma relación de los humanos actuales 
entre la longitud del pie y la altura, el ser de 
menor tamaño de todos (G1) mediría 1,20 m 
y el de tamaño mediano (G3), el que pisa so-
bre las huellas anteriores, 1,40 m. La altura 
del ser más grande, G2, no puede calcularse a 
causa de que sus huellas están parcialmente 

ocultas por las del ser de tamaño mediano 
(Hay y Leakey, 1982). 

9.2 ¿Qué bipedia indican las huellas 
 de Laetoli?

En su descripción original, Mary Leakey y 
Richard Hay (1979) apenas entraron en as-
pectos funcionales. Las series de huellas de 
las localidades A y G se dieron por «supues-
tamente homínidas» (en el sentido tradicio-
nal de homínido, hominino hoy); eso es todo. 
Los autores sólo afirmaron que el arco longi-
tudinal del pie está bien desarrollado y re-
cuerda al del ser humano moderno, y que el 
dedo gordo es paralelo a los otros dos. Pero 
esas menciones son suficientes para sacar la 
conclusión de que el apoyo del pie era como 
el de los humanos actuales. 

La conclusión de que existió un bipedismo 
ya funcionalmente desarrollado en los homini-
nos de esa época muy antigua fue sostenida de 
manera explícita por Day y Wickens (1980), y 
así ha ido figurando en muchos artículos pos-
teriores (Lovejoy, 1981; Susman et al., 1984; 
Tuttle, 1981; White, 1980; Robbins, 1987; 
White y Suwa, 1987; Tuttle, Webb y Tuttle, 
1991, por ejemplo). 

Russell Tuttle, David Web y Nicole Tuttle 
(1991) sostuvieron que las huellas del yaci-

La sobreimpresión de huellas G2-G3 de Laetoli puede 
hacer volar la imaginación más allá de lo razonable, hasta 
aventurar incluso que Laetoli demuestra la existencia 
hace más de 3,5 m.a. de un juego tan propio de los niños 
humanos como es el de ir saltando sobre las pisadas que 
deja otro. Además, las dos series de huellas G1 y G2 se 
encuentran separadas por unos 25 cm; demasiado cer-
ca para que los dos seres hubiesen caminado uno al lado 
del otro sin tocarse. O bien no andaban juntos a la misma 
altura, sino uno por delante del otro, o caminaban agarra-
dos. Esta última imagen —el macho lleva del hombro a 
su compañera mientras caminan, un tanto perplejos, por 

la sabana— es la que aparece en la portada del libro de 
Ian Tattersall (1995a), The Fossil Trail. Tattersall es un au-
tor enemigo de entrar en especulaciones no sustentadas 
en indicios empíricos y ese libro suyo es una excelente 
demostración de ello. Ya en el prefacio el autor reconoció 
la dificultad de establecer hipótesis acerca de la evolución 
humana que no estén influidas por el pensamiento y las 
actitudes sociales prevalentes. Por lo que hace a las pisa-
das que estamos comentando, Tattersall ni siquiera men-
cionó la serie G3, y describió G1 y G2 como las huellas 
de dos seres que caminaban uno junto a otro, sin buscar-
le mayores interpretaciones al hecho. 

Caja 5.17  Especulaciones sobre las huellas de Laetoli
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miento G de Laetoli fueron hechas por unos 
pies que recuerdan más a los de Homo sa-
piens que a los de los australopitecos. Por lo 
que hace a las huellas bípedas del otro yaci-
miento, el A, Russell Tuttle (1984) las atribu-
yó a plantígrados. Mediante el estudio de 
dieciséis osos circenses, Tuttle y colaborado-
res (1991) mostraron que los osos bípedos 
dejan unas huellas muy similares a las intri-
gantes marcas del yacimiento A. Pero los au-
tores reconocían también en su trabajo que 
no hay ningún espécimen atribuible a los 
osos en la limitada colección de carnívoros 
de Laetoli.

Reduciendo las hipótesis a la de homininos 
como autores de las huellas de Laetoli, ¿qué 
grado de bipedia habrían alcanzado? Tanto 
Richard Potts (1992), en el texto que aparece 
acompañando las fotografías de las huellas en 
la Cambridge Encyclopedia of Human Evolu-
tion, como Bernard Wood (1992a), en el epí-

grafe dedicado a los australopitecos dentro de 
esa misma obra, advirtieron que pueden plan-
tearse dudas razonables sobre el sentido de las 
huellas de Laetoli y se decantaron por una bi-
pedia parcial —concepto un tanto dudoso so-
bre el que volveremos más adelante. 

Las monografías dedicadas al estudio de 
las huellas de Laetoli dan lugar a una diversi-
dad de interpretaciones. El artículo de Mi-
chael Day y E. H. Wickens (1980) dice tex-
tualmente: 

La pauta del peso y de la transferencia de la fuerza a lo 
largo del pie, bien conocida en el hombre moderno, tam-
bién parece ser muy similar en las huellas fósiles e indica 
que incluso en este temprano estado de la evolución ho-
mínida [por hominina] el bipedismo había alcanzado un 
estadio avanzado y especializado. 

Pero en algunas de las ilustraciones que 
acompañan al texto pueden detectarse ras-

El estudio experimental de la marcha bípeda permite rea-
lizar análisis de la producción de huellas en diferentes 
condiciones y comparar los resultados obtenidos con las 
marcas fósiles. Existe una tradición importante de estu-
dios de ese tipo (véase Schmitt, 2003). Por referirnos a 
algunos de ellos, cabe indicar que, mediante estudios de 
morfometría geométrica, las huellas de Laetoli fueron 
comparadas con las producidas por humanos y otros 
animales por Berge y colaboradores (2006), confirmando 
la idea de su origen humano. Un experimento llevado a 
cabo por Dave Raichlen y colaboradores (2010) se plan-
teó analizar la biomecánica de la marcha en condiciones 

comparables haciendo caminar descalzos a ocho partici-
pantes sobre un lecho de arena de textura similar a la del 
yacimiento de Laetoli con el fin de poder estudiar las hue-
llas dejadas. A los sujetos se les pidió que anduviesen de 
manera normal y, en una segunda fase de la prueba, do-
blando las rodillas de forma simiesca (Raichlen et al., 
2010). Sólo la primera condición dejó un rastro compara-
ble al de las huellas de Laetoli. La conclusión que sacaron 
Raichlen et al. (2010) apunta hacia una mecánica de la 
marcha erguida presente ya a través de los indicios 
de Laetoli, es decir, fijada en el linaje humano en un mo-
mento muy anterior a la aparición del género Homo. 

Tuttle y colaboradores (1991) ironizaron sobre la cuestión 
de los supuestos osos de Laetoli por medio del siguiente 
«poema patético» (como lo llamaron los autores), que 
aprovechaba el significado de dudoso, o borroso, de la 
palabra inglesa fuzzy y suena mejor si Laetoli se pronun-
cia con el acento tónico puesto en la última sílaba: 

Fuzzy Wuzzy was a bear
Fuzzy footprints were found there
Was Fuzzy at Laetoli?
Or, wasn’t he? 

[El Dudoso Wuzzy era un oso / Huellas dudosas aparecie-
ron allí / ¿Estuvo el Dudoso en Laetoli? / ¿O no fue así?].

Caja 5.18  Estudios experimentales de la bipedia

Caja 5.19  Un «poema patético»
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gos (marca estrecha del talón, ausencia del 
abultamiento medial en la base del dedo 
gordo, orientación de este último) que re-
cuerdan más bien la forma de una huella 
del chimpancé. Randall Susman, Jack Stern 
y William Jungers (Susman et al., 1984) no 
sólo apuntaron esos indicios, sino que, tras 
examinar los moldes de las huellas, sacaron 
la conclusión de que no son similares a las 
huellas dejadas por los pies de los seres hu-
manos. Por el contrario, en su examen del 
estado de la cuestión Tim White y Gen 
Suwa (1987), tras sugerir que las huellas de 
Laetoli pudieron ser hechas por Australopi-
thecus afarensis, rechazaron completamen-
te la idea de Stern y Susman (1983) de que 
esos australopithecus fuesen unos seres in-
termedios entre los póngidos y los homini-
nos desde el punto de vista de la locomo-
ción. Pero White y Suwa (1987) aceptaron, 
al mismo tiempo, que el responsable de las 
huellas de Laetoli podría diferir en ciertos 

aspectos de la locomoción propia de los hu-
manos modernos. La distinta forma de in-
terpretar las huellas de Laetoli hace difícil 
una síntesis. Si, como afirmaron White y 
Suwa (1987), las excavaciones de 1978 y 1979 
de las huellas de Laetoli produjeron bastan-
tes daños (aunque la conservación de las 
huellas obtenidas a finales de la campaña 
de 1978 era excelente), y los rastros dejados 
por los artefactos pueden confundir a cual-
quiera que no esté muy familiarizado con 
las técnicas utilizadas en cada huella, el al-
cance de las especulaciones sobrepasa lo ra-
zonable. Por ese motivo, Susman y colabo-
radores (1984) —que fueron unos de los 
primeros autores en interpretar las huellas 
de Laetoli como propias de un bipedismo 
parcial, no completo— sostuvieron que su 
valor científico puede ser casi nulo más allá 
de la afirmación de que las produjeron unos 
seres que caminaban sobre dos pies, no dis-
cutida por nadie. 

El estudio muy detallado de Yvette Deloison (1991) de 
la marcha de los australopitecos dio lugar a una inter-
pretación similar a la de Susman y colaboradores 
(1984). Deloison se centró en la huella G1/34 de Laeto-
li, la más precisa de todas. A partir de la fotografía de 
un molde de la huella sacado por Ron Clarke, Deloison 
comparó el contorno de G1/34 con el de las huellas del 
pie derecho de un ser humano y un chimpancé y la 
conclusión que extrajo fue que la huella de Laetoli 

muestra una forma intermedia entre ambas. Una forma 
que, por lo que hace al contorno, incluso es más pare-
cida a la del chimpancé. Deloison advirtió, además, 
que existen rasgos en las huellas de Laetoli que permi-
ten sostener la funcionalidad prensil del pie. En opinión 
de la autora, esa capacidad prensil le sirvió al ser cau-
sante de las huellas para guardar mejor el equilibrio en 
un suelo húmedo, doblando la planta del pie y sepa-
rando el dedo gordo.

El estado de conservación de las huellas ha ido empeo-
rando desde su descubrimiento. Al terminar en 1979 el 
trabajo de campo, y con el propósito de protegerlas, el 
equipo de investigación procedió a cubrir las huellas con 
arena primero y cantos de lava después (Agnew y De-
mas, 1998). No contó, sin embargo, con las semillas de 
acacia mezcladas con la arena que germinaron y, con el 
tiempo, dieron lugar al crecimiento de árboles que ame-
nazaban la destrucción de los rastros con sus raíces. 
A partir de 1994 se emprendió un programa de conser-

vación de las huellas de Laetoli consistente en eliminar el 
arbolado, enterrar de nuevo los rastros con arenas prote-
gidas mediante herbicidas y extender encima un manto 
de gravas y materiales plásticos coronado por cantos de 
lava (véase Agnew y Demas, 1998). Ante el deterioro 
de las huellas, Susman y colaboradores (1984) conside-
raron que la decisión acerca de la bipedia de los primeros 
homininos debía dejar de lado las evidencias proporcio-
nadas por esos rastros y basarse en el estudio directo de 
la morfología de los ejemplares disponibles.

Caja 5.20  El estudio de Deloison de las huellas de Laetoli

Caja 5.21  Deterioro de las huellas de Laetoli
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9.3 Las huellas del lago Turkana

Laetoli no es la única localización con hue-
llas fósiles que puedan ser atribuidas a homi-
ninos. Pese a que se trata de testimonios ex-

cepcionales, se cuenta con huellas de homini-
nos procedentes de lugares tan diversos como 
Sudáfrica (Nahoon Point; Mountain, 1966; 
Langebaan Lagoon; Roberts y Berger, 1997), 
Italia (complejo volcánico de Roccamonfina; 
Mietto, Avanzini y Rolandi, 2003), Grecia 
(Theopetra Cave; Facorellis, Kyparissi y Ma-
niatis, 2001), Tíbet (Quesang; Zhang y Li, 
2002) y Australia (Willandra Lakes; Webb, 
Cupper y Robins, 2006). Se trata en todos 
esos casos de yacimientos del Pleistoceno 
pero, además de las huellas de Laetoli, otro 
rastro de pisadas pliocénicas proporciona in-
dicios acerca de la evolución de la bipedia: el 
de Turkana. 

En el mismo año en que fueron descubier-
tas las huellas de Tanzania, 1978, Anna Kay 
Behrensmeyer y Léo Laporte hallaron otros 
trazos semejantes en el yacimiento GaJi10 
del área 103 de la Formación Koobi Fora, si-
tuada en la orilla de Levante del lago Turka-
na (Kenia). 

Behrensmeyer y Laporte (1981) identifica-
ron varios horizontes superpuestos que conte-
nían huellas atribuyendo a las marcas dejadas 
por homininos una edad de 1,5-1,6 m.a. 
Las pisadas se produjeron sobre limos de 
grano fino correspondientes a un entorno la-
custre, suposición que es apoyada por la pre-
sencia de huellas de hipopótamo y aves zan-
cudas. El estudio de los materiales descubier-
tos incluyó la tarea de analizar la talla de los 
autores de las huellas. 

De las impresiones halladas se sacaron 
moldes de látex y fibra de vidrio que en la 
actualidad se conservan en el Museo Nacio-
nal de Kenia, precaución afortunada porque 
cuando más tarde Matthew Bennett y cola-
boradores emprendieron la reexcavación del 

El área 103 y, en general, toda la localidad fosilífera de 
Koobi Fora han suministrado una gran cantidad de ejem-
plares fósiles de nuestro linaje a los que prestaremos 
atención en capítulos próximos. La descripción de los 

yacimientos con ejemplares de homininos se llevará a 
cabo de forma más detallada en el capítulo 6. Pueden 
consultarse allí las distintas formaciones de cada zona 
fosilífera.

Ileret área, 1A

Koobi Fora,
área 113

5º N

3º N

37º E
60 km0

Lago 
Turkana

Figura 5.12  Emplazamiento de las localidades de Koobi 
Fora, área 103, e Ileret, área 1A, de las que proceden las 
huellas de Turkana. Laetoli, no indicada en el mapa, se 
encuentra más al sur, ya en Tanzania. 

Caja 5.22  El área 103 de Koobi Fora
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yacimiento algunas de las huellas se habían 
perdido a causa de su deterioro.

En julio de 2008, el equipo del Koobi Fora 
Research and Training Program dirigido por 
Matthew Bennett reanudó los trabajos de 
Kay Behrensmeyer y Léo Laporte en Koobi 
Fora, ampliando en un metro la zona de exca-
vación (Bennett et al., 2009). Los resultados 
del análisis radiométrico de material de la toba 
Karari Grey, sobre el yacimiento GaJi10, 
corresponden a una edad de 1,428 ± 0,01 m.a., 
por lo que Bennett et al. (2009) atribuyeron 
1,43 m.a. a las huellas, una antigüedad algo 
menor a la supuesta por Behrensmeyer y La-
porte (1981). 

El objetivo principal del equipo de Ben-
nett fue el estudio de otras series de huellas lo-
calizadas en la Formación Koobi Fora, en Ileret 
(Kenia), entre 2005 y 2008 (véase figura 5.13b). 

Las huellas de Ileret están impresas sobre 
dos horizontes —superficies superior, dere-
cha, e inferior, izquierda en la figura 5.13a—, 
con cinco metros de separación entre ellos, de 
la localidad de Ileret, Miembro Okote de la 
Formación Koobi Fora, Kenia. Las nuevas 
huellas fueron descritas en 2009 ampliando 
la información disponible y permitiendo lle-
var a cabo comparaciones con los materiales 
anteriores de Koobi Fora (Bennett et al., 
2009). 
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Superficie inferior

Geo-zanjas y otras
excavaciones
Ileret Tuff septentrional

Ileret Tuff inferior

Superficie
superior

Ileret, área 1A

Figura 5.13a  Huellas fósiles de Ileret. A la derecha, 
la superficie superior donde se encuentran la mayoría 
de las huellas identificadas (series FUT y UI); a la izquierda, 
la superficie inferior con las restantes (serie FLT). Las líneas 
negras indican tobas volcánicas. Mapa levantado con 
motivo de la reapertura de la excavación en 1980 llevada 
a cabo por Bennet y colaboradoras. 

Figura 5.13b  Huellas potenciales de homininos 
procedentes del área 103 de Koobi Fora. Corresponden 
al horizonte superior identificado por Bennet et al. (2009), 
artículo a cuyo material suplementario pertenecen tanto 
el mapa como la fotografía.
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La edad del yacimiento FwJj14E, obteni-
da por correlación y comparación de elemen-
tos traza con las tobas volcánicas Lower Ileret 
y Elomaling’a, fue establecida en 1,53 m.a. Re-
sulta próxima, por tanto, a la de GaJi10. Aun-
que mucho menos nítidas que las de Laetoli, 
las marcas de Ileret fueron analizadas me-
diante morfometría geométrica comparán-
dolas con marcas de pisadas de sujetos ac-
tuales de la zona de acuerdo con el método 
de Berge et al. (2006). En la comparación se 
tuvieron en cuenta también huellas fósiles 
neolíticas de Inglaterra. 

Los resultados de los estudios de biomecá-
nica confirmaron la hipótesis de Bennett et al. 
(2009), quienes atribuyeron las huellas de Ile-
ret a homininos —en concreto, H. ergaster/ 
H. erectus (véase capítulo 14). Ir más allá es 
difícil. Como indicaron Robin Crompton y 
Todd Pataky (2009), otras cuestiones relati-
vas a las huellas fósiles de Laetoli, Koobi 
Fora e Ileret, como puedan ser las del tipo de 
marcha que indican —frenado, propulsión—, 
el grado de funcionalidad comparado con la 
bipedia de los humanos actuales e incluso 
la posible divergencia del eje del dedo gordo 
del pie en comparación con el de los demás 
dedos, no pueden aclararse con los indicios 
existentes ahora.

10.  Bipedia y adaptación

Una sinapomorfia como la bipedia, compar-
tida por distintos géneros a lo largo de siete 
millones de años y extendida a todo el linaje 
hominino, parece que ha de tener una venta-
ja adaptativa indudable. Pero ¿cuál es ésa? 
¿En qué consiste el progreso en la explota-

ción de los recursos ambientales que propor-
cionaría la locomoción bípeda? 

Como indicaron Rusell Tuttle y colabora-
dores (1990), es posible que muy diversos fac-
tores tuviesen su importancia para propor-
cionar las ventajas adaptativas de la conduc-
ta bípeda y, por supuesto, puede que se 
combinasen varios, o muchos de ellos, para 
conseguir el resultado final. 

La búsqueda de hipótesis explicativas es-
conde, en realidad, la respuesta a dos pre-
guntas diferentes. La primera de ellas plantea 
por qué aparecieron las primeras conductas 
bípedas en un entorno de bosque tropical. 
La segunda se interroga acerca de los bene-
ficios del bipedismo en una adaptación a la 
sabana. Esos dos asuntos no deben confun-
dirse: existe conducta bípeda, al menos par-
cial, desde mucho antes de que las sabanas 
fueran un fenómeno ecológico extendido en 
África. Pero a menudo ambas preguntas 
quedan enmascaradas dentro de la respues-
ta que dan las «explicaciones generales del 
bipedismo». 

Yves Coppens (1983a) propuso como hi-
pótesis para el desarrollo del bipedismo en el 
bosque tropical la pérdida paulatina de espe-
sor de éste. Al encontrarse los árboles del 
bosque cada vez más separados, sería necesa-
rio desplazarse por el suelo para poder ir de 
uno a otro, a la vez que resultaría imprescin-
dible el seguir contando con los medios loco-
motores necesarios para la trepa. La respues-
ta funcional habría sido distinta en los dife-
rentes linajes que conducen hacia los primates 
actuales: la cuadrupedia terrestre con apoyo 
de los nudillos en los antecesores de gorilas y 
chimpancés y la bipedia incipiente en los pri-
meros homininos (Coppens, 1983; Coppens, 
1991; Senut, 1991).

Un aspecto interesante de la investigación de Bennet 
et al. (2009) tiene que ver con el análisis de los materia-
les sobre los que se dejan huellas de pisadas. Los auto-
res llevaron a cabo trabajos experimentales acerca de la 

influencia de la humedad y la finura del grano de arena 
en la producción de las huellas, concluyendo que afec-
tan poco a la marca original pero son variables impor-
tantes de cara a que las huellas logren conservarse.

Caja 5.23  Factores que influyen en las huellas
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La tendencia acentuada a la sustitución 
del bosque por espacios más abiertos de sa-
bana supondrían una presión selectiva hacia 
un bipedismo cada vez más desarrollado fun-
cionalmente hablando.

10.1 Rendimiento energético 
 de la bipedia

Las explicaciones de Coppens y Senut tienen 
una ventaja muy grande: la de la sencillez. 
Como sostuvo Brigitte Senut (1991), de to-
das las hipótesis propuestas para explicar el 
porqué del bipedismo, la menos considerada 
suele ser la hipótesis locomotora en sí misma: 
los homininos se habrían vuelto bípedos por 
razones estrictamente referidas a la propia 
marcha, es decir, a la necesidad de desplazar-
se por el suelo del bosque abierto primero y 
de la sabana más tarde.

Una vez aceptado que la bipedia es muy 
anterior a la extensión de las sabanas, queda 
por precisar en qué sentido serviría para la 
adaptación a los espacios abiertos tras el 
abandono de los bosques. Y la mejor res-
puesta llega de la mano de los análisis de ren-
dimiento energético. 

La importancia de la velocidad de despla-
zamiento para la evolución del género Homo 
fue puesta de manifiesto en el estudio de Den-
nis Bramble y Daniel Lieberman (2004) acer-
ca del papel de la carrera. Es evidente que los 
humanos actuales no forman parte de los ani-
males más veloces de la sabana. Tampoco 
cabe considerar como tales a nuestros ances-
tros dentro del linaje de los homininos. Sin 
embargo, la carrera puede entenderse no sólo 
como un medio relacionado con la velocidad 
en sí; analizando los costes metabólicos com-
parados del transporte por medio de las dos 
opciones de caminar y correr, Bramble y Lie-
berman (2004) sacaron la conclusión de que 
distintos rasgos anatómicos del género Homo 
—estrechamiento de la pelvis, alargamiento 
de las piernas, acortamiento del cuello del fé-
mur y del dedo gordo del pie, entre otros— 
contribuyen a optimizar el rendimiento ener-
gético de la bipedia veloz frente a la carrera. 
Lo hacen mejorando distintos aspectos de la 
marcha rápida: equilibrio, termorregulación, 
absorción de los golpes, reducción del estrés, 
estabilización del tronco y cabeza, almacena-
miento de energía, etc. La característica adap-
tativa más importante de la bipedia rápida 
estaría relacionada, así, con factores de balan-
ce energético y no de velocidad pura.

Senut (1991) multiplicó los modelos hipotéticos del origen 
del bipedismo a partir de la locomoción de otros primates 
pero terminó proponiendo, con mayor detalle, la explica-
ción de Coppens (1983a; 1983b).

Tuttle et al. (1990) dieron nombres llenos de colorido 
a las hipótesis capaces de explicar las ventajas adapta-
tivas de la bipedia en condiciones preculturales (hemos 
conservado la denominación original con el fin de que 
pueda comprobarse tal extremo):

•   schlepp: transporte de comida, cuidado de los pe-
queños. Implica la presencia de una especie de ho-
gar-base.

•   peek-a-boo: conducta vigilante, irguiéndose sobre 
las hierbas altas de la sabana.

•   trench coat: exhibición fálica en los machos para 
atraer a las hembras.

•   tag along: seguimiento de las manadas de herbívoros 
en sus migraciones por la sabana.

•   hot to trot: sistema para perder calor al quedar ex-
puestos a la radiación solar en la sabana abierta.

•   two feet are better than four: la bipedia tiene un balan-
ce energético favorable a la hora de marchas largas.

Las hipótesis de Tuttle et al. (1990) se refieren a las 
ventajas adaptativas de la bipedia en la sabana, no en el 
suelo del bosque. No sirven, por tanto, para explicar la 
evolución de la marcha erguida, salvo que se entienda 
que esa evolución sólo tuvo lugar durante los 2,5 millo-
nes de años últimos. Parece claro que ninguna de esas 
explicaciones salvo, quizá, la llamada «trench coat» tie-
ne sentido cuando nuestros antepasados eran criaturas 
con un bipedismo precario que vivían en el medio am-
biente del bosque tropical.

Caja 5.24  Hipótesis del origen de la bipedia
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Patricia Kramer y Gerry Eck (2000) in-
vestigaron la locomoción de A. afarensis 
por medio de análisis mecánicos de la mor-
fología del ejemplar A.L. 288-1 de Hadar 
(Etiopía). Para obtener el poder mecánico 
requerido por A.L. 288-1 (una hembra), la 
anatomía osteológica del ejemplar fue apli-
cada, en combinación con el perfil del movi-
miento de los humanos modernos, al modelo 
dinámico de un bípedo andando a diversas 
velocidades. Esos parámetros se compararon 
con los correspondientes a una composi-

ción que representaba a una mujer moder-
na. Los resultados obtenidos por Kramer y 
Eck (2000) indicaron que, al moverse a una 
velocidad correspondiente a la de ir andan-
do, A.L. 288-1 debía gastar menos ener- 
gía que la mujer actual. Pero en la transi-
ción a la carrera, la ventaja energética de 
A.L. 288-1 se perdía; el australopiteco ten-
dría un gasto superior al de la mujer del 
modelo. Kramer y Eck (2000) concluyeron 
que la distancia diaria que podría recorrer 
A.L. 288-1 sería menor de forma sustancial 
comparada con la de los humanos actuales. 
De tal suerte, sostuvieron que la anatomía 
de la locomoción de A. afarensis podía ha-
ber sido optimizada por la selección natural 
para un nicho ecológico particular —forra-
jeo a poca velocidad—, sin poderse conside-
rar como transicional respecto de otros ti-
pos de marcha.

La revisión de las evidencias disponibles 
acerca del rendimiento de la carrera de los 
humanos cuando se trata de recorrer largas 
distancias fue llevada a cabo por Dennis 
Bramble y Daniel Lieberman (2004) en su 
trabajo mencionado antes.

Esos rasgos de eficacia en la carrera fue-
ron los estudiados en el registro fósil para de-
tectar su primera aparición. El resultado ob-
tenido (véanse figura 5.14 y tabla 5.3) defien-
de la idea de que la capacidad para una 
carrera de larga distancia es un rasgo deriva-
do del género Homo —algo compatible, des-
de luego, con el estudio anterior de Kramer y 
Eck (2000). Un trabajo posterior de Daniel 
Lieberman mediante análisis electromiográ-
fico y kinemático apoyó la hipótesis de que el 
alargamiento del gluteus maximus fue un fac-
tor importante para alcanzar las ventajas de 

Una locomoción bípeda rápida habría sido más eficaz 
tanto para la caza como para el carroñeo en las saba-
nas abiertas, siempre que fuera necesario recorrer 
grandes distancias (Bramble y Lieberman, 2004). Pero 
Esteban Sarmiento (Sarmiento, 1998; Sarmiento y 

Marcus, 2000) ha sostenido la idea contraria: la de 
que los australopitecos de Hadar (Etiopía) podrían in-
cluso haber adoptado el cuadrupedismo cuando ne-
cesitaban desplazarse deprisa o recorrer largas dis-
tancias.

Figura 5.14  Indicios reflejados en el esqueleto de la 
aptitud para la carrera de larga distancia (Bramble 
y Lieberman, 2004). Para el significado de la numeración, 
véase la tabla 5.3.
A, C: humano; B, D: chimpancé; E: Homo erectus, 
F: Australophitecus afarensis.
Músculos: *trapecio; **atlantoclavicular; ***romboideo.

Caja 5.25  Eficacia de la bipedia
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Tabla 5.3  Primera aparición en el registro fósil de rasgos relacionados con la carrera de larga distancia. 
La numeración corresponde a la de la figura 5.14 (Bramble y Lieberman, 2004)

Canales semicirculares ampliados Estabilización de cabeza/cuerpo H. erectus

  anterior y posteriormente

Circulación venosa del neurocráneo Termorregulación H. erectus

  ampliada

Cabeza más equilibrada Estabilización de la cabeza H. habilis

Ligamento nucal (1) Estabilización H. habilis

Hocico corto (2) Estabilización H. habilis

Forma del cuerpo estrecha y alta Termorregulación H. erectus

Cabeza desacoplada de la escápula (3) Contrarrotación del tronco frente a la cabeza H. erectus ?

Hombros bajos y anchos (4) Contrarrotación del tronco frente  H. erectus ?

   a las caderas

Acortamiento del antebrazo (5) Contrarrotación del tronco  H. erectus

Tórax estrecho (6) Contrarrotación del tronco frente a  H. erectus ?

   las caderas

Cintura estrecha y alta entre la cresta  Contrarrotación del tronco frente a H. erectus ?

  ilíaca y las costillas (7)   las caderas

Pelvis estrecha (8) Contrarrotación del tronco frente a  Homo ?

   las caderas

Superficie lumbar central ampliada (9) Reducción del estrés H. erectus

Pilar ilíaco ampliado (10) Reducción del estrés H. erectus

Articulación sacroilíaca estabilizada Estabilización del tronco H. erectus

Superficie ampliada para la inserción  Estabilización del tronco H. erectus

  de los músculos sacroespinales (11)

Superficie ampliada para la inserción  Estabilización del tronco H. erectus

  del gluteus maximus (12)

Piernas largas (13) Longitud de zancada H. erectus

Superficie de articulación de las  Reducción del estrés H. erectus

  piernas ampliada (14)

Cuello femoral más corto (15) Reducción del estrés H. sapiens

Tendón de Aquiles más largo (16) Almacenamiento energético Homo ?

Arco plantar (estabilizado pasivamente) (17) Almacenamiento energético Homo ?

Tubo del calcáneo tubérculo ampliado (18) Reducción del estrés Homo ?

Articulación cercana calcáneo-cuboide  Almacenamiento energético H. habilis 

  (OH 8)

Permanentemente aducción en el dedo  Estabilidad en la flexión plantar H. habilis

  gordo del pie (19)  (OH 8)

Dedos cortos (20) Estabilidad en la flexión plantar H. habilis 
  (OH 8)
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la carrera en la evolución humana (Lieber-
man et al., 2006).

El trabajo de Wang Weijei y colaboradores 
(2004) tuvo también como objetivo evaluar 
la fuerza necesaria para la locomoción bípe-
da a partir de la inserción muscular en el esque-
leto. La comparación se hizo entre A.L. 288-1, 
A. afarensis, y KNM-WT 15000, H. erectus 
sensu lato (véase capítulo 13 para este último 
ejemplar), y entre el conjunto de ambos y los 
humanos actuales. Fueron considerados dos 
modelos alternativos: (i) marcha erecta propia 
de nuestra especie y (ii) marcha erecta pero con 
las rodillas dobladas, a la manera simiesca.

Los resultados obtenidos por Wang et al. 
(2004) indicaron que, en términos de consu-
mo de energía por unidad de masa al andar, 
tanto A.L. 288-1 como KNM-WT 15000 es-
tarían dentro del rango humano. Pero si se 
introduce el parámetro de la distancia re-
corrida, A.L. 288-1 necesitaría mayor poder 
muscular para recorrer tramos largos. La 
conclusión que sacaron los autores es la de 
que las proporciones del cuerpo de KNM-
WT 15000 indican una evolución encamina-
da, por lo que hace a la bipedia, a realizar de 
forma más eficaz largas caminatas o carreras 
a más alta velocidad. Las tesis de Kramer y 
Eck (1997) y Bramble y Lieberman (2004) 
ganan apoyo de acuerdo con esa evidencia.

Un nuevo estudio, el de Patricia Kramer y 
Adam Sylvester (2009) acerca de la relación 
que existe entre tamaño y forma del cuerpo 
en la velocidad y la eficiencia energética dio 
como resultado una advertencia importante: 
el tamaño —la longitud de las piernas, en 
especial— se asocia con la velocidad y, por 
tanto, con el rango de alcance diario en los 
desplazamientos. En ausencia de diferencias 
morfológicas confirmadas, el tamaño no se 
relaciona por sí solo con la eficiencia energé-
tica. En consecuencia, la diferencia de tama-
ño entre los bípedos fósiles debe interpretarse 
como una indicación de las diversas condi-
ciones que se dan en el medio ambiente; no 
supone que existan diferentes niveles de apro-
vechamiento de la locomoción. Kramer y 
Sylvester (2009) sostuvieron que los homini-
nos de talla menor, como Homo floresiensis y 

Australopithecus, eran pequeños porque no 
necesitaban ser grandes para andar deprisa y 
llegar lejos.

Un nuevo giro en las posibilidades de aná-
lisis de la evolución del aparato locomotor de 
los homininos y los simios superiores apare-
ció con el estudio detallado de los ejemplares 
de Ardipithecus ramidus, un miembro muy 
antiguo del linaje humano procedente de 
Etiopía (África) cuyas características comen-
taremos en el capítulo 7. Volveremos allí so-
bre este asunto. Sigamos de momento con las 
pistas acerca de la evolución del bipedismo 
que proporcionan los especímenes de Austra-
lopithecus del Plioceno gracias a los postcra-
neales —cadera y extremidades. Si son pare-
cidos pero no idénticos a los rasgos de los 
humanos actuales, ¿qué sentido filogenético 
tienen las diferencias?

10.2  Bipedia «parcial» versus «completa»

La postura más común establece que la bipe-
dia de los homininos es un rasgo homólogo, 
compartido por todo el linaje humano, aun-
que desarrollado en etapas desde la bipedia 
incipiente de los primeros australopitecos a 
la completa del ejemplar hallado por Dubois 
en Java, Homo erectus. Pero no es esa la única 
interpretación posible. Existen autores que 
niegan incluso la idea de una evolución fun-
cional en etapas para la marcha bípeda. Así, 
para Owen Lovejoy (Lovejoy, 1975; Latimer, 
Ohman y Lovejoy, 1987), uno de los especia-
listas de mayor renombre en cuanto a la in-
terpretación de las pautas locomotoras de los 
homininos, el examen comparado de las ti-
bias de especímenes de australopitecos de 
Olduvai (Tanzania), Koobi Fora (Kenia) y 
Hadar (Etiopía) conduce —como dijimos 
antes— a concluir que la locomoción bípeda 
de los primeros homininos estaría tan desa-
rrollada ya como la nuestra. El estudio de los 
ejemplares de australopitecos de Sudáfrica 
también indicaría, según Lovejoy (1975), que 
no existe razón morfológica alguna para con-
siderarlos como «intermedios» entre la loco-
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moción de los simios africanos y los huma-
nos modernos. La morfología de la pelvis de 
esos antiguos homininos es, de acuerdo con 
este autor, muy similar a la humana actual: 
un ilion equivalente al de los humanos mo-
dernos —algo, por otra parte, expresado ya 
desde el descubrimiento de los primeros 
ejemplares de Australopithecus (Dart, 1949a) 
y generalmente admitido desde entonces—, 
un isquion cuyas diferencias no tienen conse-
cuencias funcionales y un pubis que, en todo 
caso, afecta poco a la cuestión de la locomo-
ción.

La idea de que la pelvis muy ancha de los 
australopitecos les habría concedido ventajas 
a la hora de la locomoción bípeda ha sido nega-
da, sin embargo, por Christine Berge (1991) a 
través del estudio del espécimen A.L. 288-1 de 
Hadar (Etiopía). La amplitud de la pelvis de 
A.L. 288-1 es mucho mayor que la de los hu-
manos actuales tanto al nivel de las crestas 
ilíacas como al de la cavidad pélvica. En la 
reconstrucción biomecánica de Berge, el bra-
zo superior de palanca para la inserción del 
fémur, lejos de constituir, como supone Love-
joy, una ventaja, plantea problemas de equili-
brio. En la fase de la locomoción de apoyo 
sobre una pierna, la vertical del centro de gra-
vedad quedaría, en el A. afarensis, alejada de 
la articulación de la rodilla y provocaría una 
mayor inestabilidad del miembro inferior 

(Berge, 1991). En consecuencia, el tipo de lo-
comoción bípeda del A. afarensis habría ne-
cesitado movimientos más libres de rotación 
de la cadera para poder aproximar la rodilla de 
apoyo al eje axial del cuerpo. 

Por lo que hace a la posible reconstrucción 
de la inserción de los glúteos en la cadera de 
A.L. 288-1, Christine Berge (1991) apuntó 
también una circunstancia digna de ser men-
cionada. No se sabe cómo pudo tener lugar 
esa inserción, pero las dos alternativas posi-
bles son las de un tipo «humano», con el glu-
teus maximus insertado en el ilion, o uno «si-
miesco», en la que el músculo quedaría an-
clado en su mayor parte en el isquion. A la 
hora de establecer la reconstrucción de los 
movimientos de rotación interna del muslo, 
Berge (1991) sostuvo que la morfología de la 
cadera, unida a una reconstrucción «humana» 
de la inserción del gluteus maximus, le impe-
diría el A.L. 288-1 realizar los movimientos 
necesarios para la bipedia. Éstos sólo po-
drían tener lugar mediante una inserción 
«simiesca» del glúteo. Este punto es de espe-
cial importancia, toda vez que el papel del 
gluteus maximus en la adquisición del bipe-
dismo había sido considerado de forma al-
ternativa por parte de Randall Washburn, 
para quien el paso de la locomoción cuadrú-
peda a la bípeda comienza precisamente por 
los cambios «humanos» en el glúteo, y John 

La pauta biomecánica que puede extraerse del conjunto 
de la anatomía postcraneal de los australopitecos, al mar-
gen de lo que puedan expresar algunos rasgos separa-
dos, conduce según Owen Lovejoy (1975) a sostener que 
la única diferencia entre Australopithecus y Homo sapiens 

indicaría en todo caso «una ventaja de Australopithecus 
comparado con el hombre moderno». Todas las adapta-
ciones necesarias para la locomoción bípeda estaban ya 
presentes, en opinión de Lovejoy, en esos homininos anti-
guos, aunque de manera distinta en machos y hembras. 

En su estudio morfométrico acerca de la movilidad 
de la cadera de Australopithecus afarensis, y para 
obviar las diferencias de altura entre Lucy y los se-

res humanos actuales, Berge realizó la compara-
ción con la pelvis de una mujer pigmea de 137 cm 
de talla.

Caja 5.26  ¿Era más eficaz la bipedia del Australopithecus?

Caja 5.27  Comparaciones con los humanos actuales
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Napier, quien creía que ese cambio no se 
produce hasta etapas tardías de la bipedia y 
tiene funciones sólo de equilibrio al correr o 
subir pendientes, no al caminar (véase Napier, 
1967). Berge (1991) dio la razón a Napier e 
indicó que la locomoción deducible de la ca-
dera de A.L. 288-1 supone la presencia de 
un comportamiento en parte arborícola 
(véase figura 5.15).

Aceptar que la bipedia de los australopite-
cos fue distinta a la de los humanos actuales 
no obliga a considerarla como un estadio in-
cipiente de nuestra locomoción, incluso sin 
tener en cuenta los indicios respecto de una 

posible marcha «más humana» de A. afaren-
sis (Ward et al., 2012) a los que aludiremos en 
el capítulo 8. Siguiendo el criterio de género 
utilizado en este libro, cada taxón goza de un 
tipo particular de adaptación a su medio am-
biente, que no puede ser entendido como un 
escalón intermedio hacia fórmulas adaptati-
vas futuras. Así que la manera más adecuada 
de plantear esa cautela consiste en entender 
la bipedia de los australopitecos en sus pro-
pios términos, sin más variables a relacionar 
con sus características morfológicas que las 
circunstancias ambientales, el pasado evolu-
tivo y el presente adaptativo que correspon-
dieron a ese género (véase caja 5.28). 

10.3  Marcha y carrera

Si entendemos que los primeros homininos 
disponen con una locomoción bípeda fun-
cionalmente completa pero en un sentido dis-
tinto a la nuestra, cabe hablar de dos estrate-
gias adaptativas diferentes relacionadas con 
la bipedestación:

•   Una bipedia «lenta», propia de los austra-
lopitecos, que muestra un excelente rendi-
miento energético en las tareas de forrajeo 
a baja velocidad. Sería, por el contrario, 
ineficaz en la carrera a velocidades más al-
tas. Se trata de la morfología y la función 
que corresponden al tipo de estrategia 
adaptativa propia de unos seres que viven 
en el bosque tropical y recorren por lo co-
mún pequeñas distancias en sus activida-
des de obtención de alimento.

•   Otra bipedia «veloz», apta para la carrera, 
cuyo rendimiento energético es superior 

gmi

A B C

gmx gmx
(gmx)

isf

3 cm

gmi
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Figura 5.15  Distintas formas de entender la inserción en 
A.L. 288-1, A. afarensis, de los músculos que ligan fémur 
y cadera. A, pelvis y fémur de Homo sapiens; B, inserción 
«humana» en A.L. 288-1; C, inserción «simiesca» 
en A.L. 288-1.
gmi: gluteus minimum; gmx: gluteus maximus; isf: ischio-
femoralis (Berger, 1991).

No tiene sentido sostener que una determinada especie 
desarrolla un órgano parcial como paso intermedio de 
cara a posteriores versiones completas del mismo —un 
proceso de progresión lineal en etapas que se conoce 
como «ortogénesis». ¿Cómo podrían afectar los acon-

tecimientos futuros a lo que le sucede? Dando por su-
puesto que es así, mantendremos las expresiones bipe-
dia «parcial» y «completa», entre comillas, para poder 
conservar esas expresiones usadas con frecuencia en 
la literatura antropológica.

Caja 5.28  En la evolución no hay «pasos intermedios»
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cuando se deben recorrer largas distancias. 
Se trata del tipo de locomoción propio de 
Homo erectus y de los taxa posteriores del 
género. Respecto de Homo habilis, las con-
clusiones no son terminantes.

Al margen de los análisis anatómicos y bio-
energéticos mencionados, Fred Spoor, Ber-
nard Wood y Frans Zonneveld (1994) propu-
sieron una nueva forma de estudio de la evolu-
ción de la bipedia: la del examen comparado 
del aparato vestibular (la estructura interna del 
oído que forma parte del sistema de percep-
ción y control del movimiento). Utilizando 
técnicas de tomografía computacional de alta 
resolución, Spoor y colaboradores (1994) ana-
lizaron la morfología de los huesos de los ca-
nales semicirculares del oído en 31 especies de 
primates actuales, que incluyen la nuestra y 
los distintos simios superiores, y varios especí-
menes fósiles. En virtud de las evidencias obte-
nidas, Spoor y colaboradores concluyeron que 
Homo erectus es la primera especie que mues-
tra sin dudas la morfología humana moderna. 
Los australopitecos y los parántropos tienen 
unas dimensiones del canal semicircular pare-
cidas a las de los simios superiores actuales. 
La conclusión de Spoor et al. (1994) establece 
que Homo erectus sería por necesidad un bípe-
do completo, mientras que Australopithecus 
africanus mostraría un repertorio locomotor 
que incluye el bipedismo optativo y la trepa 
arbórea. Entre los australopitecos, la bipedia 
sería más una cuestión de postura con ausen-
cia de movimientos más complejos, como los 
de correr o saltar. 

Pese a ese paréntesis forzoso, el panora-
ma básico está ya esbozado. En el entorno de 

los bosques tropicales africanos, hace cosa de 
siete millones de años, apareció el linaje de los 
homininos expresándose por medio de una 
apomorfia: la locomoción bípeda. Con el 
paso del tiempo ese linaje se diversificó y ex-
tendió hasta colonizar todo el planeta. Inclu-
so la sinapomorfia única de los homininos, la 
bipedia, cambió en cierto modo de función 
ajustándose a la carrera en la sabana abierta. 
Los distintos clados del linaje fueron desarro-
llando especializaciones adaptativas y uno de 
ellos, el del género Homo, consiguió extender-
se hasta nuestros días. 

En los siguientes capítulos examinare-
mos los pasos de ese camino evolutivo. Pero 
conviene anticipar ya que la asignación del 
carácter de hominino a todo hominoideo 
fósil que resulte ser bípedo implica otorgar 
a la bipedia la clave esencial de la condición 
de «humano». ¿No estaremos exagerando el 
papel de la locomoción? Al margen de las 
particularidades morfológicas que lleva a 
un determinado criterio taxonómico, ¿tiene 
el bipedismo alguna consecuencia que pue-
da entenderse como significativa para haber 
llevado a cruzar la frontera hacia la huma-
nidad?

10.4  El problema del parto

Los seres humanos somos en verdad muy 
distintos de nuestro grupo hermano, los 
chimpancés. Hablamos con un lenguaje de 
doble articulación (unimos los fonemas en pa-
labras y las palabras en frases). Tenemos un 
cerebro de tamaño muy superior en relación 

Los estudios de Susman y Stern (1991), de Spoor y cola-
boradores (1994) y de otros numerosos autores indican 
que la postura y el equilibrio son diferentes en australopi-
tecos y miembros del género Homo. Pero ¿hasta dónde 
son comparables las diferencias? El análisis de Carol 
Ward (2002) sobre postura y locomoción de los ejempla-

res de Hadar (Etiopía) arrojó dudas sobre el alcance de las 
semejanzas y diferencias que se pueden establecer res-
pecto del género Homo. Ward, en consecuencia, planteó 
la necesidad de caracterizar mejor la polaridad de los ras-
gos primitivos y derivados antes de sacar conclusiones 
acerca de la forma de caminar de los australopitecos.

Caja 5.29  Diferencias de postura y equilibrio
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con el del cuerpo y más complejo en cual-
quier caso. El nivel técnico de nuestras solu-
ciones culturales es también un rasgo diver-
gente muy notorio. Carecemos de pelo en el 
cuerpo, o tenemos muy poco. Nuestra cara 
no está tan proyectada. La gestación huma-
na dura menos que la de los simios superio-
res. No existen para nosotros épocas específi-
cas en las que las hembras entran en celo. El 
universo de los valores éticos y estéticos y la 
complejidad de nuestra vida social alcanzan 
rangos inimaginables para cualquier simio. 
No parece que ninguna de esas característi-
cas tan distintivas de la humanidad tengan 
que ver con la bipedestación. Pero sería un 
error pensar tal cosa.

Fijémonos en la pelvis. No tiene funciones 
sólo relacionadas con la locomoción: se trata de 
una estructura que, en las hembras, debe per-
mitir el desarrollo completo del feto y su naci-
miento. La función de locomoción y la fun-
ción de albergue para el feto llevan a la nece-
sidad de diseños anatómicos contradictorios. 
El ensanchamiento del ilion, relacionado con 
la adquisición de la postura bípeda, tiende, 
en las hembras, a cerrar el canal por el que ha 
de pasar la cabeza del feto —y todo su cuer-
po detrás de ella— en el momento del parto. 
Así que las consecuencias de un proceso evo-
lutivo como el de los homininos, en el que la 
bipedia y el crecimiento de la capacidad cra-
neal son rasgos derivados distintivos que se 
dan en distintos taxa, supone una especie de 

paradoja: se están fijando por selección natu-
ral unas características que parecen impedir 
partos saludables. 

La forma como la naturaleza ha resuelto 
ese problema es conocida: huesos craneales 
todavía blandos en el feto, nacimiento en un 
estado muy inmaduro y, pese a todos esos 
rasgos que ayudan al paso del feto por el ca-
nal de alumbramiento, una anatomía de la 
cadera diferente en las hembras y los machos 
de nuestra especie con diseños que podrían 
considerarse menos forzados por la postura 
bípeda en el caso de las mujeres. 

El problema de la contradicción entre 
una cadera apta para la postura bípeda y 
otra adecuada para dejar pasar un feto con 
la cabeza de gran tamaño no se presenta-
ría, de acuerdo con las hipótesis de Owen 
Lovejoy (Lovejoy, 1975; Tague y Lovejoy, 
1986), en el caso de los australopitecos. El ta-
maño de su cráneo correspondía, por lo que 
sabemos, al de un chimpancé actual. Y res-
pecto de la pelvis, aunque se trata de un rasgo 
muy variable con numerosos factores im-
plicados en sus funciones y la muestra exis-
tente es pequeña, Lovejoy sostuvo la hipó-
tesis de que las hembras de los australopitecos 
se verían menos forzadas por la contradic-
ción entre bipedia y parto. Sin embargo, el 
análisis comparativo llevado a cabo por Je-
remy DeSilva (2011) para establecer en qué 
momento de la evolución de los homininos 
se fijó una tasa equivalente a la de los hu-

Figura 5.16  El paso del feto por el canal pélvico de hembras de chimpancés (izquierda), australopitecos (centro) 
y humanos modernos (derecha), de acuerdo con la hipótesis de Owen Lovejoy. La posición transversal en el feto 
de australopiteco ha sido propuesta por Michael Day (2992). Dibujo de Tague y Lovejoy (1986).
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manos actuales en la relación entre masa 
corporal de la madre y el bebé (infant-mo-
ther mass ratio, IMMR) obtuvo un resultado 
que difiere de la hipótesis de Lovejoy (1975). 
En los homininos de hace 4,4 m.a. (Ardipi-
thecus ramidus), la IMMR sería similar a la 
de los simios africanos actuales —cosa que 
indica que una IMMR baja es el rasgo primi-
tivo—, mientras que las hembras de los Aus-
tralopithecus darían ya a luz crías significati-
vamente más grandes (DeSilva, 2011). 

El aumento del tamaño del neonato ha-
bría podido limitar, en opinión de DeSilva 
(2011), la conducta de los australopitecos al 
constituir una presión selectiva hacia las con-
ductas aloparentales —cuidados de las crías 

por parte de otros miembros del grupo que no 
son sus padres— anterior a lo que se admitía 
antes en el tiempo evolutivo.

10.5  La pauta rotacional

En las mujeres actuales, la entrada al canal del 
parto es más amplia en el sentido transversal 
que en el anteroposterior (véase figura 5.17). 
Pero los ejes de la cabeza humana tienen las 
dimensiones contrarias, con el mayor en el 
sentido de adelante hacia atrás. La cabeza 
del bebé que está a punto de nacer ha de ro-
tar, pues, 90º para ajustarse a las dimensio-
nes del canal pélvico de la madre. Esa rota-
ción no es necesaria en ninguno de los gran-
des simios.

El estudio de las pelvis procedentes del re-
gistro fósil ha llevado a sostener que la rota-
ción de la cabeza del bebé es un rasgo tardío 
en la evolución humana. Las pelvis disponi-
bles de P. africanus (Sts 14) y A. afarensis 
(A.L. 288-1) indican que los australopitecos 
no llevaban a cabo la pauta rotacional en el 
parto (Rosenberg y Trevathan, 2001; Tague y 
Lovejoy, 1986). Esa situación se mantendría 
en los miembros de Homo del Pleistoceno In-
ferior (Ruff, 1995). Juan Luis Arsuaga y cola-
boradores (1999) sugirieron que la pelvis 1 de 
la Sima de los Huesos (Atapuerca) propor-
ciona indicios acerca de que una rotación se-
mejante a la actual se habría dado ya con 
esos ejemplares que anteceden a los neander-
tales. 

Ese punto de vista fue criticado por Timothy 
Weaver y Jean-Jacques Hublin (2009) cuando, 
para aclarar la situación relativa al parto en los 
neandertales, llevaron a cabo una reconstruc-
ción virtual de la pelvis de Tabun. Los autores 
sacaron la conclusión de que las madres nean-
dertales se enfrentarían con las mismas dificul-
tades que las actuales de cara al parto. Pero, en 
opinión de Weaver y Hublin (2009), su canal 
pélvico conservaba ciertas pautas primitivas. 
Las alternativas para obtener una anchura su-
ficiente del canal pélvico son: 

Figura 5.17  El canal del parto humano es más ancho 
en sentido transversal (a) que en el sentido anteroposterior 
(arriba) por razones que tienen que ver con la tendencia, 
impuesta por la bipedia, a acortar la distancia que va 
desde la articulación de la cadera al sacro (líneas d y e). 
Cuando el neonato entra en el plano medio pélvico (b), 
más amplio en el sentido anteroposterior, su cabeza gira 
90º para acomodarse al canal del parto (abajo). Dibujo y 
explicación de Franciscus (2009).
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  I)  huesos púbicos femeninos de una longi-
tud similar a la de los de los hombres 
pero más abiertos en el sentido coronal,

II)  huesos púbicos de mayor tamaño antero-
posterior. 

Por razones que quizá tuviesen que ver 
con la adaptación a climas fríos, los huesos 
púbicos de las mujeres neandertales habrían 
seguido la tendencia (I), de acuerdo con 
Weaver y Hublin (2009), mientras que las de 

los humanos modernos habrían fijado la au-
tapomorfia (II) (véase caja 5.30). 

Más allá de los problemas inherentes al 
parto, el hecho de nacer con un cráneo inma-
duro y, por tanto, con un cerebro sin comple-
tar obliga a un largo período de exterogesta-
ción o altricialidad secundaria —la etapa del 
crecimiento que se realiza fuera del útero ma-
terno. Ese hecho plantea una serie de cuestio-
nes relacionadas con la manera de ser nues-
tra, de los humanos, que se derivan todas 

En un comentario hecho al artículo de Weaver y Hublin 
(2009), Robert Franciscus (2009) sostuvo que la presencia 
en el canal del parto de los neandertales de unas pautas 
evolutivas distintas a las de los humanos modernos es ra-
zonable, aunque dudó acerca de que pudiese explicarse 
por una adaptación al clima frío. La pelvis BSN49/P27 de 

Gona (Simpson et al., 2008) procede de un enclave cálido, 
así que no puede obedecer a una adaptación al frío, pero 
también es ancha. La pelvis de Gona apoya, en opinión de 
Franciscus (2009), la idea del mantenimiento de una an-
chura considerable entre las crestas ilíacas a lo largo del 
camino evolutivo que condujo hasta los neandertales. 

Figura 5.18  A, fragmentos originales de la pelvis de Tabun; 
B, modificaciones alcanzadas mediante imagen especular y segmentación 
de los fragmentos originales; C y D, vistas anterior y anteroposterior de la 
reconstrucción virtual completa. Las barras de la escala indican 1 cm. Las 
líneas y esferas añadidas corresponden a indicaciones de los autores acerca 
de la forma como se representó el sacro (Weaver y Hublin, 2009).

Caja 5.30  La pelvis de los neandertales
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ellas del nacimiento prematuro y el largo pe-
ríodo de dependencia respecto del grupo im-
puestos por la bipedia. La comunicación, la 
diversidad de tradiciones culturales, el papel 
de los valores éticos y estéticos y, en general, 
el grado de socialización alcanzan en los ho-
mininos cotas altísimas. Lo que puede decir-
se de la manera como han evolucionado esos 
rasgos, y las especies a las que pueden atri-

buirse, son asuntos que irán abordándose en 
los capítulos correspondientes. Pues bien, ese 
universo de la humanidad procede de las exi-
gencias impuestas por la bipedia al forzar a 
cambios anatómicos en el conjunto extremi-
dades posteriores-pelvis. En cierto modo, 
hay que admitir que somos humanos porque 
somos bípedos mucho más allá de una mera 
operación taxonómica.



Plinio el Viejo, en el volumen VIII de su His-
toria naturalis —escrito en el siglo i antes de 
Jesucristo—, incluyó una frase que ha pasa-
do a formar parte de los proverbios actuales: 
Unde etiam vulgare Graeciae dictum semper 
aliquid novi Africam adferre. De África siem-
pre llega algo nuevo.

No sólo eran los griegos clásicos quienes 
así lo creían. Ya hemos repetido varias veces 
que existen pocas dudas acerca de que África 
fue la cuna de los homininos. Es admitido de 
manera muy amplia que la tribu Hominini 
surgió en ese continente y, dentro de él, son 
dos los enclaves que han suministrado los 
ejemplares más antiguos que se conocen: 
Chad, en África central, y el valle del Rift, en 
África del este.

Miles de kilómetros al sur, Sudáfrica es 
otra de las zonas claves en que se produjo 
una evolución, aunque algo posterior, de los 
homininos. Los yacimientos sudafricanos no 
son tan antiguos como los de África del este 
y central pero, al haber sido excavados con 
anterioridad, proporcionaron las primeras 
ideas acerca de cómo tuvo lugar la filogénesis 
de nuestro linaje. La posibilidad de establecer 

comparaciones entre los ejemplares sudafri-
canos de Chad y del Rift supone una ventaja 
para entender lo que fue la hominización aun 
cuando, en ocasiones, plantee algunos interro-
gantes. 

1. Las dispersiones de población

La aparición de restos muy antiguos de 
homininos en zonas tan alejadas de África 
pone de manifiesto que desde su mismo ori-
gen los miembros del linaje humano llevaron 
a cabo desplazamientos notables. Éstos se-
rían de muy largo alcance a finales del Plioce-
no, cuando los homininos salen del continen-
te africano para ocupar Asia y, con posterio-
ridad, Europa. ¿Cuáles son las razones que 
llevaron a que se produjesen semejantes dis-
persiones?

Jan van der Made y Ana Mateos (2010) 
han respondido a esa pregunta considerando 
el exceso de nacimientos que toda población 
sana produce respecto de los que son necesa-
rios para reproducir el tamaño de inicio. Se 
trata, en realidad, del mismo punto de partida 

6.  Un escenario 
para los homininos más antiguos
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que utilizó Darwin para proponer el mecanis-
mo de la selección natural. Nacen más indivi-
duos de los que logran reproducirse; una par-
te de ellos sobrevive, y otra, no, de manera 
que la selección natural se sustenta en la idea 
de la supervivencia de los individuos más ap-
tos. En términos poblacionales, eso no supo-
ne que la población mantiene su número sino 
que suele producirse un incremento continuo 
hasta alcanzar la llamada capacidad de carga 
del ecosistema, el número máximo de indivi-
duos que los recursos disponibles permiten 
para cada nicho de población: el punto de 
equilibrio K. Como indicó Edward Wilson 
(1975), en una población cuya tasa de natali-
dad sea superior a la de mortalidad se produ-
cirá un crecimiento que, al principio, toma el 
aspecto de una curva exponencial. Pero al ir 
incrementando su número, los miembros de 

la población irán encontrándose con distin-
tos problemas —agotamiento endocrino, di-
ficultades para la nidificación, escasez de re-
cursos alimenticios, aparición de enfermeda-
des ligadas al hacinamiento— que conducen 
a que las tasas de natalidad (tn) y mortalidad 
(tm) se equilibren en el punto K.

El exceso de nacimientos que produce una 
tasa de natalidad superior a la de mortalidad 
puede recuperar el número de individuos cer-
cano a K (véase caja 6.1) después de que un 
acontecimiento catastrófico haya mermado la 
población. Pero, en condiciones normales, el 
exceso de nacimientos supone que a medida 
que la población se acerca al nivel K se dará 
una presión migratoria de especial importan-
cia en las fronteras del territorio ocupado. 

Los principales factores que, dentro de un 
territorio concreto, determinan su capacidad 

Figura 6.1  Principales 
áreas africanas con 
yacimientos de homininos 
antiguos.
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de carga K son climáticos. Jan van der Made 
(1992) los centró en temperatura y humedad, 
parámetros que tienden a establecer áreas 
—la mayoría de ellas en forma de cinturones 
este-oeste— a las que se ajusta la distribución 
de los animales. Los nichos de cada especie 
son muy sensibles a pequeños cambios que 
aparecen en la temperatura y humedad y 
conducen a dispersiones y contracciones rá-
pidas y extensas. Para van der Made (1992), 
los ratios altos de dispersión en mamíferos 
—del orden de 10-25 km/año— podrían ser 

propios incluso de especies con tasas de re-
producción bajas.

William Leonard y Marcia Robertson 
(2000) han propuesto un modelo ecomorfo-
lógico para interpretar las dispersiones a par-
tir de las áreas de ocupación (home range) de 
los grupos humanos actuales de cazadores-
recolectores y chimpancés. El resultado su-
pone que el área de ocupación es entre 15 y 
100 veces mayor en el caso humano: 23 hec-
táreas de los chimpancés frente a 1.330/2.600 
de los cazadores-recolectores (Leonard y 

La población correspondiente a ese punto de equili-
brio se denomina capacidad de carga (carrying capa-
city, que suele representarse por la letra K) y es propia 
tanto de la especie en cuestión como de cada ecosis-
tema que ocupa. Por lo general, todas las poblacio-
nes alcanzan ese punto a través de una curva logís- 
tica, con una primera etapa de crecimiento rápido 

—tn > tm— hasta que las tasas se equiparan alcan-
zándose K (figura 6.2). Si la población supera K 
—porque aumenta sus componentes más allá de ese 
punto o porque descienden los recursos del ecosiste-
ma—, entonces las tasas de natalidad y mortalidad 
se invierten —tm > tn—, con lo que el nivel K se resta-
blece de forma rápida.

Caja 6.1  Capacidad de carga del territorio
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K
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K

P>K

Figura 6.2  Izquierda: curva logística de incremento de la población hasta alcanzar la capacidad de carga K. 
Derecha: En gris, descenso de la población cuando ha superado el nivel K.

El concepto de home range fue propuesto por Glynn 
Isaac como home base o central base foraging model 
basándolo precisamente en el contraste entre las po-
blaciones actuales de cazadores-recolectores y prima-
tes no humanos (Isaac, 1978b). La crítica y desarrollo 
de ese modelo fueron hechos por James Steele y John 
Gowlett (1994) prestando atención a cuestiones como 
la de competición intrasexual y «dispersión» de sexos 

como mecanismo para evitar los problemas de la con-
sanguinidad en el pool genético. Pese a que se trata 
de cuestiones muy interesantes, nosotros limitamos 
aquí el concepto de «dispersión» al de procesos de 
migración que implican el movimiento de una parte 
significativa de las poblaciones, dejando de lado el 
caso de individuos que cambian de grupo por razones 
reproductivas. 

Caja 6.2  Home range
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Robertson, 2000). Ese hecho indica que los 
humanos realizan actividades de forrajeo y 
caza ocupando espacios mucho mayores que 
nuestros parientes más cercanos e implica, por 
tanto, una tendencia hacia la dispersión que 
justificaría la búsqueda de nuevos territorios. 

La capacidad para ocupar nuevos espa-
cios se expresa mediante el coeficiente de di-
fusión (D), que liga la superficie invadida (z), 
el tiempo necesario para ocuparla (t) y la 
tasa de incremento de población (r). La 
ecuación que relaciona esos parámetros (An-
tón, Leonard y Robertson, 2002) es:

D1/2 = z / (t) (2r 1/2)

Ninguna de las variables necesarias para 
evaluar la eficiencia en la colonización de 
nuevos espacios puede medirse con seguri-
dad en el registro fósil. Tanto el área ocupada 
como el tiempo empleado para la coloniza-
ción dependen del hallazgo de unos pocos 
fósiles que ilustran como fogonazos esporá-
dicos un proceso cuya imagen queda por ne-
cesidad incompleta. Y, desde luego, la tasa de 
incremento poblacional de cualquier taxón 
fósil está por completo fuera de nuestro al-
cance. El estudio de Susan Antón, William 
Leonard y Marcia Robertson (2002) del pro-
ceso de dispersión de Homo erectus —un 
proceso que veremos en detalle en próximos 
capítulos— obtuvo los parámetros por com-
paración con aquellos correspondientes a pri-
mates fósiles no humanos que han llevado a 
cabo dispersiones conocidas, tomando como 
referencia los primates actuales más cercanos 
a cada una de esas especies fósiles. 

La expansión poblacional desde el Mioce-
no hasta el Pleistoceno no depende sólo de 
las características intrínsecas de la especie; 
existen variables exteriores que afectan a 
toda la fauna. Los procesos de migración de 
los homininos que les llevaron a ocupar Asia 
y, más tarde, Europa han sido vistos de ma-
nera general como un episodio más dentro de 
las dispersiones de los grandes mamíferos 
como son Equus, Hippopotamus, Theropithe-
cus, Xenocyon o Megantereon. Una gran mi-
gración condujo a todos ellos fuera de África 

en el entorno de 1,8 m.a., y podría haber sido 
la causa de la salida de los homininos del 
continente (Brantingham, 1998; Martínez 
Navarro y Palmqvist, 1995; O’Regan et al., 
2011; Strait y Wood, 1999; Turner, 1992). 
Pero a la vez cabe preguntarse cuál es la ra-
zón de los movimientos poblacionales que 
afectan a la fauna en su conjunto. 

2. Clima y biogeografía

La capacidad de carga del ecosistema de-
pende de manera estrecha de las condicio-
nes climáticas y biogeográficas, con cam-
bios tectónicos tanto globales como locales, 
tendencia a la larga de enfriamiento plane-
tario y episodios esporádicos de cambio cli-
mático con etapas cálidas y húmedas que se 
alternan con las áridas y frías (Trauth et al., 
2007). Todos esos factores están relaciona-
dos, porque el clima depende de las condi-
ciones geográficas, pero la interrelación es 
dinámica: el paisaje cambia con el transcur-
so del tiempo.

La periodización concreta en el Rift ha 
sido estudiada por Martin Trauth y colabora-
dores (2007) por medio del análisis de los se-
dimentos lacustres, que permiten establecer 
la sucesión de períodos húmedos y áridos. El 
método es en especial interesante para poder 
concretar las condiciones climáticas que afec-
taron a las dispersiones de los homininos al 
menos por dos razones: porque las cuencas 
lacustres coinciden en muchos casos con los 
lugares de donde proceden los fósiles y por-
que es en los momentos en que la extensión 
de los lagos es mayor cuando se producen 
oportunidades migratorias. Aunque el con-
cepto de «lago» merece ser matizado. Exis-
ten diferencias importantes en el ecosistema 
cuando se trata de pequeños lagos alcalinos 
de poca profundidad —los de mayor pre-
sencia temporal— o de lagos profundos y 
amplios. Estos últimos coinciden con tra-
mos de clima húmedo y cálido. La tabla 6.1 
indica, de nuevo mediante una secuencia 
temporal, las localidades en Etiopía (Afar), 
Kenia (Turkana, Rift central) y Tanzania más 
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significativas con presencia de homininos que 
cuentan con episodios lacustres —los lagos 
profundos aparecen en negrita.

La figura 6.3 incluye una síntesis del estu-
dio de Trauth et al. (2007). En ella se relacio-
nan, mediante una secuencia temporal, las 
transiciones climáticas globales, la presencia de 
lagos profundos y amplios en África del este 
y los principales acontecimientos en la evolu-
ción de los homininos. 

Son varias las conclusiones que cabe sacar 
del trabajo de Trauth et al. (2007). En primer 

lugar, que los cambios climáticos globales 
coinciden con momentos en los que la evolu-
ción de los homininos pasa por episodios 
significativos. Los cambios globales indica-
dos por Trauth et al. (2007) corresponden a 
la gran glaciación en torno a 2,5 m.a., al esta-
blecimiento a partir de los 2,0 m.a. de la 
«circulación de Walker» —estacionalidad du-
rante el año que afecta, por ejemplo, al régi-
men de los monzones—, y a la «revolución del 
Pleistoceno Medio» —comienzo de las gran-
des glaciaciones— en el último millón de años. 

Tabla 6.1  Localidades del Rift con episodios lacustres profundos —en negrita— y superficiales. Datos 
procedentes de Trauth et al. (2007)

 
m.a.

 Afar Turkana Rift central Sur de Kenia
  y Rift etiópico y Omo en Kenia y Tanzania y Tanzania

 1,1-0,9   Olorgesailie  Kariandusi
     Natron

 2,0-1,7 Konso Koobi Fora Olduvai Gicheru
  Dik Hill Shungura
  Yager
  Dal

 2,7-2,5  Gadeb  Chemeron

 3,2-2,95 Hadar Allia

 3,4-3,3 Hadar Lokochot

 4,17-3,9 Bodo Kanapoi 
   Allia

 4,7-4,3 Gona

El episodio de cambio climático del Plioceno se sumó, 
en el Rift, a movimientos tectónicos que dieron a la ca-
dena de fallas su forma actual. La cordillera que cierra el 
Rift por el oeste supone una barrera para las depresio-
nes cargadas de nubes que proceden del océano 
Atlántico y marca, así, una frontera entre el bosque tro-
pical y las tierras más secas de Levante. Como conse-
cuencia de ambos fenómenos, el descenso de las tem-
peraturas y el escudo climático, el Rift se cubrió de las 
sabanas que contemplamos en la actualidad.

Los distintos procesos glaciares de importancia para 
la evolución humana se verán más adelante, en el capí-
tulo 15.

La rapidez del cambio climático producido por una 
glaciación lejos de la zona cubierta por los hielos podría 
explicarse por la modificación de las corrientes oceáni-
cas. Tal hipótesis ha sido sugerida, mediante un modelo 
de simulación en computadora, por Andrey Ganopolski 
y Stephan Rahmstorf (2001).

Caja 6.3  Un origen propio para las sabanas del Rift
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Los cambios indicados coinciden con tres 
momentos de la evolución humana a los que nos 
referiremos en detalle más adelante: la aparición 
de los géneros Paranthropus y Homo, coinciden-
te con la apertura de las grandes extensiones 
de sabana abierta en África (c. 2,5 m.a.), la 
salida de los homininos de África (c. 1,8 m.a.) 
y la extinción de los géneros humanos distin-
tos a Homo, con expansión de este último por 
Eurasia. 

3. La hipótesis de la adaptación  
 a las sabanas abiertas
Como acabamos de indicar, la separación 
cladística de Paranthropus y Homo en el Plio-
ceno coincide con un período de enfriamien-
to global del planeta que, en África, transfor-
ma las extensiones de bosques tropicales 
anteriores en sabanas y praderas abiertas. 
Esa coincidencia entre espacios abiertos y 

Figura 6.3  Correlación 
entre cambios climáticos 
globales, presencia 
de grandes lagos en África 
del este y episodios de la 
evolución de los homininos. 
Según Trauth et al. (2007), 
modificado.
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evolución humana ha sido expuesta desde 
hace décadas mediante la hipótesis de la 
adaptación a las sabanas, sostenida por auto-
res entre los que destacan Elizabeth Vrba 
(1980) y Phillip Tobias (1985a; 1991b). La hi-
pótesis sostiene que no se trata de una simple 
correlación: el cambio ambiental del Plioceno 
fue el factor desencadenante que llevó a los 
homininos a dividirse en dos linajes. Muchos 
de los mamíferos de la sabana africana que 
aparecieron en el límite identificable entre el 
Mioceno y el Plioceno habrían surgido como 
respuesta a los grandes espacios abiertos. For-
man la llamada fauna Villafranquiense. Los 
homininos serían unos de los mamíferos que 
aprovecharon los nuevos espacios abiertos; 
así, Elizabeth Vrba (1985) los consideró tanto 
«miembros fundadores» de la biota de la saba-
na africana como parte endémica de ella.

El momento de la transición climática 
puede datarse en Sudáfrica en el intervalo 
que va de 2,5 a 2,0 millones de años. Por lo 
que se refiere a África del este, existe también 
un cambio de vegetación indicado por la pa-
linología (estudio del polen) en la zona sedi-
mentaria de Omo de la Formación Shungura 
(Etiopía). En este caso, el intervalo puede 
medirse de manera mucho más precisa: entre 
2,52 y 2,4 m.a. (Brown et al., 1985). Anna Beh- 
rensmeyer y colaboradores (1997) documen-
taron que, en la cuenca del lago Turkana, 
entre el 58 y el 77% de las especies de mamí-
feros fueron reemplazadas en el intervalo que 
va desde 3,0 hasta 1,8 m.a. atrás. El tramo 
más significativo de cambio de fauna tuvo lu-
gar después de los 2,5 m.a. René Bobe y 
Anna Kay Behrensmeyer (2004) confirmaron, 
mediante estudios faunísticos relativos a Omo, 
la gran transformación de hace 2,5 m.a.

Elizabeth Vrba (1974) ha sugerido cómo 
se habría producido la evolución de los pri-
meros homininos en la sabana relacionando 
ese fenómeno con las evidencias que pueden 
extraerse de la propia evolución y adaptación 
de los bóvidos (familia Bovidae). Los bóvi-
dos son los mamíferos grandes más numero-
sos entre los fósiles que aparecen en los yaci-
mientos africanos del Mioceno, Plioceno y 
Pleistoceno, así que su presencia a lo largo 
del tiempo está muy bien documentada. 
Además, tanto los bóvidos como los homini-
nos comparten una serie de rasgos notorios: 
grandes cuerpos, movilidad, alimentación 
herbívora (al menos en gran parte) y la con-
dición de ser miembros endémicos de la saba-
na. Esas correlaciones hacen que los ritmos 
de especiación, de cambio morfológico y de 
extinción de los homininos coincidan con los 
de los antílopes (Vrba, 1974; 1984). 

De acuerdo con Elizabeth Vrba, no esta-
mos ante una simple correlación estadística. 
Se trata del resultado de una analogía ecoló-
gica amplia. De tal suerte, el estudio de las 
pautas evolutivas de los bóvidos (más fáciles 
de abordar, por la abundancia de fósiles) pu-
dieron servir para generar hipótesis acerca de 
cómo fueron las propias pautas evolutivas 
de los homininos. Un estudio de la distribu-
ción de los bóvidos en dieciséis distintas áreas 
del África subsahariana, llevado a cabo me-
diante el análisis estadístico de correspon-
dencia, le permitió a Vrba establecer ciertas 
pautas adaptativas por medio de la agrupa-
ción de los taxa de bóvidos obtenida a través 
de su presencia en biotas. Apareció así una 
asociación consistente del conjunto de dos 
tribus de bóvidos, Antilopini y Alcelaphini, 
con las sabanas abiertas (Vrba, 1985; el estu-

La fauna Villafranquiense se describió en función del con-
junto de animales europeos que la forman, aunque tam-
bién aparece en los demás continentes. Persistió a lo 
largo del Plioceno Superior tardío y el Pleistoceno Inferior, 
abarcando, por tanto, la transición de una edad a la otra. 

Entre los mamíferos de la fauna Villafranquiense se en-
cuentran los géneros Ursus (osos), Elephas (elefantes) e 
Hypperion (caballos); los grandes ungulados de la saba-
na y sus predadores, como son los Crocuta (hienas) y los 
Smilodon o Homotherium (tigres de dientes de sable).

Caja 6.4  Fauna Villafranquiense
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dio original es de 1980). A partir de esa asocia-
ción demostrada, el registro fósil permite de-
terminar qué tipo de vegetación existe en un 
determinado momento y un preciso lugar sin 
más que comprobar la presencia de «Antilopi-
ni + Alcelaphini». El paso siguiente de Vrba 
(1982) consistió en comprobar la presencia 
del conjunto de esas dos tribus de bóvidos en 
diferentes yacimientos de homininos, cosa 
que llevó a cabo en las localizaciones sudafri-
canas: Makapansgat, Sterkfontein, Taung, 
Kromdraai y Swartkrans. Dejando de lado 
el yacimiento de Kromdraai, con escasa pre-
sencia de bóvidos, el resultado indica una 
diferencia notable entre los miembros 3 de 
Makapansgat y 4 de Sterkfontein, con baja 
presencia de «Antilopini + Alcelaphini», y los 
miembros 5 de Sterkfontein y 1 de Swartkrans, 
donde son abundantes. De ser consistente la 
teoría de Vrba, eso supondría que la vegeta-
ción de los dos primeros yacimientos mencio-
nados era la propia del bosque tropical, mien-
tras que la de los dos últimos habría experi-
mentado ya el cambio a la sabana abierta.

Por lo que se refiere a África, las zonas cli-
máticas que vemos hoy se corresponden a 
grandes rasgos con las existentes desde fina-
les del Mioceno aunque los cambios en su 
extensión quedaron sujetos a los procesos de 

enfriamiento y calentamiento de orden pla-
netario que hemos mencionado. La situación 
correspondiente al Plioceno y Pleistoceno ha 
sido estudiada por distintos autores; la sínte-
sis que sigue procede de Peter deMenocal 
(2004) y Jan van der Made (2011):

•   Un cinturón árido se extiende desde el Saha-
ra hasta Asia central (desierto de Gobi), pro-
longándose hacia el sur en África del este.

•   Dicho cinturón  incluye extensas zonas de 
sabana abierta y praderas, en especial a 
partir de la gran glaciación acaecida en el 
Plioceno, c. 2,5 m.a. atrás. Pero desde el 
Mioceno Inferior existen hábitats abiertos 
en lugares como Turquía.

•   Al norte y al sur del cinturón árido aparecen 
zonas más húmedas de bosque cerrado, 
aunque las condiciones locales pueden lle-
var a la presencia de un mosaico de hábitats 
que incluye entornos abiertos y áridos entre-
mezclados con otros cerrados y húmedos.

•   Tomando en su conjunto la fauna africana 
y los registros paleoclimáticos, aparecen tres 
intervalos —2,9 a 2,4; 1,8 a 1,6 y 1,2 a 
0,8 m.a.— en los que el clima sufre cambios 
hacia hábitats más abiertos y variados. A lar-
go plazo, el registro fósil indica una mayor 
abundancia de taxa adaptados al clima árido.

Figura 6.4  Diagrama de los 
acontecimientos climáticos 
y filogenéticos que 
acompañan la evolución de 
los homininos en los últimos 
4,5 m.a. De izquierda 
a derecha, las columnas 
indican los lapsos 
temporales de las alternativas 
climáticas entre condición 
árida y húmeda, 
la secuencia cultural, los taxa 
de homininos, la 
transformación de los 
bosques cerrados en 
praderas abiertas y la 
sucesión de las condiciones 
glaciares/interglaciares 
indicada por la relación entre 
isótopos del oxígeno (véase 
capítulo 15) (DeMenocal, 2004).

Varialibilidad
climática africana

Evolución de
los homininos

África del
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En la figura 6.4 aparece un gráfico en el que 
se relacionan los ciclos de cambio climático, 
las tradiciones culturales, los procesos de espe-
ciación en los homininos, las transformacio-
nes desde el bosque hasta la sabana abierta y 
los períodos glaciares e interglaciares.

El panorama puede resumirse como el 
propio de una tendencia a largo plazo hacia 
condiciones más áridas —puesta de mani-
fiesto por la presencia en el registro fósil de 
una fauna con mayor abundancia de taxa 
adaptados al clima seco— pero dentro de 
una sucesión de ciclos muy cambiantes. Los 
períodos de ≈ 20.000 años de clima cálido y 
húmedo versus frío y árido que se suceden 
entre 4 y 3 m.a. pasan a ser de 40.000 años 
en el intervalo entre 3 y 1 m.a. y de 100.000 
años a partir de entonces. A su vez, las alter-
nativas climáticas se van extremando con 
diferencias mayores entre las condiciones 
glaciares e interglaciares.

Las dispersiones de los homininos supu-
sieron casos particulares dentro de ese proce-
so dinámico en el que aparecen épocas con 
mayor facilidad para la migración y otras en 
las que la zona árida desde el Sahara al Gobi 
supone una barrera para los movimientos 
poblacionales. Ese obstáculo y los que pre-
sentan los mares y las cadenas de altas mon-
tañas establecen «corredores» por los que los 
homininos se adentraron en distintos mo-
mentos de su evolución. 

Las condiciones geoclimáticas y ecológi-
cas particulares las expondremos al tratar 
cada una de las dispersiones más importan-
tes. Identificar cuáles fueron éstas obliga a 
describir, en primer lugar, el escenario de su 
evolución: los yacimientos fosilíferos en los 
que se han hallado los ejemplares capaces de 
indicarnos cómo fue el proceso filogenético 
de los homininos del Mioceno y el Plioceno.

4. Yacimientos en el valle del Rift

El valle del Rift es una larga y estrecha depre-
sión de fractura, rodeada de fallas y con nu-
merosa presencia de volcanes, que se extiende 
a lo largo de cerca de 5.000 km desde el sur de 

Turquía hasta Malawi, pasando África del 
este y Mozambique. Se formó hace unos 30 
m.a., en el Oligoceno, a causa del movimien-
to de separación de las placas tectónicas afri-
cana y arábiga. Desde el punto de vista geo-
lógico, el valle del Jordán y Siria forman par-
te del Rift.

El Rift de África del este está compuesto 
por una sucesión discontinua de valles que 
corren, a lo largo de 3.000 kilómetros, desde 
la región del Afar (Etiopía) al norte, hasta el 
sur de Malawi (véase figura 6.5).

Figura 6.5  Principales zonas fosilíferas del Rift con 
yacimientos mencionados en este libro. Se incluye 
también en el mapa la situación del yacimiento 
de Sterkfontein (Sudáfrica) con el fin de ilustrar la distancia 
existente entre las zonas que han suministrado homininos 
fósiles en el Rift y Sudáfrica. Mapa de Plummer (2004), 
modificado.
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4.1  Región de Hadar

Formación Hadar. De norte a sur (véase figu-
ra 6.5), la primera zona fosilífera de impor-
tancia es la de Hadar. La Formación Hadar 
está situada en el triángulo de Afar, una re-
gión desértica extensa alrededor del río 
Awash, a unos 300 kilómetros al nordeste de 
Addis Abeba, la capital de Etiopía. La zona 
de los yacimientos que nos interesan abarca 
más de 60 kilómetros cuadrados en los que 
entre 1972 y 1977 se llevaron a cabo intensos 
trabajos de paleontología por parte de la In-
ternational Afar Research Expedition orga-
nizada por Maurice Taieb. La investigación 
paleontológica suministró numerosos restos 
de mamíferos del Plioceno (elefantes, cerdos, 
monos cercopitecos; hasta 6.000 ejemplares 
de 73 especies) en un excelente estado de con-

servación (Johanson y Taieb, 1976; Johanson 
y White, 1979; Taieb et al., 1976). Por el con-
trario, la datación de los restos fue un tanto 
problemática debido a la historia geológica 
de los terrenos. Hadar es una zona con nume-
rosos barrancos entrecruzados, fallas y ca-
balgamientos, por lo que las correlaciones de 
los estratos no son nada evidentes. 

Con el fin de dar una visión lo más clara po-
sible, nos limitaremos a plantear la crono-
logía de los tres miembros de la Formación 
Hadar en los que existen restos de homininos 
por encima del miembro basal estéril. Se 
trata de Kada Hadar (KH), Denen Dora 
(DD) y Sidi Hakoma (SH), mencionados 
por orden de antigüedad creciente (véase fi-
gura 6.6). 

El conjunto de los tres miembros, KH, 
DD y SH, tiene una potencia de unos 180-

Figura 6.6  Miembros Kada 
Hadar, KH, Denen Dora, DD, 
y Sidi Hakoma, SH, de la 
Formación Hadar (Walter 
y Aronson, 1993).
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280 metros de depósitos sedimentarios, se-
gún las zonas. Los sedimentos son de origen 
lacustre, ribereño —de orillas del lago— y 
fluvial, entremezclados con tobas volcánicas 
(Taieb et al., 1976). Los restos de homininos 
se concentran en tres principales grupos: uno 
en la zona inferior del Miembro Sidi Hako-
ma, otro en la de transición entre Denen 
Dora y Kada Hadar, y el tercero en la parte 
superior de este último miembro. 

Fundándose en evidencias geocronológicas, 
paleomagnéticas y bioestratigráficas, Aronson 
y cols. (1977) dieron unas fechas de entre 2,6 
y 3,3 m.a. a los miembros de la Formación 
Hadar que se encuentran por encima del 
miembro basal. Robert Walter y James Aron-
son (1982; 1993) llevaron a cabo revisiones 
posteriores pero, como indicaron estos auto-
res, sólo los depósitos BKT-2, en la mitad 
superior de Kada Hadar y estratigráficamen-
te por encima de todos los niveles que contie-
nen restos de Australopithecus, se han podido 
datar mediante el sistema convencional del 
K/Ar (potasio/argón) dando una edad entre 
2,8 y 3,1 m.a. La mayoría de los demás terre-
nos volcánicos presenta problemas a la hora 
de la datación. No obstante, y gracias al uso 
de la técnica del 40Ar/39Ar, Walter y Aronson 
(1993) consiguieron establecer de forma di-
recta la edad de la toba Sidi Hakoma (SHT), 
a la que dieron 3,4 m.a. La revisión llevada a 
cabo por William Kimbel et al. (1996) para 
establecer la edad de los depósitos BKT-3, 
en el extremo superior de Kada Hadar, con-
firmó estas últimas fechas proporcionando 
una estratigrafía muy completa de los tres 
miembros que contienen restos de homini-
nos en el yacimiento. Gracias a estos traba-
jos, los hallazgos de Hadar se encuentran 
datados con bastante precisión.

Dikika. El yacimiento de Dikika pertenece 
parcialmente al miembro basal de la Forma-
ción Hadar (con más de 3,4 m.a., por tan-
to) (Z. Alemseged et al., 2005); otra parte 
corresponde al Miembro Sidi Hakoma (Alem-
seged et al., 2006). Se han encontrado en Di-
kika restos de homininos y huesos con mar-
cas de haber sido objeto de manipulación 

con piedras. El estudio estratigráfico de los 
terrenos en que se hallaron estos últimos dio 
una edad superior a 3,39 m.a. (McPherron et 
al., 2010).

Figura 6.7  Localidades de Mille (Etiopía) con fósiles 
de homininos. Arriba: emplazamiento de Am-Ado, Aralee 
Issie, Mesgid Dora, Makah Mera y Korsi Dora (Haile-
Selassie, Latimer et al., 2010, Proc. Nat. Ac. of Sc., Inf.). 
Abajo: localidad de Burtele, con la zona BRT-VP-2 
en la que se encontró el pie BRT-VP-2/73.  (Haile-Selassie 
et al., 2012).
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Woranso-Mille. El yacimiento de Woranso-
Mille es una de las áreas fosilíferas que for-
man parte del WORMILPRP (Woranso-Mi-
lle Paleontological Research Project). Está 
situado en la parte occidental del centro de la 
depresión Afar (Etiopía) y los terrenos han 
sido atribuidos a la formación Hadar, aun-
que con sospechas acerca de que puedan per-
tenecer a una nueva formación sin nombre de 
momento (Deino et al., 2010).

Cinco distintas localidades de Woranso-
Mille (véase figura 6.7) han suministrado fó-
siles de homininos. Las cuatro primeras, Am-

Ado (AMA), Aralee Issie (ARI), Mesgid 
Dora (MSD) y Makah Mera (MKM), for-
man depósitos sedimentarios comprendidos 
entre la toba volcánica Kilaytoli y la capa basál-
tica WM-W-1 datadas mediante radiometría 
40Ar/39Ar en 3,570 ± 0,014 y 3,82 ± 0,18 m.a. 
(Haile-Selassie, Saylor et al., 2010) y en ellas 
han aparecido materiales dentales. En la lo-
calidad de Korsi Dora (KSD), aunque den-
tro de un bloque, KSD-VP-1, aislado por 
una falla que impidió relacionarlo con el resto 
de la zona, fue descubierto un esqueleto parcial. 
Mediante paleomagnetismo y radiometría 
40Ar/39Ar se concedió al bloque KSD-VP-1 una 
edad de 3,60/3,58 m.a. (Haile-Selassie, Lati-
mer et al., 2010).

Por fin, de la localidad de Burtele, situa-
da más al sur de las anteriores, procede 
un pie parcial con una edad estimada en 
c. 3,4 m.a. (Haile-Selassie et al., 2012). Los 
ejemplares de Woranso-Mille serán descri-
tos en el capítulo 8, y sus relaciones evoluti-
vas, en el 11.

4.2  Región de Middle Awash 

Situada en la parte meridional del triángulo 
que constituye el Rift de Afar, es decir, entre 
Hadar —más al norte— y Omo —al sur—, 
se encuentra la zona de Middle Awash (Etio-
pía), un área amplia que, a principios del si-
glo xxi, había proporcionado más de 10.000 
fósiles entre los que se encuentran homini-
nos tan señalados como los Ardipithecus. 
Todas las formaciones indicadas han sido 
datadas por los métodos de 40Ar/39Ar y pa-
leomagnetismo.

Forman parte de Middle Awash las si-
guientes formaciones de las que proceden ho-
mininos examinados en este libro:

Formación Adu Asa, con los miembros: 
•   Digiba Dora, Adu Dora, Asa Koma, Alayla 

y Saitune Dora. De ellos, el que ha suminis-
trado los homininos más antiguos es Asa 
Koma (5,57-5,54 m.a. Ardipithecus kadabba, 
capítulo 7) (WoldeGabriel et al., 2001).

Figura 6.8   Principales yacimientos de Middle Awash 
(Etiopía): Amba East, Formación Sagantole. Digiba Dora, 
Adu Dora, Asa Koma, Alayla y Saitune Dora, Formación Adu 
Asa. Aramis, Formación Sagantole. Hata, Formación Bouri. 
Maka, Formación Bouri. Maka, Formación Matabaietu. 
Bodo, Formación Weahietu. Mapa de WoldeGabriel et al. 
(2001).
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Formación Sagantole, con los miembros: 
•   Kuseralee —yacimiento Amba East—, de 

la Lower Sagantole Formation (>5,2 m.a., 
Ardipithecus kadabba, capítulo 7) (Wolde-
Gabriel et al., 2001). 

•   Aramis (4,419-4,416 m.a., Ardipithecus rami-
dus, capítulo 7) (WoldeGabriel et al., 2009).

•   Adgantole  (4,2-4,1  m.a., Australopithecus 
anamensis, capítulo 8) (White et al., 2006).

Formación Matabaietu, con los miembros:
•   Yacimiento Maka— (3,40-3,39 m.a., Aus-

tralopithecus afarensis, capítulo 8) (White 
et al., 1993).

Formación Bouri (véase figura 6.8), con los 
miembros:
•   Hatayae («Hata») (2,5 m.a., Australopithe-

cus garhi, capítulo 8) (de Heinzelin et al., 
1999) (Asfaw et al., 1999).

•   Dakanihylo («Daka»)  (base del miembro, 
1,042 ± 0,009 m.a., 40Ar/40Ar; el miembro 
entero tiene polaridad magnética invertida, 
lo que supone un mínimo ≈0,8 m.a. Homo 
ergaster, capítulo 14) (Asfaw et al., 2002).

Formación Weahietu, con los miembros:
•   Miembro Bodo (≈0,6 m.a., H. ergaster / sa-

piens «arcaico», capítulos 14 y 15) (Clark et 
al., 1994).

La correlación entre los estratos de dos 
formaciones distintas es siempre difícil de 
realizar. Incluso si se da la circunstancia afor-
tunada de que existan tobas volcánicas co-
munes —como es el caso de Tulu Bor, en la 
región de Turkana que veremos de inmedia-
to—, la estratigrafía comparada puede llegar 
a ser inalcanzable. Pero una región fosilífera 
situada al sur de la depresión de Afar, Omo,  
ha servido de referencia, gracias a su estruc-
tura geológica, para poder correlacionar 
miembros pertenecientes a otras localidades. 

4.3  Región de Omo

La zona sedimentaria de Omo se encuentra 
situada en el extremo más meridional del va-
lle del río que lleva el mismo nombre, en Etio-

pía, justo al norte del lago Turkana de cuyo 
basamento geológico forma una continua-
ción (véase figura 6.9). Los primeros restos 
fósiles de vertebrados de Omo aparecieron 
en 1902, pero fue la expedición de Camille 
Arambourg de 1932-1933 la que se hizo con 
una ingente cantidad de restos: hasta cuatro 
toneladas (Coppens, 1980). 

Los depósitos sedimentarios del valle infe-
rior de Omo constituyen una depresión tec-
tónica que prolonga, hacia el norte, el basa-
mento del lago Turkana. Se despliegan en la 
región hasta ocho formaciones diferentes, de 
las que tres, Shungura, Usno y Kibish, han 
proporcionado restos de homininos de los 
que los más notables, pertenecientes al taxón 
P. boisei (≈2,2 m.a.; capítulo 9), proceden de 
la primera de ellas. Será la única que describi-
remos aquí. 

La Formación Shungura aflora en la ori-
lla derecha del río Omo en una extensión de 
unos 200 kilómetros cuadrados y tiene una 
impresionante potencia de más de 850 me-
tros. Es ideal para establecer cronoestrati-
grafías por la continuidad perfecta de la se-
dimentación y la presencia de numerosas 
tobas volcánicas (Coppens, 1978a; 1978b). 
A partir del miembro basal, se distinguen 
los miembros A, B, C, D, E, F, G, H, I, J, K 
y L, del más antiguo al más moderno, que 
proporcionan una excelente secuencia se- 
dimentaria desde algo más de tres millones 
de años a algo menos de uno (véase figu- 
ra 6.10). De tal suerte, la Formación Shun-
gura sirve de horizonte de referencia para la 
correlación de los demás yacimientos próxi-
mos. Teniendo en cuenta que el de Lotha-
gam Hill, cerca de la orilla izquierda del 
lago Turkana, contiene una sucesión de es-
tratos que va desde los más antiguos que se 
encuentran en Omo hasta unos 5,5 m.a. 
(Patterson, Behrensmeyer y Sill, 1970), la 
estratigrafía del Plioceno en la zona queda 
completa respecto de un largo lapso de 
tiempo. 

Incluso contando con referencias geológi-
cas comparables, la correlación de los yaci-
mientos es, a menudo, como decíamos antes, 
difícil de establecer. Pero la presencia en 
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Shungura de una gran riqueza fosilífera le 
permitió a Yves Coppens definir una serie de 
zonas basada en la asociación de grandes 
mamíferos que facilita la tarea comparativa 
de las faunas (Coppens, 1972; Coppens y 
Howell, 1976). La zonificación de Omo es-
tablece tres tipos diferentes de asociación 
faunística. La primera, Omo 1, se extiende 
desde el miembro basal a la cumbre del 
Miembro C (3,2-2,4 m.a.). La segunda, 
Omo 2, va de la base del Miembro C a la 
cumbre del G (2,6-1,8 m.a.). La tercera, 
Omo 3, desde la base del Miembro G a la 
cumbre de la formación (2,0-1,0 m.a.) (Cop- 
pens, 1978b).

Gracias a sucesivas reinterpretaciones de 
las edades de las tobas volcánicas y al uso 
del paleomagnetismo, ha sido posible llevar 
a cabo una correlación muy detallada entre 
los basamentos de Turkana y Omo. Hoy 
puede darse por razonable una secuencia de 

toda esa zona de África del este compatible 
con los datos de la bioestratigrafía y la 
magnetoestratigrafía aunque, claro está, 
con algunas dudas acerca de la situación de 
los límites entre los diferentes miembros 
de las diversas formaciones (Feibel, Brown y 
McDougall, 1989; Howell, Haesaerts y de 
Heinzelin, 1987). Nos referiremos a una de ellas, 
la Wehaietu —de la que proceden ejempla-
res atribuidos al Homo erectus africano—, 
en el capítulo 18.

Formación Gadeb. La Formación Gadeb está 
situada en la meseta sudeste de Etiopía, a 
una altura de 2.300-2.400 metros. Al pertene-
cer a la cuenca del paleolago Gadeb, sus sedi-
mentos contienen diatomitas, limos y arcillas 
con arenas y cenizas intercaladas. Inmediata-
mente por encima se encuentra la Formación 
Adaba, de origen volcánico, con intrusiones 
de ignimbrita que coronan la secuencia la-

Figura 6.9  Izquierda: mapa de la zona sedimentaria del valle Omo (Bobe y Behrensmeyer, 2004). Derecha: vista aérea 
de la Formación Shungura (valle del Omo, Etiopía) (Fuente: http://www.indiana.edu/~origins/images/ShunguraFM.jpg).
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custre datadas en 2,35 m.a. Más arriba apa-
rece la Formación Mio Goro, que cuenta con 
una base de pumita (piedra pómez) de 1,45 
m.a. (ambas dataciones por el método K/Ar) 
(Eberz, Williams y Williams, 1988) y conti-
núa con depósitos de nuevo sedimentarios 
pero de origen fluvial. Gadeb ha proporcio-
nado herramientas de los modos 1 y 2 e indi-
cios de uso de fuego (capítulo 12). Los restos 
arqueológicos pertenecen por completo a los 
depósitos fluviales de la Formación Mio Goro 
y, con la excepción de la localidad Gadeb 2A, 
su edad está comprendida entre 1,45 m.a. (fe-
cha de las intrusiones pumáceas) y 0,7 m.a. 

(edad obtenida por paleomagnetismo) (de la 
Torre, 2011). Gadeb 2A, el depósito más an-
tiguo con herramientas líticas, se encuentra 
embebido en un flujo de lodos con intrusio-
nes volcánicas datadas en 1,48 m.a. (De la 
Torre, 2011). 

Formación Konso. En Etiopía, situada al le-
vante de la región de Omo y formando parte 
de la cuenca del Lecho Turkana se encuentra 
la Formación Konso, que cuenta con una po-
tencia sedimentaria de más de 200 metros y 
en la que se distinguen los miembros Surobo, 
Turoha, Kayle y Karat (Katoh et al., 2000). 

Figura 6.10  Estratigrafía 
de la Formación Shungura 
(Bobe y Behrensmeyer, 
2004).
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Hasta 21 localidades fosilíferas, cuya edad se 
ha establecido mediante radiometría, estrati-
grafía y correlación, han suministrado ejem-
plares humanos. 

Las localidades en las que han aparecido 
homininos son KGA10, Miembro Kayle 
(Suwa et al., 1997), P. boisei (capítulo 9); 
KGA4, 7, 8, 10, 11 y 12, miembros Kayle y 
Karat, Homo ergaster (Suwa et al., 2007) (ca-
pítulo 14). 

Las fechas correspondientes a dichos miem-
bros han sido establecidas con arreglo al mé-
todo 40Ar/39Ar de la siguiente forma:

•   Kayle, la toba Kayle Tuff 2, situada en la 
parte media del miembro, ha sido data-
da en 1,72 ± 0,03 m.a.

•   Karat,  la  toba  BWT  (Bright White 
Tuff), en el nivel medio del Miembro 
Karat, tiene una edad de 1,40 ± 0,02 m.a., 
equivalente a Chari Tuff de Koobi Fora 
(Katoh et al., 2000).

4.4  Región del lago Turkana 

Las dos orillas de lago Turkana cuentan con 
zonas fosilíferas de gran interés de cara a es-
tablecer las pautas de la evolución humana 
durante el Plio-Pleistoceno. Son las de la For-
mación Koobi Fora —East Rudolf, en la época 
colonial—, en la orilla de levante, y la zona 
de West Turkana, con la Formación Na-
chukui, en la de poniente (véase figura 6.12). 

Ningún lugar de África del este ha propor-
cionado tantos homininos como Koobi Fora. 
A lo largo de la década de 1970 aparecieron 
allí hasta 5.000 ejemplares, entre los que se en-
cuentran algunos cráneos bastante bien con-
servados y, desde entonces, los hallazgos han 
sido continuos —el último de ellos, por el mo-
mento, los materiales faciales y mandibulares 
KNM-ER 62000, 60000 y 62003 (M. G. Leakey 
et al., 2012). Semejante tesoro paleontológico 
estuvo vinculado desde sus inicios a un miem-
bro de la familia Leakey: Richard Leakey, hijo 
de Mary y Louis (a los que nos referiremos 
más adelante).

La incorporación al campo de la paleon-
tología humana de los yacimientos del lago 
Turkana (conocido como lago Rudolf du-
rante la colonización británica) fue, de acuer-
do con la versión de Richard Leakey (1981), 
fruto del azar. Al sobrevolar la zona en el 
curso de un viaje a Nairobi que se desvió a 
causa de una tormenta, Richard Leakey adi-
vinó la presencia de areniscas susceptibles de 
contener fósiles allí donde se creía que sólo 
había terrenos volcánicos. Con una subven-
ción concedida por la National Geographic, 
y bajo los auspicios del National Museum 
de Kenia, Richard Leakey montó a partir de 
1968 sus propias expediciones a la zona. Muy 
pronto los hallazgos se multiplicaron. La pe-
nínsula de Koobi Fora, en la orilla de levante 
del lago (véase figura 6.12), se mostró en es-
pecial fértil aunque con ciertos inconvenien-
tes. La severidad del clima, desértico y con 
avenidas de agua esporádicas y tumultuosas, 
provocaba en Koobi Fora la exposición es-
pontánea al aire libre de los fósiles que, por 
otra parte, desaparecían muy deprisa si no 
eran recolectados de inmediato. 

Figura 6.11  Emplazamiento de la Formación Konso 
(Konso-Gardula). 
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Formación Koobi Fora. La Formación Koobi 
Fora está formada por ocho miembros que 
toman el nombre de la toba volcánica (véase 
figura 6.13) sobre la que se encuentran. Entre 
ellos nos interesan en especial los miembros 
Okote, KBS y Upper Burgi, de los que proce-
den los ejemplares de homininos que toma-
mos en cuenta en este libro:

•   Miembro Okote (<1,6 m.a., P. boisei; capí-
tulo 9). 

•   Miembro KBS (≈1,6/1,7 m.a., P. boisei; ca-
pítulo 9; H. habilis; capítulo 10; H. ergas-
ter; capítulo 14).

•   Miembro Upper Burgi (≈1,9 m.a., P. boisei; 
capítulo 9; H. habilis, H. rudolfensis; capí-
tulo 10).

La edad de la toba KBS de Koobi Fora 
—que separa los miembros KBS y Upper 
Burgi— ha sido objeto de uno de los debates 
más prolongados e intensos de la paleoantro-

El hallazgo de los fósiles en la superficie del terreno en 
Koobi Fora, extraídos de los sedimentos por las corrien-
tes de agua, puede plantear dudas acerca de cuá-
les son los depósitos de los que proceden. No hay 
referencias estratigráficas fiables. Sin embargo, la dis-
posición de los sedimentos en la zona es práctica-
mente horizontal, y las gargantas de erosión en las 

que aparecen los fósiles no son muy profundas. 
Así que, incluso dando por supuesto que pueden pro-
ceder de terrenos algo alejados del lugar en el que se 
encontraron, los errores de datación atribuibles a esta 
circunstancia son pequeños. Los terrenos próximos 
suelen pertenecer al mismo estrato sedimentario 
(Walker, 1981).

Caja 6.5  Edad de los fósiles de Koobi Fora

Figura 6.12  Izquierda: cuenca del lago Turkana con  
a situación de las formaciones Koobi Fora (indicada 
con una flecha) y Nachukui. Al norte del lago se sitúa 
la Formación Shungura de Omo (mapa de Brown, Brown 
y Walker, 2001). Derecha: Áreas 100 a 104 de recolección 
de fósiles de Koobi Fora. Los círculos negros de las áreas 
indican las localidades 101-105, 102-111 y 103-105 que 
en conjunto forman la sección-tipo del Miembro KBS 
(Lepre y Kent, 2010).
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pología desde que, en terrenos situados inme-
diatamente por debajo de la toba, apareció 
un ejemplar, el KNM-ER 1470, de cuya anti-
güedad aceptada dependía en buena medida 
el modelo de evolución humana existente en 
las décadas de 1970 y 1980. 

En 1969 Kay Behrensmeyer descubrió 
un manto de cenizas volcánicas con útiles 
de piedra y huesos fosilizados de hipopóta-
mo engastados en él al que dio el nombre 
de Kay Behrensmeyer Site (KBS). La inter-
pretación tafonómica sugirió que un grupo 
de homininos había descuartizado el ani-
mal in situ. Como es lógico, ni los útiles ni 
los fósiles podían formar parte de las ceni-
zas. El manto contenía entremezcladas ca-
pas de distintos depósitos tanto sedimenta-
rios como volcánicos. No es raro, por tanto, 
que surgieran dificultades para la datación 
correcta del terreno. Una excelente síntesis 
de dichas dificultades, que hemos seguido 

nosotros en parte aquí, se encuentra en 
MacRae, 1998.

La primera datación de la muestra de KBS 
fue de 200 millones de años, un claro indicio 
de la contaminación con sedimentos antiguos. 
Una segunda datación de Frank Fitch y John 
Miller (1970) dio como resultado 2,61 ± 0,26 
m.a. Esa fecha, reducida después a 2,42 m.a. 
(Fitch, Hooker y Miller, 1976), constituyó la 
«edad oficial» de la toba KBS pese a que hasta 
41 mediciones posteriores dieron datos muy 
dispersos, entre 223 y 0,91 m.a. (Lewin, 1987).

Las dudas acerca de los resultados radiomé-
tricos se aclararon algo al poder establecer una 
correlación, mediante el estudio de elementos-
traza, entre la toba KBS de Koobi Fora y la 
toba H2 de Shungura, bien datada en 1,8 m.a. 
(Cerling et al., 1979). Estudios independientes 
que llevaron a cabo Ian McDougall y colabora-
dores obtuvieron edades superiores, de 1,89 ± 
0,01 m.a. por el método K/Ar (McDougall et 

Figura 6.13  Estratigrafía 
de Koobi Fora (Ilustración de 
http://www.mc.maricopa.
edu/dept/d10/asb/
anthro2003/origins/koobi/
koobi3.html).

En la descripción del fósil, Richard Leakey (1973a) sostu-
vo que la datación de la toba KBS, bajo la que se había 
encontrado el ejemplar, había sido fijada con seguridad en 
2,6 m.a. Al cráneo en sí, hallado por debajo de KBS, le 
asignó Leakey una edad probable de 2,9 m.a. Si la esti-
mación de la edad de KNM-ER 1470, de 2,9 m.a., fuese 
correcta se daba una discrepancia notable, de cerca de 

500.000 años, en la edad de la fauna semejante de Hadar 
(Etiopía) y Koobi Fora (Kenia; Maglio, 1972). Basil Cooke 
(1976), un especialista de talla mundial en materia de sui-
dos fósiles, tras el examen comparativo de los fósiles de 
cerdos en ambos yacimientos, advirtió acerca de la nece-
sidad de revisar las cifras dadas a la toba KBS concedién-
dole tentativamente un máximo de 2,0 m.a. 

Caja 6.6  La edad de KNM-ER 1470
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al., 1980) y 1,88 ± 0,02 m.a. por el método 
40Ar/39Ar (McDougall, 1985). Ian McDougall 
y Francis Brown (2006) llevaron a cabo más tar-
de un análisis pormenorizado de 15 tefras 
volcánicas situadas entre las tobas KBS y 
Chari otorgando edades de 1,869 ± 0,021 
m.a. a la KBS y 1,383 ± 0,028 m.a. a Chari. 
Tomaremos, pues, 1,8 m.a. como la edad 
más probable de la toba KBS.

El trabajo más reciente de análisis estrati-
gráfico de los distintos miembros de la Forma-
ción Koobi Fora es el de Christopher Lepre y 

Dennis Kent (2010), quienes llevaron a cabo 
una columna paleomagnética a partir de 50 
muestras obtenidas del área 102, sección tipo 
de la parte media e inferior de KBS. Los resul-
tados obtenidos aparecen en la figura 6.14.

West Turkana. En la orilla opuesta a Koobi 
Fora del lago Turkana, la de poniente, se ex-
tiende la zona fosilífera de West Turkana que 
ha proporcionado tanto herramientas como 
ejemplares muy robustos y de gran antigüe-
dad. La principal formación es la Nachukui, 

Figura 6.14  Contexto 
estratigráfico y cronología 
radioisotópica del Miembro 
KBS de la Formación Koobi 
Fora (Lepre y Kent, 2010).

m.a.

0,5

1,0

1,5

2,0

2,5

3,0

3,5

4,0

4,5

Cronología

Formación Koobi Fora

Miembro KBS

PL
IO

C
E

N
O

PL
E

IS
T

O
C

E
N

O

B
ru

nh
es

M
at

uy
am

a
G

au
ss

G
ilb

er
t

~560 m grosor acumulativo

Miembro Chari sup.

arcilla

arenisca

arena

correlación

toba Koobi Fora
(1,476 ± 0,014 m.a.)

toba Koobi Fora inferior
(1,476 ± 0,013 m.a.)

toba Okote
(1,56 ± 0,05 m.a.)

toba KBS (1,869 ± 0,021 m.a.)

toba riolítica

toba desvitrificada

carbonato bioclástico
arenoso (ABC)

marcador nivel ABC

Miembro Chari inf.

Miembro Okote

Miembro KBS

Miembro Burgi sup.

Miembro Burgi inf.

Miembro Tulu Bor

Miembro Lokochot

Miembro Moiti

intervalo estudiado

Miembro Loyumun

toba
Chari

Jaramillo

Cobb Mt.

Olduvai

Reunion

Kaena

Mammoth

Cochiti

Nunivak

toba
Okote

toba KBS 

toba
Burgi

toba
Tulu Bor
toba
Lokochot

toba
Moiti

«Elementos-traza», o «elementos menores», se definen 
en un contexto geológico como todos los elementos 
excepto los más abundantes en las rocas: oxígeno, sili-
cio, aluminio, hierro, calcio, sodio, potasio y magnesio 

(Thrush, 1968). La concentración de los elementos-tra-
za es específica de cada terreno, cosa que permite lle-
var a cabo comparaciones.

Caja 6.7  Los elementos-traza
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con ocho miembros que abarcan en total des-
de los 4,3 a cerca de 0,7 m.a. 

Los trabajos de excavación comenzaron en 
1987 a cargo del West Turkana Archaeological 
Project. Los miembros de Nachukui que con-
tienen homininos examinados en este libro son: 

•   Natoo:  yacimiento  FxJh  5  (1,8-1,0  m.a., 
P. boisei; capítulo 9) (B. Brown et al., 2001).

•   Nariokotome:  (≈1,6 m.a., Homo ergaster; 
capítulo 14) (Brown et al., 1985).

•   Kaitio: yacimientos de Kokiselei 4 (1,65 m.a., 
con herramientas del Modo II, capítulo 12) 
(Lepre et al., 2011); Kokiselei 5 (≈1,7 m.a., 
con herramientas de transición de Modo I-
Modo II; capítulo 12) (Lepre et al., 2011).

•   Kalochoro:  yacimiento  de  Lokalelei 
(2,34 m.a., con herramientas del Modo I, 
capítulo 12) (Tiercelin et al., 2010).

•   Lomekwi: yacimientos de Lomekwi Draina-
ge (2,50-2,45 m.a., P. aethiopicus; capítu-

lo 9) (Walker et al., 1986); Lomekwi Drai-
nage, localidad LO4 (c. 3,35 m.a., A. afa-
rensis, capítulo 8) (Brown et al., 2001).

•   NK 3: (1,8 m.a., H. ergaster; capítulo 14) 
(Brown et al., 2001).

•   Kataboi: (c. 3.5 m.a., A. platyops; capítulo 8) 
(M. G. Leakey et al., 2001).

Kanapoi y Allia Bay. Situados en el lago 
Turkana, los yacimientos de Kanapoi —ori-
lla occidental— y Allia Bay —orilla orien-
tal— quedan unidos por la presencia en 
ambos de ejemplares de Australopithecus 
anamensis.

La secuencia sedimentaria de Kanapoi 
abarca un lapso que va de los 4,17 m.a. a 
cerca de 3,4 m.a., con tres intervalos princi-
pales de paleosuelos: basal, de tipo fluvial, 
intermedio arcilloso lacustre y superior, de 
nuevo fluvial. Los homininos proceden en su 
mayoría del intervalo basal, aunque también 

Figura 6.15  Correlaciones 
de yacimientos y miembros 
de la Formación Nachukui 
(West Turkana, Kenia) (Prat 
et al., 2005).
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se encuentran en el intermedio, y su datación 
se ha hecho de forma muy precisa. Una parte 
de los ejemplares está comprendida entre las 
tobas volcánicas Upper pumiceous y Lower 
pumiceus, es decir, en el intervalo entre 
4,12 ± 0,002 y 4,17 ± 0,02 m.a. (M. G. Leakey 
et al., 1998). El horizonte temporal mínimo 
de los restantes ejemplares se precisó gracias 
a encontrarse situados —con la excepción de 
uno de ellos— por debajo de la toba Kana-
poi. La toba Kanapoi, perteneciente a la par-
te superior del intervalo intermedio, fue data-
da en 4,07 ± 0,02 m.a. por el método 40Ar/39Ar. 
De esa forma, el rango de edad que correspon-
de a los homininos de Kanapoi corresponde a 
4,17-4,07 m.a.

Los terrenos sedimentarios de Allia Bay 
en que se hallaron los homininos tienen me-
nor edad que los de Kanapoi. La mayor par-
te de los de Allia Bay proceden del yacimien-
to 261-1, justo por debajo de la toba Moiti 
(Ward, M. G. Leakey y Walker, 2001). La 
toba Moiti fue datada en la región, aunque 
en una localidad diferente, en 3,94 ± 0,03 m.a. 
(M. G. Leakey et al., 1995), y la toba VT-1 de 
Maka (Etiopía), dada por correlativa con la 
Moiti, dio 3,89 ± 0,02 m.a. (White et al., 
1993). El cálculo correspondiente a los terre-
nos sedimentarios de los que proceden los 
fósiles de homininos indicó para éstos una 
edad de 3,95 ± 0,05 m.a. (Ward, M. G. Leakey 
y Walker, 2001).

4.5  Región de Tugen Hills

Las colinas Tugen son una de las zonas fosilí-
feras en que se han encontrado ejemplares 

muy antiguos de homininos. Se encuentran en 
el distrito de Baringo (Kenia) y su referencia 
estratigráfica corresponde, respecto de los fósi-
les que nos interesan, a la Formación Lukeino. 

Las condiciones geológicas de la forma-
ción Lukeino han sido descritas por Martin 
Pickford (1975) y Andrew Hill y colaborado-
res (1985, 1999, 2002). Su límite inferior lo 
marca la Formación Kabarnet Trachyte, con 
una edad entre 6,7 ± 0,3 y 7,20,3 m.a. obteni-
da por el método 40K/40Ar (Pickford, 1975). 
Andrew Hill (2002) atribuyó a la Formación 
Lukeino entre 6,2 y 5,6 m.a.

De la Formación Lukeino, en las colinas 
Tugen, proceden los ejemplares del Mioceno 
Superior Orrorin tugenensis (capítulo 8).

4.6  Región de Olduvai/Laetoli

Garganta de Olduvai. El yacimiento de Oldu-
vai (Tanzania) fue descubierto por Wilhelm 
Kattwinkel, profesor del Bayerische Palaeon-
tologische Staatssammlung de Munich (Ale-
mania) en 1911 (Protsch, 1974) y es notable 
por muchos aspectos. Fue el primer lugar, 
como ya dijimos en su momento, donde se 
aplicaron las técnicas radiométricas de data-
ción del terreno. También es el yacimiento 
que inauguró la historia de los descubrimien-
tos de especímenes de nuestra tribu, Homini-
ni, dentro del valle del Rift. Allí se encontra-
ron los primeros equivalentes a los homininos 
«gráciles» y «robustos» de Sudáfrica. Allí apa-
reció el primer ejemplar al que se concedió el 
nombre de Homo habilis. De Olduvai proce-
den las evidencias de la cultura lítica más anti-
gua identificada que se llama, por esa razón, 

La cronoestratigrafía de los terrenos de Tugen Hills ha 
sido confirmada por Deino y colaboradores (2002). Las 
técnicas utilizadas fueron 40Ar/39Ar, 40K/40Ar y pa-
leomagnetismo. Las formaciones Lukeino, Kaparaina 
Basalt Formation y Chemeron Formation forman una 

sucesión que abarca 6,56-3,8 m.a. La Formación 
Lukeino superior en Kapcheberek fue constreñida al in-
tervalo 5,88-5,72 m.a. La combinación de las técnicas 
40Ar/39Ar y paleomagnetismo sitúan la edad de la For-
mación Chemeron en Tabarin en 4,63-3,837 m.a.

Caja 6.8  Edad de las formaciones de Tugen Hills
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olduvaiense. Y, desde luego, Olduvai es un 
yacimiento unido para siempre al nombre de 
los Leakey, Louis y Mary. 

Keniata de nacimiento e hijo de un matri-
monio misionero, Louis Leakey publicó su 
primer trabajo sobre Olduvai en una nota 
aparecida en la revista Nature —donde daba 
al yacimiento, por cierto, su nombre alemán, 
Oldoway. Su primera campaña de excavacio-
nes la llevó a cabo en 1931 y a partir de ese 
momento trabajó en Olduvai —junto a su 
mujer Mary Nichols (Mary Leakey)—, aun-

que sólo a partir de 1951 de manera continua. 
A mediados de la década de 1960 fue Mary 
Leakey quien quedó a cargo de los trabajos. 

El yacimiento de Olduvai («el lugar donde 
crece la pita» en lengua local) se encuentra 
dentro de la llanura del Serengueti, cerca del 
cráter inmenso del volcán extinto Ngorongo-
ro y a poco menos de 200 km de Arusha 
(véanse figuras 6.16 y 6.17). Se trata de una 
garganta que alcanza una profundidad de 
hasta 100 metros en algunos lugares y se ex-
tiende, más o menos de este a oeste, a lo largo 

Figura 6.16  Izquierda: Louis Leakey, y su mujer Mary excavando en la garganta de Olduvai. (Fotografía de Robert 
F. Sisson © National Geographic Society). Derecha: Olduvai en la actualidad. (Fotografía de C. Cela).

Figura 
6.17  Localización 
de la garganta de 
Olduvai (Hay, 
1963). Abajo, a la 
derecha, cráter del 
Ngorongoro.
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de unos 40 km de longitud. El cañón fue ex-
cavado en terrenos sedimentarios por un río 
ya desaparecido con depósitos de origen la-
custre, fluvial y eólico entre los que se en-
cuentran también tobas volcánicas proce-
dentes del Ngorongoro. 

Los sedimentos de Olduvai aparecen de-
positados a partir de una capa basáltica, la 
toba IB (visible sólo en un lugar cerca de las 
localidades VEK-FLK), con una edad de 
1,84 ± 0,03 m.a., y se numeran correlativa-
mente de abajo arriba como Lechos I-IV, a 
los que siguen los Lechos Masek, Ndutu y 
Naisiusiu (véase figura 6.18). 

La primera datación que recibió la toba 
volcánica de la base del Lecho I de Olduvai, 
obtenida por el método del potasio/argón 
(40K/40Ar), fue de 1,7 m.a. (L. S. B. Leakey, 
Everden y Curtiss, 1961); a través de la com-
paración de 10 tobas se dio por válido un pro-
medio de 1,75 m.a. Unos años más tarde, 
Jack Evernden y Garniss Curtiss (1965) fue-
ron los artífices de la primera serie cronoló-
gica absoluta de un yacimiento de homini-
nos, correspondiente al Lecho I de Olduvai. 
Como dijo Bernard Wood (1997a) en su obi-
tuario de Mary Leakey, la garganta de Oldu-
vai pronto se convirtió en la vara que permi-
tió calibrar las edades de otros yacimientos.

Con posterioridad se han utilizado en el ya-
cimiento numerosas técnicas de datación, 
como la tasa de sedimentación, la polaridad 
geomagnética, la racemización de los aminoá-
cidos y las huellas de fisión de uranio. Mary 
Leakey y Richard Hay (1982) documentaron 
la información disponible sobre las secuencias 
estratigráficas y las edades de Olduvai. Si-
guiendo los estudios de estos autores, Michael 
Day (1986) apuntó las siguientes fechas para 
los lechos de Olduvai: Lecho I: 2,1-1,7 m.a.; 
Lecho II: 1,7-1,15 m.a.; Lecho III: 1,15-0,8 m.a.; 

Lecho IV: 0,8-0,6 m.a.; Masek: 0,6-0,4 m.a.; 
Ndutu: 400.000-32.000 años; Naisiusiu 22.000-
15.000 años.

La potencia estratigráfica de Olduvai al-
canza 2 m.a. pero, dentro del Plio-Pleistoce-
no, se encuentran sólo dos lechos, el I y el II; 
en ambos aparecieron homininos. La separa-
ción entre uno y otro lecho es arbitraria. Se 
distinguen por una capa de lajas que Hans 
Reck y Louis Leakey identificaron en 1931 y 
establecieron como frontera, suponiendo que 
los cambios geológicos y faunísticos coinci-
dían con la presencia de esa franja. Hoy se 
sabe que no es así: desde el punto de vista de 
una reconstrucción apropiada, la parte infe-
rior del Lecho II forma una unidad con el 
Lecho I. No obstante, y por razones de clari-
dad, aquí nos referiremos al «Lecho I» y al 
«Lecho II» como si su separación correspon-
diese a los cambios reales. 

El Lecho I (desde la base a los 1,71 m.a.) 
contiene depósitos que corresponden a un 
lago salobre. El Lecho II alcanza desde alre-
dedor de 1,7 a poco más de 1,2 m.a., y cuenta 
con la presencia de la toba IIA que permite cal-
cular su límite inferior. Se produjeron cam-
bios geológicos y ecológicos importantes re-
lacionados con los depósitos de ese segundo 
lecho, como la salinización y reducción del 
lago y su sustitución posterior por sabanas 
abiertas.

La fauna descubierta en Olduvai se corres-
ponde bien con los datos geológicos. Nume-
rosos micro y macromamíferos, con prima-
tes, bóvidos, équidos y carnívoros entre estos 
últimos, están presentes en el Lecho I pero 
también existen en él anfibios y peces que in-
dican el ambiente lacustre (Andrews, 1983; 
L. S. B. Leakey, 1967b). Las diferencias que 
pueden detectarse dentro de la fauna del Le-
cho I se han atribuido al inicio del cambio 

VEK significa Vivien Evelyn (Fuchs) Korongo, y FLK, Fri-
da Leakey Korongo. Los nombres de las localidades de 
Olduvai Gorge suelen llevar la letra K correspondiente a 

«korongo», que significa, en lengua swahili, «barranco». 
La lista completa de esos nombres figura en el informe 
de Mary Leakey contenido en L. S. B. Leakey (1967).

Caja 6.9  Localidades de Olduvai



196 Evolución humana

climático que lleva a las particularidades del 
Lecho II, pero también se ha apuntado que 
esas diferencias podrían deberse a la presen-
cia de diferentes tipos de predadores (Fer-
nández-Jalvo et al., 1998).

El Lecho II contiene la típica fauna Villa-
franquiense: grandes herbívoros y carnívo-
ros, con presencia de primates e hipopóta-
mos (L. S. B. Leakey, 1967b). Ese contenido 
indica un hábitat diverso en el que la exten-
sión de las sabanas abiertas parece que fue 
un factor importante. Lo fue, desde luego, 
para la evolución de los homininos por ra-
zones que examinaremos en próximos capí-
tulos.

El primer ejemplar fósil descubierto en Ol-
duvai fue un esqueleto, OH 1, aparecido en la 
pendiente del Lecho II, a unos tres o cuatro 
metros de la parte superior de la garganta, al 
abrir una trinchera para los trabajos de data-
ción de Olduvai (Protsch, 1974). Su aspecto 

era sin la menor duda muy moderno, con los 
rasgos propios de los humanos actuales in-
cluido el cráneo bulboso, la ausencia de prog-
natismo y el mentón protuberante (véase fi-
gura 6.19). 

Hans Reck (1914), a cargo de la investiga-
ción, situó el esqueleto como propio del Le-
cho II sin tener en cuenta posibles interpreta-
ciones tafonómicas acerca de su presencia 
allí. Louis Leakey (1928), en su nota sobre el 
espécimen, mantuvo la atribución realizada en 
los primeros estudios del ejemplar: Homo sa-
piens. Los distintos datos no cuadraban por-
que, de ser cierta la presencia de un humano 
moderno en el Lecho II, la edad de nuestra es-
pecie se remontaría a entre medio y un millón 
de años. Cinco años más tarde aclaró el enig-
ma. El esqueleto procedía de un enterramien-
to en la base del Lecho V y, en función de los 
elementos culturales asociados, tendría la 
misma edad de Gamble’s Cave (Paleolítico 

Figura 6.18  Síntesis de la litografía de Olduvai correspondiente a distintas localidades de acuerdo con Tamrat et al. 
(1995).
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Superior, Kenia), con un nivel cultural simi-
lar (L. S. B. Leakey et al., 1933).

OH 1 fue el primer hallazgo dentro de una 
serie larga de especímenes del linaje humano 
procedentes del Rift. En el capítulo siguiente 
examinaremos los más notables.

Laetoli. Cuarenta kilómetros al sur de Oldu-
vai, en Tanzania, se encuentra la zona fosilí-
fera de Laetoli, que está situada en la meseta 
de Eyasi, al noroeste del lago que lleva el mis-
mo nombre. Las erupciones del Sadiman, 

que se encuentra a unos 20 kilómetros de 
Laetoli, y otros volcanes depositaron en 
Eyasi durante el Plioceno sucesivos mantos 
de cenizas que forman unas tobas volcáni-
cas llamadas Capas Laetoli, muy extensas 
tanto en superficie (unos 1.500 kilómetros 
cuadrados) como en potencia (130 metros en 
Laetoli) (M. D. Leakey y Hay, 1979) a las que 
ya nos hemos referido.

En Laetoli se han identificado los lechos 
sedimentarios siguientes (Deino, 2011):

•   Lower Laetoli Beds, 4,36-3,85 m.a.
•   Upper Laetoli Beds, 3,85-3,63 m.a.
•   Lower Ndolanya Beds, 3,58 m.a.
•   Upper Ndolanya Beds, 2,66 m.a.
•   Naibadad Beds, 2,155/2,057 m.a.
•   Olpiro Beds, < 2,057 m.a.

La paleoclimatología indica para las Upper 
Laetoli Beds un hábitat con presencia exten-
sa de ríos que sólo fluyeron durante la época 
de lluvias. La red fluvial habría mantenido 
un mosaico vegetal complejo, incluyendo 
bosques de galería y praderas, con abundancia 
de lagos y pozos efímeros en la época húme- 
da (Ditchfield y Harrison, 2011). La ausencia 

Figura 6.19  OH 1, Homo sapiens. Fotografía de Protsch 
(1974).

Figura 6.20  Localización de las 
áreas fosilíferas de la meseta de Eyasi 
(Tanzania) (Harrison, 2011b). 
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de animales acuáticos en la fauna indica que 
las Upper Laetoli Beds y las Upper Ndolan-
ya Beds no dispusieron de mantas permanen-
tes de agua. Sin embargo, la presencia de un 
ejemplar de Crocodylus en las Lower Laetoli 
Beds —cuyas características paleoclimatoló-
gicas son similares— obliga a pensar que en 
ese rango temporal se dispuso al menos de 
lagos poco profundos.

De las Upper Laetoli Beds proceden ejem-
plares de Australopithecus afarensis (capítulo 8) 
y las huellas fósiles que comentamos en el ca-
pítulo 5. De Upper Ndolanya Beds procede 
Paranthropus aethiopicus (capítulo 9).

4.7  Región del lago Malawi

Chiwondo Beds. El Hominid Corridor Re-
search Project comenzó su estudio del Rift de 
Malawi en 1983 con el propósito de examinar 
la zona del sudeste africano para entender 
mejor cómo tuvo lugar la dispersión de la 
fauna, incluida la de los homininos. El pri-
mer ejemplar de nuestro linaje, atribuido a 
Homo, fue hallado en 1991 en el yacimiento 
Uraha de Chiwondo Beds, distrito de Karon-
ga (Malawi). En 1999 apareció un segundo 
ejemplar clasificado como Paranthropus (San-
drock, 1999) en el yacimiento de Malema, algo 
más al norte de Uraha. 

Los yacimientos de Chiwondo Beds fue-
ron datados por Friedemann Schrenk y cola-
boradores (1993) por comparación de la fau-
na local —del Plio-Pleistoceno— con los pa-
rámetros de las series de suidos establecidos 
por Basil Cooke (Cooke, 1976; 1978) y James 

Harris y Tim White (1979). Se obtuvo así la 
identificación en Malema de ejemplares de 
Notochoerus similares a los de la Formación 
Shungura. La correlación se estableció res-
pecto de los miembros D-F de esa Formación 
de Omo, dando una edad de entre 2,5-2,3 m.a. 
para los estratos de los que proceden los ho-
mininos de Uraha y Malema. Timothy Bro-
mage y colaboradores (1995) ampliaron la 
comparación faunística de Chiwondo, con-
firmando las correlaciones establecidas por 
Friedemann Schrenk et al. (1993) con la For-
mación Shungura. Christian Betzler y Uwe 
Ring (1995) describieron el paleoambiente que 
corresponde a los homininos de Uraha como 
el propio de pantanos o canales aluviales.

5. Yacimientos de Chad

El área fosilífera de Toros-Menalla (Chad), es-
tudiada desde la década de 1990 por la Mission 
Paléoanthropologique Franco-Tchadienne, se 
encuentra en la cuenca del lago del Holoceno 
Mega-Chad, el mayor paleolago del Sahara, 
del que el actual lago Chad es un residuo. 
Existen cuatro zonas fosilíferas principales, 
de las que dos, Toros-Menalla y Koro-Toro, 
han proporcionado homininos. Una nume-
rosa fauna indica que tanto en el Mioceno 
como en el Plioceno las condiciones eran 
más húmedas, aunque también se produje-
ron episodios desérticos recurrentes en el 
norte de la cuenca (Schuster et al., 2009), 
como ocurre en la actualidad. Son en espe-
cial valiosas las series fósiles de insectos 

Alan Deino y Andrew Hill (2002) criticaron la estimación 
hecha de la edad de Chiwondo Beds, sosteniendo 
que Schrenk y colaboradores (1993) y Bromage y co-
laboradores (1995) habrían interpretado mal los datos 
de Andrew Hill et al. (1992). Pero ni la referencia de Hill 
et al. (1992) está dada correctamente en el artículo de 
Deino y Hill (2002) ni Schrek y colaboradores (1993) 
mencionaron en lugar alguno el artículo de Hill et 

al. (1992) o cualquier otro de Andrew Hill. Bromage et 
al. (1995) sí hicieron una referencia a Hill y colaborado- 
res (1992) pero, incluso si hubiesen confundido la fau-
na de Chemeron, Kenia (descrita por Hill et al., 1992), 
ese hecho influye poco en la confianza respecto de la 
edad de Chiwondo, habida cuenta de que la compara-
ción principal se hace con los suidos de la Formación 
Shungura (Omo).

Caja 6.10  La edad de las Chiwondo Beds
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(termitas de las familias Hodotermitidae y 
Macrotermitinae) (Schuster et al., 2009).

La pauta de sucesión lacustre-desértica es 
un marco general en el que se dan particula-
ridades locales muy diversas. 

Toros-Menalla. Las condiciones climatoló-
gicas en el Mioceno del área 266 de Toros-
Menalla corresponden a un mosaico de pai-
sajes similar al del actual Okavango (Ango-
la-Bostwana), con hábitats lacustres y 
ribereños, pantanos, zonas de bosque, islo-
tes boscosos, sabana arbolada y pastizales 
dentro de un área general semiárida del 
tipo de la sabana (Brunet, 2010). La fauna 

del Mioceno Superior incluye suidos (cer-
dos) y loxodontes (elefantes) similares a los 
de la Formación Lothagam de Kenia, con 
7,4-6,5 m.a., además de carnívoros (como 
Hienidae), felinos (Dinofelis) y cercopite-
cos (Colobinae).

Los estudios comparativos de faunas die-
ron una edad de 6-7 m.a. a Toros-Menalla 
(Vignaud et al., 2002). Una datación radio-
métrica por el método 10Be/9Be ha otorgado 
a un total de 28 muestras correspondientes al 
horizonte sedimentario en que se encontra-
ron los fósiles de homininos un abanico de 
7,2-6,8 m.a. (Lebatard et al., 2008). Distintos 
ejemplares de homininos atribuidos al género 

Figura 6.21  Cuenca del 
Chad con el lago actual 
en negro y el paleolago en gris 
(Schuster et al., 2009).
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Sahelanthropus proceden de las áreas TM 266, 
TM 247 y TM 292 (capítulo 8).

Koro-Toro. El yacimiento pliocénico KT 12 
ha proporcionado un ejemplar de Australo-
pithecus (capítulo 8). El yacimiento KT 13, 
semejante al KT 12, contiene al menos 30 
taxa de vertebrados fósiles recogidos en su-
perficie o in situ, de los que 22 son mamífe-
ros con carnívoros (cuatro especies), probosci-
dios (dos especies), perisodáctilos (Hipparion y 
Ceratotherium), artiodáctilos (cinco espe-
cies) y una mayoría de bóvidos tanto en di-
versidad como en número de ejemplares 
(Beaulieu, 1998). Los peces y reptiles —co-
codrilos en su mayoría— abundan. La compa-
ración faunística apunta a una edad de 3,5- 
3 m.a., por semejanza con la fauna de Ha-
dar (Etiopía) de ese rango. El paisaje 
deducido de la fauna es, de nuevo, en mosai-
co dentro de un ámbito general de riberas 
lacustres o fluviales.

6. Yacimientos de Sudáfrica

Al principio de este capítulo aludimos al es-
tudio de Elizabeth Vrba sobre los bóvidos 
fósiles de Taung, Sterkfontein, Makapans-
gat, Swartkrans y Kromdraai, yacimientos 
que también han proporcionado homininos. 
Se trata de las localidades sudafricanas más 
conocidas en las que han aparecido restos del 
Plio-Pleistoceno. A esos yacimientos que 
podríamos llamar «clásicos» se han añadi-
do con posterioridad otros, como Drimo-
len y Malapa.

6.1   Estructura y datación  
de los yacimientos sudafricanos

Los emplazamientos de Sudáfrica con ejem-
plares del Plio-Pleistoceno se encuentran si-
tuados en terrenos calizos. Se trata en su ori-
gen de cavernas dolomíticas formadas en el 
pre-Cámbrico. 

Las cavernas dolomíticas aparecen por la 
acción del agua, que disuelve los terrenos cal-
cáreos y forma las tan conocidas estalactitas 
y estalagmitas en el interior de las cuevas (fi-
gura 6.23). Es corriente también que la caver-
na se rellene más tarde con un conglomerado 
de materiales rocosos, desechos, huesos y 
compuestos carbonatados, las llamadas «bre-
chas» en que se encuentran embebidos los 
fósiles. Las estructuras originales, muy anti-
guas, aparecen por lo general deterioradas en 
diversos grados de destrucción. De ahí las di-
ficultades existentes para realizar una estrati-
grafía correcta capaz de poner de manifiesto 
su edad.

En algunos casos, como el de Kromdraai, 
los depósitos se encontraron en la superficie 
de una colina al haberse derrumbado del 
todo la caverna y fue preciso un trabajo de 
excavación para identificar la estructura 
geológica original. Swartkrans muestra una 
caverna exterior por completo erosionada y 
otra interior que mantiene aún el techo. 
Sterkfontein conserva una caverna exterior 
abierta a la superficie y sucesivas salas, cada 
vez más profundas, con diferentes tipos de 
brechas. Por lo que se refiere a Taung, el 
único hallazgo (al margen de algunas herra-
mientas y huesos muy posteriores), el del Niño 
(véase capítulo 8), se realizó en la parte más 
profunda y alejada de una caverna conteni- 
da en una pequeña colina. Pero los trabajos 

Una lista completa de la fauna de vertebrados de la 
localidad TM 266 de Chad figura en Le Fur et al., 
2009. El conjunto está dominado por los bóvidos (seis 

especies y 58% de los ejemplares). Los carnívoros 
aparecen bastante diversificados (nueve especies 
y 11%). 

Caja 6.11  Vertebrados de TM 266, Chad
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de minería destrozaron por completo la 
cueva original, cuya estructura es, por tan-
to, desconocida. Un resumen breve pero 
clarificador de la atormentada geología de 
los yacimientos sudafricanos se encuentra 
en Day (1986). 

Una distribución geológica tan compleja 
lanza muchas sombras sobre los yacimientos 

sudafricanos a la hora de tener que asignar 
edad a los sedimentos en que aparecen los 
ejemplares. El uso del paleomagnetismo ha 
proporcionado en los últimos años una vía 
nueva para obtener dataciones directas; sin 
embargo, los primeros resultados paleomag-
néticos de los yacimientos clásicos fueron, 
con la excepción de Makapansgat, poco 

Figura 6.22  Diversos 
yacimientos sudafricanos 
con homininos del Plioceno 
y Pleistoceno Inferior. 
Ilustración de Pickering et al. 
(2007).

Figura 6.23  Fases en la 
destrucción de una caverna 
dolomítica: 1) La dolomita es 
disuelta por las aguas 
freáticas a una considerable 
profundidad formando un 
pozo. 2) El agua se filtra y en 
la cueva resultante comienzan 
a desprenderse grandes 
rocas de dolomita. 3) Las 
grietas en el techo de la cueva 
se abren paso al exterior. 4) La 
apertura exterior se ensancha. 
Los espeleotemas ocupan el 
interior de la cueva. 5) Se 
abren nuevas salidas por las 
que se infiltran más 
espeleotemas. 6) La erosión 
destruye parte de la dolomita 
original y de los depósitos 
infiltrados, permitiendo que 
afloren los espeleotemas. El 
dibujo se refiere a la cueva de 
Swartkrans (Sudáfrica) (Brain, 
1993). Se han omitido algunos 
de los pasos intermedios 
indicados por el autor.
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consistentes (Partridge, 1982). Si se añade la 
ausencia de materiales viables para utilizar 
métodos radiométricos (tobas volcánicas), 
en la mayoría de los casos fue preciso guiarse 
por los estudios de la fauna asociada y su 
correlación con la de otros yacimientos más 
fáciles de datar, como los de África del este. 
Por fortuna, algunos trabajos recientes han 
permitido obtener fechas más fiables y pre-
cisas. 

Sterkfontein. La estratigrafía de la cueva de 
Sterkfontein es la estudiada en mayor detalle 
y sirve tanto de referencia comparativa para 
calibrar las fechas de otros yacimientos como 
de ejemplo acerca de las dificultades que pre-
senta la descripción y datación de una caver-
na dolomítica. 

La secuencia estratigráfica de Sterkfontein 
ha sido descrita a partir de los trabajos de Ti-
mothy Partridge (Partridge, 1975; 1978; 1982; 
2000; Partridge et al., 1999; 2003; Partridge y 
Watt, 1991; Clarke et al., 2003). Partridge 
(1978) distinguió seis miembros, del M1 al M6 
por orden decreciente de antigüedad, a los que 
Kuman y Clarke (2000) añadieron un último 
miembro, post-M6, más moderno (figura 
6.27). M1, M2 y M3 son los más profundos; 
M4, M5, M6 y post-M6 aparecen en la super-
ficie abierta de la caverna, o cerca de ella. Pero 
hay que entender que los distintos miembros 
no sólo se distribuyen en el plano vertical, unos 
encima de otros, sino también en el horizontal 
extendiéndose por las diferentes cámaras, por 
lo que en un principio fueron distinguidos por 
el color de sus brechas de relleno. Casos de es-
pecial interés para nuestros propósitos son los 
de la gruta Silberberg, en la que se encontró el 
esqueleto casi completo StW 573, y la gruta 
Jacovec, de la que proceden especímenes loca-
lizados recientemente (capítulo 8). Se trata de 
los terrenos más antiguos con homininos entre 
todos los sudafricanos. 

Las primeras estimaciones de la edad de 
los miembros más profundos de Sterkfontein 
con restos humanos (M2, M4) se realizaron 
mediante biocronología —fauna compara-
da—, con resultados un tanto diversos que 
en ocasiones sólo establecían la gran antigüe-
dad de Sterkfontein en comparación con otros 
yacimientos sudafricanos (Ewer, 1956). Ya he-
mos mencionado cómo los estudios de Eliza-
beth Vrba sobre los antílopes de Sterkfontein 

Figura 6.24  Vista del yacimiento de Sterkfontein 
en la actualidad. Fotografía de C. Cela.

Figura 6.25  Mapa de 
Sterkfontein, de acuerdo con 
los estudios de Timothy 
Partridge (Partridge et al., 
2003), con indicación del 
emplazamiento del esqueleto 
StW 573 y la cueva Jacovec.
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(1974; 1984) apuntaron hacia un cambio de-
tectable desde el ambiente de M4, boscoso, al 
más árido del M5. Correspondería este cam-
bio al proceso de enfriamiento que dio lugar 
en toda África a la extensión de las sabanas 
(Brown et al., 1985; Behrensmeyer et al., 
1997; Peter deMenocal, 2004; Bobe y Beh- 
rensmeyer, 2004), concediendo a la transi-
ción entre M4 y M5 unas fechas cercanas a 
los 2,5 m.a., o algo anteriores. Sin embargo, 
las primeras dataciones directas dieron cifras 
menores. Henry Schwarcz, Rainer Grün y 
Phillip Tobias (1994) obtuvieron, mediante 
ESR aplicado a esmalte de dientes de bóvi-
dos, una edad absoluta que fue establecida en 
2,1 ± 0,5 m.a. para M4. 

La columna paleomagnética obtenida por 
Partridge y colaboradores (1999) (véase fi-
gura 6.27) otorgó al Miembro 2D —el de 
menor edad dentro de M2—, 3,0-2,58 m.a. al 
ser incluido (por su polaridad normal) en la 
parte superior del cron Gauss. El Miembro 
2A, el más profundo de M2, tendría 4,19- 

3,6 m.a. al atribuirse al cron Gilbert (de pola-
ridad inversa) por debajo de la inversión Co-
chiti. Aun siendo M2 un miembro más pro-
fundo que M4, la desproporción respecto de 
las fechas dadas por Schwarcz, Grün y Tobias 
(1994) y Partridge et al. (1999) resulta clara.

La edad del Miembro 2 propuesta por 
Partridge et al. (1999) fue rechazada por Lee 
Berger, Rodrigo Lacruz y Darryl de Ruiter 
(2002). La interpretación de la fauna, los re-
sultados arqueométricos y la magnetoestrati-
grafía de Sterkfontein hacían improbable, al 
decir de Berger et al. (2002), que ninguno 
de los miembros de esa cueva excediese los 
3,04 m.a. de edad. 

Partridge y colaboradores (2003) recono-
cieron que, aunque las mediciones paleomag-
néticas en el Miembro 2 llevadas a cabo por 
su equipo en 1999 eran aparentemente preci-
sas, una datación adecuada depende —como 
hemos advertido en el capítulo 3— de la 
identificación correcta por medios de data-
ción absoluta de las inversiones magnéticas 

Figura 6.26  Sección de Sterkfontein 
con indicación del relleno y sus distintos 
miembros de acuerdo con Partridge 
(2000). (Ilustración de Herries 
y Shaw, 2011).
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presentes en la secuencia. La edad paleomag-
nética asignada también está sujeta a incer-
tidumbres tanto en las correlaciones de la 
fauna como en las tasas de sedimentación, 
por lo que requiere una verificación inde-
pendiente. Con el fin de realizar dicha veri-
ficación, Partridge et al. (2003) llevaron a 

cabo un estudio radiométrico por el méto-
do de los núclidos cosmogénicos 26Al/10Be 
(aluminio-26/berilio-10), obteniendo para 
tres muestras de la gruta Silberberg (M2) 
las fechas de entre 4,72 y 3,78 m.a. (véase 
tabla 6.2).

Pero los resultados obtenidos mediante ra-
diometría U/Pb por Joanne Walker, Robert 
Cliff y Alfred Latham (2006) añadieron nue-
vas discrepancias. Muestras procedentes de 
espeleotemas de M2 situados inmediatamen-
te por encima y por debajo de StW 573 die-
ron unas edades de 2,17 ± 0,17 m.a. (colada 
2B) y 2,24 ± 0,09-0,07 (colada 2C; véase figu-
ra 6.28, arriba). 

La gruta Jacovec ha llevado a parecidas 
dataciones discrepantes. En el mismo trabajo 
comentado, Timothy Partridge y colabora-
dores (2003) obtuvieron para Jacovec resul-
tados del todo similares a los de la gruta Sil-
berberg (véase tabla 6.2).

Unas fechas tan dispares de los distintos 
trabajos de datación descansan en buena me-
dida en las características de Sterkfontein, 
con procesos de erosión e infiltración en las 
grutas que llevan a la presencia, dentro de un 
mismo nivel, de diferentes coladas cubiertas 
por añadidura por masas de dolomita. Inten-
tando minimizar esas dificultades, Robyn 
Pickering y Jan Kramers (2010) llevaron a 
cabo un cuidadoso estudio de radiometría 
(métodos U/Pb y U/Th) para poder precisar 
la edad absoluta de los miembros del yaci-
miento. En particular, para la datación de la 
gruta Silberberg se tuvo en cuenta cuál po-

Figura 6.27  Secuencia paleomagnética de Sterkfontein. 
La columna de la izquierda indica la posición de las muestras 
tomadas. A la derecha se muestra la escala de crones 
geomagnéticos de polaridad normal (+) e invertida (—) con 
las inversiones existentes dentro de la secuencia de largo 
alcance temporal Gilbert-Gauss-Matuyama. La columna 
intermedia señala la correlación del paleomagnetismo 
de Sterkfontein con la escala geomagnética. Las líneas 
quebradas indican inversiones magnéticas cuya posición 
no puede precisarse por quedar fuera de las muestras 
obtenidas. (Ilustración de Partridge et al., 1999).

El trabajo de Travis Pickering, Ron Clarke y Jason 
Heaton (2004) acerca del contexto paleoambiental del 
Miembro 2 de Sterkfontein indicado por la fauna puso 
de manifiesto la abundancia de cercopitecoideos (Pa-
rapapio y Papio) y félidos (Panthera pardus, P. leo, 
Felis caracal y Felidae indet.). Los autores indicaron, 
no obstante, que la tafonomía de M2 apunta a que 
esos animales entrarían bien voluntariamente o de for-
ma accidental en la cueva y habrían quedado atrapa-
dos en ella, por lo que no son una muestra represen-

tativa de la fauna general. Con esa cautela en mente, 
indicaron como paisaje más probable el de colinas cu-
biertas de bosque y matorral y rodeadas de espacios 
más abiertos. Pero es esa una distribución que re- 
trataría bien las condiciones paleoecológicas de 
Sterkfontein desde los c. 4,0 m.a. que atribuyeron Pic-
kering, Clarke y Heaton (2004) a M2 hasta la aridifica-
ción posterior de toda África en torno a los 2,5 m.a., 
por lo que resulta de poco valor para estimar las fe-
chas de cada uno de los yacimientos.

Caja 6.12  La fauna fósil de M2 de Sterkfontein, Sudáfrica
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dría haber sido la distribución y, por tanto, el 
origen de las distintas aportaciones sedimen-
tarias antes de que los trabajos de excavación 
retirasen el gran pilar estalagmítico de su in-
terior esparciendo los materiales por la cueva 
(véase figura 6.28, abajo).

En Silberberg y Jacovec, Pickering y Kra-
mers (2010) (tabla 6.3) obtuvieron resultados 
más modernos que los alcanzados por Par-
tridge et al. (2003) (véase tabla 6.2), inferiores 
en cualquier caso a los 3 m.a.

Un nuevo análisis del paleomagnetismo de 
Sterkfontein llevado a cabo por Andy Herries 
y John Shaw (2011), junto a la consideración 
por parte de los autores de los resultados de 
ESR y U/Pb, llevaron a unas cifras bastante 
parecidas a las indicadas por Pickering y Kra-
mers (2010) —e incluso menores en algunos 
casos—: entre 2,8 y 2,2 m.a. para los niveles 
con homininos del Miembro 4, y entre 2,6 y 
2,2 para los de M2 (véase tabla 6.3). 

Las edades más probables para los miem-
bros con homininos antiguos de Sterkfontein 
(M2 y M4) parecen estar, por tanto, entre 2,8 y 
2,0 m.a. Serían esas las fechas más seguras 
—con las dudas indicadas— para la primera 
presencia del linaje humano en Sudáfrica. 
Cuáles son las especies implicadas es un 
asunto que se abordará en el capítulo 8.

Makapansgat. Hemos hecho hincapié en 
Sterkfontein como ejemplo de las dificulta-
des de datación de las cuevas sudafricanas. 
Parecidas dudas se encuentran en los diferen-
tes yacimientos con restos de homininos.

Los fósiles de Makapansgat proceden del 
vertedero de la mina Limeworks —abandona-
da hoy—, con cinco miembros sedimentarios 
numerados desde M1 a M5. La mayoría de los 
restos de homininos proceden de la brecha 
Gris (Grey Breccia) (Partridge, 1979) corres-
pondiente al Miembro 3, de unos 100 metros, 
que junto a M2 y M3 ocupa la Sección Clási-
ca (Classic Section) de la mina (Latham et 
al., 2002).

La comparación de la fauna de Maka-
pansgat llevó a Basil Cooke (1964) a apreciar 
la edad de los depósitos 3 y 4 concediéndoles 
3,0-2,5 m.a. El estudio de paleomagnetismo 
de McFadden, A. Brock y T. Partridge (1979) 
indicó una discontinuidad justo en el tramo 
estratigráfico que corresponde al Miembro 3. 
En consecuencia, McFadden, Brock y Par-
tridge (1979) aceptaron dos posibilidades al-
ternativas para M3: (i) es anterior a la inver-
sión Mamut de 3,06 m.a., (ii) es anterior a la 
Kaena de 2,90 m.a.

Timothy Partridge (1982), a través de una 
revisión de los estudios disponibles, otorgó 

Los depósitos de espeleotema (speleothem) o brechas 
(breccia) corresponden a la deposición de materiales en 
las cuevas cársticas por las aguas de filtración. Como 

es obvio, un depósito masivo de espeleotemas es in-
dicio de haber contado con un clima lluvioso como el 
tropical.

Caja 6.13  Espeleotemas o brechas

Tabla 6.2  Fechas de las muestras obtenidas en las grutas Silberberg y Jacovec con indicación de la 
profundidad a la que se obtuvo cada muestra (contada desde la superficie) (Partridge et al., 2003)

 
Muestra

 Profundidad Gruta Silberberg Profundidad Gruta Jacovec
  (m) (m.a.) (m) (m.a.)

 Superior 24 4,72 ± 1,02 32 4,92 ± 0,27

 Media  25  4,17 ± 0,14

 Inferior 26  3,78 ± 0,31 35 3,76 ± 0,26
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Figura 6.28  Arriba: coladas que 
rodean el ejemplar StW 573 
en la gruta Silberberg 
(Sterkfontein, M2) (Walker, Cliff y 
Latham, 2006). Abajo: recreación 
de la sección de la gruta 
indicando cómo se encontraban 
los depósitos antes de la retirada 
de la gran estalagmita (Pickering 
y Kramers, 2010). La ilustración 
original se ha recortado.

Tabla 6.3  Edades de los miembros de Sterkfontein obtenidas por Pickering y Kramers (2010) (P&K) 
(radiometría U/Pb) y por Herries y Shaw (2011) (H&S) (paleomagnetismo). Se incluyen comentarios 
realizados por los autores

 
Miembro

 m.a.  m.a.  Nueva interpretación hecha
  (P&K, 2010) (H&S, 2011) por los autores

 Post M-6  0,5/0,3 Distintas infiltraciones (H&S)

  M5  < 2,0  M5C 1,3/1,1  Distintas infiltraciones (H&S). M5A, de donde pro-
   M5B 1,4/1,2 cede StW 53, es más antiguo pero no tanto como para 

formar parte de M4 (H&S)

 M4 2,6/2,0 M4C 2,2/2,0 Relleno principal de la cueva (P&K). Distintas infil-
   M4B 2,6/2,2 traciones (H&S)
   M4A 2,8/2,2

 M3 2,6/2,0  Unidad abandonada; los sedimentos descritos previa-
mente como M3 se ajustan mejor a la consideración 
de suponer un equivalente distal de M4 (P&K)

 M2 2,8/2,6 2,6/1,8 Acumulación breve de sedimentos puntuados con 
episodios húmedos indicados por varias capas de co-
lada (P&K)

 M1 > 2,6  Subproductos de dolomita mezclados con arenas y mate-
rial orgánico de origen exterior (piso de la cueva) (P&K)
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al Miembro 3 de Makapansgat una edad de 
3 m.a., compatible con los resultados del pa-
leomagnetismo. En contra de esa idea habla-
ba la comparación de la serie de suidos (cer-
dos) con sus equivalentes de África del este 
hecha por Tim White, Donald Johanson y 
William Kimbel (1981). En opinión de los 
autores, la edad del Miembro 3 de Maka-
pansgat sería tan sólo de 2,6 m.a. Por lo que 
se refiere al Miembro 4 de ese yacimiento, su 
fauna es semejante a la del Miembro 4 de 
Sterkfontein (Partridge, 1982). Alf Latham y 
colaboradores (2002) indicaron que Maka-
pansgat habría contado con un clima tropical 
o semitropical, deducido de la abundancia de 
espeleotemas. Tanto el Miembro 3 como el 4 
de Makapansgat han proporcionado ejem-
plares de A. africanus.

Swartkrans y Kromdraai. Los yacimientos de 
Kromdraai y Swartkrans se encuentran unidos 
a los homininos de la especie Paranthropus ro-
bustus (véase capítulo 9) desde el hallazgo en 
1938 del ejemplar-tipo, TM 1517, en Krom-
draai A, una brecha de color marrón aflorada 
en superficie. Una segunda brecha marrón, 

Kromdraai B, ha suministrado también homi-
ninos asociados a una abundante fauna.

La cueva de Swartkrans fue explorada por 
Robert Broom y John Robinson a partir de 
1948. Los estudios geológicos de Charles 
Brain (1958) proporcionaron los primeros es-
quemas de su estratigrafía, indicando la pre-
sencia de dos brechas de colmatación (rosa, 
en la Cueva Exterior; marrón, en la Cueva 
Interior). Los miembros sedimentarios, M1 
y M2, corresponden a las brechas rosa y 
marrón, con una distribución final un tanto 
compleja debida a la destrucción de la ca-
verna.

Swartkrans y Kromdraai fueron datadas 
inicialmente por comparación faunística con 
Sterkfontein. Para Partridge (1982), el Miem-
bro 1 de Swartkrans y el 3 de Kromdraai B 
pertenecerían al lapso de 2 y 1 m.a., con los 
ejemplares de Swartkrans como los más anti-
guos de todos. El Miembro 2 de Swartkrans 
tendría alrededor de 500.000 años. C. K. 
Brain y Andrew Sillen (1988) estimaron la 
edad de Swartkrans en unos 1,5-1,0 m.a., 
mientras que Eric Delson (1988) la cifró en 
1,8-1,6. m.a. Basándose en el estudio de la 

En opinión de Herries y Shaw (2011), las edades atri-
buidas mediante paleomagnetismo por Partridge et al. 
(1999) se basaron en la asunción incorrecta de que los 
depósitos de la gruta Silberberg tenían más de 3 m.a. 
dada la distancia a que se encontraban respecto de 
los miembros M4 y M5 de superficie. Esa profundidad 
y la comparación de fauna fueron determinantes para 
conceder una gran antigüedad a la gruta Silberberg y, 

a partir de ésta, a todos los miembros de Sterkfontein. 
La edad obtenida por radiometría depende, por otra 
parte, del miembro concreto en que se tomen las 
muestras. Como hemos visto ya, en la gruta Silber-
berg se dieron distintas infiltraciones que pueden lle-
var a discrepancias entre los sedimentos analizados 
por radiometría y los que contienen los fósiles que se 
quieren fechar.

Caja 6.14  Edad de la gruta Silberberg

El análisis combinado de series de uranio y resonancia 
de espín (ESR) llevado a cabo por Darren Curnoe y co-
laboradores (2001) sobre dos fragmentos de dientes de 
P. robustus del Miembro 1 de Swartkrans proporcionó 
una edad de 1,63 ± 0,16 m.a. Sin embargo, los ejem-
plares fueron obtenidos de una colección bajo custodia, 

no in situ, con lo que su origen es dudoso. Los resulta-
dos de esas mismas técnicas aplicados a dientes de 
bóvidos de la misma colección procedentes en teoría 
del Miembro 2 dieron una edad incompatible con ese 
supuesto (más moderna).

Caja 6.15  Edad del Miembro 1 de Swartkrans, Sudáfrica
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Figura 6.29  Arriba: Plano de la planta de Swartkrans que muestra varios de los depósitos en superficie (abreviaturas: 
HR = Member 1 Hanging Remnant; LB = Member 1 Lower Bank; M3 = Member 3; M4 = Member 4; el Miembro 2 
desapareció casi por completo en excavaciones anteriores y no aparece en el plano; el Miembro 5, de 11.000 años de edad, 
tampoco está reflejado). La estrella negra indica la orilla suroeste del yacimiento. Derecha: Detalle de M4, con la parrilla 
de excavación de Sutton y colaboradores superpuesta. Abajo: Perfil esquemático de la estratigrafía del área M4. 
(Ilustraciones de Sutton et al., 2009).
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fauna de cercopitecos comparable entre Áfri-
ca del este y Sudáfrica, Delson (1988) optó 
por asignar a Swartkrans (Miembros 1-3) 
y Kromdraai una edad de alrededor de 
1,8-1,6 m.a. 

Francis Thackeray, Joseph Kirschvink y 
Thimothy Raub (2002) realizaron un estudio 
de paleomagnetismo en Kromdraai B bajo la 
suposición, deducida de la fauna presente, de 
que pertenecería al abanico 2,0-1,5 m.a. En 
función de las inversiones identificadas de 
acuerdo con ese supuesto, Thackeray et al. 
(2002) dieron para los depósitos en que se ha-
lló el ejemplar-tipo de P. robustus, TM 1517, 
una edad que corresponde al comienzo del 
subcrón Olduvai, es decir, 1,9 m.a.

El estudio más detallado de Swartkrans 
hasta la fecha ha sido hecho por Morris 
Sutton y colaboradores (2009) en el transcur-
so de trabajos en superficie en el Miembro 4. 

Durante las operaciones se excavó la parte 
septentrional del Talus Cone Deposit (TCD) 
hasta una profundidad de 10 metros, tarea 
que permitió obtener la estratigrafía del 
Miembro 4 (véase figura 6.29), incluyendo la 
excavación en superficie, con herramientas 
del Paleolítico Medio (Middle Stone Age, 
MSA, véase capítulo 18) y los niveles subya-
centes SWK 4 —colada de lava que permitió 
llevar a cabo una datación precisa— y TCD, 
Talus Cone Deposit, con ejemplares de ho-
mininos.

Los análisis radiométricos por el método 
U/Th dieron a SWK 4 una fecha en prome-
dio de 110.330 ± 1.980 años, cifra que supo-
ne la edad máxima para los depósitos con 
herramientas MSA. Tres ejemplares denta-
les aparecieron en el nivel TCD, siendo atri-
buidos a P. robustus (capítulo 9) (Sutton et 
al., 2009).

Figura 6.30  Izquierda: 
columna que indica los 
cambios de polaridad 
magnética detectados entre 
4,5 m.a. atrás y la 
actualidad. Derecha: 
situación temporal de Taung, 
en relación con Sterkfontein, 
deducida de las zonas 
de cercopitecoideos que 
estableció Delson (1984) 
(columna central). El cuadro 
procede de Williams 
y Patterson (2010) 
(modificado).
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Taung. Las circunstancias del hallazgo del niño 
de Taung, Taung 1, y la destrucción de la cueva 
a causa de los trabajos de cantería llevaron a 
deducir la edad, en un primer momento, de 
consideraciones paleoecológicas indirectas. La 
caverna cuenta con fauna que indica dos fases 
distintas: una antigua de clima seco y exten-
siones abiertas, correspondiente al de la saba-
na, y otro más moderno de entorno boscoso. 
¿A cuál de las dos pertenecería el ejemplar de 
hominino? Desde su descripción hecha por Ra-
ymond Dart, Taung 1 se asoció a la fase árida 
hasta la reinterpretación hecha por Karl But-
zer (1974), que lo colocó entre la fauna de la 
fase húmeda. Eso suponía negar la edad muy 
antigua del espécimen. Butzer (1974) consi-
deró que sería posterior a los A. africanus de 
Sterkfontein y Makapansgat y contemporáneo 
del P. robustus de Kromdraai y Swartkrans.

Timothy Partridge (1982) se basó también 
en evidencias indirectas acerca de la fauna 
original para determinar la antigüedad del 
yacimiento. Apuntaron éstas a atribuir a 
Taung una edad semejante a la del Miembro 3 
de Kromdraai B, es decir, entre 2 y 1 m.a. 

Sin embargo, en contra de la opinión de 
Butzer y Partridge, Eric Delson (1988) sostu-
vo que la fauna a la que corresponde Taung 1 
tendría más de 2 y menos de 2,5 millones de 
años, con una fecha más probable para el ya-
cimiento de 2,3 m.a. El trabajo de Delson 
(1988) consistió en ampliar y detallar la 
muestra de especímenes de cercopitecoideos 
correlacionándolos con las mismas especies 

de África del este. A tal efecto, Eric Delson 
tuvo en cuenta las estimaciones acerca de la 
cronología de las formaciones de la depre-
sión de Turkana (Koobi Fora, Nachukui y 
Shungura) dadas por Brown et al. (1985). 

Un estudio estadístico comparado de las 
microestrías de los dientes de especies fósiles 
de Papio, con Papio ursinus actual como con-
traste, llevó a Frank Williams y James Pater-
son (2010) a establecer las pautas alimenti-
cias de los monos fósiles y el paleohábitat de 
Taung. Comparando las características del 
paleosuelo, los autores indicaron el Miembro 4 
de Sterkfontein como el de clima más pareci-
do al de Taung. Atendiendo a las zonas esta-
blecidas por Delson (1984) de distribución 
temporal en la evolución de los cercopitecoi-
deos, Williams y Paterson (2010) fijaron una 
fecha de entre 2,5 y 2 m.a. para Taung —aun-
que no fuera ese el objetivo principal de su 
trabajo—, fecha que no se aparta mucho de 
la asignada por Delson (1988).

Drimolen. Descubierto por Andrew Keyser en 
julio de 1992, Drimolen es uno de los nuevos 
yacimientos que se han añadido a la lista clásica 
de Taung, Sterkfontein, Makapansgat, Swar-
tkrans y Kromdraai con numerosos hallazgos, 
de P. robustus en su mayoría, algunos tan intere-
santes como un cráneo con su mandíbula arti-
culada que examinaremos en el capítulo 8. El 
yacimiento se encuentra a siete kilómetros al 
norte de Sterkfontein, en el distrito de Krugers-
dorp, provincia de Gauteng, Sudáfrica. 

Situada a 13 km del conjunto formado por Sterkfon-
tein, Kromdraai y Swartkrans, Gladysvale tiene el valor 
histórico de ser la primera localidad sudafricana en la 
que aparecieron nuevos homininos tras las clásicas que ya 
hemos descrito. En 1993 las excavaciones llevadas a 
cabo por la Palaeo-Anthropological Research Unit de 
la Universidad de Witwatersrand (Johannesburgo, Su-
dáfrica) condujeron al hallazgo de dos dientes de du-
dosa identificación (GVH-1 y GVH-2) con abundante 
fauna asociada propia del Plio-Pleistoceno (Berger, 
Keyser y Tobias, 1993). Los autores no asignaron esos 

ejemplares a ninguna especie; se limitaron a apreciar el 
aspecto de la cara bucal mesial de las piezas, que die-
ron por prominente aunque sin llegar al extremo de 
Paranthropus robustus. Al año siguiente aparecieron 
en un nivel estratigráfico superior, en la Pink Breccia un 
diente, GVH-7, y una falange, GVH-8. El yacimiento 
cuenta con tres cámaras amplias (Schmid, 2002) so-
bre las que se encuentra una muy erosionada, GVED 
(Gladysvale Internal Deposit, Pickering et al., 2007), a 
la que pertenecen los ejemplares de homininos halla-
dos. 

Caja 6.16  Gladysvale
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Se trata una vez más de una caverna dolo-
mítica derruida. Fue objeto de trabajos de 
cantería para extraer piedra caliza, con lo 
que los sedimentos quedan expuestos en los 
cerca de 20 orificios realizados por los mine-
ros. Los sedimentos fosilíferos son de dos ti-
pos: los depósitos in situ y los del Collapsed 
Fill (CF, relleno colapsado). A los correspon-
dientes al CF, entre los que se encuentran los 
principales ejemplares de hominino, los au-
tores les atribuyeron 2,0-1,5 m.a. por la fau-
na asociada (Keyser, 2000; Keyser et al., 
2000). Ésta indica un entorno mixto con pre-
sencia de praderas abiertas.

De Drimolen proceden numerosos ejem-
plares de Paranthropus boisei (capítulo 9) 
asociados a huesos que podrían haber sido 
utilizados como herramientas para el forra-
jeo (Backwell y d’Errico, 2008).

Malapa. El yacimiento de Malapa, última de 
las cavernas dolomíticas derruidas de Sudáfri-
ca que vamos a describir, se encuentra a 15 km 
al nornordeste de Sterkfontein, en la provincia 
de Gauteng. De Malapa proceden dos esque-
letos parciales de australopitecinos que descri-
biremos en el capítulo 8. El yacimiento consta 
de cinco facies sedimentarias llamadas, desde 
la base a la parte superior, A, B, C, D y E, se-
paradas por coladas (Dirks et al., 2010).

Los esqueletos aparecieron en la facies D. 
Más de 200 fósiles no homininos fueron ha-
llados también en el yacimiento.

La colada subyacente a las facies C y D 
fue datada mediante la técnica U/Pb. Dos la-
boratorios independientes obtuvieron fechas 
idénticas en la práctica de 2,02 ± 0,02 m.a. 
Para precisar más la edad de los fósiles se rea-
lizó una columna paleomagnética entre la 
colada de la base —con polaridad inversa 
salvo un subcrón interpretado como Huckle-
berry cerca de su parte superior— y las facies 
superpuestas —de polaridad normal, inter-
pretada como el comienzo del subcrón Oldu-
vai (Dirks et al., 2010) que transcurre, como 
se sabe, entre 1,95 y 1,78 m.a.

7. El yacimiento de Dmanisi

Hemos dejado para el final del capítulo la 
localidad de Dmanisi por dos razones. La 
primera, porque los fósiles de homininos 
que aparecen pertenecen al límite entre el 
Plioceno y el Pleistoceno. La segunda, por-
que se trata del único enclave situado fuera 
de África, en el denominado corredor levan-
tino, que es lo mismo que decir a las puertas 
de Asia.

El yacimiento de Dmanisi (Georgia) está 
emplazado bajo las ruinas de la ciudad me-
dieval de ese nombre, un centro urbano im-
portante entre los siglos viii y xii. La ciu-
dad, a 85 km al sudoeste de Tbilisi, se cons-
truyó sobre depósitos aluviales con una 
potencia de unos cuatro metros por encima 
de una base de basalto. Los sedimentos con-
tienen fósiles de mamíferos del Villafran-
quiense tardío. Las excavaciones, en sucesi-
vas campañas que hasta la fecha han sido 
las de las décadas de 1980, 1990 y de 2008, 
se concentraron en un promontorio situado 
entre los ríos Masavera y Pinasauri (véase 
figura 6.31a). 

El yacimiento contiene dos lechos, A, B, 
con diferentes unidades que vienen indicadas 
en la estratigrafía de la figura 6.32, exten-
diéndose sobre el depósito de basalto Ma-
savera.

La base basáltica fue datada mediante el 
método de 40K/39Ar, en 1,8 ± 0,1 (Gabunia y 
Vekua, 1995) y mediante 39Ar/40Ar (Schmin- 
cke y Van den Bogaard, 1995) en 2,0 ± 0,1 m.a. 
Gracias a un estudio paleomagnético se de-
terminó la pertenencia del Lecho A al sub-
crón Olduvai y del Lecho B al cron Matuya-
ma (Gabunia y Vekua, 1995). 

Han aparecido tallas líticas en los dos le-
chos, A y B. A finales de 1991 se encontró el 
primer fósil, una mandíbula con sus dientes, 
D211, del género Homo (capítulo 10). Supu-
so ese el primer indicio que situó a Dmanisi 
como enclave de importancia en la salida de 
los homininos de África.
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Figura 6.31a  Situación de Dmanisi.

Figura 6.31b  Vista aérea y gráfico de las ruinas 
medievales (Ferring et al., 2011).
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Una vez establecido el marco de referencia 
para el estudio del linaje humano, que inclu-
ye tanto las herramientas necesarias para po-
der abordar éste como las pautas generales 
de la evolución en común con los simios, llega 
el momento de entrar en las evidencias dispo-
nibles para poder sostener un modelo inter-
pretativo de la filogénesis de nuestra tribu.

1. Los últimos antecesores  
 comunes de simios y humanos

La aparición de la tribu Hominini se produjo 
a finales del Mioceno como proceso de cla-
dogénesis en el que se dividió el linaje común 
de humanos y chimpancés. El episodio de se-
paración, dentro de los límites debidos a que 
tenemos un conocimiento muy parcial sobre 
los hominoideos del Mioceno tardío, puede 
resumirse de la forma siguiente:

•   Hace unos 7-8 millones de años se separa-
ron en África las ramas evolutivas respecti-
vas que conducirían, a la larga, a los gorilas, 
chimpancés y humanos actuales.

•   Las técnicas moleculares indican que el 
grupo hermano de los homininos es el de 
los chimpancés.

•   Samburupithecus, Ouranopithecus, Naka-
lipithecus y Chororapithecus son géneros 
próximos a los procesos de separación 
de los hominoideos actuales, aunque re-
sulta muy difícil asignarles el papel de 
ancestros de un determinado linaje.

El episodio de la separación de los grupos 
hermanos que forman nuestra tribu, Homi-
nini, y la de los chimpancés, Panini, puede 
ilustrarse mediante el gráfico de la figura 7.1.

Como hemos visto en el capítulo 3, la fecha 
más fiable obtenida por métodos moleculares 
para la cladogénesis que separó a humanos y 
chimpancés es la indicada por Galina Glazko 
y Masatoshi Nei (2003): 6 m.a., dentro de un 
abanico que va de los 5 a los 7 m.a. Nosotros 
hemos tomado esta última fecha, 7 m.a., como 
la más probable. Por desgracia, no se cuenta 
con especímenes lo bastante informativos in-
mediatamente anteriores a esas cifras. Como 
ya dijimos, existe un fragmento mandibular 
derecho con tres molares, de los que sólo uno 

7.  Homininos del Mioceno
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conserva la corona (KNM-LT 329), obteni-
do en 1967 en Lothagam Hill (Kenia) (Pat-
terson et al., 1970) pero su interpretación es 
difícil de llevar a cabo. La edad obtenida me-
diante el método K/Ar para la fauna de Lo-
thagam, en el Lecho Lothagam I, la sitúa 
entre dos intrusiones de basalto que tienen 
respectivamente 8,5 ± 0,2 y 3,8 ± 0,4 millo-
nes de años (Brown et al., 1985) y los análisis 
bioestratigráficos de Andrew Hill, Stephen 
Ward y Barbara Brown (1992) otorgaron al 
fragmento mandibular una edad superior a 
los 5,6 m.a. Si sus rasgos son humanos, esta-
ríamos ante un hominino muy antiguo y no 
ante un antecesor del clado Homo + Pan. De 
hecho, Hill, Ward y Brown (1992) clasifica-
ron el ejemplar como Australopithecus cfr. 
afarensis, un taxón de Hominini que será des-
crito en extenso en el capítulo siguiente (véa-
se caja 7.1).

El maxilar KNM-SH 8531 de la Forma-
ción Namurungule, en Samburu Hills (Ke-
nia) (Ishida et al., 1984), de unos 9 m.a. de 
antigüedad, cuenta con ciertos rasgos simila-
res a los de los gorilas actuales (gran tamaño, 
prognatismo, forma de la apertura nasal) y 
otros distintos (esmalte grueso, cúspides ba-
jas y redondeadas) (véase figura 4.17, en el ca-

pítulo 4). En síntesis, algunos de sus rasgos se 
acercan al gorila, otros al chimpancé, otros a 
los humanos y los restantes, por fin, son ras-
gos primitivos. Fue clasificado por Hidemi 
Ishida y colaboradores (1984) como Samburu-
pithecus kiptalami.

En el espécimen de Samburu Hills no hay 
rasgos derivados de los póngidos (la familia 
que incluye al orangután y sus antecesores di-
rectos) y sí algunas evidencias de los caracte-
res derivados del conjunto «gorila + chimpan-
cé + humano». Pero, por otra parte, el espéci-
men carece también de apomorfias propias de 
alguna de esas tres ramas, así que la conclusión 
que sacó Colin Groves (1989) fue que estamos 
ante un ser anterior a la separación de los gori-
las, chimpancés y homininos. En ese caso, el 
papel filogenético del ejemplar de Samburu 
Hills sería parecido al del Ouranopithecus, es 
decir, el de un antecesor común de los grandes 
simios africanos y de los homininos.

Entre los restos de Samburu Hills y los 
grandes simios africanos actuales se da un va-
cío absoluto. Con la excepción de los materia-
les dentales de Tugen Hills, pertenecientes a un 
miembro del linaje de los chimpancés (Mc-
Brearty y Jablonski, 2005) (véase caja 5.1, ca-
pítulo 5), no conocemos ni uno solo de sus 

Figura 7.1  Esquema 
informal de la separación 
de la tribus Panini y Hominini. 
Los círculos más oscuros 
indican taxa desaparecidos 
(se incluyen como idea 
general, sin propósitos 
taxonómicos). Los círculos 
blancos, taxa actuales.
Esta figura se repite para 
comodidad de lectura (p. 89, 
fig. 3.6).

Chimpancés
comunes

último antecesor común de chimpancés y humanos
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antecesores, ni los remotos ni los cercanos. Por 
el contrario, disponemos de muchísimos espe-
címenes de homininos fósiles y, a medida que 
van pasando los años, se incrementa su núme-
ro. Sin embargo, cabe encontrar autores como 
Leonard Greenfield (1983) y Russell Ciochon 
(1983) que, siguiendo la reflexión primera de 
Darwin, han sostenido que jamás tendremos 
ejemplares inmediatos a la divergencia de los 
simios africanos y los homininos. O, mejor di-
cho, que si los tuviéramos delante no sabría-
mos distinguirlos como tales. Sus rasgos no 
habrían diferido entre sí lo bastante como 
para que pudiésemos identificarlos como pá-
nidos, gorílidos u homininos. 

Esa situación de vacío en el registro fósil es 
el punto de partida para la exposición de los 
ejemplares que componen el panorama de 
los primeros homininos. Como sabemos, son 
todos ellos africanos y proceden de África cen-
tral (Chad), África del este (valle del Rift) y 
Sudáfrica. El orden temporal de los descubri-
mientos no coincide con la edad de los fósiles 
hallados; en realidad sucede lo contrario al ha-
berse dirigido las investigaciones hacia terre-
nos cada vez más antiguos. Cabe presentar, 
pues, los hallazgos como secuencia histórica, 
comenzando por aquellos que primero se co-

nocieron, o siguiendo el orden cronológico 
real. Nosotros hemos optado por esta segunda 
fórmula, y así comenzaremos a describir los 
miembros de nuestra tribu del Mioceno Supe-
rior (véase tabla 7.1).

2. Ejemplares del Mioceno

Los primeros especímenes de nuestra tribu 
corresponden a ejemplares del Mioceno Su-
perior procedentes de Toros-Menalla (Chad), 
Tugen Hills (distrito de Baringo, Kenia) y 
Middle Awash (Etiopía). Tugen Hills y To-
ros-Menalla han suministrado muy pocos 
especímenes, al margen de los que se comen-
tarán aquí. Middle Awash, por el contrario, 
es una amplia zona fosilífera que cuenta con 
multitud de yacimientos en los que se han en-
contrado numerosos ejemplares de homininos. 

2.1  Toros-Menalla

En 2002 la Mission Paléoanthropologique 
Franco-Tchadienne dirigida por Michel Bru-
net comunicó el hallazgo de un fósil muy 

El ejemplar de Lothagam fue clasificado inicialmente por 
Bryan Patterson y colaboradores (1970) como Australo-
pithecus cfr. africanus pero Robert Eckhardt (1977) vio 
en él un posible póngido. Los estudios de Andrew Kra-
mer (1986) y Andrew Hill et al. (1992) pusieron de mani-
fiesto la presencia de ciertos rasgos de A. afarensis, 
como la anchura de los molares. Henry McHenry y Ro-
bert Corruccini (1980) aceptaron, por su parte, que tie-

ne rasgos derivados propios de los homininos, pero 
ante la falta de algunos caracteres notorios de A. afa-
rensis recomendaron clasificarlo como Hominini indet. 
Tim White (1986) clasificó el ejemplar dentro de Austra-
lopithecus afarensis. Bernard Wood y Brian Richmond 
(2000) apuntaron que tiene afinidades tanto con A. afa-
rensis como con Ar. ramidus. Las edades de todos 
esos taxa las trataremos en el capítulo 8.

Caja 7.1  El fósil de Lothagam

Figura 7.2  Fragmento mandibular de Lothagam (Kenia). Vistas lateral (a) y oclusal (b) (A. Hill, Ward y Brown, 1992).

a b
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Tabla 7.1  Taxa del linaje humano y época de su aparición

 
Géneros Especies Edad (m.a.)

 Aparición (se indica la fecha
    de comienzo de la época)

 Sahelanthropus S. tchadensis 7,2-6,8  Mioceno Superior (11,606)

 Orrorin O. tugenensis 6

 Ardipithecus Ar. kadabba 5,8
  Ar. ramidus 4,4 Plioceno Inferior (5,332)

 Australopithecus A. anamensis 4
  A. afarensis 3,5 Plioceno Medio (3,600)
  A. bahrelghazali c. 3,5
  A. garhi 2,5 Plioceno Superior (2,588)
  A. africanus 2,2
  A. sediba 2,0

 Kenyanthropus K. platyops 3,5 Plioceno Medio

 Paranthropus P. aethiopicus 2,5 Plioceno Superior
  P. boisei 2,2-1,9
  P. robustus 1,9

 Homo H. rudolfensis 2,5-2,3
  H. habilis  2,3
  H. gautengensis 2.0
  H. ergaster 1.9
  H. georgicus 1,8 Pleistoceno Inferior (1,806)
  H. erectus c. 1,7
  H. floresiensis ? > 0,18
  H. antecessor 0,8
  H. heidelbergensis c. 0,7-0,4 Pleistoceno Medio (0,781)
  H. neanderthalensis 0,3
  H. sapiens 0,2

En este y los demás casos de ejemplares de homini-
nos antiguos, las circunstancias relativas a los yaci-

mientos en que fueron hallados pueden consultarse 
en el capítulo 6.

Caja 7.2.  Descripción de los yacimientos

Se han incluido géneros Sahelanthropus, Orrorin, Kenyanthropus pese a que, como iremos viendo, 
pueden considerarse superfluos. Lo mismo cabe decir de las especies de la tabla: a lo largo de este li-
bro iremos viendo cómo algunas de ellas no se encuentran suficientemente justificadas como taxas 
separadas.
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cercano al tiempo de la separación de chim-
pancés y homínidos (Brunet et al., 2002). Pro-
cedía de la localidad TM 266 de la zona fosi-
lífera de Toros-Menalla, no lejos de Bahr el 
Ghazal (Chad). 

Como vimos en el capítulo anterior, los es-
tudios biocronológicos dataron al yacimien-
to de Toros-Menalla entre 6-7 m.a. (Vignaud 
et al., 2002), pero una datación radiométrica 
posterior situó el ejemplar en el entorno de 
7,2-6,8 m.a. (Lebatard et al., 2008). Es esa la 
fecha que nos ha llevado a dar por buena la de 
7 m.a. para la separación de los linajes chim-
pancé y humano.

Los hallazgos iniciales de homininos de 
Toros-Menalla incluían un cráneo casi com-
pleto (TM 266-01-60-1) al que le falta buena 
parte del occipucio y seis fragmentos mandi-
bulares (véase figura 7.4). El cráneo recibió el 

nombre coloquial de Toumai («esperanza de 
vida» en lengua Goran). 

La morfología de TM 262-01-60-1 mues-
tra una mezcla de rasgos primitivos y rasgos 
derivados, indicio siempre de una evolución 
en mosaico dentro del proceso general de 
cambio de un linaje. La capacidad craneal 
muy baja, el gran arco supraorbital y el ra-
mus mandibular muy desarrollado son ras-
gos que acercan el ejemplar a los simios afri-
canos. Por el contrario, los caninos pequeños 
(si se trata, como sostuvieron los descubrido-
res, de un macho), el prognatismo subnasal 
reducido y un espesor del esmalte de los mo-
lares intermedio entre el propio de gorilas y 
chimpancés y el que muestran taxa posterio-
res (Australopithecus) acercan el ejemplar a 
los homininos. Los autores que describieron los 
especímenes de Toros-Menalla propusieron, 

Figura 7.3  Yacimientos con 
homininos del Mioceno.
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en consecuencia, un nuevo género y especie: 
Sahelanthropus tchadensis (Brunet et al., 
2002).

No se cuenta con postcraneales de S. tcha-
densis. Pero Soizic Le Fur y colaboradores 
(2009) llevaron a cabo un análisis de los fó-
siles de la localidad TM 266 de Toros-Menalla 
cuyo resultado indicó, si las pautas locomo-

toras y dietarias convergen —como sostu-
vieron los autores—, la presencia de una 
fauna de bosque y sabana abierta con zonas 
pantanosas y pastos. El 57% de los mamífe-
ros de TM 266 son de locomoción terrestre 
obligada y, el resto, de locomoción semiar-
bórea, sin que aparezcan especies estricta-
mente arbóreas. Esa conclusión favorece 

Como puso de manifiesto Bernard Wood (2002) en su 
comentario sobre el descubrimiento, el Sahelanthropus 
tchadensis es una combinación morfológica extraña: la 
parte posterior de su cráneo recuerda al de un simio mien-
tras que la cara, con su gran arco supraorbital y la proyec-
ción facial subnasal moderada, se acerca a los homínidos. 
Pero, dentro de ellos, no a los australopitecos, como ca-
bría esperar si se trata de un antecesor suyo, sino a los 
Homo erectus, que son muy posteriores. Por razones que 
tienen que ver con la manera como se propagan los ca-
racteres a lo largo de un linaje, no puede ser que la morfo-
logía facial del S. tchadensis la heredasen los H. erectus 
de forma directa sin que aparezcan tales rasgos en los 
distintos Australopithecus y Homo intermedios. 

Milford Wolpoff y colaboradores (2002) plantearon 
que S. tchadensis podía ser en realidad no un hominino, 
sino un antecesor de los simios africanos, del gorila tal 
vez. Sus rasgos más gráciles se justificarían por el he-
cho de tratarse de una hembra. Si la dentición más pe-
queña obedece a un dimorfismo sexual, entonces los 
caninos de tamaño menor del Sahelanthropus pierden 
importancia como hecho evolutivo —una hembra ante-
cesora de los gorilas cabe esperar que los tuviera así. 
Pero el equipo de Michel Brunet había atribuido el sexo 
masculino a los ejemplares de Toros-Menalla. Esa con-
sideración apoya que se emplace dentro del linaje ho-
minino. 

Caja 7.3  ¿Qué es el Sahelanthropus?

Figura 7.4   Izquierda: desierto de Djourab. Las cruces indican la frontera de Chad. El límite del lago antiguo 
lo indica una línea de puntos. En un círculo negro, la localidad fosilífera de Toros-Menalla (Vignaud et al., 2002). 
Derecha: TM 266-01-60-1, Sahelanthropus tchadensis: vistas frontal, lateral y basal (Brunet et al., 2002).
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el otorgar a S. tchadensis una locomoción 
total o parcialmente terrestre.

Las localidades TM 247, TM 266 y TM 
292 de Toros-Menalla proporcionaron más 
tarde tres nuevos especímenes de S. tchaden-
sis —dos fragmentos mandibulares (TM 
292-02-01 y TM 247-01-02) y un premolar 
derecho superior (TM 266-01-462) (Brunet 
et al., 2005). Michel Brunet y colaboradores 
(2005) describieron la presencia en esos ma-
teriales de algunos rasgos derivados, como 
el complejo C/P3 —que forman el canino y el 
primer premolar— y el espesor del esmalte 
radial, intermedios en ambos casos entre los 
de los chimpancés y los australopitecos. Ta-
les caracteres apoyan el carácter de homini-
no del taxón. 

2.2  Tugen Hills

En los meses de octubre y noviembre de 2000, 
la Kenya Paleontology Expedition (KPE), or-
ganizada por el Collège de France (París, 
Francia) y por la Community Museums of 
Kenya (Nairobi, Kenia) bajo la dirección de 
Brigitte Senut y Martin Pickford, encontró en 
cuatro yacimientos de la Formación Lukeino 
(los de Cheboit, Kapsomin, Kapcheberek y 
Aragai) hasta doce fragmentos mandibula-
res (BAR 1000,00), dentales y postcraneales 
(con dos fémures izquierdos, BAR 1002 y 
BAR 1003), que se añadían a un molar inferior 
(KNM-LU 335) hallado por Martin Pickford 
en el yacimiento de Cheboit, de la misma For-
mación, en 1974.

Tabla 7.2  Hipodigma de Sahelanthropus. (A) fósiles indicados por Brunet et al. (2002); (B) fósiles indi-
cados por Brunet et al. (2005). D. A., Djimdoumalbaye Ahounta; MPFT, Mission Paléoanthropologique 
Franco-Tchadienne

 N.º de catalogación Espécimen Fecha del hallazgo Descubridor

 (A)
 TM 266-01-60-1 Cráneo 2001 D. A.
 (holotipo)
 TM 266-01-60-2 Sínfisis mandibular fragmentaria   2001 Grupo
  con alveolos de incisivo y canino
 TM 266-01-447 M3 derecho  2001 Grupo
 TM 266-01-448 I1 derecho  2001 Grupo
 TM 266-02-154-1 Mandíbula derecha, (P3) P4-M3 2002 D. A.
 TM 266-02-154-2 C derecho 2002 D. A.

 (B)
 TM 292-02-01 Fragmento mandibular 2002 MPFT
 TM 247-01-02 Fragmento del cuerpo mandibular derecho  2001 MPFT
 TM 266-01-462 P3 derecho  2001 MPFT

Con motivo de la presentación de los hallazgos, Brigit-
te Senut y Martin Pickford se refirieron a los especíme-
nes de Lukeino como Millenium Man. Tras ese acto, se 
produjo una disputa acerca de qué grupo de investiga-
ción disponía de los permisos reglamentarios para ex-
cavar en Baringo (Butler, 2001). Pero dejando al mar-

gen la polémica, lo cierto es que el Millenium Man su-
puso un descubrimiento de enorme importancia, tanto 
por la edad de los especímenes como por la presencia 
de materiales dentales y postcraneales, que permi-
ten aclarar cuáles son los rasgos primitivos de nuestra 
tribu. 

Caja 7.4  Millenium Man
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En la descripción de los fósiles, Senut y co-
laboradores (2001) indicaron que tanto su es-
malte dental grueso, su dentición pequeña en 
comparación con el tamaño del cuerpo y la 
forma del fémur muestran que se trata de ho-
mininos. Se diferencian tanto de Ardipithecus 
(con esmalte dental fino; ver más adelante) 
como de Australopithecus, cuya dentición es 
más grande y cuyo fémur se acerca menos que 
el de Orrorin al de Homo. En consecuencia, 
Senut et al. (2001) nombraron un nuevo géne-
ro y especie: Orrorin tugenensis. La mandíbula 
fragmentaria en dos piezas BAR 1000’00 cons-
tituye el holotipo y los demás especímenes, in-
cluido el molar KNM-LU 335 de 1974, son 

paratipos (véase figura 7.5). Orrorin significa 
«hombre original» en lengua tugen y la especie 
honra el topónimo de las colinas en las que 
fueron descubiertos los fósiles. 

El Orrorin cuenta también con una mezcla 
en mosaico de rasgos primitivos y derivados. 
Rasgos primitivos semejantes a los de los si-
mios aparecen en los caninos en punta, inci-
sivos y premolares. El húmero y la falange 
tienen una anatomía propia de un ser con 
ciertas capacidades para la trepa. Los rasgos 
derivados son los del fémur, que indica que se 
trata de un ser bípedo, y molares, relativa-
mente pequeños, que cuentan con esmalte 
dental grueso. 

Figura 7.5  Izquierda: estratos superiores de la Formación Lukeino, Tugen Hills (Kenia) (Fotografía de C. Cela). Derecha: 
fragmento mandibular y postcraneales de Orrorin tugenensis (Senut et al., 2001).

Tabla 7.3. Hipodigma de Orrorin (Senut et al., 2001)

 N.º de     Fecha
 catalogación 

Localidad Espécimen Descubridor
 de hallazgo

 KNM-LU 335 Cheboit molar inferior Martin Pickford 1974
 BAR 349’00 Kapcheberek falange de la mano Evalyne Kiptalam 13/10/ 2000
 BAR 1000’00 Kapsomin 2 fragmentos de mandíbula Kiptalam Cheboi 25/10/2000
 BAR 1002’00 Kapsomin fémur izquierdo Martin Pickford 4/11/2000
 BAR 1004’00 Kapsomin diáfisis humeral derecha Brigitte Senut 5/11/2000
 BAR 1003’00 Kapsomin fémur proximal izquierdo Dominique Gommery 5/11/2000
 BAR 1001’00 Kapsomin incisivo central superior Samuel Chetalam 10/11/2000
 BAR 1215’00 Aragai fémur proximal derecho Martin Pickford 1/11/2000
 BAR 1390’00 Kapsomin P4 Samuel Chetalam 13/11/2000
 BAR 1425’00 Kapsomin canino superior derecho Kiptalam Cheboi 16/11/2000
 BAR 1426’00 Kapsomin M3 izquierdo Evalyne Kiptalam 17/11/2000
 BAR 1900’00 Kapsomin M3 derecho Joseph Chebet 23/11/2000
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Un aspecto interesante puesto de manifies-
to por el equipo de investigación de la KPE es 
el tamaño del fémur y el húmero de Orrorin, 
1,5 veces más grande que los de A.L. 288-1 de 
Hadar, A. afarensis (véase capítulo 8). Para Se-
nut et al. (2001) ese hecho contradice la idea 
muy extendida de que nuestros primeros an-
cestros tenían una talla pequeña. Sin embargo, 
A.L. 288-1 corresponde a una hembra; pode-
mos estar, como en tantas otras ocasiones, 
ante un caso de dimorfismos sexuales impor-
tantes. El tamaño de los australopitecos lo es-
tudiaremos en el capítulo 8.

2.3  Middle Awash

En 1994 Tim White, Gen Suwa y Berhane 
Asfaw publicaron los resultados de las cam-
pañas de investigación correspondientes a los 
dos años anteriores en el yacimiento de Ara-
mis, dentro de la región de Middle Awash 
(Etiopía) (véase figura 7.6). Los hallazgos in-
cluían 17 ejemplares de posibles homininos 

procedentes de las áreas 1, 6 y 7, que consti-
tuyeron los miembros de nuestro linaje más 
antiguos conocidos hasta entonces (White, 
Suwa y Asfaw, 1994).

Dieciséis de los ejemplares, y una gran 
cantidad de restos de otros vertebrados (más 
de 600), fueron encontrados en estratos com-
prendidos entre dos marcadores, el complejo 
de tobas vítreas denominado Gàala Tuff 
Complex, GATC (Gàala significa «dromeda-
rio» en la lengua de Afar), y la toba basáltica 
Daam Aatu Basaltic Tuff, DABT (Daam 
Aatu significa «mono» en la misma lengua), 
con cuatro metros de sedimentos en prome-
dio entre ellas (WoldeGabriel et al., 1994).

Además de tres huesos fragmentarios de 
un brazo izquierdo (ARA-VP-7/2) hallado 
medio metro por encima de DABT, los ejem-
plares de homininos de Aramis incluían, en-
tre otros restos, dientes asociados (ARA-
VP-1/128; ARA-VP-6/1), un molar infantil 
(ARA-VP-1/129) (figura 7.6), un húmero de-
recho completo (ARA-VP-1/4) y fragmen-
tos craneales (ARA-VP-1/125; 1/500) (White 
et al., 1994). White y colaboradores (1994) 

La condición de hominino de Orrorin fue puesta en 
duda por Yohannes Haile-Selassie (2001) ante la pre-
sencia del rasgo primitivo de coronas bajas en los 
caninos superiores. Por lo que hace a la locomoción, 
Haile-Selassie sostuvo en 2001 que era incierta por-
que la descripción de Orrorin carecía de comentarios 
sobre los caracteres que sirven de diagnóstico direc-
to de la bipedia. Para Haile-Selassie nada impedía 
entender que Orrorin representaba, o bien «el último 
ancestro común, y por lo tanto, anterior a la cladogé-
nesis de los homininos [...], o un precursor exclusivo 
de los chimpancés, gorilas o humanos» (Haile-Selas-
sie, 2001).

Sin embargo, la cuestión de si Orrorin sería un ante-
cesor de pánidos, gorílidos y homininos, o un miembro 
ya de Hominini, no puede ser planteada en función de 
rasgos primitivos como el de los caninos. Hay que con-
siderar los rasgos derivados y, a nuestro entender, el 
extremo proximal del fémur es suficiente indicio para 
dar a Orrorin tugenensis por un bípedo —en conse-
cuencia, un hominino. De hecho así lo entendieron más 

tarde Yohannes Haile-Selassie y colaboradores (2004), 
como veremos al tratar los Ardipithecus ramidus.

La locomoción de Orrorin fue discutida exhaustiva-
mente en la Academia Francesa de las Ciencias en su 
sesión de septiembre de 2004 en París (véase Ann Gib-
bons, 2004). Más tarde, Richmond y Jungers (2008) 
llevaron a cabo un análisis detallado del fémur de Orro-
rin, concluyendo que ofrece evidencias sólidas acerca 
de pertenecer a un bípedo.

El énfasis puesto por Senut y colaboradores (2001) 
en un aparato locomotor más moderno que el de los 
australopitecos sería un argumento en favor de la con-
sideración de Orrorin como un género por razones de 
locomoción y no sólo de dentición. Pero Aiello y Collard 
(2001) proporcionaron argumentos que ponen en duda 
la presencia de una separación tan antigua entre dos 
tipos diferentes de locomoción. Como hemos visto en 
el capítulo anterior, la marcha bípeda de los primeros 
homininos supuso una forma particular de adaptación 
que contrasta con la bipedia actual, adquirida por el gé-
nero Homo.

Caja 7.5  ¿Qué es el Orrorin?
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clasificaron inicialmente todos esos especíme-
nes dentro del género Australopithecus pero en 
distinta especie, proponiendo la de Ar. rami-
dus con ARA-VP-6/1 como prototipo. Un 
año más tarde decidieron llevar las diferen-
cias al rango del género, nombrando el taxón 
Ardipithecus ramidus (ardi significa «tierra» o 
«suelo» en la lengua de Afar) para los ejem-
plares de Aramis (White, Suwa y Asfaw, 1995).

La propuesta de Ardipithecus fue hecha de 
forma casi telegráfica, remitiendo la descrip-
ción de las apomorfias de Ardipithecus al 
análisis de una mandíbula encontrada a fina-
les de 1994. Michael Day (1995) protestó 
ante el añadido de un género nuevo dentro de 
la tribu Hominini sin ofrecer ningún argu-
mento serio acerca de por qué se hace así, 
aunque no sin sugerir, un tanto irónicamente, 

que las prisas por nombrar un nuevo género 
antes de que lo haga otro autor tienen a veces 
prioridad sobre la claridad científica.

El hallazgo en 2004 de ejemplares corres-
pondientes a nueve individuos en el yaci-
miento de As Duma (Gona, Etiopía) en te-
rrenos de 4,5-4,3 m.a. —datación obtenida 
mediante paleomagnetismo y 40Ar/39Ar— 
amplió el hipodigma y la extensión geográfi-
ca de Ar. ramidus. Los ejemplares incluían 
GWM3/P1 (una mandíbula parcial derecha), 
GWM5sw/P56 (un fragmento mandibular 
izquierdo) y otros materiales tanto dentales 
como postcraneales (S. Semaw et al., 2005). 
La dentición permite incluir esos ejemplares, 
según Sileshi Semaw y colaboradores (2005), 
en Ardipithecus ramidus. Su carácter bípedo lo 
dedujeron los autores de la orientación dorsal 

Mediante el método de 40Ar/39Ar, la toba GATC fue da-
tada en 4,387 ± 0,031 m.a. como mejor estimación, 
proporcionando esa edad máxima para los restos de 
homininos del yacimiento (WoldeGabriel et al., 1994). La 
toba DABT no pudo datarse por la alta contaminación 
de materiales del Mioceno; no obstante, mediante bio-

cronología y paleomagnetismo WoldeGabriel y colabo-
radores (1994) asignaron a los estratos con presen-
cia de homininos entre 4,48 y 4,29 m.a. Una cifra re-
donda de 4,4 m.a. es la que suele atribuirse a los 
especímenes de Aramis (véase caja 7.9).

Caja 7.6  La edad de Aramis

Figura 7.6  Izquierda: localizaciones de Aramis y Asa Issie, en la región de Middle Awash (Etiopía) (White et al., 2006). 
Derecha: molar de leche hallado por Berhane Asfaw en Aramis en 1994. (Fotografía de Johanson y Edgar, 1996).
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en la faceta oval amplia de GWM-10/P1, una 
falange manual izquierda bastante completa.

Los especímenes de As Duma confirma-
ron el panorama de los Ardipithecus como un 
grupo de homininos peculiares que unen la 
bipedia a los rasgos masticatorios de los si-
mios. Por desgracia, la climatología del yaci-
miento en el Plioceno corresponde a un mo-
saico de ambientes, cosa que no permite atri-
buir a los ardipitecinos encontrados allí el 
carácter de seres adaptados a un hábitat en 
particular.

En términos generales los homininos de 
Aramis comparten una amplia gama de ca-
racteres con los A. afarensis, hallados tam-
bién en Etiopía, de los que hablaremos en el 
siguiente epígrafe. Pero difieren en otros ras-
gos, sobre todo los relativos a la dentición. El 
primer molar deciduo de ARA-VP-1/129 se 
encuentra más próximo al chimpancé que a 

ningún hominino y, por lo que se refiere a la 
dentición adulta, algunos rasgos (el área de 
la corona del canino de ARA-VP-6/1, por 
ejemplo) también se acercan a los chimpan-
cés. Pero otros rasgos se separan de ellos. Los 
incisivos no tienen la característica de gran 
anchura de los chimpancés actuales (los inci-
sivos de Aramis conservan una relación con 
los molares y premolares propia de los homi-
ninos del Mioceno y los gorilas) y la morfolo-
gía de los caninos es diferente de la de los 
simios. La posición del foramen magnum, in-
dicativa de la postura y, por tanto, de la posi-
bilidad de una locomoción bípeda, es próxima 
a la de los demás homininos y se aleja de la 
del chimpancé (White et al., 1994). Una opi-
nión contraria fue la de Brigitte Senut y cola-
boradores (2001), para quienes el bipedismo 
de Ardipithecus, en función de los ejemplares 
descritos, estaba por demostrar. 

En un artículo dedicado a comentar la aparición de los 
ejemplares de Ar. ramidus en Aramis, Henry Gee (1995) 
aventuró un par de profecías respecto del nuevo ser y 
de sus características dudosas. Para el año 2000, los 
Australopithecus ramidus, como se llamaban en la épo-
ca en que Gee escribió sus augurios, habrían sido colo-
cados en otro género. No hizo falta esperar tanto: como 
hemos visto, pocos meses después White y colabora-
dores (1995) propusieron el taxón Ardipithecus. Aunque 
los autores proponentes del Ardipithecus no detallasen 
las razones que apoyaban el hablar de un nuevo géne-
ro, lo cierto es que los ardipitecos son unos homininos 
tan especiales que tiene sentido clasificarlos en un gru-
po aparte. Peter Andrews (1995) los describió como 
«simios ecológicos», dando a entender que su esmalte 
dental estaría relacionado con una adaptación al bos-
que tropical parecida a la de gorilas y chimpancés. Pero 
¿eran bípedos? O, dicho de otro modo, ¿debe ser in-
cluido el género Ardipithecus entre los homininos o bien 
entre los pánidos o gorílidos?

El rasgo de Ardipithecus que provocó más contro-
versia fue el del grosor fino del esmalte dental. Se trata 
de un carácter muy utilizado en la discusión acerca de 
la filogénesis y la clasificación de los hominoideos como 
criterio identificar los homininos. Cabe recordar que el 
‘Ramapithecus’ fue tenido entonces por un hominino 
precisamente a causa del esmalte dental grueso de sus 

molares (Pilbeam, 1978). Pues bien, la aparición del Ar-
dipithecus ramidus como un ser muy antiguo y con el 
esmalte dental de sus molares fino, planteó muchas du-
das. Todos los demás homininos disponen de esmalte 
dental grueso, mientras que los chimpancés y los gori-
las lo tienen fino y, los orangutanes, de un espesor inter-
medio. Ardipithecus, por tanto, provocó una reedición 
de las discusiones acerca del valor del grosor del es-
malte dental para el establecimiento de linajes. Peter 
Andrews, por ejemplo, hizo notar el hecho de que el 
esmalte dental grueso parece ser un carácter comparti-
do tanto por los homininos como por los demás fósiles 
de simios que se han podido encontrar de hasta 10 
m.a. atrás, cosa que obliga a entender que el esmalte 
fino de los chimpancés es un rasgo derivado (Fisch-
man, 1994).

Conviene recordar la advertencia de White y colabo-
radores (1994) y de Fischman (1994) acerca de la nece-
sidad de tener en cuenta aspectos globales y coordina-
dos de la forma de los dientes y los aspectos de la 
alimentación siempre que se trate de clasificar los espe-
címenes. Desde ese punto de vista, el rasgo aislado del 
esmalte dental pierde fuerza. Sigue teniendo su impor-
tancia, no obstante, para poder comparar los especí-
menes hallados en el mismo yacimiento o en yacimien-
tos próximos, como ha hecho Ramirez Rozzi (1998) 
mediante el estudio de su microestructura.

Caja 7.7  ¿Qué es el Ardipithecus?
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La segunda profecía hecha por Gee (1995) 
(véase caja 7.7) auguraba que en 2000 los Ar. 
ramidus se considerarían un miembro más de 
los «ramidopitecinos», los antecesores comu-
nes de chimpancés y humanos. Ya hemos indi-
cado cómo Senut y colaboradores (2001) sa-
caron una conclusión similar. Pero Yohannes 
Haile-Selassie (2001) comunicó el hallazgo de 
once especímenes de Ardipithecus cuya inter-
pretación se opuso a esa hipótesis. Los nuevos 
ejemplares tenían una antigüedad de entre 5,2 
y 5,8 m.a., procediendo de cinco localidades 
de la zona etíope del Middle Awash (Saitune 
Dora, Alayla, Asa Koma y Digiba Dora del 
margen occidental de Middle Awash; Amba 
East del Miembro Kuserale de la Formación 
Sagantole del Central Awash Complex).

Los ejemplares de Middle Awash incluyen 
fragmentos postcraneales —como una falan-

ge de la mano (ALA-VP-2/11), otra del pie 
(AME-VP-1/71) y huesos del brazo— que 
apoyaron la tesis de Ardipithecus como seres 
bípedos (véase figura 7.7). En particular, la 
orientación dorsal de la falange AME-
VP-1/71 indicaría, según Haile-Selassie, una 
morfología del pie semejante a la de A. afa-
rensis —en mosaico, con rasgos compartidos 
con los simios— e indicativa de un tipo de 
locomoción similar entre A. afarensis y Ar. ra-
midus. 

La dentición de Ar. ramidus, por su parte, 
pudo estudiarse gracias a una mandíbula de-
recha con dientes asociados (ALA-VP-2/10) y 
otros materiales dentales, poniendo de ma-
nifiesto que, junto a rasgos más próximos a 
los de los homininos, mantiene plesiomor-
fias en los caninos inferiores compartidas 
con los simios. La presencia de rasgos pri-

La controversia acerca del esmalte dental fino de Ar. ra-
midus fue tenida por Haile-Selassie (2001) como 
poco significativa debido a la gran variabilidad, inclu-
so intraespecífica, del rasgo. No obstante, el autor 
afirmó que aunque los estudios de grosor del esmalte 

se estuviesen realizando aún, los dientes rotos y poco 
desgastados disponibles sugerían que el espesor del 
esmalte molar era comparable, o ligeramente mayor, 
que el de las muestras más jóvenes de Ar. ramidus de 
Aramis.

Caja 7.8  ¿Un hominino sin esmalte dental grueso?

Figura 7.7  Ardipithecus ramidus kadabba 
de los depósitos del Mioceno tardío de 
Middle Awash (Haile-Selassie, 2001). 
A, ALA-VP-2/10, mandíbula y dientes 
asociados; ALA-VP-2/120, cúbito y eje del 
húmero; ALA-VP-2/11, falange de la mano. 
B, AME-VP-1/71, vistas lateral, inferior y 
dorsal de la falange del pie. C, STD-VP-2, 
dientes y clavícula parcial. D, DID-VP-1/80, 
falange de la mano. E, ASK-VP-3/160, vista 
oclusal, mesial y bucal; ASK-VP-3/78, vista 
posterior. Todas las imágenes están a la 
misma escala, indicada por la barra 
blanca en C (1 cm). (Haile-Selassie, 2001).
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mitivos que no se encuentran en Ar. ramidus 
de Aramis llevó a Haile-Selassie (2001) a 
atribuir los ejemplares de Middle Awash a 
la nueva subespecie Ardipithecus ramidus 
kadabba. 

Al final de su artículo, Yohannes Haile-
Selassie (2001) abordó la cuestión del signi-
ficado filogenético de Ar. ramidus, definien-
do el taxón como un hominino próximo a la 
divergencia respecto del chimpancé. Habida 
cuenta de la cercanía de las edades atribui-
das a la muestra de Ardipithecus de Middle 
Awash y a Orrorin tugenensis, nos encontra-
ríamos así con dos tipos muy distintos de 
hominino en el entorno temporal cercano a 
la cladogénesis que dio paso a la tribu Ho-
minini. Pero cabe recordar que Haile-Selas-
sie (2001) negó que la condición de homini-
no de Orrorin estuviese demostrada. Por su 
parte, los descubridores de Orrorin, como ya 
hemos visto, atribuyeron al Ardipithecus el 
carácter de simio. 

La cuestión sistemática del significado rela-
tivo de Orrorin tugenensis y Ar. ramidus sufrió 
un cambio notable tras el hallazgo en 2002 de 
seis nuevos dientes en el Miembro Asa Koma 
de la Formación Adu Asa (Middle Awash, 
Etiopía) (Haile-Selassie, Suwa y White, 2004). 
La edad de los ejemplares está comprendida 

entre los 5,77 ± 0,08 m.a. de la toba basáltica 
Ladina (LABT), cercana a la base del miem-
bro, y los 5,63 ± 0,12 / 5,57 ± 0,08 m.a. de dos 
mediciones hechas en la toba Witti Mixed 
Magmatic (WMMT) correspondiente a Asa 
Koma (WoldeGabriel et al., 2001).

En el artículo que propuso el taxón Ar. ra-
midus kadabba, Yohannes Haile-Selassie (2001) 
había planteado la «posible ausencia de un 
complejo canino/premolar funcionalmente 
perfeccionado». La muestra de Asa Koma 
contiene también un canino inferior. Tras la 
comparación de los caninos disponibles con 
los de chimpancés y australopitecos (véase 
figura 7.8), Haile-Selassie y colaboradores 
(2004) sostuvieron lo siguiente: 

Los caninos superiores e inferiores proyectados y entre-
lazados y el premolar inferior P3 asimétrico, con menor 
desgaste de la faceta bucal, implican que el último ances-
tro común [de homininos] con chimpancés y bonobos 
retuvo un complejo C/P3 funcional. Pero el desgaste de 
los caninos superior e inferior de Sahelanthropus y el ca-
nino inferior de A. kadabba de Alayla sugieren la ausen-
cia de un complejo funcionalmente completo de ese tipo 
en los homininos más antiguos. 

En consecuencia, Haile-Selassie et al. 
(2004) sostuvieron que los escasos pero sig-
nificativos rasgos derivados de la dentición 
indican el carácter de hominino de las mues-
tras de Alayla y Asa Koma. No obstante, la 
presencia de rasgos primitivos les llevó, 
como hemos dicho, a proponer la nueva es-
pecie Ardipithecus kadabba.

Tras los hallazgos de Asa Koma, la se-
cuencia filogenética fue entendida por Haile-
Selassie y colaboradores (2004) de la siguien-
te forma:

•   Sahelanthropus Orrorin y Ardipithecus kadab- 
ba proporcionan un grupo hermano impor-
tante para compararlo con los posteriores 
Ar. ramidus y Australopithecus anamensis. 

•   La variación métrica y morfológica de las 
pequeñas muestras disponibles de los dien-
tes del Mioceno atribuidos a A. kadabba, 
O. tugenensis y S. tchadensis no es mayor en 

Figura 7.8  Vistas laterales de los caninos y premolares 
superior e inferior de una hembra de chimpancé común 
y de A. kadabba: canino superior, ASK-VP-3/400, canino 
inferior STD-VP-2/61, premolar superior ASK-VP-3/160 
(invertido), premolar inferior ASK-VP-3/403 (invertido) 
(Haile-Selassie et al., 2004).
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grado de la que se puede ver en los actuales 
géneros de simios.

•   La interpretación de que estos taxa repre-
sentan tres géneros e incluso linajes separa-
dos puede ser cuestionada. 

•   Es posible que todos esos restos represen-
ten variaciones específicas o subespecíficas 
del mismo género.

3. El esqueleto de Aramis 
 (Middle Awash)
La información disponible acerca de los ho-
mininos del Mioceno se multiplicó de forma 
considerable gracias a la publicación de un 
conjunto de estudios detallados acerca del 
ejemplar ARA-VP-6/500, el esqueleto casi 

El extenso estudio de ARA-VP-6/500 no incluyó nuevas 
dataciones del ejemplar. En la introducción al número 
completo de Science, Brooks Hanson se refirió a la cifra 
de 4,4 m.a. —que dábamos en el capítulo 6—, reitera-
da luego en el editorial de Bruce Alberts, en el comen-
tario de la sección News focus de Ann Gibbons, y en 
diferentes artículos de los colaboradores del monográfi-
co. White, Asfaw et al. (2009) indicaron que el horizonte 
estratigráfico de Ar. ramidus en Aramis estaba com-
prendido entre las tobas volcánicas Gàala («camello», 

en lengua de Afar) y Daam Aatu («babuino», en lengua 
de Afar) con fechas de 4,4 m.a. indistinguibles entre sí. 
WoldeGabriel et al. (2009, siempre en el mismo mono-
gráfico de Science) precisaron las fechas de esas dos 
tobas remitiendo a estudios previos: 4,419 ± 0,068 m.a. 
para Gàala (WoldeGabriel et al., 1994) y 4,416 ± 0,031 m.a. 
para Daam Aatu (Renne et al., 1999), obtenidas en am-
bos casos por el método 40Ar/39Ar. La cifra de 4,4 m.a. 
para los Ar. ramidus de Aramis queda, pues, más que 
justificada.

Caja 7.9  La edad de ARA-VP-6/500

Resulta imposible ofrecer aquí una tabla del hipodigma 
de Ardipithecus, toda vez que está formado por más 
de 300 especímenes. La lista completa aparece en el 

Supporting Online Material del artículo de Tim White, 
Berhane Asfaw, Yonas Beyene et al. (2009) (http://
www.sciencemag.org/content/326/5949/64/suppl/
DC1).

Caja 7.10  Hipodigma de Ardipithecus

Figura 7.9  Izquierda: composición de las distintas 
partes del esqueleto ARA-VP-6/500. Derecha: 
comparación entre ARA-VP-6/500, Ar. ramidus de Aramis 
y A.L. 288-1, A. afarensis de Hadar (véase capítulo 8), 
ambas localidades en Etiopía. (Ilustraciones de White, 
Asfaw et al., 2009).
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completo de Ardipithecus ramidus procedente 
del yacimiento de Aramis (Etiopía) cuyos pri-
meros indicios dieron lugar a la propuesta del 
género (Lovejoy, Latimer et al., 2009; Lovejoy, 
Simpson et al., 2009; Lovejoy, Suwa, Simp-
son et al., 2009; Lovejoy, Suwa, Spur Suwa, 
Kono et al., 2009; White, Ambrose et al., 2009; 
White, Asfaw et al., 2009) (véase figura 7.9). 

El análisis del ejemplar ocupó el número 
entero de la revista Science del 2 de octubre 
de 2009. Allí aparecen los detalles del hallaz-
go de los sucesivos materiales que compo-
nen ARA-VP-6/500 y muy pormenorizados 
estudios tanto de sus rasgos anatómicos 
como del entorno ecológico y el sentido evo-
lutivo de Ardipithecus; unos trabajos llevados 
a cabo mediante la comparación del ejemplar 
con otros especímenes de distintos homininos 
del Mioceno tardío y el Plioceno temprano. 

Los elementos postcraneales de ARA-VP- 
6/500 incluyen la extremidad anterior, el fé-
mur, la pelvis y el pie, y muestran una combi-
nación de rasgos primitivos y derivados que, 
en su conjunto, llevan a conclusiones impor-
tantes deducibles de distintos análisis. La lo-
comoción de los Ardipithecus resulta ser una 
combinación de bipedia y trepa. Según el 
equipo dirigido por Tim White (White, As-
faw et al., 2009), el Ardipithecus llevaba a 
cabo tanto la trepa arbórea como una forma 
de bipedismo terrestre más primitivo que el 
de los Australopithecus (Lovejoy, Latimer et 
al., 2009; Lovejoy, Simpson et al., 2009).

Esos resultados proporcionaron algunas 
claves de interés de cara a explicar cómo se 
llevó a cabo la separación de los linajes de 
humanos, chimpancés y gorilas.

4. Secuencia filogenética  
 de aparición de los simios  
 africanos y los humanos

En el capítulo 4 hemos repasado distintas 
propuestas cladísticas acerca de la evolución 
de los hominoideos, dejando pendiente las 
nuevas evidencias que pudiesen ofrecer los 
fósiles de homininos de finales del Mioceno. 

En términos estrictos, la propuesta de géne-
ros diferentes para Sahelanthropus, Orrorin y 
Ardipithecus implica que, en el linaje huma-
no, aparecen tres líneas evolutivas separadas 
de las cuales sólo una daría paso a los homi-
ninos del Plioceno Inferior. Como hemos vis-
to, ni los ejemplares de Sahelanthropus ni los 
de Orrorin son lo bastante informativos y de 
ahí que no se cuente con cladogramas capa-
ces de indicar cómo es el proceso de la filogé-
nesis temprana de nuestro linaje. Por el con-
trario, el hipodigma de Ardipithecus propor-
ciona numerosos elementos de comparación 
que permiten establecer la polaridad —ca-
rácter primitivo o derivado— de los rasgos 
implicados en la locomoción.

Tanto en ese capítulo 4 como en el siguien-
te se sostiene que la postura ortógrada es 
compartida por distintos antropoideos; no se 
trata de una característica exclusiva de los 
humanos, aunque en nuestro linaje alcance 
su grado más extremo. La bipedia puede en-
tenderse, por tanto, como un cambio de loco-
moción que acentúa la postura erguida. Pero 
¿a partir de qué rasgos primitivos? Tanto la 
braquiación típica de los simios asiáticos como 
la trepa de los simios africanos suponen la 
verticalidad del tronco. 

Una corriente que se remonta a Arthur 
Keith (1903) vio en la braquiación el ele-
mento que provocaría el desarrollo de los 
rasgos postcraneales capaces de conducir, a 
través de varios estadios, hasta la locomo-
ción bípeda. 

Pero ¿qué sentido tiene una plesiomorfia de 
cara al desarrollo de las distintas formas de lo-
comoción propias de simios y humanos actua-
les? Desde la obra de Georges Simpson (1953), 
la evolución se ha visto como un vector direc-
cional en el que ciertos rasgos (los primitivos) 
son atavismos mantenidos y otros (los deriva-
dos) caracterizan la nueva forma de adapta-
ción. Siguiendo esa idea, Bruce Latimer (Lati-
mer, 1991; Latimer y Lovejoy, 1989) consideró 
que el valor funcional de las plesiomorfias rela-
cionadas con la locomoción de los hominoi-
deos es muy bajo porque ninguna adaptación 
arborícola basada en rasgos primitivos perma-
nece intacta en los simios africanos de finales 
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del Mioceno. Eso significa, de acuerdo con La-
timer, que si los primeros homininos (referidos 
por el autor a los australopitecos) hubiesen 
sido arborícolas, deberían haber alcanzado esa 
conducta por medio de unos rasgos derivados 
específicos de su vida arbórea en particular. 
Pero las apomorfias de los primeros homini-
nos son propias del bipedismo, no de la trepa. 
De ahí, Latimer (1991) concluyó que la presen-
cia de plesiomorfias relacionadas con la trepa 
deben entenderse como atavismos con escaso 
sentido adaptativo. 

La postura de Latimer (1991) es del todo 
correcta pero debe matizarse. Las plesiomor-
fias del aparato locomotor de humanos y si-
mios africanos no indican el tipo de conducta, 
que es sin duda alguna la bipedia en el primer 
caso y el nudilleo en el segundo. Pero eso no 
quiere decir que su papel sea superfluo. Los 
atavismos ofrecen indicios importantes a la 
hora de entender cómo tuvo lugar la filogéne-
sis en la vuelta al suelo desde la vida arbórea 

—conducta en la que coinciden tanto los simios 
africanos como los humanos. Y el intento de 
aclarar ese extremo lleva a serias dificultades.

Veamos por qué. Una ojeada al cladogra-
ma que establece las proximidades de los li-
najes de los hominoideos actuales pone de 
manifiesto el problema (véase figura 7.10). 
Aunque pueda parecer que hay un orden 
evolutivo coherente respecto del tipo de loco-
moción, con una secuencia braquiación-
nudilleo-bipedia, no es así en absoluto.

En el cladograma de la figura 7.10, Hylo-
bates constituye el grupo hermano del resto 
de los hominoideos. Así que, en realidad, el 
clado conjunto de simios superiores asiáti-
cos, simios africanos y humanos cuenta con 
tres tipos diferentes de locomoción: braquia-
ción, nudilleo y bipedia. 

¿Qué cladogramas se desprenden de la 
consideración de uno u otro rasgo, braquia-
ción y bipedia, como plesiomorfia? Partamos 
de la primera hipótesis ya adelantada acer-
ca de la braquiación como rasgo primitivo, 
dado que es la conducta propia de los gibo-
nes. En ese caso, nos encontramos como in-
dica la figura 7.11.

Si la braquiación es una plesiomorfia, el 
nudilleo ha de ser un rasgo derivado. Y habría 
sido fijado de forma independiente, en parale-
lo, dos veces en Gorilla y en Pan. Más adelante 
volveremos, a la luz de las evidencias aporta-
das por Ardipithecus, sobre esta cuestión.

Existen alternativas, por supuesto. Una de 
ellas consiste en sostener que el rasgo primi-
tivo es el nudilleo y se ha perdido en el linaje 
humano. De ser así, la braquiación de los 
orangutanes supondría un rasgo derivado 

El problema con que tropieza cualquier intento de iden-
tificar rasgos funcionales como el de la locomoción a 
partir de características anatómicas presentes en ejem-
plares con una evolución en mosaico —como es el 
caso de los homininos del Mioceno y el Plioceno— fue 
indicado muy bien en el trabajo de Carol Ward (2002) 
acerca de la postura y forma de desplazamiento de A. 

afarensis, taxón que veremos en el capítulo siguiente. 
Ward (2002) recordó que la presencia de un mosaico 
lleva a la necesidad de establecer el sentido de cada 
uno de los rasgos. Los primitivos pueden ser caracteres 
retenidos pero también pueden tener su importancia 
(véase el texto), cuya significación funcional resulte ser 
pobre y poco indicativa. 

Caja 7.11  Rasgos en mosaico

braquiación nudilleo bipedia

Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo

Figura 7.10  Cladograma de los hominoideos actuales, 
con sus respectivos tipos de locomoción.
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(véase figura 7.12). Pero, de nuevo, ese rasgo 
tiene que haber aparecido dos veces de forma 
separada: en Hylobates y en Pongo. Son aho-
ra los gibones y los orangutanes quienes 
comparten por azar la braquiación, que pa-
saría a ser una homoplasia.

Como las homoplasias son tenidas por fenó-
menos poco comunes en la naturaleza —en es-
pecial si se habla de linajes muy cercanos entre 
sí—, tener que aceptar que existe una relaciona-
da con los simios asiáticos o con los africanos 
lleva a una situación incómoda. 

Pero ¿no podría resolverse sosteniendo 
que la braquiación es el rasgo primitivo, que 
en los antecesores de los simios africanos se 
desarrolla el nudilleo y que, por fin, la tribu 
Hominini, con los ancestros humanos, se 
hace bípeda? Un esquema así puede verse en 
la figura 7.13.

La idea de que el nudilleo habría apareci-
do como rasgo primitivo que comparten los 

gorilas y los chimpancés —y sería, por tanto, 
la locomoción propia de los prehumanos— 
fue sostenida por John Napier (1967) y 
Sherwood Washburn (1967), aunque sin pro-
porcionar suficientes indicios anatómicos de 
ese hecho evolutivo. Brian Richmond y David 
Strait (2000), mediante el examen de especí-
menes de australopitecos, los aportaron, mos-
trando que los homininos antiguos retienen 
una cierta morfología en la muñeca indicati-
va de la existencia del nudilleo anterior. 

La propuesta de Richmond y Strait es 
compatible con la idea del nudilleo como 
apomorfia común de los simios africanos que 
se sustituye en los homininos por la bipedia, 
pero se trata de una hipótesis que ha sido dis-
cutida tanto por razones teóricas como por 
la falta de evidencias suficientes (Dainton, 
2001; Lovejoy, Heiple y Meindl, 2001; Kivell 
y Begun, 2006; Patel y Carlson, 2007; Cromp-
ton, Vereeche y Thorpe, 2008). 

Con el fin de poner de manifiesto el problema de una 
manera más clara, en las figuras 7.11 y 7.13 hemos 
colocado a los grupos hermanos Pan y Homo de una 
forma distinta a como suelen representarse. Eso no su-

pone ninguna consecuencia ni taxonómica ni filogenéti-
ca. Teniendo en cuenta el sentido de los grupos herma-
nos en un cladograma, da lo mismo colocar a un lado u 
otro a los humanos y los chimpancés. 

Caja 7.12  Pan y Homo como grupos hermanos

braquiación

nudilleo

Gorilla Homo Pan

braquiación

nudilleo

Hylobates Gorilla-Pan-Homo Pongo

Figura 7.11  Hipótesis de la braquiación como rasgo 
primitivo. El nudilleo de chimpancés y gorilas, no 
compartido por los humanos, ha de ser una homoplasia 
en los dos primeros.

Figura 7.12   Hipótesis del nudilleo como rasgo primitivo. 
La braquiación de «gibones + siamangos» y orangutanes, 
que no está presente en el clado de los «simios 
africanos + humanos», ha de ser una homoplasia en los 
simios asiáticos.
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De ser el nudilleo un rasgo primitivo para 
gorilas, chimpancés y primeros homininos, el 
cladograma que proponen los genéticos mo-
leculares como Morris Goodman resulta 
más plausible (véase figura 7.15). Así lo reco-
nocieron Mark Collard y Leslie Aiello (2000) 
en su comentario al artículo de Richmond y 
Strait (2000).

No obstante, Brigitte Senut (1991) advir-
tió que no cabe sacar ninguna conclusión del 
examen comparativo entre los especímenes 
fósiles y los grandes simios existentes hoy. La 
combinación de rasgos de las especies fósiles 
y, en consecuencia, su forma de locomoción, 
sería distinta de la locomoción muy especia-
lizada de los simios superiores actuales. Se 
trata del mismo argumento utilizado por 
Bruce Latimer (1991) que veíamos hace poco 
respecto de las plesiomorfias del aparato lo-
comotor. Es preciso, pues, analizar la loco-
moción de los primeros homininos en busca 
de posibles indicios acerca de qué rasgo pri-
mitivo —nudilleo o braquiación— fue susti-
tuido por la bipedia derivada.

5. Rasgos primitivos y derivados  
 de la locomoción

Ni Orrorin ni Sahelanthropus cuentan con 
ejemplares lo bastante informativos para 
poder utilizarlos en busca de plesiomorfias 
del aparato locomotor. Por el contrario, Ar-
dipithecus ramidus, con el esqueleto muy 
completo ARA-VP-6/500 y otros ejemplares 
que incrementan el hipodigma, proporciona 
indicios muy precisos. Pero la interpreta-
ción de los postcraneales de ese ejemplar he-
cha por el equipo de Tim White llevó a un 
resultado sorprendente, en la medida en que 
contradijo la postura más comúnmente acep-
tada respecto de la evolución del aparato lo-
comotor de los hominoideos. Consiste ésta 
en sostener que:

•   la ortogradia y la suspensión son los rasgos 
primitivos fijados por los hominoideos, 
como pauta general, en el Mioceno, 

braquiación

nudilleo

bipedia

Hylobates Pongo Gorilla PanHomo

Figura 7.13  Hipótesis de la aparición del nudilleo como 
rasgo primitivo de gorilas y chimpancés + humanos.

Figura 7.14  La articulación de la muñeca durante la fase 
de impulsión (columna izquierda) y la fase de apoyo 
(columna derecha) en el nudilleo de los simios africanos 
(B. G. Richmond y Strait, 2000).
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•   a partir de esos rasgos primitivos, se desarro-
llaron pautas locomotoras derivadas tanto 
en los homininos como en los simios supe-
riores.

Según C. Owen Lovejoy y colaborado-
res (Lovejoy, Latimer et al., 2009; Lovejoy, 
Simpson et al., 2009; Lovejoy, Suwa, Simpson 
et al., 2009), los rasgos primitivos de Ar. rami-
dus indican que el LCA (Last Common An-
cestor) de gorilas, chimpancés y humanos 
carecía de las adaptaciones suspensorias 
compartidas por todos los simios actuales. 
Para Lovejoy et al. (Lovejoy, Simpson et al., 
2009), el examen de los postcraneales de Ar. 

ramidus pone de manifiesto una amalgama 
de plesiomorfias retenidas que demuestran 
que la locomoción del LCA corresponde a 
la locomoción palmígrada arbórea (cuadru-
pedia con uso de las palmas de las manos y 
pies). Tales rasgos propios del ancestro co-
mún de gorilas, chimpancés y humanos su-
pondrían, pues, una exaptación tanto para 
la suspensión y la trepa vertical de gorilas y 
chimpancés como para la bipedia humana 
(Lovejoy, Suwa, Simpson et al., 2009). 

¿Es aceptable ese modelo evolutivo? El es-
quema del equipo que, dirigido por Tim Whi-
te, analizó los postcraneales de Ar. ramidus 
contiene en realidad dos propuestas diferentes: 
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Figura 7.15  A, cladograma más parsimonioso de acuerdo con las distancias genéticas de los hominoideos. 
B, cladograma más parsimonioso si la braquiación se considera un rasgo derivado propio de gibones y orangutanes, 
y el nudilleo, un rasgo derivado propio de chimpancés y gorilas. C, cladograma más parsimonioso si la braquiación 
se considera el rasgo primitivo de los hominoideos, y el nudilleo, un rasgo primitivo propio de los simios africanos, 
modificado en los homininos. D, si el cladograma establecido por las distancias genéticas ha de hacerse compatible 
con la consideración del nudilleo como un rasgo derivado de gorilas y chimpancés, entonces éste debe constituir 
una homoplasia fijada por separado en Gorilla y Pan.
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•   Los postcraneales de Ardipithecus ramidus 
no cuentan con ningún rasgo primitivo que 
indique la presencia en el LCA del nudilleo 
como locomoción.

•   Los rasgos primitivos de los postcraneales 
de Ardipithecus ramidus indican que fue la 
trepa arbórea y no la suspensión o la bra-
quiación la locomoción propia del LCA.

Aunque Lovejoy y colaboradores ligaron 
en sus distintos trabajos publicados en 2009 
ambas interpretaciones, las evidencias apor-

tadas no son las mismas ni tienen igual peso. 
Examinemos esas dos hipótesis.

5.1   A. Plesiomorfias indicativas  
de un eventual nudilleo

Los postcraneales más informativos a tal res-
pecto, en Ar. ramidus, son los de las extremi-
dades superiores. El pie ya ha sufrido cam-
bios hacia la bipedestación, apomórficos en 
ese hominino muy antiguo, y lo que estamos 
buscando son rasgos primitivos. 

Por lo que se refiere a los miembros su-
periores, dentro del esqueleto conjunto 
ARA-VP-6/500 de Ar. ramidus los restos más 
concluyentes son ARA-VP-7/2 (miembros 
superiores) y ARA-VP-6/500 (por lo que se 
refiere a la parte inferior del brazo y ambas 
manos). Pues bien, Lovejoy y colaboradores 
(Lovejoy, Simpson et al., 2009) indicaron que 
las morfologías propias de un nudilleo primi-
tivo están por completo ausentes en esos 
ejemplares de Ar. ramidus. Por el contrario, 
sus metacarpales contienen marcas de invagi-
naciones dorsales —un rasgo que refleja la 
flexión dorsal extrema— semejantes a las que 
aparecen en algunos cercopitecoideos y ce-
boideos (Monos del Viejo y Nuevo Mundo) y 
hominoideos del Mioceno como Proconsul. 
De tal característica, Lovejoy et al. (Lovejoy, 
Simpson et al., 2009) dedujeron que el nudi-
lleo no puede haber sido la locomoción pro-
pia del LCA de humanos y chimpancés, o de 
humanos, chimpancés y gorilas, porque no ha 
quedado rastro de plesiomorfia alguna en ese 
sentido en las manos de Ar. ramidus. 

Esa conclusión parece difícil de negar.

Figura 7.16  Vistas digitalizadas de la mano izquierda 
de Ar. ramidus a partir de elementos procedentes de los 
ejemplares ARA-VP-7/2 y ARA-VO-6/500. Rasgos 
primitivos ausentes en los simios: A, metacarpos cortos; 
B, ausencia de ranuras de nudilleo; C, superficie de 
articulación extendida en el quinto dedo; D, pulgar más 
robusto que en los simios; E, inserción a dos aguas del 
tendón flexor largo (en ocasiones ausente en los simios); 
F, hamate (hueso carpal) que permite la flexión de la mano; 
G, articulaciones simples en la muñeca; H, cabeza del 
os capitate (hueso grande del carpo) que promueve una 
acusada flexión palmar (Lovejoy, Suwa, Simpson 
et al., 2009).

La clave adaptativa de una conducta ancestral de nu-
dilleo estaría en particular en las manos y, dentro de 
ellas, en los huesos metacarpales mediales excluyen-
do el del pulgar (es decir, de Mc2 a Mc5). Deberían 
contar éstos con indicios de haber llevado a cabo ta-
reas anteriores de locomoción. Indicios de una loco-

moción primitiva de nudilleo pueden ser la expansión 
de la cabeza del metacarpo medio —para aumentar la 
superficie y la fuerza de apoyo— o la presencia de 
crestas y/o ranuras prominentes en el extremo distal 
de Mc2-Mc5 —relacionadas con la inserción de unos 
músculos desarrollados. 

Caja 7.13  Indicios del nudilleo
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5.2   B. Plesiomorfias indicativas  
de la palmigradia arbórea  
y/o excluyentes de la trepa vertical,  
suspensión o braquiación

La segunda hipótesis del equipo de Tim Whi-
te cuenta como mejor fuente de evidencias 
con los fósiles indicados de las extremidades 
superiores (ARA-VP-7/2 y ARA-VP-6/500) 
pero, dentro de ellos, son importantes res-
pecto de esta segunda hipótesis los relativos 
a la morfología del húmero y cúbito, al 
complejo de la articulación central-medio-
carpal (ACMC) y a la articulación radiocar-
pal (muñeca-radio). 

El significado filogenético que extrajeron 
Lovejoy, Simpson et al. (2009) de esas dife-
rencias morfológicas apunta, como hemos 
dicho, hacia la consideración de que el rasgo 
primitivo del LCA de los simios africanos y 
humanos es la palmigradia arbórea, de for-
ma que la postura ortógrada de todos los 
grandes simios y los humanos habría sido de-
sarrollada como homoplasia en cada clado: 
Pongo, Gorilla, Pan y Ardipithecus.

Lovejoy, Simpson et al. (2009) sostuvieron 
como una de las evidencias principales a 
favor de la palmigradia primitiva la articula-
ción muñeca-radio que muestra, en Ar. rami-
dus, plesiomorfias frente a los rasgos deriva-

El análisis de la biomecánica de la marcha a lo largo de 
todo el linaje humano llevado a cabo por Crompton y 
colaboradores (2008) apoyó la hipótesis de la aparición 
de la bipedia terrestre a partir de una postura ortógrada 

arbórea ayudada por las manos —como en el caso del 
orangután—, desechando que el nudilleo pudiera ser el 
rasgo primitivo.

Caja 7.14  Biomecánica de la marcha humana

Los principales indicios relativos a la locomoción primi-
tiva atribuida a Ar. ramidus por el equipo de White son 
los siguientes:

•   Húmero. La muestra de Ar. ramidus incluye un húme-
ro proximal con su eje (ARA-VP-7/2-A) y un eje hume-
ral (ARA-VP-1/4). En esos ejemplares se conserva 
una cresta rugosa deltoidea gruesa que, por contras-
te, queda reducida en los simios (en todos ellos, cabe 
subrayar; incluso en los que nudillean). De tal forma, 
la morfología deltopectoral puede servir, según Love-
joy et al. (Lovejoy, Simpson et al., 2009), como un in-
dicador clave de la conducta locomotora de los ho-
mininos fósiles.

•   Cúbito. La retroflexión de la escotadura troclear (es-
cotadura articular de la tróclea cubital; también deno-
minada cavidad sigmoidea mayor o escotadura sig-
moidal) había sido tenida de forma generalizada 
como indicio de una locomoción primitiva suspenso-
ria. Ar. ramidus muestra un rasgo distinto: una mues-
ca en la cara anterior que, según Lovejoy et al. (Lovejoy, 
Simpson et al., 2009), supone una plesiomorfia aso-

ciada a la adaptación para la trepa y escalada por 
oposición (bridging).

•   Radio y ACMC. Como indicaron Lovejoy, Simpson et 
al. (2009), todos los simios superiores, que muestran 
conducta suspensoria, cuentan con un engrosamien-
to de los ligamentos del ACMC. La expresión ósea de 
ese engrosamiento se refleja en el aislamiento de las 
facies de articulación dorsal y palmar intermetacarpa-
les. Dryopithecus cuenta con la condición de los si-
mios superiores actuales pero ésta se encuentra au-
sente en Proconsul, Ar. ramidus, Australopithecus y 
Homo, cosa que indica que ninguno de esos taxa 
dispone de ligamentos carpometacarpales robustos. 
El escafoides de Ar. ramidus difiere del propio de los 
cercopitecoideos, Proconsul y otros simios del Mio-
ceno, como Pierolapithecus, según indicaron Lovejoy, 
Simpson et al. (2009), por rasgos como el de la fusión 
del os centrale. Esa fusión está también presente en 
los simios africanos y no en Sivapithecus ni en Pon-
go. Sin embargo, la retracción del radio se da tanto 
en los homininos como en los grandes simios, inclui-
do Pongo. 

Caja 7.15  La locomoción de Ar. ramidus
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dos de Pierolapithecus y los grandes simios, 
Pongo incluido (el rasgo de la retracción del 
radio indicado en la caja 7.16). De ser así, las 
apomorfias de esa región de Pongo, Gorilla 
y Pan, y también en los distintos simios del 
Mioceno Medio —al no ser rasgos primiti-
vos— tendrían que haberse fijado en paralelo 
y por separado en todos esos taxa. 

La interpretación de Lovejoy, Simpson et 
al. (2009) acerca de la ortogradia y suspen-
sión de los simios actuales —y los del Mioce-
no Medio— exige un número importante de 
homoplasias, hecho que choca de manera 
frontal con el criterio de parsimonia. Esa 
elección sería inevitable si no hubiese alterna-
tiva para interpretar la locomoción deducible 
de los rasgos postcraneales de Ardipithecus 
ramidus. 

Pero las hay. De hecho, existen varias.
En un comentario a los diversos estudios 

de Tim White y colaboradores sobre Ar. ra-
midus aparecidos en el número monográfico 
de Science de 2009, Terry Harrison (2010) 
sostuvo que Ardipithecus cuenta con una po-
sición filogenética enigmática respecto de los 

demás homininos, planteando incluso si no 
podría tratarse de un simio más entre el enre-
do de ramas que constituye la parte basal del 
linaje de los homininos (véase el esquema 
contenido en la figura 4.9, que corresponde a 
ese artículo de Harrison). En ese caso, Ardi-
pithecus sería un taxón terminal que puede 
conservar las plesiomorfias de un origen muy 
antiguo, anterior desde luego a Pierolapithe-
cus, sin que ese hecho nos diga nada respecto 
de las apomorfias de la bipedia humana. 
Pero semejante hipótesis, sobre contradecir 
las evidencias ligadas a los rasgos de la pelvis 
y las extremidades posteriores de Ardipithe-
cus ramidus (Lovejoy, Latimer et al., 2009; 
Lovejoy, Suwa, Spurlock et al., 2009), impli-
ca sacar Ardipithecus fuera del linaje huma-
no. En este libro hemos desechado esa solu-
ción taxonómica.

Una alternativa distinta consiste en soste-
ner que las manos humanas son plesiomórfi-
cas en gran medida, con lo que, frente a las 
apomorfias de los simios africanos, los homi-
ninos habrían mantenido rasgos primitivos 
propios de los hominoideos del Mioceno 

En su estudio del ejemplar BCV1 de Barranc de la Vila 
(Barcelona, España), Pierolapithecus catalaunicus, Sal-
vador Moyà-Solà y colaboradores (Moyà-Solà et al., 
2004) habían mantenido una opción contraria a la de 

Lovejoy Simpson et al. (2009), defendiendo que Pierola-
pithecus fijó los rasgos derivados del conjunto muñeca-
radio presentes en los simios africanos actuales —y, de 
paso, la ortogradia.

Caja 7.16  Interpretaciones contrapuestas de Pierolapithecus

nudilleo como plesiomorfia
(rasgo primitivo)

LCA
Last common ancestor

(último antecesor común) Gorilla Pan Ardipithecus

nudilleo como homoplasia
(rasgo derivado independiente
en gorilas y chimpancés)

LCA
Last common ancestor

(último antecesor común) Gorilla Pan Ardipithecus

Figura 7.17  Si el nudilleo es el rasgo primitivo (izquierda), debe estar presente en Ardipithecus. Si se trata de un rasgo 
derivado en gorilas y chimpancés (derecha), ha de ser un rasgo análogo fijado de forma independiente en cada linaje.
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medio. Sergio Almécija, Salvador Moyà-So-
là y Davis Alba (2010) refirieron esa condi-
ción a Orrorin, no a Ardipithecus —taxón 
respecto del que se manifiestan en la misma 
línea que Harrison (2010)—, pero el rasgo 
que examinaron Almécija et al. (2010) es el 
de las falanges distales, no el de la articula-
ción muñeca-radio. Que las manos de los ho-
mininos sean en buena medida primitivas es 
precisamente el argumento utilizado por Lo-
vejoy et al. (Lovejoy, Simpson et al., 2009) en 
favor de la palmigradia del LCA. ¿Cabe ima-
ginar a la vez que las manos de los homininos 
—con Ardipithecus ramidus incluido— sean 
primitivas, indicando una palmigradia, pero 
compatibles con una postura ortógrada y la 
capacidad suspensoria?

Una interpretación así concuerda con el 
análisis hecho por Biren Patel y colaborado-
res (2009) acerca de las adaptaciones terres-
tres reflejadas en las manos de KNM-TH 
28860, Equatorius africanus —un hominoi-
deo del Mioceno del que hemos hablado ya 
en el capítulo 4. 

Considerar el nudilleo como un rasgo de-
rivado y no primitivo lleva a una cuestión in-
teresante. Como indica la figura 7.17, la ma-
nera como se separaron los linajes señala que 
los rasgos compartidos por chimpancé y 
gorila deben encontrarse también en Ardipi-
thecus. En la medida en que el clado «chim-
pancé + Ardipithecus» cuenta con una histo-
ria común como grupo hermano de Gorilla, 
los rasgos derivados que puedan existir en 
gorilas y en chimpancés pero no en Ardipithe-
cus tienen que ser homoplasias, rasgos evolu-
cionados de forma independiente que guar-
dan sólo una semejanza casual. Dicho de otro 

modo, si el nudilleo no es el rasgo primitivo, 
entonces el propio de gorilas y chimpancés 
ha de ser rasgo análogo —algo que habíamos 
apuntado ya en el capítulo 4.

Como vemos, el papel de las plesiomorfias 
puede ser muy importante para entender el 
proceso evolutivo. El que se deduce de la pre-
sencia de rasgos primitivos relacionados con 
la palmigradia arbórea en Ardipithecus no se 
limita a apoyar la idea de un nudilleo apare-
cido por separado en gorilas y chimpancés. 
Por añadidura, Lovejoy, Suwa, Simpson et 
al. (2009) han sostenido que, habiendo toma-
do como evidente en sí misma la inferencia de 
que la ortogradia común de los hominoideos 
es el origen de la bipedia, la morfología de 
Ar. ramidus indica otra cosa. Al ser la trepa 
arbórea el rasgo primitivo de simios africa-
nos y humanos, la ortogradia avanzada tuvo 
que evolucionar en paralelo y por separado 
en Ardipithecus, Pan y Gorilla. Con lo que el 
cladograma de los hominoideos se nos llena 
de homoplasias: el nudilleo lo es en gorilas y 
chimpancés; la ortogradia, en cada simio 
africano y en los humanos.

6. ¿Un único género  
 en el Mioceno?

La síntesis del trayecto de los primeros homi-
ninos corresponde a las pautas ya indicadas:

•   El  linaje  de  los  homininos  aparece  en  el 
Mioceno Superior (entre 11,60 y 5,33 m.a.) 
africano.

•   Su grupo hermano es el del conjunto de los 
chimpancés.

La hipótesis de una evolución convergente que ha condu-
cido a homoplasias relacionadas con el nudilleo en gorilas 
y chimpancés ha sido mantenida, entre otros, por Kivell y 
Schmitt (2009). Sin embargo, el estudio de Scott Williams 
(2010) planteó dudas acerca de que el complejo morfoló-
gico necesario para llevar a cabo una locomoción así sea 
compatible con la idea de dos evoluciones convergentes 

y separadas. Williams (2010) analizó la integración morfo-
lógica de los diferentes rasgos del aparato locomotor que, 
conjuntamente, permiten un nudilleo funcional, conclu-
yendo que la hipótesis nula de la homología del nudilleo 
—es decir, su carácter de rasgo primitivo propio del LCA 
(último antecesor común) de gorilas, chimpancés y huma-
nos— no podía ser descartada de momento.

Caja 7.17  El nudilleo en gorilas y chimpancés
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•   El principal rasgo derivado que caracteriza 
a los homininos es el de la bipedia. Sin em-
bargo, se trata de un tipo de locomoción 
diferente al de los humanos modernos, 
con un grado mayor de capacidad de trepa 
en los homininos del Mioceno. 

•   Los  fósiles  disponibles  muestran  diferen-
cias entre sí pero es dudoso que éstas justi-
fiquen la asignación a géneros diferentes.

•   Las estrategias adaptativas de Ardipithecus 
corresponden a la explotación de los recur-
sos del suelo del bosque tropical.

Los ejemplares de homininos del Mioceno 
proceden de al menos tres localidades muy 
alejadas entre sí (Toros-Menalla, Tugen y 
Middle Awash). Pero no es esa la razón que 
llevó a incluirlos en tres géneros diferentes, 
sino, como hemos visto, la consideración de 
las diferencias morfológicas existentes entre 
los restos recuperados. Estas resultan ser 
comparables en una medida muy baja por-
que, como puede verse en la figura 7.18, hay 
una desproporción absoluta entre la canti-
dad de rasgos conocidos de Sahelanthropus, 
Orrorin y Ardipithecus. De acuerdo con los da-
tos disponibles hoy, ¿se justifica la dispersión 
de los homininos del Mioceno en tres distin-
tos géneros?

Si la sugerencia taxonómica de Haile-Se-
lassie y colaboradores (2004) de considerar 
un solo taxón se convierte en propuesta for-
mal de agrupación de todos los homininos 
del Mioceno en un mismo género, este debe 
ser, siguiendo las convenciones habituales, el 

primero de los nombrados: Ardipithecus. 
Sin embargo, para decidir si tiene sentido o 
no una agrupación así sería necesario, de 
acuerdo con el criterio de concepto adapta-
tivo de género de Mayr, indicar cuál es la 
estrategia adaptativa de los distintos taxa 
del Mioceno. 

El criterio de identificación de géneros de 
Ernst Mayr ha sido modificado por Bernard 
Wood y Mark Collard (1999b) introduciendo 
dos condiciones que deben cumplir los taxa 
incluidos en un mismo género: que sean mo-
nofiléticos (es decir, que pertenezcan a un 
mismo linaje o clado) y que compartan una 
misma estrategia adaptativa indicada por 
seis parámetros; a saber, tamaño y forma del 
cuerpo. locomoción, mandíbulas con sus 
dientes, desarrollo y tamaño cerebral. El pro-
pósito de Wood y Collard (1999b) fue com-
probar si las distintas especies incluidas en 
Homo satisfacían esas exigencias.

Como resultado, Wood y Collard (1999b) 
concluyeron que no existen pruebas acer-
ca de una particularidad adaptativa propia 
de Sahelanthropus y/o Orrorin distinta a la de 
Ardipithecus. Todos ellos son seres de loco-
moción y aparato mandibular equivalente 
—los demás rasgos, tamaño y forma del 
cuerpo, desarrollo y tamaño del cerebro, no 
son comparables—. Por lo que respecta a la 
pertenencia o no a un mismo linaje, se carece 
de estudios cladísticos que incluyan a esos 
tres taxa. 

La decisión más parsimoniosa es, a nues-
tro juicio, la de mantener en un mismo géne-

Figura 7.18  Restos 
conocidos de los diferentes 
tipos de hominino 
del Mioceno.

Edad

Restos
craneales y
postcraneales

≈7 m.a. ≈6 m.a. ≈5,5 m.a. ≈4,5 m.a.

S. tchadensis O. tugenensis Ar. kadabba Ar. ramidus
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ro a todos los homininos del Mioceno, salvo 
que se pruebe que ocupan clados distintos o 
mantienen estrategias adaptativas peculiares. 
En tanto que no se aporten evidencias acerca 
de la locomoción y/o dentición diferencial de 
los ejemplares de Toros-Menalla y Tugen Hills, 
nuestra propuesta es que todos los homininos 

del Mioceno deben ser incluidos en el género 
Ardipithecus, con Ardipithecus ramidus como 
especie-tipo. Si, pese a ello, mantenemos aquí 
las denominaciones originales de Sahelanthro-
pus, Orrorin y Ardipithecus es para evitar con-
fusiones, dado que su consideración como gé-
neros diferentes es una costumbre extendida. 





1. Una aclaración necesaria

Ardipithecus es el único género del Mioceno 
bien identificado. El paso al Plioceno implicó 
la aparición de un nuevo taxón, Australopi-
thecus, surgido a través de los cambios evolu-
tivos de Ardipithecus. Más tarde, pero dentro 
aún del Plioceno (véase tabla 7.1 del capítulo 
anterior), el linaje de los homininos vio nacer 
dos géneros más, Paranthropus y Homo, que 
veremos en capítulos sucesivos. La figura 8.1 
pone de manifiesto las relaciones filogenéticas 
que vamos a dar en principio por buenas en-
tre esos taxa, a falta de concretar las razones 
que las sustentan. 

En este capítulo abordaremos las distintas 
características de Australopithecus, al que se 
han asignado numerosas especies. Aceptare-
mos aquí las que se nombraron en el capítulo 3. 
Volvemos a indicarlas, añadiendo el autor 
que nombró cada taxón y el año de la pro-
puesta (véase tabla 8.1).

El género Australopithecus cuenta con una 
adscripción temporal clara: es un taxón apa-
recido y desarrollado en el Plioceno. Aun 
siendo más modernos que los Ardipithecus 

del Mioceno, las circunstancias históricas del 
descubrimiento de los australopitecos, des-
critos desde hace mucho tiempo, hicieron de 
ellos los «humanos más antiguos» durante 
décadas. Si se tiene en cuenta que el primer 
australopiteco nombrado —A. africanus— 
es de 1925, mientras que los Ardipithecus fue-
ron descritos por primera vez en 1994, resulta 
que durante casi tres cuartos de siglo Austra-
lopithecus equivalió a «primer humano». 

Pues bien, la paleoantropología humana 
tiene un problema muy serio a la hora de 
ofrecer una interpretación evolutiva del linaje 
de los homininos cuando se trata de expli-
car cómo apareció Australopithecus. Las evi-
dencias disponibles apuntan, como decimos, 
a que Ardipithecus dio lugar al nuevo género. 
Y la hipótesis más plausible indica que ese 
tránsito tuvo lugar a través de una evolución 
anagenética, sin ramificaciones. Esa historia 
evolutiva se desarrolló, salvando la excep-
ción del llamado Sahelanthropus tchadensis, 
en el valle del Rift. Pero el Australopithecus 
africanus descubierto en 1925 por Raymond 
Dart, que dio nombre al género, apareció en 
el yacimiento de Taung, en Sudáfrica. Y no 

8.  El género Australopithecus
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existen homininos del Plioceno —o no se 
han encontrado— en el tramo de cerca de 
1.000 kilómetros que separa el yacimiento 
más meridional del Rift (Uraha, en Malawi) 
del más septentrional de Sudáfrica (Maka-
pansgat). 

Pese a las dificultades para la datación de 
los restos sudafricanos, han sido hallados allí 
ejemplares de nuestro linaje cuya edad puede 
cifrarse al menos en cerca de 2,2 m.a. La única 
explicación posible para su presencia tiene que 
admitir que los homininos originados en el 
Mioceno llegaron alrededor de esa fecha has-
ta el extremo sur del continente africano. Pero 
ni sabemos quiénes fueron los protagonistas 

de tal colonización ni dejaron pruebas del tra-
yecto recorrido. El enigma se vuelve aún más 
inquietante si tenemos en cuenta que, con eda-
des cercanas a los 2 m.a., se descubren seres 
muy parecidos en Sudáfrica y en el Rift. En 
ambas zonas se han encontrado ejemplares 
«gráciles» y «robustos», protagonistas de 
una distinción informal que de inmediato ex-
plicaremos. Aun siendo así, los ejemplares de 
Sudáfrica y del Rift se asignan a especies di-
ferentes. 

Una vuelta de tuerca más en la compleji-
dad del proceso se da cuando comprobamos 
que un tipo de hominino algo más moderno, 
con alrededor de 1,8 m.a., ha sido hallado 

Figura 8.1  Árbol 
filogenético de los géneros 
Ardipithecus, 
Australopithecus, 
Paranthropus y Homo. No se 
indica ni la escala temporal 
(salvo las referencias que 
aparecen a la izquierda) ni el 
rango de existencia de cada 
taxón; sólo queda reflejada 
la idea de que 
Australopithecus procede 
por evolución filética (sin 
ramificaciones) de 
Ardipithecus, y los taxa 
Paranthropus y Homo son 
grupos hermanos que 
proceden de 
Australopithecus por medio 
de una cladogénesis. Todas 
estas afirmaciones se irán 
documentando 
oportunamente.

Pan
Ardipithecus

Australopithecus

ParanthropusHomo
≈ 2,5 m.a.

≈ 7 m.a.

Tabla 8.1  Especies del género Australopithecus, edad atribuida, lugar y año de nombramiento del taxón

 Taxón Edad (m.a.) Lugar Autor y fecha de la propuesta

 A. anamensis 4,1 Rift (M. G. Leakey et al., 1995)
 A. afarensis 3,85/3,63 Rift (Johanson, White y Coppens, 1978)
 A. bahrelghazali c. 3,5 Chad (Brunet et al., 1996)
 A. platyops 3,5 Rift (M. G. Leakey et al., 2001)
 A. africanus 2,2 Sudáfrica (Dart, 1925)
 A. garhi 2,5 Rift (Asfaw et al., 1999)
 A. sediba 1,98 Sudáfrica (Berger et al., 2010)
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tanto en Sudáfrica como en el Rift y en am-
bas zonas se asigna al mismo taxón. Se trata 
de Homo erectus que, con la salvedad de las 
distinciones que se hacen dentro de él en los 
capítulos correspondientes, unifica el proce-
so evolutivo de nuestro linaje.

2. Ejemplares «gráciles» 
 y «robustos»

El Niño de Taung (véase apartado 8 de este 
capítulo) apareció, como hemos dicho, en 1925 
sin que en ese yacimiento se localizase des-
pués ningún otro hominino. Pero años más 

tarde fueron hallados nuevos especímenes 
en distintos emplazamientos de Sudáfrica: 
Sterkfontein, Makapansgat, Swartkrans, Krom-
draai... Con la particularidad de que los de 
Sterkfontein y Makapansgat se parecían al 
de Taung y se incluyeron en su misma espe-
cie, Australopithecus africanus, pero los ha-
llados en Swartkrans y Kromdraai —muy 
semejantes entre sí— eran tan distintos de 
A. africanus que Robert Broom, su descubri-
dor, los asignó a otro género: Paranthropus. 
Los detalles de los parántropos y su taxono-
mía los veremos en próximos capítulos. Lo 
que nos interesa ahora es la contraposi-
ción que se produjo entre esos dos tipos de 

Figura 8.2  Izquierda: el Niño de Taung Australopithecus africanus (Dart, 1925) (Fotografía de Johanson y Edgar, 1996). 
Derecha: Raymond Dart (1893-1988). (Fotografía de http://www.talkorigins.org/faqs/homs/rdart.html). Las circunstancias 
del hallazgo del ejemplar y la controversia a la que dio lugar éste pueden consultarse en Cela Conde y Ayala (2001).

Aunque, siguiendo a Broom, distingamos aquí entre Aus-
tralopithecus y Paranthropus, son muchos los autores 
que los agrupan en un mismo género, realizando la distin-
ción sólo a nivel de la especie: Australopithecus africanus 
vs. Australopithecus robustus. Ya lo hemos advertido 

pero cabe recordar (capítulo 3) que, de forma coloquial, 
llamaremos «australopitecinos» a unos y otros, distin-
guiendo entre australopitecinos «gráciles» y «robustos». 
En ocasiones a estos últimos los llamaremos también 
«parántropos», y «australopitecos», sin más, a los gráciles.

Caja 8.1  Género de los australopitecinos robustos
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ejemplares sudafricanos, expresada ya en el 
nombre propuesto por Broom (1938) a la es-
pecie propia de Swartkrans y Kromdraai: 
Paranthropus robustus.

La robustez fue, desde el primer momento, 
el rasgo esencial a tener en cuenta para clasi-
ficar los homininos sudafricanos. Cuando los 
yacimientos del Rift comenzaron a propor-
cionar fósiles de homininos —comenzando 
por Olduvai (Tanzania), a partir de 1959—, 
se comprobó una vez más la presencia de se-
res con diferencias notables en robustez, unas 
diferencias iguales o incluso mayores que en 
Sudáfrica. De forma que se les separó tam-
bién en «gráciles» y «robustos» pero con una 
diferencia importante: si los ejemplares «ro-
bustos» del Rift se incluyeron al cabo de poco 
en el mismo género que los sudafricanos, Pa-
ranthropus, a los «gráciles» se les asignó en 
1964 la condición de primeros miembros de 
nuestro género, Homo (L. S. B. Leakey, To-
bias y Napier, 1964).

Para terminar de complicar las cosas, nue-
vos fósiles del Rift que irían apareciendo des-
pués, más robustos que esos primeros Homo 
—aunque no tanto como los Paranthropus—, 
fueron incluidos en el género Australopithecus, 
el propio de los «gráciles» sudafricanos. Como 
decíamos antes, la cuestión de la gracilidad y 
la robustez es terreno resbaladizo. El alcance 
de las condiciones propias de Australopithecus 
—sus apomorfias— lo pone de manifiesto. 

3. Apomorfias de Australopithecus

Como puede verse, las distintas especies con-
tenidas en la tabla 8.1 han sido nombradas a 
lo largo de un lapso de tiempo muy grande: 
los 85 años transcurridos desde la propuesta 
de A. africanus a la de A. sediba. Durante las 
décadas que se extienden entre una y otra, 
las exigencias respecto de la datación, los aná-
lisis tafonómicos y el rigor taxonómico no 
han mantenido los mismos criterios. De ahí 
que casi cada propuesta de un nuevo taxón 
haya sido discutida y, en ocasiones, rechaza-
da hasta el punto de haber quedado en el ol-
vido. Los taxa que mantenemos como espe-
cies de Australopithecus son los aceptados de 
manera más general pero eso no quiere decir 
que estén por completo libres de sospecha. 

Las dudas indicadas afectan a la defini-
ción de las apomorfias de Australopithecus. 
Por poner un ejemplo mencionado por Tim 
White y colaboradores (2006) al comunicar el 
hallazgo de los ejemplares de A. anamensis de 
Middle Awash, veinte años antes de esa fecha 
el Australopithecus afarensis se consideraba el 
epítome del primitivismo, en particular por su 
aparato locomotor, mientras que a partir de 
las propuestas de Ar. ramidus y A. anamensis 
los rasgos de las extremidades inferiores de 
A. afarensis han pasado a ser considerados 
como apomorfias. Los caracteres derivados 
necesarios para definir a Australopithecus son, 

Figura 8.3  Australopitecino grácil (izquierda) y robusto (derecha). Se trata de réplicas respecto de las que de momento 
no comentaremos ningún detalle anatómico; se muestran sin mantener la escala y sólo para ilustrar las diferencias más 
generales entre esos dos tipos de fósil del Plioceno de Sudáfrica. (Fotografías de http://www.flickr.com/photos/
babycoqui/set).
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por tanto, no aquellos que se pudiesen men-
cionar, si es que se mencionaron, en la pro-
puesta de las distintas especies, sino los que 
aparecen descritos en las reinterpretaciones 
posteriores. Si añadimos que cualquier traba-
jo de ese estilo debe esperar a que transcurra 
algo de tiempo desde la propuesta original de 
las especies, y la última de la tabla 8.1 ha sido 
nombrada en 2010, cabe imaginar que no se 
cuenta con ningún estudio general actualiza-
do de las apomorfias de Australopithecus. 
Los disponibles proceden de análisis hechos 
con arreglo a menos taxa de los que hoy se 
aceptan. Con lo más que se cuenta es con 
descripciones relativas a cada especie en par-
ticular.

Sin embargo, existe bastante coincidencia 
en considerar dos rasgos como distintivos de 
los Australopithecus frente a los Ardipithecus 
anteriores y los Homo posteriores:

•   Un desarrollo del aparato locomotor hacia 
una bipedia que mantiene, aunque en me-
nor medida, las capacidades de trepa.

•   Un desarrollo del aparato masticatorio ha-
cia una megadontia que resulta inferior, en 
cualquier caso, a la de Paranthropus.

Esas apomorfias no se encuentran en igual 
grado de desarrollo en cada una de las espe-
cies de Australopithecus pero indican una 
tendencia compartida. La manera como se 
va avanzando dentro de esa tendencia y las 
relaciones filogenéticas que cabe deducir de 
tales avances se abordarán en el capítulo 11. 

Australopithecus anamensis, como especie 
más antigua, es el primer taxón de la tabla 8.1. 
Pero por razones históricas acerca de la mane-
ra como fueron descubriéndose los distintos 
australopitecos del Rift, que proporcionan cla-
ves importantes acerca de la interpretación del 

proceso evolutivo, hemos creído conveniente 
cambiar el orden de las descripciones empe-
zando por el A. afarensis.

4. Australopithecus afarensis

4.1  Ejemplares de Hadar

Si se traza un mapa de las localizaciones de 
yacimientos de homininos en el Rift, veremos 
que Laetoli (Tanzania) y Hadar (Etiopía) 
forman los extremos meridional y septentrio-
nal de una extensión muy amplia (véase figu-
ra 8.4). Pero tanto Laetoli como Hadar han 
quedado unidos a uno de los especímenes 
que figuran entre los homininos del Plioceno 
mejor conocidos desde el punto de vista mor-
fológico. 

El primer descubrimiento de restos de ho-
mininos fósiles de Hadar tuvo lugar en el 
Miembro Sidi Hakoma (SH en la figura 8.4) 
en octubre de 1973, fecha en que aparecieron 
cuatro fragmentos asociados de huesos de 
extremidades inferiores (fragmentos del fé-
mur izquierdo, A.L. 128-1, y del fémur y la 
tibia derecha, A.L. 129-1) capaces de com-
pletar bastante bien la rodilla de un indivi-
duo que, a juzgar por la morfología de esa 
articulación, era bípedo (Johanson y Taieb, 
1976; Johanson y Coppens, 1976) (véase figu-
ra 8.5). 

La localización de los fósiles del linaje 
humano hallados en esa primera campaña 
de Hadar corresponde a la parte inferior de 
Sidi Hakoma, algo por encima de la toba 
SHT, es decir, en terrenos de unos tres millo-
nes de años. Al año siguiente, 1974, diez espe-
címenes nuevos dieron una visión más amplia 
de los homininos de Hadar, toda vez que entre 

Las descripciones de los yacimientos a los que vamos a 
referirnos al describir los ejemplares de las distintas espe-
cies de Australopithecus han sido hechas en el capítulo 6, 

al que remitimos para la consulta de los detalles precisos. 
Sin embargo, con el fin de facilitar la lectura hemos repeti-
do algunos de los mapas y los esquemas estratigráficos.

Caja 8.2  Yacimientos de homininos del Plioceno
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anthro/humanorigins/ha/
al129.htm, con añadido 
de detalles).
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ellos se encontraba el muy conocido esqueleto 
A.L. 288-1, de nombre coloquial Lucy, sobre el 
que hablaremos de inmediato. Los ejemplares 
de 1974 comprenden un paladar completo con 
toda su dentición, A.L. 200-1a, y la mitad de-
recha de un maxilar, A.L. 199-1, junto a otros 
restos mandibulares y dentales (A.L. 666-1, A.L. 
188-1, A.L. 277-1, A.L. 198-1, A.L. 198-18, 
A.L. 198-17a) y femorales (A.L. 211-1, A.L. 
228-1). Además, claro está, de Lucy.

La recolección de fósiles en Hadar se reali-
za en principio en superficie, aprovechando 
la limpieza del terreno que provocan las llu-
vias poco frecuentes pero torrenciales. El tra-
bajo de recolección de los restos de A.L. 288-1 
duró tres semanas y condujo a la obtención 
de un esqueleto parcial pero bastante com-
pleto —salvo la cara—, y muy bien conserva-
do, de una hembra adulta (Johanson et al., 
1978). Se trata de uno de los ejemplares más 
informativos que existen, pues, de homininos 
del Plioceno; los huesos recuperados alcan-
zan hasta un 80% del cuerpo si se toma en 
cuenta la simetría bilateral. El fósil procede 
de sedimentos de la parte inferior del Miem-
bro Kada Hadar (KH), justo por encima de 
la toba KHT. 

De acuerdo con la datación de 1982 de 
Walter y Aronson, Lucy tendría 3,5 m.a. 
Una revisión posterior (Walter y Aronson, 
1993) dejaría la toba KHT en 3,18 m.a. y, por 
tanto, a A.L. 288-1, que estaba situado algo 
por encima, en unos 3,1 m.a. 

En 1975 los hallazgos de Hadar se com-
pletaron con una serie de hasta trece indivi-
duos de distintas edades y sexos conocida 

como la «primera familia». La serie lleva la 
identificación A.L. 333. Se trata de especíme-
nes fragmentarios e incompletos pero lo bas-
tante bien preservados como para permitir 
realizar ciertas comparaciones relativas a los 
dimorfismos sexuales y a la condición de las 
formas juveniles y adultas (Johanson, 1976; 
Johanson y White, 1979). La serie 333 se en-
contró algo por debajo de la toba KHT y 
tendría, así, unos 3,2 m.a.

4.1.1   A.L. 288-1: morfología  
y clasificación

La preservación de los fósiles de Kada Hadar 
es excelente; se han encontrado incluso hue-
vos fosilizados de tortuga y cocodrilo (Jo-
hanson y Taieb, 1976). Las condiciones de 
conservación del ejemplar A.L. 288-1, tam-
bién muy buenas, permitieron hacerse con 
una idea clara en términos morfológicos 
acerca de A. afarensis (véase figura 8.6). Se 
trata de un ser muy pequeño, entre 1,10 y 
1,30 metros de alto; una estatura que confir-
maron otros restos de Hadar hallados en 
aquellos años, como A.L. 128-1 y 129-1, pero 
alejada de lo que indica la serie 333, con 
ejemplares de una talla superior. Más ade-
lante entraremos en el significado de esas di-
ferencias. 

La relación entre la longitud del húmero y la 
del fémur, que da una idea de lo largos que son 
los brazos en comparación con las piernas, 
arrojó para A.L. 288-1 una cifra superior a la 

Las circunstancias del hallazgo de Lucy son de dominio 
público. El día 30 de noviembre de 1974, Donald Jo-
hanson y Tom Gray, explorando la localidad 162 de Ha-
dar, tropezaron con numerosos fragmentos de huesos 
que a primera vista parecían corresponder a un único 
individuo (Johanson y Edey, 1981). El hallazgo recibió el 
número de registro de A.L. 288-1, pero también se le 
dio el nombre coloquial de Lucy. El porqué es así lo ha 

contado el propio Johanson. Esa misma noche, duran-
te la celebración del hallazgo en el campamento de Ha-
dar, hubo bebidas, bailes y canciones. El magnetófono 
tocaba una y otra vez la canción de los Beatles «Lucy in 
the sky with diamonds» y, sin que nadie recuerde cuán-
do ni a propuesta de quién, el esqueleto quedó bauti-
zado con el casi inevitable nombre popular del que goza 
desde entonces (Johanson y Edey, 1981).

Caja 8.3  El hallazgo de Lucy
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de los seres humanos actuales. A su vez, los 
huesos de las manos tanto de Lucy como de la 
serie 333, y los de los pies disponibles, también 
difieren de la morfología actual. Por su parte, 
la estructura de la cadera de Lucy sugiere una 
postura bípeda. Ya hemos discutido las dife-
rentes interpretaciones que se ofrecen del tipo 
de bipedismo de los homininos; enseguida vol-
veremos sobre la cuestión de la variedad de la 
muestra presente en el yacimiento en ese rasgo. 
Sigamos antes con un aspecto significativo de 
la morfología de A.L. 288-1: su cráneo.

Una de las ausencias más notorias en el 
esqueleto A.L. 288-1 es la de la cara: apenas 
se han conservado unos fragmentos cranea-
les del ejemplar. La ausencia de cráneos es 
una circunstancia común en todos los ha-
llazgos de Hadar descubiertos en la década 
de 1970; de ahí que las primeras reconstruc-
ciones de la muestra se hiciesen mediante la 
agrupación de fragmentos procedentes de 
distintos ejemplares. Calcular en esas condi-
ciones las capacidades craneales no permite 
precisar mucho pero, en cualquier caso, re-
sultaba obvio que se trataba de unos seres 
con un cráneo muy pequeño. Así que, usan-
do las mismas palabras de Donald Johanson 
al referirse a Lucy, «no tenía más de un metro 
de estatura, su cerebro era diminuto y, sin 
embargo, caminaba erguida» (Johanson y 
Edey, 1981).

Los seres de Hadar son una muestra exce-
lente de la evolución en mosaico. Algunos ras-
gos, como la forma de la cadera, indican una 
proximidad notable respecto de los homininos 
posteriores. Otros, como la forma de la arcada 
dental (en V, siendo así que los humanos ac-
tuales tienen una arcada parabólica) muestran 
la persistencia de caracteres primitivos. Tam-
bién son primitivos el cráneo pequeño y robus-
to y la longitud de las extremidades anteriores 
(Johanson y White, 1979). Se estaba, pues, 
ante «un pequeño ser con cerebro de antropoi-
de, y con la pelvis y los huesos de la pelvis casi 
idénticos en sus funciones a los del hombre 
moderno» (Johanson y Edey, 1981).

Aun cuando el empeño de Johanson en re-
saltar el bipedismo de Lucy deba ser matizado 
teniendo en cuenta que el grado de «moderni-

dad» de su locomoción respecto de la humana 
actual ha sido motivo de continuas controver-
sias, la verdad es que los descubrimientos reali-
zados en Hadar indicaron sin la menor duda 
posible la presencia de la bipedia con un tama-
ño de los cráneos similar al de un chimpancé. 

Figura 8.6  El esqueleto parcial A.L. 288-1 Lucy de Sidi 
Hakoma, Hadar. C. 3,1 m.a. (Johanson et al., 1978). 
Ilustración de http://www.anthro4n6.net/lucy.
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En la década de 1970, cuando tuvieron lugar 
los principales descubrimientos de Hadar, na-
die con autoridad en el mundo de la paleonto-
logía aceptaba ya la superchería del «hombre 
de Piltdown». Pero de haber llegado hasta en-
tonces la influencia de ese fraude, Lucy habría 
proporcionado la prueba irrefutable de que el 
proceso de evolución había sido exactamente el 
inverso: primero la locomoción y mucho más 
tarde las capacidades craneales altas.

El tipo de hominino que sería un Australo-
pithecus afarensis puede deducirse, en parte al 
menos, de las pautas paleoecológicas de sus 
lugares de procedencia. Una reconstrucción 
del hábitat de cada miembro de la Formación 
Hadar fue llevada a cabo por Kaye Reed (2008) 
basándose en la fauna presente allí. Los re-
sultados obtenidos fueron los siguientes: el 
miembro inferior, Sidi Hakoma, supone el há-
bitat más cerrado. Denen Dora muestra ex-
tensiones de pradera. Kada Hadar contiene 
indicios de haber tenido un clima más árido y, 
por tanto, abierto. Aunque los homininos ha-
llados corresponden a Sidi Hakoma, Reed sos-
tuvo que A. afarensis habría vivido en una 
variedad de hábitats a lo largo de toda la For-
mación Hadar que pone de manifiesto su con-
dición de especie no especializada (eurotópi-
ca). El estudio paleoambiental de James 
Aronson, Million Hailemichael y Samuel Sa-
vin (2008), basado en el análisis de los isóto-
pos 18O y 13C, sostuvo que la biomasa para A. 
afarensis habría sido sobre todo de hierbas 
boscosas, que es precisamente lo que en el 
trabajo de Reed (2008) se atribuye a Sidi 
Hakoma. 

¿Cómo clasificar un ser al estilo de Lucy? 
El libro de divulgación de Johanson y Edey 
(1981) acerca de los hallazgos de Hadar in-
cluye tres capítulos, el 13, 14 y 15, destina-
dos a contestar a esa pregunta. En ellos, Do-
nald Johanson cuenta detalles interesantes 
acerca de sus discusiones con Tim White a la 
hora de decidir a qué especie pertenecían los 
restos de Hadar. La alternativa era clara: o 
bien Lucy se incluía en una de las especies ya 
conocidas —y, en ese caso, ¿en cuál?— o se 
nombraba una nueva. Los problemas para 
situar a los homininos de Hadar en una espe-
cie de hominino del Plioceno ya descrita, de-
jando aparte la cuestión de su edad muy an-
tigua, consistían en que sus molares eran tan 
pequeños como los del Homo habilis pero 
otras características tenían muy poco que ver 
con el género Homo. Johanson y White deci-
dieron, pues, que se trataba de un australopi-
teco. Esa decisión, que ahora puede parecer 
obvia, suponía descartar algunas de las alter-
nativas taxonómicas que habían recibido ini-
cialmente los restos de Hadar. 

Johanson y White mantuvieron que «so-
bre la base de la presente colección de homi-
ninos de Hadar se sugiere tentativamente 
que algunos especímenes muestran afinida-
des con A. robustus, otros con A. africanus 
(sensu stricto) y otros con fósiles previamen-
te referidos a Homo». Ese diagnóstico cubría 
todas las posibilidades disponibles, excepto 
la de considerar una nueva especie. Fue una 
afirmación un tanto precipitada que Johan-
son reconoce que tuvo que lamentar muy 
pronto (Johanson y Edey, 1981) porque, se-

El alcance de la bipedia de A. afarensis es un aspecto 
muy debatido (véase capítulo 5). En términos genera-
les, son numerosos los autores que han apuntado la 
existencia de rasgos en mosaico que apuntan hacia 
una locomoción particular, bípeda pero con manteni-
miento de cierta capacidad de trepa. El hallazgo en 
Hadar de 49 nuevos postcraneales hallados en las 
campañas de 1990 a 2007 ha llevado a Carol Ward y 
colaboradores (Carol Ward et al., 2012) a sostener que 

la forma del tórax de A. afarensis sería más «humana» 
de lo antes admitido. La presencia en ese material de 
un cuarto metatarsiano —un elemento del pie inexis-
tente hasta entonces en el hipodigma de la especie—, 
con torsión axial, expansión dorsoplantar y cabeza 
abovedada semejantes a los rasgos propios de los hu-
manos modernos, serían indicios para Ward et al. 
(2012) de un movimiento del talón semejante al actual 
durante la marcha. 

Caja 8.4  ¿De qué bipedia dispuso A. afarensis?
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gún él mismo aseguró, el examen más cuida-
doso de la muestra determina que los espe-
címenes hallados en Hadar corresponden 
al nuevo taxón al que se dio el nombre de 
A. afarensis (Johanson et al., 1978).

4.1.2   Ampliación temporal del rango 
de A. afarensis

La condición de A. afarensis recibió una nue-
va luz gracias al descubrimiento del primer 
cráneo que conservaba la cara, el ejemplar 
A.L. 444-2 descrito en 1994 por Kimbel, 
Johanson y Rak. Se trata de un espécimen de 
antigüedad menor que los anteriores, proce-
dente de la parte media del Miembro Kada 
Hadar con alrededor de 3,0 m.a. (Kimbel, 
Johanson y Rak, 1994). Al tratarse de un ma-
cho adulto, recibió el nombre popular de «hijo 
de Lucy». 

El cráneo A.L. 444-2 (véase figura 8.7) es 
muy ancho, el más ancho de toda la muestra 
de la especie, con un cuerpo mandibular tam-
bién amplio pero menos robusto que el pro-
medio. La proyección facial es considerable. 

En conjunto, A.L. 444-2 mantiene las ca-
racterísticas morfológicas típicas de los de-
más especímenes de A. afarensis de Hadar, 
pero el «hijo de Lucy» aumenta de forma 
considerable la variabilidad de la muestra de 
A. afarensis. Otros hallazgos, como el de un 
maxilar asociado a una mandíbula parcial y 
fragmentos de la base craneal, A.L. 417-1d, 
procedente de la parte media del Miembro 
Sidi Hakoma (alrededor de 3,25 m.a.), que 
pertenece probablemente a una hembra (Kim-
bel et al., 1994) y muestra caninos más peque-
ños y menor prognatismo que A.L. 444-2, 
hablan en favor de unas diferencias sexuales 
grandes. 

Kimbel y colaboradores (1994) describie-
ron un cúbito, A.L. 438-1 (que terminó sien-
do parte de un esqueleto parcial), dentro del 
Miembro Kada Hadar, de edad algo superior 
a la del cráneo A.L. 444-2, y un húmero muy 
robusto, A.L. 137-50 —de la parte inferior 
del Miembro Sidi Hakoma. 

En 2005 Michelle Drapeau y colaborado-
res comunicaron el hallazgo en Kada Hadar 
de un esqueleto parcial compuesto por par-
te de la mandíbula, un fragmento de hueso 
frontal, un cúbito izquierdo completo, dos 
metacarpianos segundo, un tercer metacar-
piano y partes de la clavícula, el húmero, el 
radio y cúbito derecho, formando el ejemplar 
A.L. 438-1. Su edad, de 3 m.a., lo situó como 
uno de los A. afarensis más modernos. Se tra-
taba, además, de uno de los pocos ejemplares 
de homininos del Plioceno con elementos 
craneales y postcraneales asociados que se 
conociesen en esa fecha. Como novedad, 
A.L. 438-1 también incluía el primer cúbito 
completo de un A. afarensis adulto, y el pri-
mer metacarpiano asociado a las extremida-
des anteriores (Drapeau et al., 2005).

En la primera descripción de los ejemplares hecha por 
Donald Johanson y Maurice Taieb (1976) solamente se 

mencionaban semejanzas y afinidades (no se propuso 
ninguna clasificación formal). 

Caja 8.5  Una propuesta taxonómica para los homininos de Hadar

Figura 8.7  A.L. 444-2 de Hadar (Etiopia), A. afarensis. 
Fotografía de Johanson y Edgar (1996).
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4.1.3   ¿Cuántas especies de A. afarensis  
hay en la muestra de Hadar?

Los primeros hallazgos de Hadar llevaron a 
plantear dudas acerca de si los especímenes 
de Australopithecus pertenecen a una sola es-
pecie; podría ser preciso, de acuerdo con la 
heterogeneidad de los hallazgos, dividir la 
muestra en dos o más taxa: A.L. 288-1 y A.L. 
417-1d son ejemplares muy pequeños, mien-

tras que la serie 333, A.L. 444-2 y A.L. 438-1, 
hallada más tarde, son de mayor tamaño. 

Las diferencias más notorias en tamaño y 
peso podrían ser atribuidas, desde luego, a un 
eventual dimorfismo existente entre machos 
y hembras. Ante la semejanza morfológica de 
las piezas de los ejemplares grandes y peque-
ños de Hadar, Johanson y White (1979) sos-
tuvieron que la variabilidad obedece tan sólo 
a ese contenido dimórfico. Los paladares, las 

Figura 8.8  Izquierda: 
postcraneales de 
A.L. 438-1. Fragmentos 
de (a) la clavícula; (b) 
húmero; (c y d) cúbito; 
(e) radio; (f, g y h) 
metacarpianos. 
Derecha: fragmento 
mandibular 
A.L. 438-lg. 
(Ilustraciones 
de Drapeau 
et al., 2005).

Como indicó Poirier (1987), el ver en la muestra de 
Hadar una o varias especies depende de dos factores. 
El primero, cuánta variabilidad morfológica debe per-

mitirse dentro de una única especie. El segundo, 
cuánta puede explicarse a causa de los dimorfismos 
sexuales.

Caja 8.6  ¿Cuántas especies de homininos hay en Hadar?
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mandíbulas y los terminales distales de los 
fémures serían así copias a distinta escala 
pero idénticas desde el punto de vista morfo-
lógico (Johanson y White, 1979). Siguiendo 
esa idea, Kimbel y White (1988) llevaron a cabo 
la reconstrucción de un cráneo «completo» 
de A. afarensis combinando fragmentos cra-
neales y faciales de diferentes individuos, cosa 
que llevó a que se les acusase de estar mez-
clando restos pertenecientes a más de una 
especie (véase Shreeve, 1994).

El estudio comparativo de Todd Olson 
(1985) sobre algunos aspectos de la morfolo-
gía del cráneo (basicráneo y región nasal) de 
los ejemplares de Hadar y Sudáfrica, sacó 
la conclusión de que esas zonas geográficas 
quedarían afectadas en el Plioceno por las 
presiones selectivas de la bipedia, primero, y 
de la especialización en la alimentación, des-
pués. Los ejemplares grandes y pequeños de 
Hadar, no quedarían justificados por el di-
morfismo sexual, según Olson, sino por esas 
presiones selectivas. Parte de ellos, como 
A.L. 333-45 y A.L. 333-105, habrían desarro-

llado especializaciones que permitirían inclu-
so clasificarlos como miembros del clado 
Paranthropus, es decir, como australopitecos 
robustos. De tal suerte, la idea de que los dos 
linajes Paranthropus y Homo se separaron 
hace 2,5 m.a. quedaría destruida por la senci-
lla razón de que los ejemplares robustos pre-
sentes en Hadar tendrían al menos 50.000 
años más. 

Los postcraneales de A. afarensis permiten 
deducir cómo fue su locomoción. De acuer-
do con Kimbel y colaboradores (1994), la ar-
ticulación del húmero de A.L. 438-1 y el cú-
bito de A.L. 137-50, al igual que sucede con 
A.L. 288-1 Lucy, apunta a que las extremida-
des anteriores de A. afarensis se aproximan 
más a la longitud de los brazos de los chimpan-
cés que a la propia de los seres humanos. Pero, 
como indicó Leslie Aiello (1994) —quien se 
mostró de acuerdo con la idea de una espe-
cie muy variable en Hadar—, el cúbito de 
A.L. 438-1 no contiene las características 
propias del nudilleo. La agrupación de sus 
rasgos es en mosaico, con presencia simultá-

El dimorfismo sexual que puede indicar la muestra de 
A. afarensis (serie 333 y otros ejemplares conocidos en ese 
momento), comparado con el de los humanos moder-
nos, ha sido sometido a análisis a fondo con resultados 
opuestos. La alternativa consiste en atribuir a los homini-
nos antiguos unas grandes diferencias en la mayor parte 
de sus rasgos, con la excepción de los caninos —muy 
parecidos en ambos sexos—, o un grado de dimorfismo 
semejante al moderno. Como el resultado de los estu-
dios depende de la estimación de la masa corporal den-

tro de la muestra elegida, y las hipótesis acerca del por-
qué de las cercanías o diferencias en tamaño se basan 
en cuestiones aún más difíciles de comprobar de manera 
empírica (como es la posible monogamia de una deter-
minada especie de hominino), no resulta extraño que 
las interpretaciones sean diametralmente opuestas. 
J. Michael Plavcan y colaboradores (2005) sostuvieron 
que el dimorfismo sexual de A. afarensis es notable. Phi-
lip Reno y colaboradores (2003; 2010) lo consideraron 
semejante al de los humanos modernos. 

El análisis de Martin Häusler y Peter Schmid (1995) de 
la pelvis de A.L. 288-1 introdujo otro elemento en la 
controversia: la posibilidad de que Lucy fuese un ma-
cho y, por tanto, que las diferencias morfológicas en la 
muestra de Hadar no puedan deberse sólo a dimorfis-
mos sexuales. Sin embargo, la hipótesis de Häusler y 

Schmid se basa en un argumento especulativo —la 
atribución a los ejemplares grandes de Hadar de un 
tamaño craneal en el momento de su nacimiento que 
les impediría pasar por el canal pélvico de A.L. 288-1. 
Lovejoy y Johanson criticaron esos cálculos (véase, 
Shreeve, 1995).

Caja 8.7  Dimorfismos sexuales en A. afarensis

Caja 8.8  El sexo de A.L. 288-1
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nea de caracteres primitivos y derivados, cosa 
que, unida a la forma robusta del húmero, se-
ría la adecuada para una criatura que andu-
viese erguida por el suelo pero trepando tam-
bién a los árboles. Como vemos, un diagnósti-
co parecido al que hemos visto en el capítu- 
lo anterior respecto de Ar. ramidus. Carol 
Ward (2002) apuntó que la hipótesis más 
plausible para A. afarensis sería la de una bi-
pedia habitual con retención de rasgos primi-
tivos de conducta arbórea, aun reconociendo 
que, en esos años, no se disponía de eviden-
cias empíricas suficientes para apoyarla o 
desecharla. 

La comparación del ejemplar de gran tama-
ño A.L. 438-1 de Kada Hadar con A.L. 288-1 
puso de manifiesto, según Michelle Drapeau 
y colaboradores (2005), que la morfología 
funcional de la extremidad superior de A. afa-
rensis es similar en todos los casos, al margen 
del tamaño del cuerpo. Ese resultado apoya 
la hipótesis de que la muestra de Hadar in-
cluya una sola especie de homininos. Por 
su parte, casi todos los rasgos apomórficos 
de las extremidades anteriores de A.L. 438-1 
se comparten con los seres humanos. Sólo el 
cúbito de A.L. 438-1 es más curvado que en 
los humanos modernos —separándose en ese 
rasgo de A.L. 288-1—, y la capacidad mani-
puladora de sus manos parece menor que la 
actual, aunque supone un rasgo derivado 
respecto de los demás primates. Tras un aná-
lisis de función discriminante en el que se tu-
vieron en cuenta datos métricos de simios y 
humanos actuales además de fósiles de homi-
ninos, Drapeau et al. (2005) concluyeron que 
la selección natural impuso unos rasgos a las 
extremidades anteriores de A. afarensis me-
nos efectivos para la trepa arbórea que en los 
simios. La contrapartida sería la capacidad 
de manipulación de A. afarensis, que habría 
supuesto una ventaja selectiva. Tenemos, 
pues, como alternativa más probable la de 
una sola especie presente en el hipodigma de 
A. afarensis, junto a una interpretación fun-
cional que apunta hacia una locomoción bí-
peda con capacidades de trepa. Los hallaz-
gos de 1990-2007 de Hadar (Ward et al., 
2012), con ejemplares intermedios entre los 

más grandes y los más pequeños documenta-
dos con anterioridad, apoyan la presencia de 
una única especie de A. afarensis muy varia-
ble en ese yacimiento.

4.2   Ejemplares de A. afarensis  
de Laetoli

El taxón Australopithecus afarensis fue pro-
puesto por Johanson en el simposio Nobel 
celebrado en mayo de 1978 en Estocolmo. 
Ese mismo año, Donald Johanson, Tim Whi-
te e Yves Coppens (1978) publicaron la des-
cripción formal de A. afarensis. Pero el ejem-
plar tipo indicado no fue ninguno de los de 
Hadar, sino el espécimen L.H.-4 de Laetoli 
(Tanzania) descrito por Mary Leakey y cola-
boradores (1976) (véase figura 8.9).

El yacimiento de Laetoli, en el norte de 
Tanzania, se encuentra a unos 40 kilómetros 
al sur de Olduvai. Hemos hablado ya de él 
con motivo de las huellas fósiles que se en-
cuentran allí (véase capítulo 5). Pero Laetoli 
ha suministrado también, desde el primer ha-
llazgo hecho por Kohl-Larsen en 1938-1939, 
algunos ejemplares de homininos muy anti-
guos. La datación por el método del 40K/40Ar 
dio una edad de 3,5-3,8 m.a. a los sedimentos 
que contienen restos de homininos, edad que 
era parecida a la atribuida hasta entonces a 
las huellas fósiles (Harris, 1985). Una nueva da-
tación llevada a cabo por el método 40Ar/ 39Ar 
de los lechos inferior y superior de Laetoli dio 
como resultado 4,36-3,85 y 3,85-3,63 m.a., 
respectivamente (Deino, 2011). De acuerdo 
con la tasa de sedimentación calculada, la 
edad de los ejemplares de A. afarensis sería 
de 3,85-3,63 m.a. y la de las huellas fósiles, de 
3,66 m.a.

Entre 1938 y 1979 se descubrieron en Lae-
toli hasta 30 especímenes de homininos que 
incluyen mandíbulas, maxilares, dientes aisla-
dos y un esqueleto juvenil parcial (Day, 1986). 
Trece de ellos, consistentes en dientes y man-
díbulas, fueron hallados por el equipo de in-
vestigación dirigido por Mary Leakey en las 
campañas de 1974 y 1975. Entre ese material 
se encuentra el ejemplar L.H.-4, constituido 
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por una mandíbula sin ramo, poco distorsio-
nada, y parte de la dentición de un adulto 
(M. D. Leakey et al., 1976). Mary Leakey y 
colaboradores (1976) apuntaron respecto de 
ese ejemplar y los demás de Laetoli tanto su 
semejanza con los australopitecos gráciles y, so-
bre todo, con los primeros Homo como sus di-
ferencias con los australopitecos robustos. 
Pero no asignaron los restos a ninguna especie 
ni género en concreto. Se limitaron a indicar su 
«fuerte semejanza» con los ejemplares perte-
necientes al género Homo en África del este. 
Sin embargo, en la descripción de los especí-
menes hallados entre 1976 y 1979 Tim White 
(1980) incluyó una mención breve sosteniendo 

que pertenecen también a Australopithecus 
afarensis. Esa adscripción se ha mantenido 
más tarde (por ejemplo, White et al., 2006).

Al margen de lo correcto que haya podido 
ser el camino que llevó a la propuesta de la 
especie A. afarensis, nos encontramos con las 
dificultades de su caracterización. Al desig-
nar el espécimen de Laetoli como holotipo, el 
A. afarensis quedó ligado a la morfología de 
ese ejemplar y cabe plantearse entonces hasta 
qué punto los de Hadar pueden proponerse 
como paratipos. O dicho de manera menos 
técnica, en qué medida forman parte de la 
misma especie unos ejemplares tan distantes 
entre sí en términos geográficos. 

La propuesta de un hominino muy alejado de Hadar en 
términos geográficos como ejemplar tipo de A. afarensis 
podría suponer una sorpresa para quien no esté al tanto 
de los entresijos del mundo de la paleontología humana. 
El porqué de esa decisión, el enfado de Mary Leakey, las 
cartas cruzadas sobre el nombre de la nueva especie, la 
inclusión de Mary Leakey como coautora del artículo de 
Kirtlandia en el que se proponía la nueva especie A. afa-

rensis y la exigencia de ella de que retirasen su nombre, 
incluso si el ejemplar estaba ya impreso, aparecen en la 
narración del episodio que hizo Roger Lewin (1987). La 
conclusión que cabe sacar es la de un choque frontal 
entre Johanson y Mary Leakey, motivado por las razones 
que sean, respecto de la consideración de los restos de 
homininos de Laetoli. 

Al examinar el alcance de las controversias respecto 
a la descripción del A. afarensis con L.H.-4 como holo-
tipo es prudente distinguir entre dos cuestiones. La pri-
mera, si se deben utilizar o no los datos paleontológicos 
procedentes de otros autores sin su permiso. La segun-
da se refiere a los procedimientos a seguir a la hora de 
definir una nueva especie. Los problemas de la descrip-
ción y caracterización del A. afarensis no terminaron 
con el enfrentamiento inicial entre Mary Leakey y Johan-
son. La polémica alcanzó también el nivel taxonómico, 
ya que la especie A. afarensis había sido ya propuesta 
de manera irregular pero válida por un periodista y en 
ella no figuraba ningún holotipo. De tal suerte, y según 
las rigurosas reglas de los procedimientos taxonómi-
cos, no se podría utilizar después L.H.-4 como holoti-
po (véase Day, 1986). Como ya hemos dicho, algunos 
autores al estilo de Strait y colaboradores (1997) y 
Wood y Collard (1999b) han sostenido que los A. afa-
rensis deberían recibir la denominación de Praean-
thropus africanus. La International Comission of Zoo-
logical Nomenclature publicó en el Bulletin of Zoologi-
cal Nomenclature de 1999 la «Opinion 1941», optando 
por Praeanthropus afarensis. Al margen de las correc-
ciones técnicas, que son adecuadas, el taxón Australo-
pithecus afarensis es el que se ha impuesto y, por tanto, 
así lo consideraremos nosotros aquí.

Caja 8.9  El holotipo de A. afarensis

Figura 8.9  Mandíbula L.H.-4, ejemplar tipo 
de A. afarensis (Johanson et al., 1978).
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En la crítica de Phillip Tobias (1980) a la 
propuesta del A. afarensis se indicó que entre 
los ejemplares de Hadar y los de Laetoli existe 
una distancia en el espacio de 1.600 kilómetros 
y otra en el tiempo de 800.000 años, al margen 
de las diferencias morfológicas que puedan in-
dicarse. Siendo así, cobran fuerza las interpre-
taciones alternativas. La de Tobias (1980), rea-
lizada tras un examen morfológico comparati-
vo de las muestras de Hadar, Laetoli y el 
Transvaal (Sterkfontein y Makapansgat), con-
sistió en sostener que todos esos ejemplares 

pertenecen a la especie descrita como Austra-
lopithecus africanus por Dart, aun cuando 
pueden constituir subespecies de ella. Phillip 
Tobias propuso añadir, pues, al A. africanus 
transvaalensis las subespecies de A. afri-
canus afarensis para los ejemplares de Laetoli, 
ya que A. afarensis se había designado en fun-
ción de uno de ellos. Los ejemplares de Hadar 
serían A. africanus aethiopicus (Tobias, 1980). 
Pero ni los problemas iniciales de la inter-
pretación del A. afarensis se han mantenido 
ni las críticas de Tobias y los Leakey a la nueva 

En un sentido similar al de Ward y colaboradores (2011) 
se pronunció el estudio de Adam Sylvester, Mohamed 
Mahfouz y Patricia Kramer (2011) acerca de la mecánica 
de la locomoción relacionada con el grupo de muscula-
tura de los cuádriceps en el ejemplar de fémur distal 
A.L. 129-1a, el primero descubierto en Hadar, que junto 
con el A.L. 129-1b compone la rodilla (figura 8.5). El aná-
lisis reveló que ese espécimen habría poseído la ventaja 
mecánica efectiva (EMA) propia de un hominino con su 
masa corporal. La muestra de la que se obtuvo el prome-

dio para la comparación incluía fémures de 71 mujeres y 
88 hombres de humanos modernos, Homo sapiens. El 
trabajo de Jeremy DeSilva y Zack Throckmorton (2010) 
acerca de la relación existente entre el tobillo y el arco 
posterior del pie en A. afarensis sostuvo que, aunque la 
curvatura de tipo moderno estaba ya presente en ese 
taxón, el pie de A.L. 288-1 sería más plano y por razones 
no patológicas. La conclusión de los autores fue la de 
una variabilidad en ese rasgo dentro del hipodigma de 
A. afarensis semejante a la humana moderna.

Caja 8.10  Locomoción de A. afarensis

Figura 8.10  Izquierda: postcraneales que forman el ejemplar KSD-VP-1/1 (Haile-Selassie, Latimer et al., 2010). 
Derecha: A.L. 333-160, cuarto metatarsiano del pie izquierdo de A. afarensis en vistas dorsal, lateral, medial, plantar 
y proximal (Ward et al., 2011).
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especie gozaron de gran éxito. A. afarensis es 
hoy reconocido de forma mayoritaria como la 
especie propia de los ejemplares de Hadar.

4.3  Ejemplares de Woranso-Mille

De especial interés para las discusiones acerca 
del grado de locomoción de A. afarensis es el 
ejemplar KSD-VP-1/1 procedente de la locali-
dad Korsi Dora del yacimiento de Woranso-
Mille (en la región occidental de la parte cen-
tral de Afar, Etiopía). Se trata de un esqueleto 
parcial sin cráneo (véase figura 8.10, izquier-
da) que supuso la primera asociación de extre-
midades superiores e inferiores hallada desde 
A.L. 288-1, Lucy. Con la particularidad de que 
se trata de un espécimen mucho más antiguo, 
datado en 3,60-3,58 m.a. por medios radiomé-
tricos y paleomagnéticos —cosa que permite 
establecer la evolución de las proporciones en-
tre los miembros y la forma del tronco de A. 
afarensis, la especie a la que fue atribuido el 
ejemplar (Haile-Selassie, Latimer et al., 2010). 
A juzgar por la pelvis, se trata de un macho y 
su tamaño es lo bastante grande para entrar 
en el rango de los humanos modernos. 

Haile-Selassie, Latimer y colaboradores 
(2010) apuntaron en su estudio del ejemplar 
que cuenta con la misma pauta morfológi-
ca propia de Lucy, correspondiente a un 
bípedo terrestre obligado con mínimas ca-
pacidades de trepa —si es que dispone de 
alguna.

El tipo de locomoción que puede atri-
buirse con mayor probabilidad a A. afaren-
sis se evaluó con más detalle gracias al ha-
llazgo de un cuarto metatarsiano del pie 

izquierdo perteneciente a la serie 333, el 
ejemplar A.L. 333-160 (véase figura 8.10, 
derecha). En su descripción, Carol Ward, 
William Kimbel y Donald Johanson (2011) 
sostuvieron que el espécimen aclara la for-
ma de los arcos longitudinal y transversal 
del pie al que perteneció, alejada de la pro-
pia de los simios africanos y próxima a la 
de los humanos modernos, de tal manera 
que el hallazgo apoya la hipótesis de una 
bipedia obligada para A. afarensis. Su posi-
ble alcance ha podido aclararse en mayor 
grado gracias a la comparación de algunos 
rasgos del ejemplar adulto KDS-VP-1/1 de 
Woranso-Mille con los de DIK-1-1 de Di-
kika, juvenil, que permite tener en cuenta 
aspectos del desarrollo y proporcionan in-
dicios sobre las pautas locomotoras de la 
especie (véase apartado siguiente).

En la misma región fosilífera de Woranso-
Mille, aunque en localidades distintas a Kor-
si Dora, ha aparecido una notable colección 
de ejemplares dentales y mandibulares (Hai-
le-Selassie, Saylor et al., 2010) (véase figura 
8.10, derecha). Sin embargo, los autores rela-
cionaron los ejemplares, en parte al menos, 
con A. anamensis; nos referiremos a ellos 
más adelante en el apartado correspondiente 
a esa especie.

4.4  Ejemplares de A. afarensis de Dikika

Si el ejemplar A.L. 444-2 permitió extender 
la presencia de A. afarensis hasta la parte su-
perior del Miembro Kada Hadar, un hallaz-
go en el yacimiento de Dikika (Etiopía) sumi-
nistró la evidencia más antigua que existe del 

La edad de DIK-2-1 fue establecida a partir de la del Miem-
bro Sidi Hakoma, que resulta ser de 3,40 ± 0,03 m.a. 
(Walter y Aronson, 1993). Como el ejemplar fue hallado 
en el yacimiento DIK-2, algo por debajo de la toba vol-
cánica que proporciona su edad al Miembro Sidi Hakoma, 
Alemseged y colaboradores (2005) le atribuyeron una 
antigüedad algo superior.

Aún más antiguos son los materiales dentales proce-
dentes de la localidad de Fejej, sur de Etiopía, situa-
dos entre dos intrusiones basálticas cuya edad es de 
4,06 ± 0,07 y 3,94 ± 0,05 m.a., con lo que los restos 
—semejantes a los de A. afarensis— tendrían más de 
4 m.a. (Kappelman et al., 1996)

Caja 8.11  Edad de DIK-2-1
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taxón hasta el momento. Se trata del frag-
mento de una mandíbula izquierda con sus 
dientes, DIK-2-1, perteneciente el miembro 
basal de la Formación Hadar, por debajo de 
Sidi Hakoma, es decir, anterior a 3,4 m.a. 
de edad (Alemseged et al., 2005). Zeresenay 
Alemseged y colaboradores (2006) comuni-
caron al año siguiente la descripción de un 
esqueleto juvenil parcial procedente de la 
misma localidad y del Miembro Sidi Hakoma, 
DIK-1-1, con una edad atribuida de 3,3 m.a. 
(véanse figura 8.11 y caja 8.11).

Los rasgos mandibulares y dentales de 
DIK-2-1 coinciden en general con los indica-
dos para el taxón A. afarensis y se apartan de 
los de A. anamensis (Alemseged, 2005) (véase 
más abajo). Sin embargo, algunos detalles 
del cuerpo mandibular son peculiares. Alem-
seged y colaboradores (2005) asignaron el 
ejemplar a A. afarensis, no sin indicar que 

contribuía a incrementar la ya considerable 
variación en la muestra de las mandíbulas de 
la especie. 

Por su parte, DIK-1-1 —al que se dio el 
nombre popular de Selam, «paz» en la len-
gua de la localidad— es, como hemos dicho, 
un esqueleto parcial compuesto por un cráneo 
y postcraneales asociados (véase figura 8.11), 
correspondientes a un ejemplar hembra de 
cerca de tres años en el momento de su muerte. 
El tamaño y proporciones de la cara se acer-
can a otros especímenes de A. afarensis como 
A.L. 333-105, pero también al Niño de Taung, 
Australopithecus africanus, al que nos referire-
mos al hablar de los ejemplares de África del 
sur. Sin embargo, los detalles morfológicos de 
la cara se apartan del ejemplar de Taung. Los 
rasgos nasales y maxilares de DIK-1-1 forman 
parte de lo que cabe esperar respecto de un 
A. afarensis (Alemseged, 2006). 

Figura 8.11   DIK-1-1. Izquierda: a-b, vista inferior del cráneo tal 
y como se descubrió (a) y tras una preparación parcial (b); c, vista 
lateral del cráneo con la clavícula y costillas tras una preparación 
parcial; d-f, vistas anterior, lateral y posterior del cráneo (longitud 
de la barra blanca vertical: 2 cm) (Alemseged et al., 2006). 
Derecha: a, húmero distal derecho; b, fémur distal y tibia proximal 
izquierdos; c, fémur distal y tibial proximal derechos en postura 
flexionada; d, pie izquierdo y esquema de su contorno indicando 
metatarsos (mt), tibia distal (ti), peroné distal (fi), talus (ta), 
calcáneo (ca) y tarsos (ts) (barra blanca vertical: 2 cm) (Alemseged 
et al., 2006).
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Es importante un aspecto puesto de mani-
fiesto por Alemseged y colaboradores (2006): 
la corta edad de DIK-1-1 permite establecer, 
al comparar el ejemplar con los adultos, cier-
tas pautas acerca del desarrollo ontogenético 
en A. afarensis. El grado de desarrollo cere-
bral en comparación con el volumen del crá-
neo adulto, por ejemplo, indica que tanto 
DIK-1-1 como A.L. 333-105 se alejan de los 
valores propios de los chimpancés para si-
tuarse en la línea de lo que supone un ejem-
plar infantil de humano moderno. Ese hecho 
es en especial interesante si tenemos en cuen-
ta que la capacidad craneal de un A. afarensis 
adulto no va más allá de la de los chimpan-
cés. Eso quiere decir que se gana poco volu-
men desde el infantil relativamente grande al 
adulto relativamente pequeño y sugiere que 
el proceso de crecimiento del cerebro era len-
to en esos australopitecos. 

Las escápulas de A. afarensis —las dos ju-
veniles de Didika y la adulta de Woranso-
Mille— han proporcionado la rara oportuni-
dad de poder establecer pautas de desarrollo 
ontogenético de la zona del hombro, muy 
significativa para poder inferir pautas de 
conducta arbórea. David Green y Zerenesay 
Alemseged (2012) llevaron a cabo la compa-
ración de las escápulas juveniles y adultas de 
humanos modernos, simios (Pongo, Gorilla, 
Pan) y A. afarensis (ejemplares DIK-1-1, ju-
venil; KDS-VP-1-1, adulto), incluyendo un 
Homo erectus adolescente (KNM-WT 15000) 
en la muestra. 

La escápula cuenta con una región infra-
espinosa —su parte inferior— que es am-
plia en los humanos modernos tanto en su 
estado juvenil como en el adulto. Los simios 

africanos, que tienen una región infraespi-
nosa relativamente menor, la desarrollan 
durante el crecimiento ontogenético. Ese 
tipo de desarrollo se puede relacionar con 
un cambio de conducta entre la arbórea ju-
venil y el nudilleo adulto —los orangutanes, 
que no nudillean, mantienen una pauta 
adulta más próxima a la juvenil. Por su par-
te, A. afarensis cuenta con una forma juve-
nil cercana a la de los simios africanos pero 
en su fase adulta —indicada por la escápula de 
Woranso-Mille y también por A.L. 288-1 
de Hadar— no se produce el desarrollo pro-
pio de gorilas y chimpancés (Green y Alem-
seged, 2012). En opinión de Green y Alemse-
ged (2012), A. afarensis completaría la bipe-
dia con una dosis considerable de conducta 
arbórea.

4.5  Ejemplares de A. afarensis de Maka

Ya hemos comentado que en su momento 
llamó no poco la atención que la propuesta 
de A. afarensis indicase como ejemplar-tipo 
un espécimen de Laetoli, habida cuenta de la 
distancia considerable que separa Etiopía y 
Tanzania. Pero los hallazgos posteriores, 
además de ampliar el hipodigma de A. afa-
rensis y extender su rango temporal, pusieron 
de manifiesto la presencia de ejemplares de 
ese taxón en localidades situadas entre Lae-
toli y Hadar. Vayamos con ellos.

El yacimiento de Maka, situado en la re-
gión del Middle Awash —Etiopía, al sur de 
Hadar— ha proporcionado ejemplares atri-
buidos a A. afarensis. Entre ellos, la man-
díbula casi completa MAK-VP- 1/12 (véase 

La edad y el sexo de DIK-1-1 fueron establecidos al 
determinar mediante escáner —CT— el grado de 
desarrollo de los dientes aún por eclosionar, dando 
por supuesta la pertenencia del ejemplar a la especie 
A. afarensis (Alemseged, 2006). Siendo un espéci-
men infantil, los problemas de determinación de su 

morfología son siempre espinosos. Lo que resultan 
ser grandes diferencias anatómicas en la compara-
ción de ejemplares adultos de diferentes especies de 
homininos, e incluso de hominoideos, son todavía 
rasgos muy próximos si se trata de individuos inma-
duros.

Caja 8.12  Edad y sexo de DIK-1-1
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figura 8.13), otros materiales mandibulares y 
dentales, un fémur parcial (proximal), un cú-
bito y un húmero casi completo, con una 
edad de los especímenes de 3,4 m.a. (White et 
al., 1993). El estudio de las mandíbulas de 
MAK-VP-1/12 llevado a cabo por Tim Whi-
te y colaboradores (2000) planteó el sentido 
evolutivo del complejo C/P3. Como vimos en 
el capítulo 7, el C/P3 propio de los homininos 
constituye una apomorfia de Ar. ramidus. En 
consecuencia, se trata de uno de los rasgos 
derivados relacionados con la dentición que 
primero evolucionaron a partir de los carac-
teres primitivos compartidos con los simios 
superiores.

Ese aspecto de la dentición de MAK-VP- 1/12 
pone de manifiesto en qué forma pudo haber 
evolucionado el rasgo derivado esencial de 
Australopithecus, la megadontia. En un próxi-
mo apartado describiremos las características 
de A. anamensis, una especie muy antigua del 
género (de cerca de 4 m.a.), cuya dentición es 
de tamaño comparativamente más modesto. 

La megadontia, así, habría experimentado 
un incremento desde A. anamensis a A. afa-
rensis que indicaría la incorporación a la die-
ta de materiales cada vez más duros. Por su 
parte, la presencia de ejemplares grandes y 
pequeños en la muestra de Maka apoya la 
idea de Johanson y White (1979) de un único 
taxón muy variable en A. afarensis.

4.6   Ejemplares de A. afarensis  
de West Turkana y South Turkwel

Kenia cuenta también con localidades que 
han proporcionado ejemplares de A. afa-
rensis. El yacimiento de West Turkana, por 
ejemplo, muy conocido por haber sumi-
nistrado fósiles como KNM-WT 17000, 
P. aethiopicus, KNM-WT 40000, K. plat-
yops y KNM-WT 15000, Homo erectus, que 
se describirán en su momento. Del Miem-
bro Lomewki de West Turkana proceden 

Figura 8.12  Mandíbula MAK-VP-1/12 en vista, 
lateral (a), superior (b) y anterior (c). (Fotografías 
de White et al., 2000).

Figura 8.13  Mandíbulas KNM-WT 16006 (izquierda) 
y KNM-WT 8556 (derecha), vistas lateral (a), medial (b) y oclusal 
(c) (Brown et al., 2001).
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los especímenes atribuidos a A. afarensis 
KNM-WT 16006, un cuerpo mandibular de-
recho con algunos dientes, de 3,35 m.a., y 
KNM-WT 8556, 8557 y 1603, mandíbulas 
fragmentarias algo más recientes (Brown et 
al., 2001) (véase figura 8.13).

South Turkwel, Kenia, se encuentra entre 
los lugares con posible, aunque dudosa, pre-
sencia de A. afarensis. De South Turkwel 
proceden un fragmento mandibular juvenil 
(KNM-WT 22936) y otros fósiles asociados, 
incluidos algunos postcraneales (KNM-WT 
22944) (Ward et al., 1999). Su edad, obtenida 
mediante correlaciones geológicas y análi-
sis de la fauna existente, podría acercarse a 
3,5 m.a. Por lo que se refiere a la taxonomía, 
Carol Ward y colaboradores (1999) se limi-
tan a indicar que la morfología de los ejem-
plares recuerda a A. afarensis y A. africanus. 
Un espécimen, el BEL-VP-1/1, encontrado 
en 1981 en Belohdelie, en la zona de Middle 
Awash, y constituido por un frontal parcial 
con un pequeño fragmento del parietal iz-
quierdo, había recibido una datación de 3,9 
m.a. Pero el estudio de la morfología del fósil 
mediante imagen especular hecho por Berha-
ne Asfaw (1987) indicó que se trataba de un 
hominino muy generalizado y cercano a la 
divergencia entre los homininos y los simios 
africanos sin más, es decir, sin aventurar su 
pertenencia a ninguna especie en concreto, 

aunque indicando que comparte algunos ras-
gos notorios con A. afarensis.

5. Australopithecus anamensis

Pese a que forman el taxón más representativo 
y mejor conocido de los australopitecos, los A. 
afarensis no suponen la especie de más edad 
dentro del género. Los yacimientos de Allia 
Bay (en la orilla oriental del lago Turkana) y 
Kanapoi (en la parte occidental y algo al sur 
del mismo lago), ambos en Kenia, han propor-
cionado los restos más antiguos de Australopi-
thecus bien identificados hasta el momento. 

5.1   Ejemplares de A. anamensis  
de Kanapoi y Allia Bay

El primer hallazgo de un espécimen de homi-
nino en Kanapoi tuvo lugar en 1967, año en 
el que Bryan Patterson y W. W. Howells 
(1967) describieron un fragmento de húmero 
al que se atribuyó una edad de 2,5 m.a., aun-
que sin asignarlo a ninguna especie; los auto-
res se limitaron a indicar que se parecía más 
a Australopithecus que a Paranthropus. Más 
antiguos son los nueve ejemplares de Kana-
poi y los doce de Allia Bay descritos por 
Meave Leakey y colaboradores (1995) e in-
terpretados desde el punto de vista morfoló-
gico y filogenético por Carol Ward, Meave 
Leakey y Alan Walker (2001). Con una edad 
que va entre los 4,1 m.a. para los primeros 
y 3,9 m.a. para los de Allia Bay, extienden en 
500.000 años hacia atrás la presencia de los 
australopitecos.

La mandíbula KNM-KP 29281 (véase fi-
gura 8.14), los materiales dentales y craneales 
juveniles KNM-KP 31712 y KNM-KP 34725 
y un hueso capitado de la mano, KNM-KP 
31724 (véase figura 8.15) fueron hallados 
en el nivel estratigráfico inferior de Kanapoi 
(con una edad entre 4,17 y 4,12 m.a.), mien-
tras que la tibia KNM-KP 29285 y el hú-
mero KNM-KP 271 son algo más jóvenes 

Figura 8.14  Mandíbula KNM-KP 29281, holotipo 
de Australopithecus anamensis. (Fotografía de Johanson 
y Edgar, 1996).
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(entre 4,07 y 4,12 m.a.). Una mandíbula 
grande (KNM-KP 29287), presumiblemente 
de un macho, apareció en el nivel superior de 
Kanapoi, de más de 3,5 m.a. y menos de 4,1 
(M. G. Leakey et al., 1995; Ward et al., 2001).

Los ejemplares de Kanapoi y Allia Bay 
ocupan la extensa franja temporal de un mi-
llón de años existente entre Ar. ramidus y 
A. afarensis. Meave Leakey y colaboradores 
(1995) describieron la morfología de los nue-
vos especímenes como una mezcla de carac-
teres primitivos y derivados, confirmando la 
tesis, ya muy asentada antes, de que la evolu-
ción dentro de la familia de los homininos se 
produjo durante el Plioceno en forma de mo-
saico. Así, el estudio de la tibia KNM-KP 
29285 indicó una postura bípeda. También el 
húmero KNM-KP 271 incluye, según Meave 
Leakey et al. (1995), muchos rasgos deriva-
dos propios de los homininos. La persisten-
cia de algunas plesiomorfias en la tibia, 
compartidas con los simios africanos y los 
Australopithecus afarensis, puso de manifies-
to que la locomoción bípeda se encontraba 
en ese momento en un estado distinto al de 
la bipedestación de Homo. Nada, por otra 
parte, que no hubiese sido detectado ya en 
los propios A. afarensis. Meave Leakey y co-
laboradores (1995) propusieron una nueva 
especie para los hallazgos de Kanapoi y Allia 
Bay: Australopithecus anamensis (anam sig-
nifica «lago» en la lengua de Turkana). El 
ejemplar tipo (holotipo) es la mandíbula 
KNM-KP 29281, que conserva todos sus 
dientes, hallada por Peter Nzube en 1994. El 

paratipo está constituido por los demás 
ejemplares de ambos yacimientos.

Las campañas de 1995-1997 de Kanapoi 
suministraron un ejemplar juvenil que asocia 
dientes y piezas craneales (KNM-KP 34725), 
más piezas que completan la mandíbula an-
terior KNM-KP 29287, una falange proximal 
de la mano y un maxilar. Y el descubrimiento de 
nuevos ejemplares atribuidos a A. anamensis 
en Middle Awash extendió su rango geográ-
fico hasta Etiopía. 

Los ejemplares etíopes estaban compues-
tos por un maxilar fragmentario con su den-
tición, ARA-VP-14/1, procedente de Aramis, 
Miembro Adgantole de la Formación Sagan-
tole y otros 30 especímenes hallados todos 
ellos en sedimentos de la misma edad si-
tuados 10 kilómetros hacia el oeste (White et 
al., 2006). La edad de los ejemplares de Ad-
gantole fue fijada por el método 40Ar/39Ar y 
estratigrafía en 4,14 m.a. 

Los análisis comparativos de la muestra 
ampliada de Kanapoi y Allia Bay confirma-
ron, en opinión de M. G. Leakey et al. (1998), 
la pertenencia a una única especie. Pero ¿es 
esta peculiar, distinta tanto a la de A. afaren-
sis como a las demás especies anteriormente 
nombradas de australopitecos?

Meave Leakey y colaboradores (1995; 
1998) sostuvieron que los Australopithecus 
anamensis se distinguen de los A. afarensis por 
ciertos rasgos relacionados sobre todo con la 
dentición. También se separan del Ardipithe-
cus ramidus en el esmalte dental, mucho más 
grueso y parecido al de los A. afarensis. 

La solución taxonómica de agrupar los homininos de 
Kanapoi y Allia Bay en una sola especie fue criticada por 
Andrews (1995). La secuencia estratigráfica de Kanapoi 
y Allia Bay separa los sedimentos de origen fluvial más 
antiguos de las arcillas posteriores procedentes de un 
lago ancestral, Lonyumun Lake. Andrews apuntó que 
los ejemplares más modernos de los terrenos lacustres 
podrían pertenecer a una especie distinta y más deriva-
da. Eso explicaría la robustez relativa de la mandíbula 

KNMP-KP 29287. Pero, de ser así, las características 
de la locomoción de A. anamensis —deducidas de la 
tibia KNM-KP 29285, que pertenece al mismo intervalo 
litológico que la citada mandíbula— no se aplicarían a 
los especímenes más antiguos. Los nuevos hallazgos 
de las campañas de 1995-1997 confirmaron, para 
Meave Leakey y colaboradores (1998), tanto la antigüe-
dad atribuida al A. anamensis como la presencia de una 
sola especie de las muestras de Kanapoi y Allia Bay. 

Caja 8.13  La unidad de A. anamensis
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Como indicaron Bernard Wood y Brian Ri-
chmond (2000), en ciertos aspectos la dentición 
de A. anamensis es más primitiva que la de A. 
afarensis. Así sucede con las coronas asimétri-
cas de los premolares o las raíces poco inclina-
das de los caninos en su cara posterior. Cabe 
esperar algo así en un taxón que es 500.000 
años anterior al A. afarensis. Pero otros rasgos 
están más desarrollados en A. anamensis hasta 
acercarse a los parántropos que aparecerán un 
millón y medio de años más tarde. 

5.2   Ejemplares de A. anamensis  
de Aramis y Asa Issie

En Aramis (Middle Awash, Etiopía), el mis-
mo yacimiento en que fue identificado por 
vez primera el Ar. ramidus, pero en un miem-

bro superior, Adgantole, localidad 14, apare-
ció el maxilar parcial con dentición ARA-
VP-14/1 atribuido a A. anamensis por Tim 
White y colaboradores (2006). Eso suponía 
extender el rango geográfico del taxón más 
de 1.000 kilómetros al nordeste. En el mismo 
artículo, White et al. indicaron varios ejem-
plares más procedentes del yacimiento cerca-
no a Aramis de Asa Issie, localidades ASI-
VP-2 y ASI-VP-5, entre los que se encuen-
tran los dientes superiores ASI-VP-2/334 y el 
fémur fragmentario izquierdo ASI-VP-5/154. 
La edad de todos ellos está en torno a los 
4,2-4,1 m.a. por comparación faunística con 
Aramis (White et al., 2006).

Una de las características más importan-
tes del hallazgo de un A. anamensis en Ara-
mis, puesta de manifiesto por los autores, es 
que proporciona evidencias procedentes de 
una misma sucesión estratigráfica acerca 
de la posible conexión evolutiva Ar. rami-
dus-A. anamensis y permite sostener la hipó-
tesis de una rápida evolución (alrededor de 
0,2 m.a.) entre uno y otro género. Los ejem-
plares de A. anamensis de Middle Awash 
son intermedios desde el punto de vista 
morfológico entre Ar. ramidus y A. afarensis, 
cosa que indica además la posible relación 
ancestral entre los dos últimos (White et al., 
2006). Las posibles interpretaciones del 
cambio filogenético entre esos tres taxa se 
examinarán en el capítulo 11.

5.3   Yacimiento de Woranso-Mille  
¿A. anamensis?

Procedentes de las localidades Am-Ado (AMA), 
Aralee Issie (ARI), Mesgid Dora (MSD), 

Tabla 8.2  Rasgos distintivos de A. anamensis (Wood y Richmond, 2000)

  •  Conducto auditivo externo pequeño y de forma elíptica
  •  Arco mandibular estrecho con cuerpos mandibulares paralelos
  •  Sínfisis mandibular inclinada
  •  Raíces de los caninos largas y robustas
  •  Coronas de los molares superiores más anchas en el sentido mesial que en el distal
  •  Pequeña cavidad medular en el húmero

Figura 8.15  (a) dentición maxilar ASI-VP-2/334; (b) 
maxilar con dentición ASI-VP-14/1; (c) ejemplares de 
A. anamensis KNM-KP 29283 (izquierda), KNM-ER 30745 
(centro) y de A. afarensis A.L. 200-1 (derecha). (Ilustración 
de White et al., 2006).
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y Makah Mera (MKM) de Woranso-Mille, 
todas ellas con una edad comprendida entre 
3,8 y 3,6 m.a., fueron descritos en 2010 hasta 
26 restos de homininos constituidos en su 
mayor parte por materiales dentales y mandi-
bulares, aunque con algunos fragmentos 
postcraneales (Haile-Selassie, Saylor et al., 
2010) (véanse tabla 8.3 y figura 8.16). 

Yohannes Haile-Selassie y colaboradores, 
autores del hallazgo, llevaron a cabo una 
comparación métrica y morfológica de los 
ejemplares con especímenes equiparables de 
A. afarensis —incluida toda la muestra de Ha-
dar—, A. anamensis y Ar. ramidus. El análisis 

comparativo indicó que la morfología dental 
de los fósiles de Woranso-Mille es intermedia 
entre los A. anamensis de Allia Bay/Kanapoi 
y los A. afarensis de Laetoli. Siendo así, los 
autores consideraron que no pueden ser asig-
nados a ninguno de los dos taxa, indicando 
que suponen una evidencia firme en favor de 
reducir a un solo taxón esas dos especies o 
bien considerarlas cronoespecies sometidas a 
una evolución anagenética (Haile-Selassie, 
Saylor et al., 2010). La aparición de postcra-
neales —el pie parcial BRT-VP-2/73 (Haile-
Selassie et al., 2012)— procedentes de otro 
yacimiento de Woranso-Mille, Burtele, con 

Tabla 8.3  Materiales dentales de Woranso-Mille descritos por Haile-Selassie, Saylor y colaboradores 
(2010)

 Espécimen
 Fecha  

Elemento preservado Descubridor  del hallazgo

AMA-VP-2/30  2/5/2008 premolar inf. 4, dcho.; canino inferior,  Ali Mohammed Ebrahim
  izdo. fragm. 
AMA-VP-2/64  2/5/2008 canino inf., dcho., fragm. Grupo
ARI-VP-1/7  1/20/2004 incisivo, fragm. Kampiro Kayranto
ARI-VP-1/28  1/28/2004 premolar inf. 4, dcho., fragm.  Kampiro Kayranto
ARI-VP-1/90  2/1/2005 molar sup. 3, dcho.  Mohammed Hussein
ARI-VP-1/173  2/3/2005 molar sup. fragm. Barao Mohammed
ARI-VP-1/190  2/8/2005 canino inferior de leche dcho. Kampiro Kayranto
ARI-VP-1/215  2/12/2005 molar sup. 2 o 3, izdo. Habib Wogris
ARI-VP-1/337  2/2/2007 molar inf. 2 o 3, izdo., fragm. Kampiro Kayranto
ARI-VP-1/352  2/2/2007 molar inf. 3, dcho. Alemayehu Asfaw
ARI-VP-1/385  2/2/2007 molar fragm. Grupo
ARI-VP-1/420 2/1/2008 molar inf. 2, dcho., fragm. Ahmed Elema
ARI-VP-1/462  2/2/2008 molar inf. 1, izdo. Ahmed Elema
ARI-VP-1/484  2/13/2008 molar sup. 1, dcho. Ahmed Elema
ARI-VP-3/34  2/17/2006 molar leche sup. 1, izdo.  Kadir Helem
ARI-VP-3/35  2/17/2006 molar inf. 2, dcho. fragm. Yohannes Haile-Selassie
ARI-VP-3/36  2/17/2006 premolar sup. 4, izdo. Yohannes Haile-Selassie
ARI-VP-3/80  2/19/2006 dientes superiores e inferiores asociados Ali Idris
ARI-VP-3/176  2/4/2007 molar inf. 2, dcho. w/ mandíbula fragm.  Mohammed Hussein
ARI-VP-3/248  2/13/2008 premolar sup. 4, dcho. Wegenu Amerga
ARI-VP-3/249  2/13/2008 premolar inf. 4, izdo. Habib Hussein
ARI-VP-3/250  2/13/2008 molar inf. 1 o 2, izdo. Mohammed Haydera
MKM-VP-1/69  2/14/2005  premolar sup. 4, izdo. fragm. Kampiro Kayranto
MSD-VP-1/53  2/28/2006 maxilar (M1-2) izdo. Alemayehu Asfaw
MSD-VP-3/24  2/18/2005 molar inf. 3, izdo. Alemayehu Asfaw
MSD-VP-5/16  2/7/2006 mandíbula (M1-2), izdo. Alemayehu Asfaw
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unos 3,4 m.a. de edad, arrojó aún más dudas. 
Consideraremos la sugerencia agrupacionis-
ta de Haile-Selassie y colaboradores en favor 
de una continuidad A. anamensis-A. afarensis 
en el capítulo 11.

6.  Australopithecus  
(Kenyanthropus) platyops

Los trabajos de campo llevados a cabo en la 
cuenca de Lomekwi, perteneciente a la For-
mación Nachukui, West Turkana (Kenia), du-
rante los años 1998 y 1999 bajo la dirección de 
Meave Leakey condujeron al hallazgo de un 
cráneo muy completo, aunque deformado, 
KNM-WT 40000, un temporal, dos maxilares 
fragmentarios y algunos dientes aislados 
que componían un cuadro morfológico pro-
pio de un hominino «grácil», según los au-
tores del hallazgo (M.G. Leakey et al., 
2001). Su edad, sin embargo, era mucho más 
antigua que la de ningún otro espécimen del 
linaje grácil. KNM-WT 40000 apareció entre 
dos tobas volcánicas, Lokochot, de 3,57 m.a., 
y Tulu Bor, de 3,40 m.a., cuyas dataciones 
fueron profusamente discutidas y correla-
cionadas por M. G. Leakey y colaboradores 
(2001), quienes asignaron al ejemplar cerca 
de 3,5 m.a. 

Tras una comparación anatómica con las 
demás especies de homininos del Plioceno, 
M. G. Leakey y colaboradores (2001) propu-
sieron situar parte de los materiales en un 
nuevo género y especie, Kenyanthropus plat-
yops, reflejando en el nombre la característi-
ca más notoria de KNM-WT 40000, su cara 
plana con ausencia de prognatismo. Este 
ejemplar fue tomado como holotipo de la es-
pecie, con KNM-WT 38350 —un maxilar 
izquierdo parcial hallado por B. Onyango en 
1998— como paratipo. Los demás especíme-
nes hallados en las campañas de Lomekwi se 
dejaron sin asignar a ningún taxón en con-
creto a falta de evidencias suficientes. No 
obstante, M. G. Leakey y colaboradores 
(2001) apuntaron las afinidades existentes 
entre K. platyops y otros materiales hallados 
con anterioridad, como es la mandíbula par-
cial KNM-WT 8556 atribuida a A. afarensis.

Una vez más, K. platyops muestra un mo-
saico de rasgos primitivos y derivados. Entre 
los primeros, que lo acercan a un australopi-
teco tan antiguo como A. anamensis, se en-
cuentra el tamaño del orificio auricular. Su 
pequeño cráneo es típico también de Austra-
lopithecus, y sus premolares y molares tienen 
un grosor del esmalte parecido al de A. afa-
rensis. Pero el rasgo derivado de K. platyops 
que salta a la vista es el de un plano muy ver-
tical por debajo del orificio de la nariz, que le 

Figura 8.16  Mandíbula MSD-VP-5/16 (Haile-Selassie, 
Saylor et al., 2010). La flecha indica el origen del proceso 
cigomático de la mandíbula.

Figura 8.17  KNM-WT 40000 K. platyops (M. G. Leakey 
et al., 2001). A) vista lateral; B) vista frontal; C) vista superior; 
D) vista oclusal del paladar.
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proporciona el aspecto de cara plana al que 
se refiere su nombre. 

¿Es necesario añadir un nuevo género a los 
ya mencionados Ardipithecus, Australopithe-
cus, Paranthropus y Homo? Las razones para 
la propuesta de un Kenyanthropus residen en la 
particularidad morfológica del moderado 
prognatismo que aleja a KNM-WT 40000 de 
los demás australopitecos, con gran proyec-
ción facial. Ninguno de los paratipos, KNM-
WT 38350 y, tal vez, KNM-WT 8556, sirven 
para confirmar o desmentir ese rasgo. Pero la 
estrategia adaptativa distintiva que puede de-
ducirse de la platicefalia —necesaria para 
definir un nuevo género— no queda nada clara. 
Es más, los materiales dentales acercan todo 
el holotipo de Kenyanthropus a Australopi-
thecus, hasta el punto de permitir que el 
KNM-WT 8556 pueda atribuirse, siquiera 
tentativamente, a A. afarensis (White, 2003).

7. Australopithecus garhi

El Miembro Hata de la Formación Bouri en 
Middle Awash (Etiopía) ha suministrado res-
tos de homininos desde 1990. Sin embargo, 
los ejemplares más completos fueron descritos 
en 1999 (Asfaw et al., 1999) dando lugar a la 
propuesta de una nueva especie de australopi-
tecos: Australopithecus garhi. El holotipo de la 
especie es el espécimen BOU-VP-12/130, un 
conjunto de fragmentos craneales que com-
prende el frontal, los parietales y el maxilar 
con la dentición, hallado en 1997 por Yohan-

nes Haile-Selassie (véase figura 8.18). Al me-
dir la capacidad de un molde del endocráneo 
realizado por Ralph Holloway, la cifra obte-
nida fue de 450 cm3. La edad que se atribuyó 
al fósil mediante el método del 40Ar/39Ar es 
de 2,496 ± 0,008, cifra coherente con la que 
indican los estudios de paleomagnetismo y 
fauna asociada (De Heinzelin et al., 1999). 
Otros restos postcraneales, como un fémur 
izquierdo y un húmero, un cúbito y un radio 
derechos junto con los demás fragmentos, 
aparecieron en las campañas de 1996-1998.

La capacidad craneal pequeña, junto con 
la presencia de premolares y molares anchos, 
llevaron a Berhane Asfaw y colaboradores 
(1999) a asignar los restos de Bouri a un aus-
tralopiteco posterior al A. afarensis. Las dife-
rencias del ejemplar con A. africanus o a 
P. aethiopicus (Australopithecus ambos, según 
los autores) justificaron, según Asfaw et al. 
(1999), la asignación de una nueva especie. 
En términos filogenéticos, la sugerencia he-
cha es en cierto modo conservadora: Asfaw y 
colaboradores indicaron que A. garhi se aña-
día al episodio no resuelto que ha de aclarar 
de las relaciones cladogenéticas respectivas 
entre Australopithecus y Paranthropus. No 
obstante, los autores apuntaron que los espe-
címenes de Bouri se encuentran en el lugar y 
el tiempo adecuados para ser ancestros de los 
primeros Homo. E incluso deberían ser in-
cluidos, de confirmarse que son los ancestros 
más cercanos, en nuestro género.

Esa posible relación ancestral fue negada 
por David Strait y Frederick Grine (1999), 

Los autores de este libro han sostenido con anteriori-
dad que es posible entender que el género Homo ha-
bría aparecido ya con K. platyops —Homo platyops, en 
consecuencia— (Cela-Conde y Ayala, 2003). De esa 
forma, la cladogénesis de Homo y Paranthropus retro-
cedería hasta una fecha de 3,5 m.a., compatible con la 
consideración del Australopithecus africanus como el 
primer parántropo —P. africanus—, una interpretación 
esta última aceptada por autores como Skelton y McHen- 
ry (1992) y por nosotros mismos en trabajos anteriores 

(Cela-Conde y Ayala, 2003). Sin embargo, como vere-
mos más adelante, las fechas asignadas a A. africanus 
han sido recientemente modificadas otorgando al taxón 
una antigüedad mucho menor. Esa circunstancia con-
vierte en mucho más débil la propuesta de una clado-
génesis Paranthropus/Homo en el entorno de los 3,5 
m.a., y habla en contra de poder considerar al KNM-WT 
40000 como un miembro de Homo muy antiguo. De- 
secharemos, pues, la asignación del ejemplar de Lome-
kwi a Homo.

Caja 8.14  ¿A qué género pertenece K. platyops?
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quienes sostuvieron que Australopithecus garhi 
no cuenta con ninguna apomorfia propia de 
Homo. De hecho, Strait y Grine (1999) pre-
cisaron que A. garhi está más alejado de 
Homo que el A. africanus, de mayor antigüe-
dad. En ese caso, el A. garhi no pasaría de 
ser una rama lateral más del proceso de di-
vergencia de las formas tempranas de homi-
ninos. 

Un aspecto que añade cierta controversia 
a la condición de A. garhi es el hallazgo en 
Gona (Etiopía), a 96 km al norte de Bouri, de 
una abundante muestra de artefactos líticos 
de la tradición olduvaiense con 2,6 m.a. (Se-
maw et al., 1997) (véase capítulo 12). 

Jean de Heinzelin y colaboradores (1999) 
atribuyeron la fabricación y uso de los arte-
factos de Gona a A. garhi, dado que era el 
único hominino aparecido en las proximida-
des. Los autores reconocieron que la falta de 
útiles líticos en el Miembro Hata de Bouri su-
pone un inconveniente para la hipótesis del 
A. garhi como tallador de herramientas. Pero 
indicaron que en el curso de sus trabajos ha-
bían hallado algunos materiales, esquirlas y 
núcleos del modo 1 aislados y dispersos, que 

parecían haber sido erosionados del Lecho 
Hata (de Heinzelin et al., 1999). 

En favor de la hipótesis que atribuye a 
A. garhi la autoría de las herramientas de Gona 
hablan los golpes y cortes detectados en hue-
sos de bóvidos del Miembro Hata. Fueron 
durante una década las pruebas más antiguas 
de marcas hechas por homininos, hasta la apa-
rición de muestras de una manipulación simi-
lar, identificada por medios de análisis mi-
croscópico, procedentes del Miembro Sidi 
Hakoma de la Formación Hadar en el yaci-
miento de Dikika (McPherron et al., 2010). 
La edad establecida de Sidi Hakoma es de 
3,42-3,24 m.a., por lo que los indicios de ma-
nipulación antrópica mediante útiles líticos 
retrocede hasta 800.000 años antes de la 
edad que corresponde al Miembro Hata. 
Shannon McPherron y colaboradores (2010) 
atribuyeron la manipulación de lo que pare-
cen ser huesos de ungulados a los homini-
nos de la especie A. afarensis. En cualquier 
caso, la identificación de los autores de unas 
determinadas herramientas es un asunto 
controvertido sobre el que volveremos más 
adelante.

Figura 8.18  Izquierda: Situación del yacimiento de Bouri (BOU) en Middle Awash (Asfaw et al., 2002). Derecha: Vista 
superior y frontal de BOU-VP-12/130, Australopithecus ghari. 
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8. Australopithecus africanus

Ha llegado el momento de abandonar el Rift 
y sus ejemplares de australopitecos muy anti-
guos —aunque con una secuencia evolutiva 
que alcanza hasta el taxón mucho más mo-
derno A. garhi— para acercarnos a Sudáfri-
ca, la región que proporcionó el primer ejem-
plar conocido de Australopithecus. En térmi-
nos históricos, se trata de una marcha atrás 
en el tiempo.

Han aparecido ejemplares de A. africanus 
en Taung, Makapansgat (Miembros 3 y 4), 
Sterkfontein (Miembro 4 y, con más dudas, 
Miembro 5). 

Pese a la abundancia de restos tanto cra-
neales como postcraneales, la condición del 
A. africanus ha sido muy debatida, quizá por 
la dificultad de relacionar esa especie con las 
posteriores Paranthropus robustus y Homo 
habilis. En cualquier caso, la morfología 
craneal del A. africanus muestra un arco su-
praorbital modesto, la glabela algo pronun-
ciada, la cresta occipital débil y el plano nu-
cal bajo. El foramen magnum está situado en 
medio del cráneo y la región del mastoideo es 
pequeña. La caja craneal es estrecha, y su ca-
pacidad de unos 485 cm3. Por lo que se refiere 

a la mandíbula (con el ejemplo de Sts 52b), 
tiene un ramus alto y carece de mentón. La 
dentición incluye incisivos anchos y peque-
ños, caninos un poco proyectados y premo-
lares relativamente grandes, con el tamaño 
de los dientes incrementándose de delante 
hacia detrás. Respecto de las caderas y los 
miembros posteriores de A. africanus ya he-
mos comentado que indican un claro bipe-
dismo, pero con un aspecto peculiar que tien-
de al mantenimiento de la trepa que hace 
pensar que esa locomoción difiere de la pos-
terior propia de Homo erectus.

8.1  El ejemplar de A. africanus de Taung

Ningún fósil tiene más derecho a ser conside-
rado como A. africanus que el que figura en 
la descripción de la especie como ejemplar-
tipo. Le corresponde esa condición a Taung 1, 
el Niño de Taung descrito por Raymond 
Dart (1925) en el artículo que propuso el nue-
vo taxón. 

Resulta paradójico, que los hallazgos pos-
teriores hayan puesto en duda el verdadero 
sentido evolutivo del espécimen de Taung. La 
gran cantidad de ejemplares de A. africanus 

En publicaciones anteriores (C. Cela-Conde y Ayala, 
2007), los autores de este libro incluyeron los ejem-
plares de A. africanus, como adelantamos al hablar 
del K. platyops, dentro de Paranthropus como una 
especie anterior a los ejemplares robustos y ancestral 
respecto de ellos. Esa decisión se basaba en particu-
lar en la gran antigüedad que se atribuía —más de 
3,5 m.a.— a A. africanus. La reinterpretación más re-
ciente de los miembros de Sterkfontein (véase capítu-

lo 6) otorga ahora al A. africanus una edad mucho 
más moderna. Por añadidura, el descubrimiento del 
A. sediba, del que hablaremos más adelante en este 
mismo capítulo, apoya la pertenencia de A. africanus 
al género Australopithecus, so pena de tener que 
sostener una secuencia filogenética difícil para los ho-
mininos sudafricanos. Volveremos sobre esa cuestión 
al abordar el árbol filogenético de nuestro linaje en el 
Plioceno.

Las circunstancias del descubrimiento, su eco, el im-
pacto de la propuesta de una especie intermedia entre 
los simios y los humanos y las críticas recibidas hasta la 

aceptación generalizada del A. africanus aparecen en el 
libro Senderos de la evolución humana (Cela Conde y 
Ayala, 2001). 

Caja 8.15  ¿A qué género pertenece A. africanus?

Caja 8.16  El hallazgo del Niño de Taung
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procedentes de Sterkfontein y Makapansgat 
proporciona un hipodigma que se separa no 
poco de los rasgos de Taung. Cabe plantear 
dudas, pues, acerca de la especie a la que per-
tenece este último.

Tales dudas se acentúan por el hecho de 
que Taung 1 es el único espécimen de homi-
nino hallado en el yacimiento. 

8.2   Ejemplares de A. africanus  
de Sterkfontein

Durante la campaña de 1947 aparecieron en 
el Miembro 4 de Sterkfontein dos ejemplares 
notables, el cráneo Sts 5, Mrs. Ples, y el es-
queleto parcial Sts 14 (véase figura 8.19). 
Ambos fueron clasificados por Robert Broom, 
John Robinson y G. H. A. Schepers (1950) 
como Plesianthropus transvaalensis pero es 
común atribuirlos hoy a Australopithecus 
africanus. Aunque Broom y colaboradores 
sostuvieron que Sts 5 era un ejemplar adulto 
y, por su gracilidad, una hembra (de ahí su 
nombre popular, Mrs. Ples), el estudio de 
Francis Thackeray, Dominique Gommery y 
José Braga (2002b) consideró que Sts 5 po-

dría ser un macho inmaduro. Los mismos 
autores plantearon el carácter de subadulto 
de Sts 14 y sostuvieron la posibilidad de que 
ambos restos, Sts 5 y Sts 14, pudiesen perte-
necer al mismo individuo. Sin embargo, la 
revisión hecha por Alejandro Bonmatí, Juan-
Luis Arsuaga y Carlos Lorenzo (2008) esta-
bleció la condición adulta de Sts 5, viendo en 
ese fósil un individuo distinto de Sts 14.

El ejemplar más completo de cráneo de un 
A. africanus es el StW 505 (véase figura 8.20), 
hallado en 1989 en el Lecho B del Miembro 4 
de Sterkfontein. Comprende la mayor par-
te de la cara, el endocráneo izquierdo, la fosa 
anterior craneal y parte de la fosa media de-
recha. Parte del temporal derecho, considera-
do en principio otro ejemplar (StW 504), fue 
reinterpretado más tarde como parte del pri-
mero recibiendo el nombre de StW 505b. El 
estudio detallado del espécimen fue realizado 
una decena de años más tarde por Charles 
Lockwood y Phillip Tobias (1999), quienes 
concluyeron que, pese a su gran tamaño y su 
complexión robusta, StW 505 es un A. afri-
canus a causa de sus características morfoló-
gicas, que son las propias de ese taxón. Sin 
embargo, el ejemplar muestra afinidades con 
A. afarensis (la débil cresta sagital posterior 

Figura 8.19  a) Situación 
de Sterkfontein; b) cráneo 
Sts 5., Mrs. Ples; c) esqueleto 
parcial Sts 14. Ambos 
ejemplares atribuidos 
a A. africanus. Ilustración 
de Bonmatí et al. (2008).
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mencionada antes, similar a la de A.L. 444-2 
e interpretada como una plesiomorfia —un 
rasgo primitivo—) y también con H. habilis 
(el arco supraorbital, semejante al del ejem-
plar KNM-ER 1470, por ejemplo).

La reconstrucción tridimensional del espé-
cimen StW 505 mediante ordenador permitió 
calcular con cierta exactitud su capacidad cra-
neal, la más alta de todos los A. africanus. Re-
sultó ser de alrededor de 515 cm3, es decir, algo 
inferior a la que a veces se ha atribuido a la 
especie (Conroy et al., 1998). Conroy y colabo-
radores (1998), tras llevar a cabo una compa-
ración superficial entre el StW 505 y otros 

ejemplares de homininos de Sudáfrica (Sts 71) 
y África del este (OH 24, KNM-ER 1813 y 
KNM-ER 732; véase más adelante), sostuvie-
ron que los volúmenes cerebrales de tales espe-
címenes también se habían sobrestimado.

Un espécimen interesante del Lecho B del 
Miembro 4 de Sterkfontein es el esqueleto 
parcial StW 431 descrito por Michel Tous-
saint y colaboradores (2003). A falta del crá-
neo, forman el ejemplar un total de 18 huesos 
postcraneales, incluida buena parte de la co-
lumna vertebral. Una vez más, el espécimen 
incluye un mosaico de rasgos primitivos —el 
codo y el tamaño pequeño de las vértebras 
lumbares y el sacro— y derivados —una pel-
vis en general semejante a la de los humanos 
modernos (Toussaint et al., 2003)—. Los 
autores de la descripción del espécimen asig-
naron el ejemplar a A. africanus, aunque in-
dicaron que las semejanzas morfológicas de 
StW 431 respecto de A. afarensis apoyan la 
proximidad de ambos taxa. Toussaint y cola-
boradores (2003) atribuyeron a StW 431 una 
locomoción bípeda no obligada, es decir, di-
ferente a la de los humanos modernos.

La mezcla de rasgos primitivos y deriva-
dos de StW 431 fue considerada por Henry 
McHenry y Lee Berger (1988) como un pro-
blema de cara a entender la filogénesis del li-
naje humano y, en particular, el paso desde el 
género Australopithecus al género Homo. Por 
un lado, las extremidades superiores son lar-

Figura 8.20  StW 505, Australopithecus africanus 
(reconstrucción de Lockwood y Kimbel, 1999).

El StW 505 no es el único ejemplar del Miembro 4 de 
Sterkfontein con características robustas. La diversidad 
de la muestra de dicho miembro ha llevado a sostener 
la presencia en el yacimiento de distintas especies. Así, 
los especímenes StW 183 y StW 255 muestran carac-
teres derivados de los australopitecos robustos —P. ro-
bustus de Sudáfrica, pero también P. boisei y P. aethio-
picus de África del este, de los que hablaremos 
más adelante— (Lockwood y Tobias, 2002). Incluso 
StW 252 podría ser incluido, en función de sus carac-
terísticas dentarias, en esa línea «robusta» del Miembro 4 
(Clarke, 1988). El ejemplar con mayores característi-
cas «robustas» es StW 1813, pero al tratarse de un in-

dividuo joven la comparación con las demás formas 
sudafricanas es más difícil. Charles Lockwood y Phillip 
Tobias (2002) advirtieron la presencia en StW 183 de 
rasgos derivados de P. robustus, como la porción re-
dondeada lateral del margen orbital inferior, no identifi-
cada en ningún otro ejemplar del Miembro 4 de 
Sterkfontein. De todas formas, Lockwood y Tobias 
(2002) defendieron la presencia en ese miembro de 
Sterkfontein de una sola especie, A. africanus. Por su 
parte, Ron Clarke (1988) sostuvo la posibilidad alterna-
tiva: que la muestra craneal pudiera incluir dos espe-
cies distintas, una robusta —StW 252, Sts 71— y otra 
grácil —Sts 5, Sts 17, Sts 52. 

Caja 8.17  ¿Una o más especies de homininos en Sterkfontein 4?
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gas, correspondientes a un humano actual de 
53 kilos. Por otro, cuenta con unas extremi-
dades inferiores cortas, equivalentes a las de 
un humano de hoy de 33 kilos. Ningún otro 
Australopithecus muestra esa pauta; A. afa-
rensis y A. anamensis, los más antiguos del 
género —de A. platyops no se conocen post-
craneales—, muestran extremidades anterio-
res más cercanas a Homo. Pero por lo que 
indican los cráneos y mandíbulas del hipo-
digma de A. africanus —al margen, claro 
está, del caso particular de StW 431, que no 
contiene esos elementos—, tales homíninos 
comparten numerosos rasgos con los prime-
ros miembros de Homo, como el cerebro de 
mayor tamaño, los caninos reducidos, bicúspi-

des bajas en el tercer premolar, el prognatismo 
reducido, la mayor flexión de la base craneal y 
la articulación temporomandibular más pro-
funda (McHenry y Berger, 1998). Así que, 
como indicaron McHenry y Berger, o bien 
Homo habilis procede de los australopitecos 
del Rift, con lo que los caracteres craneoden-
tales compartidos con A. africanus han de ser 
caracteres análogos, o existe una relación de 
ancestro-descendiente A. africanus-H. habilis, 
cosa que lleva a que los rasgos comunes de las 
extremidades inferiores entre este último y 
A. afarensis sean la homoplasia. 

Con el fin de aclarar ese problema filoge-
nético, Seth Dobson (2005) realizó un estu-
dio estadístico de las proporciones existentes 

Tabla 8.4  Arriba: principales homininos procedentes de Sterkfontein (Herries y Shaw, 2011). Abajo: 
especímenes procedentes de la cueva Jacovec (Partridge et al., 2003)

 
Ejemplar

 Edad sugerida 
Miembro Especie  (m.a.)

StW 585 0,5-0,3 Post-M6 Homo sp.
StW 80 1,3-1,1 M5C Homo sp.
StW 584 1.4-1,2 M5B P. robustus
StW 566 1.4-1,2 M5B P. robustus
StW 53 1,8-1,5 M5A Homo sp.
Sts 5 2,2-2,0 M4C A. africanus
StW 573 2,6-2,2 M2 Australopithecus sp.
Sts 14 2,6-2,2 M4B A. africanus
StW 431  2,6-2,2 M4B A. africanus
StW 505 2,6-2,2 M4B A. africanus
Sts 71 2,6-2,2 M4B A. africanus

 Ejemplar Descripción Fecha de recolección

StW 578 Cráneo parcial 1995
StW 590 P3 y P4 derechos 1998
StW 598 Fémur proximal izquierdo (fragmento) 1998
StW 599 Canino superior de leche 1998
StW 600 Vértebra lumbar 1999
StW 601a Medio M1 derecho (bucal) 1999
StW 601b Medio M1 derecho (lingual) 2001
StW 602 Húmero izquierdo distal (fragmento) 1999
StW 603 P4 izquierdo 2001
StW 604 M2 derecho 2001
StW 605 Falange de la mano 2001
StW 606 Mitad lateral de clavícula izquierda 2001
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entre codo/cadera y codo/columna lumbosa-
cra (región lumbar y sacro) en StW 431 (A. afri-
canus) y A.L. 288-1 (A. afarensis) tomando 
como guía la variabilidad de los rasgos que 
existen en chimpancés y humanos modernos. 
Los resultados indicaron que las dos especies 
de australopitecino no muestran diferencias 
significativas en las proporciones relativas a 
los miembros, ni superiores ni inferiores, aun-
que el autor reconoció el poder estadístico 
bajo de sus conclusiones al basarse en mues-
tras tan limitadas.

Entre 1995 y 2001 han aparecido en la cue-
va Jacovec (o Jakovec) de Sterkfontein nue-
vos especímenes con materiales craneales, 
mandibulares y postcraneales (véase tabla 8.4). 
Timothy Partridge y colaboradores (2003) 
indicaron algunas particularidades que apa-
recen en la muestra de Jacovec, como la claví-
cula (StW 606), de morfología más cercana a 
la del chimpancé que a la humana moderna 
o la propia de otros Australopithecus. El cue-
llo largo del fémur (StW 598) se acerca por 
su parte al de Paranthropus de Swartkrans y 
al StW 99 del Miembro 4 de Sterkfontein, 
contrastando con el más corto del StW 522, 
otro espécimen del Miembro 4 de Sterkfon-
tein. Para los autores, esa diferencia sugeri-
ría que los fémures del yacimiento podrían 
pertenecer a especies distintas de Australo-
pithecus. No obstante, Partridge et al. (2003) 
indicaron que «todos los fósiles de Jacovec 
pueden ser identificados sólo como pertene-
cientes a la especie de Australopithecus». La 
falta de una identificación más concreta es 
comprensible habida cuenta de la gran anti-
güedad de la cueva Jacovec.

8.3  El ejemplar StW 573, Little Foot

Hemos hablado ya antes de los huesos fósi-
les del pie, procedentes del Miembro 2 de 
Sterkfontein, que recibieron la denomina-
ción técnica de StW 573 y el nombre colo-
quial de Little Foot (véase capítulo 5).

El espécimen inicial de StW 573 fue en-
contrado en el Miembro 2 del yacimiento de 
Sterkfontein, de una antigüedad de entre 3,5 

y 3,0 millones de años (Clarke y Tobias, 
1995). No obstante, permaneció durante mu-
cho tiempo guardado con un montón de hue-
sos de cercopitecos sin clasificar, procedentes 
de la Silberberg Grotto de Sterkfontein, en 
una caja almacenada en el Departamento de 
Anatomía de la Medical School, Universidad 
de Witwatersrand (Sudáfrica). Ron Clarke, 
buscando especímenes de bóvido en esa caja, 
se topó con los huesos que constituyen el 
ejemplar. Su identificación como un pie par-
cial de hominino llevó a la sospecha acerca 
de la existencia de más materiales del mismo 
individuo, cuya búsqueda se llevó a cabo gra-
cias a la iniciativa de Ron Clarke (véase la 
caja 8.18). El resultado fue el descubrimiento 
de un esqueleto bastante completo, embebido 
en la brecha: un fósil en excelente estado de 
conservación, el más completo entre todos 
los homininos sudafricanos del Plioceno. La 
edad del ejemplar fue establecida en 3,5-3 m.a. 
por Clarke y Tobias de acuerdo con una co-
municación personal de Partridge basándose 
en comparaciones faunísticas y estratigráfi-
cas (Clarke y Tobias, 1995). No obstante, 
Joanne Walker, Robert Cliff y Alfred Latham 
(2006), a través de radiometría basada en el 
método 238U/206Pb, rebajaron esa cifra hasta 
los 2,2 m.a. La estimación de Andy Herries y 
John Shaw (2011) para la edad más probable 
de StW 573, entre 2,3 y 2,2 m.a., está en el 
mismo rango.

Aparte de los huesos del pie, los materia-
les descritos hasta el momento de StW 573 
incluyen el cráneo (Clarke, 1998) (véase fi-
gura 8.21) y un conjunto completo del brazo 
y mano izquierdos (Clarke, 1999) (véase figu-
ra 8.22). Al tratarse de fósiles aún embutidos 
en la roca, Ron Clarke advirtió acerca del ca-
rácter provisional de los estudios. Pero respec-
to del cráneo indicó que se trata de un adulto 
maduro con un arco cigomático masivo, mu-
cho más masivo que el de los A. africanus. Dis-
pone, además, de una pequeña cresta sagital 
en los parietales y el plano de la nuca es muy 
musculoso, con un pronunciado y puntiagudo 
ilion. Clarke (1998) sostuvo que no entra de 
ningún modo en la morfología de los A. afri-
canus del Miembro 4 de Sterkfontein. 
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Las observaciones preliminares de Ron 
Clarke (1999) acerca de la mano y el brazo de 
StW 573 indicaron unos rasgos en mosaico. 
Algunos de ellos (la cabeza del cúbito y del 
radio) se parecen más a los de los simios que 
a los de los humanos modernos. El tamaño y 
la longitud del radio, el cúbito y el húmero pa-
recen estar dentro del rango de la media de los 
humanos modernos y de los chimpancés, y no 
son alargados como los del orangután, aun-
que la parte distal del húmero y el cúbito 
proximal tienen características más parecidas 
a las del orangután que a las de los chimpan-
cés y los humanos. La longitud de los meta-
carpianos es semejante a la de Australopithe-
cus y Homo. Las falanges proximales de los 

dedos pulgar e índice muestran una curvatura 
como la de los ejemplares de Australopithecus 
afarensis de Hadar (Etiopía). 

El primer metacarpiano y la falange proxi-
mal correspondiente indican el pulgar de 
StW 573 se parece, salvo en la articulación, al 
de los humanos modernos. El trapecio de la 
muñeca, por su parte, es peculiar del espéci-
men y se aleja de los humanos modernos, 
chimpancés y orangutanes. Ron Clarke (1999) 
advirtió que el significado de la articulación 
inusual del pulgar de Little Foot está por de-
terminarse.

¿Qué adscripción taxonómica cabe dar a 
un ejemplar así? Dejemos que sea Ron Clar-
ke quien lo diga: «Prefiero reservarme el jui-

Ron J. Clarke cuenta de la manera siguiente la historia 
que llevó a buscar el esqueleto entero de Little Foot 
(«homínido» equivale a «hominino» en la narración de 
Clarke):

«En una bolsa etiquetada como tibias de bóvido, me 
encontré con un eje con la terminación distal intacta de 
lo que era claramente una tibia de homínido y que se 
adaptaba perfectamente al talus izquierdo de StW 573. 
Entonces me di cuenta de que el otro fragmento distal 
de la tibia pertenecía a la pierna derecha del mismo in-
dividuo. Bajo esa perspectiva, comprobé de nuevo el 
cuneiforme dañado que había identificado anteriormen-
te y descubrí que se trataba efectivamente de la imagen 
especular del cuneiforme lateral izquierdo que me aca-
baba de encontrar. Ahora tenía parte del pie derecho 
del mismo individuo. También encontré en una bolsa 
etiquetada «Dump 20, húmeros de bóvido» de Sterkfon-
tein un pedazo muy dañado de hueso que identifiqué 
como parte del calcáneo de un homínido. Cuando lo 
comparé con el fragmento anterior que había pensado 
que era de un calcáneo, que encajaban. [...] Ahora tenía 
un total de 12 huesos de la pierna y el pie de un indivi-
duo hombre-mono: la tibia y el peroné izquierdos, que 
se unían a un conjunto articulado de ocho huesos del 
pie y el tobillo, el fragmento distal de una tibia derecha y 
un cuneiforme lateral derecho [...] la implicación era im-
presionante: expresé mi convicción de que el resto del 
esqueleto estaba aún enterrado en la brecha de la Gru-
ta Silberberg. [...] 

Di un molde del fragmento distal de la tibia derecha 
a dos de los preparadores de fósiles de Sterkfontein, 

Nkwane Molefe y Motsumi Stephen, y les pedí que bus-
casen en la superficie expuesta de la brecha en toda la 
Gruta Silberberg (a excepción de la zona que habíamos 
volado hace poco) con el fin de encontrar una sección 
transversal correspondiente del hueso que proporcio-
nase un ajuste exacto. La tarea que les había encarga-
do era como buscar una aguja en un pajar porque la 
gruta es una enorme caverna profunda y oscura, con 
brechas en las paredes, suelo y el techo. Después de 
dos días de búsqueda con la ayuda de lámparas de mano, 
el 3 de julio de 1997 lo encontraron cerca de la parte 
inferior de la pendiente del talud del Miembro 2 en el 
extremo Oeste de la gruta. Se trataba del extremo 
opuesto a donde se había excavado anteriormente. El 
ajuste era perfecto, a pesar de que el hueso había sido 
volado por los trabajadores de la cantera caliza hacía 
65 años o más. A la izquierda del extremo expuesto de 
la tibia derecha se podía ver la sección del eje roto de la 
tibia izquierda, a la que se puede unir el extremo inferior 
de la tibia izquierda con los huesos del pie. A la izquier-
da de lo que se podía ver estaba el eje roto del peroné 
izquierdo. Desde su posición, con los miembros inferio-
res en una relación anatómica correcta, parecía que 
todo el esqueleto tenía que estar allí, yaciendo boca 
abajo» (Clarke, 1998).

En septiembre de 2011 Michael Balter anunció que 
el esqueleto StW 573 se había extraído en una gran 
parte de la brecha y sería completado «en los dos próxi-
mos meses» (véase Balter, 2011). En su conjunto cons-
tituye uno de los más completos ejemplares de homini-
no fósil.

Caja 8.18  El hallazgo de Little Foot
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cio acerca de las afinidades taxonómicas 
exactas del fósil, aunque parece ser una for-
ma de Australopithecus» (Clarke, 1998). Pese 
a la cautela, las descripciones preliminares 
apuntan a que StW 571 podría ser considerado 
como una especie antigua, anterior al A. afri-
canus y más próxima en términos morfológi-
cos a los A. afarensis de Etiopía, aunque és-
tos tienen una edad superior.

Un aspecto interesante del conjunto ma-
no-brazo del ejemplar es que, como indicó 
Clarke, permitía estudiar por vez primera la 
extremidad superior de un Australopithecus 
como una unidad completa interpretando su 
función. El pulgar extremadamente oponi-
ble, las falanges curvadas y la articulación del 
codo semejante a la del orangután apuntan 
en la misma dirección de una conducta arbó-
rea ya indicada por los huesos del pie que 
dieron lugar a la denominación de Little Foot. 

Ron Clarke (1999) se mostró de acuerdo con 
la hipótesis de Jordi Sabater Pi, Joaquim Veà 
y Jordi Serrallonga (1997) acerca de que los 
australopitecos podrían haber anidado en 
los árboles. Por su parte, Clarke añadió que 
es posible que pasasen también parte del día 
alimentándose en los árboles, como hacen 
los orangutanes y los chimpancés.

9. Australopithecus sediba

El hominino de Malapa (MH 1) es un ejemplar 
procedente del yacimiento sudafricano de Mala-
pa compuesto por un cráneo juvenil, UW88-50, 
una mandíbula fragmentada, UW-88-8, y diver-
sas partes del esqueleto que fue designado como 
holotipo de una nueva especie, Australopithecus 
sediba, por Lee R. Berger y colaborado- 
res (2010). A la misma especie se atribuyó un 

Figura 8.21  Lateral izquierdo del cráneo 
de StW 573 excavado en parte en la brecha 
del Miembro 2 de Sterkfontein (Clarke, 1998).

Figura 8.22  Huesos de la mano del StW 573. 
1A, primer metacarpiano (dedo pulgar); 2A, segundo metacarpiano 
(dedo índice); 3A, tercer metacarpiano (dedo medio); 
4A, cuarto metacarpiano (dedo anular); 5A, quinto metacarpiano 
(dedo meñique); 1B, falange proximal del pulgar; 2B, falange proximal 
del dedo índice; C, falanges medias; D, falanges terminales; 
W, huesos de la muñeca; R, radio dañado; U, cúbito dañado; 
X, desconocido. El trapecio se encuentra en la parte inferior derecha 
del borde de la imagen (Clarke, 1999).
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segundo esqueleto parcial de un adulto, MH 2, 
atribuido a una hembra (véase figura 8.23). 

Hasta ahora hemos hablado sólo de forma 
tangencial de los homininos de Sudáfrica. 
Dedicaremos a sus distintos yacimientos un 
apartado específico y discutiremos con cierto 
detalle la historia evolutiva de Australopithe-
cus y Paranthropus que nos cuentan los ejem-
plares sudafricanos en los próximos capítulos. 
Si anticipamos aquí lo referente al A. sediba es 
porque las características de MH  1 se apartan 
de las interpretaciones habituales que relacio-
nan los ejemplares hallados desde 1925 en Su-
dáfrica, y plantean ciertas dudas acerca del 
significado de los australopitecos «robustos» 
y «gráciles» tal y como era común hacerlo. 

En la descripción hecha por Berger y cola-
boradores (2010), A. sediba se distingue de 
A. anamensis, A. afarensis y A. garhi por la 
falta de las apomorfias típicas de esos austra-
lopitecos, como la megadontia y la proyec-
ción facial (prognatismo). También carece de 
las apomorfias de los australopitecos robus-
tos: gran aparato mandibular, megadontia 
extrema de premolares y molares y marcas 
pronunciadas de inserción muscular en el 
cráneo. Al decir de Berge et al. (2010), a lo 
que más se acercan los ejemplares de Malapa 
es a Australopithecus africanus (muy antiguo, 
según hemos visto, y por tanto relativamente 
grácil), en especial por la baja capacidad cra-
neal de A. sediba. Pero las diferencias anató-

«Hay otro hueso presente que, aunque parece ser sin 
duda parte del esqueleto de Australopithecus, cuenta 
con tres características poco habituales. Se trata de un 
radio izquierdo que yace junto al fémur izquierdo en una 
posición que se podía esperar de un esqueleto mínima-
mente alterado. Como no hay fósiles de otros animales 
en una amplia zona alrededor del esqueleto, aparte de 
un pequeño fragmento ocasional, no había ninguna ra-
zón para pensar que no formaba parte del homínido. 
Además este hueso tan delgado está prácticamente 
entero e intacto, aparte de un ligero aplastamiento en el 
extremo distal, a pesar de estar al lado de una gran roca 
caída. Por lo tanto, parecía improbable que hubiera lle-
gado allí desde otro lugar rodando por la pendiente. [...] 
Pero como el esqueleto no podía tener dos radios iz-
quierdos, me resultaba necesario extraer más este ra-

dio anterior izquierdo casi totalmente enterrado en la 
brecha junto a los fémures. Tan pronto como quedó 
descubierto el extremo proximal de la diáfisis, se hizo 
evidente que era morfológicamente próximo a un gran 
cercopitecoideo, aunque el extremo distal no coincidía con 
ninguno de nuestros cercopitecoideos fósiles o moder-
nos. Parece una coincidencia extraordinaria que éste 
sea el único hueso de animal virtualmente completo 
aparecido en las inmediaciones del esqueleto de homí-
nido. También está en la posición correcta en relación 
con los fémures, de haber pertenecido al homínido, si el 
brazo de este último hubiese estado descansando a un 
lado. A pesar de que podría ser simplemente una coin-
cidencia, se puede considerar por lo menos la posibili-
dad de que el Australopithecus pudiese haber estado 
transportando ese radio cuando murió» (Clarke, 1999).

Aun sin poder competir en riqueza de fósiles de homini-
nos con Sterkfontein, Makapansgat ha proporcionado 
también ejemplares de interés desde que Raymond Dart 
(1948; 1949a) publicó los primeros hallazgos. Aunque 
Dart definió la especie Australopithecus prometeus para 
colocar esos fósiles, los homininos de Makapansgat son 
aceptados hoy de manera muy amplia como A. africanus. 
Tafline Crawford y colaboradores (2004) proporcionaron 
la síntesis de los trabajos anteriores en el yacimiento y los 

resultados de sus propias investigaciones más recientes. 
Una excepción a la regla general que reconoce como 
A. africanus todos los especímenes de Makapansgat es 
Emiliano Aguirre, quien sostuvo la posible presencia de 
Paranthropus en el yacimiento de acuerdo con las ca-
racterísticas de la mandíbula MLD 2 (Aguirre, 1970).

Algunos de los ejemplares de A. africanus han sido 
atribuidos a la especie Homo habilis. Comentaremos 
esas propuestas en capítulos posteriores.

Caja 8.19  El enigma del radio asociado a StW 573 (narración de Ron Clarke)

Caja 8.20  Makapansgat
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micas respecto del A. africanus son notorias, 
porque los rasgos de la cara y el cráneo de 
A. sediba acercan esa especie a los ejempla-
res antiguos del género Homo. Por lo que 
se refiere a los postcraneales, aunque guar-
dan la forma general propia de Australopi-
thecus también se acercan a Homo en algu-
nos rasgos de la pelvis, de acuerdo con Ber-
ger et al. (2010). Pese a esas semejanzas 
respecto de Homo, los autores asignaron 
los ejemplares de Malapa al género Austra-

lopithecus, nombrando una nueva especie: 
A. sediba. 

Las características en mosaico de la mor-
fología de A. sediba, con rasgos primitivos 
propios de Australopithecus y derivados que 
acercan el taxón a Homo, fueron apoyadas 
un año después de los primeros hallazgos. 
Gracias a la reconstrucción de los materiales 
de 2010 y a nuevos ejemplares descubiertos, 
las pelvis parciales de A. sediba indicaron 
el carácter primitivo de caracteres como el 
ramo largo —pero en una posición supe-
rior— y el sacro pequeño. Los rasgos deriva-
dos próximos a Homo incluyen un ilion más 
vertical y robusto y un isquion acortado (Ki-
bii et al., 2011).

La asociación de tibia distal derecha, 
UW 88-97, astrágalo derecho UW 88-98 y 
calcáneo derecho UW 88-99, pertenecientes 
al ejemplar MH 2 se descubrió embebida en 
la matriz calcárea, con riesgo de destruir el 
ejemplar si se intentaba separar esos tres hue-
sos (Zipfel et al., 2011) (véase figura 8.24). 
Berhard Zipfel y colaboradores (2011) opta-
ron por escanear la pieza para el examen de 
la morfología de sus componentes. Su análi-
sis, junto con el resto de los ejemplares que 
forman el extremo distal de la pierna y el pie 
de MH 1 y 2, apunta en la misma dirección de 
un mosaico con rasgos primitivos asociados 
a la trepa —como el calcáneo grácil— y deri-
vados que apuntan a la bipedia —como la 
articulación del tobillo.

Un idéntico panorama muestran la mano 
y muñeca de A. sediba: rasgos propios de 
Australopithecus y que apuntan a un despla-
zamiento arbóreo —aparato flexor robus-
to— junto a rasgos que se encuentran en 
Homo, pulgar largo y dedos cortos (Kivell et 
al., 2011). Esta última característica sugiere, 
para Tracy Kivell y colaboradores (2011), un 
agarre de precisión que podría indicar el uso 
de herramientas.

La reconstrucción virtual del endocráneo 
de MH 1 llevada a cabo por Kristian Carlson 
y colaboradores (2011) indicó una vez más la 
pauta ya mencionada: circunvoluciones pro-
pias de Australopithecus, en particular en el 
área frontal, pero con una tendencia a la for-

Figura 8.23  Arriba: A-C, cráneo UW88-50; D y F, 
mandíbula juvenil UW-88-8; E y G, mandíbula adulta 
UW88-54; H, maxilar de UW88-50; A. sediba (Berger 
et al., 2010). Abajo: esqueletos parciales MH 1 y MH 2 
(Berger et al., 2010).
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ma y organización orbitofrontal que apare-
cerá en Homo.

La edad de los ejemplares de Malapa re-
sultó imprecisa en un primer momento, como 
sucede con todos los yacimientos sudafrica-
nos. La fauna asociada apunta a 2,36-2,5 m.a. 
Los depósitos sedimentarios en que fueron 
hallados los homininos —resguardados de la 
posible acción de los carroñeros y predado-
res— obtuvieron de los estudios de paleomag-
netismo la edad que corresponde al subcrón 
Olduvai, es decir, 1,95-1,78 m.a. (Dirks et al., 
2010). Nuevos estudios radiométricos (U/Pb) 
combinados con paleomagnetismo y análisis 
estratigráfico de los sedimentos proporcionaron 
una fecha consistente de 1,977 ± 0,002 m.a. 
(Pickering et al., 2011).

10.  Australopithecus bahrelghazali

Todos los homininos del Mioceno y Plioceno 
que hemos descrito hasta ahora proceden de 
Sudáfrica o, en su mayoría, del Rift. Los datos 
acumulados durante la época de oro de la pa-
leontología humana apuntaron de forma 
unánime hacia el este de África como cuna de 

los homininos. No es de extrañar, pues, que el 
descubrimiento de un ejemplar de australopi-
teco muy antiguo —de más de 3 m.a.— en un 
lugar —Toros-Menalla, Chad— a considera-
ble distancia de todos los centros conocidos, 
significase un desafío para los modelos en uso. 
Los autores del artículo de presentación del 
nuevo ejemplar (Brunet et al., 1995; véase Mo-
rell, 1995) sostuvieron que el hallazgo cambia-
ba por completo el panorama respecto de la 
cuna de la humanidad. Al añadirse más tarde 
el Sahelanthropus tchadensis, que ya hemos 
descrito en el capítulo 7, la necesidad de tener 
en cuenta los hallazgos del Chad es ineludible.

En enero de 1995 Michel Brunet descubrió 
un fragmento de una mandíbula de un homi-
nino adulto, KT 12/H1, procedente de la lo-
calidad KT 12 de la región de Bahr el Ghazal 
(«río de las gacelas» en árabe clásico), dentro 
del desierto del Djourab, a 45 km al este de 
Koro Toro (Chad). El fragmento contiene un 
incisivo, los dos caninos, y dos premolares de 
ambos lados. El examen morfológico llevado 
a cabo por Brunet y colaboradores (1995) in-
dicó que se trataba de un espécimen similar al 
A. afarensis, aun cuando algunos rasgos lo 
separaban tanto de esa especie como de los 
restantes australopitecos. La clasificación 
provisional que se hizo de KT 12/H1 fue la de 
Australopithecus aff. afarensis (Brunet et al., 
1995). Un año más tarde, y tras una compa-
ración con los ejemplares de A. afarensis con-
servados en el Museo Nacional de Addis 
Abeba (Etiopía), esa adscripción fue revisa-
da. Se pusieron de manifiesto ciertos rasgos 
derivados de KT 12/H1, como los de la mor-
fología de la sínfisis mandibular indicativa 
de una cara menos prognata que en el caso 
del A. afarensis, y se decidió nombrar un 
nuevo taxón, Australopithecus bahrelghazali, 
con KT 12/H1 como holotipo y un premolar 
descubierto en 1996, KT 12/H2, como único 
paratipo (Brunet et al., 1996). 

En homenaje a un colega fallecido —Abel 
Brillanceau—, Brunet y colaboradores (1995) 
bautizaron informalmente el KT 12/H1 como 
Abel. Aun cuando no se encontraron terrenos 
susceptibles de una datación radiométrica, la 
fauna asociada al espécimen indicó un pareci-

Figura 8.24  Tibia, astrágalo y calcáneo de MH 2, 
A. sediba, cementados por los sedimentos calcáreos 
(Zipfel et al., 2011).
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do cercano con la de los terrenos de entre 3,4 y 
3,0 m.a. de Hadar (Brunet et al., 1995). Los 
estudios paleontológicos y sedimentológicos 
apuntaron hacia un hábitat de orillas lacustres 
con una vegetación en mosaico: selvas de ga-
lería y sabanas boscosas con zonas abiertas de 
hierba, es decir, un hábitat semejante al de Ha-
dar en esa misma época. Eso coincide, desde 
luego, con el modelo ecológico que se rela-
ciona con los primeros homininos. Pero la 
idea del A. bahrelghazali como contemporá-
neo de los A. afarensis de Hadar y, por tanto, 
como uno de los primeros homininos tropieza 
con el modelo de diversificación de los homi-
noideos propuesto en su día por Coppens, 
uno de los firmantes de los artículos que pre-
sentaron la nueva especie. 

Los cambios generados por los aconteci-
mientos geológicos que dieron lugar a la apa-
rición del Rift debieron ser una fuente de 
presiones selectivas para las poblaciones afri-
canas de hominoideos del Mioceno tardío, 
terminando por imponer la separación entre 
sus diversos linajes actuales.

Como hemos visto en el capítulo 4, Yves 
Coppens (1994) y Jean Chaline et al. (1996) 

explicaron dicha separación mediante un 
modelo alopátrico. La distribución geográfi-
ca entre las distintas poblaciones sería así: 
pregorilas al norte de la barrera del río Zaire, 
preaustralopitecos en la zona de Levante del 
Rift y prechimpancés en el centro y oeste de 
África. Una evolución por separado en cada 
lugar geográfico fijaría caracteres derivados 
propios (autapomórficos) en cada una de las 
ramas. Mediante un modelo alopátrico de 
especiación como éste se explicaría desde 
luego por qué no aparecen restos de los an-
tecesores del chimpancé en los yacimientos 
de homininos.

Sin embargo, el hallazgo del KT 12/H1 
planteó una alternativa a esa forma de ver las 
cosas, indicando que la supuesta continuidad 
de selvas espesas al oeste del Rift no existió en 
el Plioceno. En opinión de Michel Brunet y co-
laboradores (1995; 1996), los bosques y saba-
nas capaces de albergar a los primeros homini-
nos se extendieron desde el océano Atlántico y 
a través del Sahel a lo largo de África del este y 
hasta el cabo de Buena Esperanza. Si no se 
han encontrado ejemplares en las zonas inter-
medias, puede ser por la falta de yacimientos 

Figura 8.25  Izquierda: emplazamiento de la región fosilífera del desierto de Djourab. Derecha: KT 12/H1, 
Australopithecus bahrelghazali (Brunet et al., 1996). (Ilustración de http://www.scienceinafrica.co.za/pics/origin5a.gif).
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con terrenos del Plioceno y el Pleistoceno 
Inferior. La probable rápida aparición y ex-
tensión de los homininos convertiría, así, en 
un tanto inútil especular acerca de cuál fue 
su cuna.

La idea es atractiva y en favor de ella habla 
el descubrimiento por parte de Sally Mc-
Brearty y Nina Jablonski (2005) en la For-

mación Kapthurin (Tugen, distrito del lago 
Baringo, Kenia) de los dientes fósiles de 
chimpancé a los que nos hemos referido en 
diversas ocasiones. La Formación Kapthurin 
ha sido datada por el método 40Ar/39Ar (Dei-
no y McBrearty, 2002), correspondiendo a 
los ejemplares de chimpancé una fecha de 
0,545 ± 0,03 m.a.



El modelo de Vrba y Tobias de evolución de 
los homininos por adaptación al cambio cli-
mático del Plioceno obliga a detallar cuáles 
fueron las estrategias adaptativas de Paran-
thropus y Homo ante los nuevos horizontes 
ecológicos propios de la sabana. Numerosos 
autores dan por buena una interpretación 
simple, consistente en atribuir a los Paran-
thropus el desarrollo de un aparato mastica-
torio muy robusto que les permitió aprove-
char los productos vegetales más duros de las 
praderas abiertas. Por su parte Homo, caren-
te de tal recurso, habría hecho uso de la cul-
tura lítica para incorporar, gracias al carro-
ñeo —asociado o no a la caza—, dosis cre-
cientes de dieta carnívora.

Si el esquema adaptativo más probable 
es el indicado, cabe aceptar que la evolución 
del género Australopithecus se produjo a tra-
vés de una cladogénesis que dio paso a los 
géneros Paranthropus y Homo, los dos últi-
mos dentro de la división en cuatro géneros 
propuesta por nosotros para clasificar a to-
dos los miembros del linaje humano. Es esa 
la idea que se refleja en la primera figura del 
capítulo anterior, que repetimos aquí y com-

pletamos con el cladograma tentativo corres-
pondiente (véase figura 9.1).

1. La cladogénesis  
 de Paranthropus y Homo

Cuando se pretende explicar un cambio filo-
genético, las primeras evidencias a tener en 
cuenta son los rasgos de los especímenes an-
teriores. Las características presentes en el li-
naje de origen permanecerán en parte como 
rasgos primitivos en los nuevos clados. Éstos, 
a su vez, contarán con sus propios caracteres 
derivados que servirán para identificarlos. 
Para poder ordenar los especímenes es preci-
so, pues, comparar rasgos y establecer vecto-
res direccionales.

Los rasgos propios de Australopithecus —el 
género de origen— son, como hemos visto 
en el capítulo anterior, el inicio de la mega-
dontia, un cráneo de tamaño pequeño, simi-
lar al de los chimpancés, una proyección fa-
cial (prognatismo) muy acusada y una loco-
moción que tiende hacia el desarrollo de la 

9.  El género Paranthropus
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bipedia obligada, aun cuando mantiene al-
guna capacidad de trepa arbórea. 

Como rasgos primitivos Paranthropus 
conserva, entre otros, el prognatismo y la 
capacidad craneal baja en relación con el 
tamaño del cuerpo. Las apomorfias de Pa-
ranthropus afectan de manera muy notoria 
a un carácter en particular; la gran robus-
tez del aparato masticatorio que exige a su 
vez la presencia de grandes músculos ma-

seteros para mover las mandíbulas. Los 
maseteros de Paranthropus se insertan en el 
cráneo dando lugar a la presencia de una 
cresta sagital muy notoria, en especial en 
los machos. 

Homo, por su parte, cuenta con las apo-
morfias de un incremento de la capacidad 
craneal —que va desarrollándose a medida 
que se suceden las diferentes especies del gé-
nero—, la pérdida gradual del prognatismo y 

Figura 9.1  Arriba: árbol 
filogenético de los géneros 
del linaje humano. Abajo: 
cladograma tentativo.

Pan

Ardipithecus

Ardipithecus

Australopithecus

Australopithecus

Paranthropus

Paranthropus

Homo

Homo
≈ 2,5 m.a.

≈ 7 m.a.

La cresta sagital es una especie de quilla vertical 
que remata el cráneo en su parte superior a lo largo 
de casi toda su extensión. En la cresta sagital se 
anclan los músculos maseteros, que llegan hasta la 

mandíbula inferior y la mueven. Como decimos en el 
texto, es un rasgo dimórfico: una gran cresta indica 
que el ejemplar de Paranthropus es del sexo mascu-
lino.

Caja 9.1  Cresta sagital
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una disminución acusada del aparato masti-
catorio. Los ejemplares del Pleistoceno de 
Homo muestran una locomoción bípeda se-
mejante a la de los humanos actuales pero los 
del Plioceno retienen todavía algunos rasgos 
primitivos en el aparato locomotor. La talla 
de instrumentos de piedra es un rasgo que 
también hemos asociado a Homo.

Si queremos documentar la pérdida de las 
apomorfias de Australopithecus y la incorpo-
ración de otras nuevas propias de Paranthro-
pus y Homo, lo que necesitamos es detectar 
esos rasgos en el registro fósil. 

2. Esmalte dental y dieta

Los yacimientos sudafricanos cuentan con 
evidencias acerca de dos tipos distintos de 
hominino antiguo que hemos llamado de ma-
nera informal «gráciles» y «robustos». La ta- 
bla 9.1 incluye las principales diferencias 

entre esas dos formas pero, por una vez, 
el nombre es lo suficientemente explícito: 
A. africanus tiene un aspecto más ligero que 
P. robustus. En palabras de Frederick Grine 
(1988), la elección de Robert Broom fue pro-
fética al distinguir entre esos dos tipos de ho-
minino. 

Fueron los dientes y la estructura de la cara 
los caracteres del hominino descubierto en 
Kromdraai que llevaron a Broom (1938) a de-
nominarlo ‘robusto’ por comparación con los 
ejemplares hallados poco antes en Sterkfon-
tein. Cuando más tarde aparecieron los ejem-
plares de Swartkrans, su aspecto semejante a 
los de Kromdraai llevó a clasificarlos también 
como P. robustus (Broom y Robinson, 1949). 
En realidad los dientes del hominino robusto 
de Swartkrans eran incluso más grandes; el ta-
maño de los dientes fue, pues, un carácter im-
portante para poder fijar el grado de robustez 
(Robinson, 1954b; 1968). Unos dientes gran-
des y robustos suponen el mejor indicio de que 
los parántropos eran vegetarianos.

La robustez típica de Paranthropus sirve como indicio 
general pero no cabe ser considerada como una identi-
ficación suficiente a la hora de definir ese género. Es 
necesario precisar más sus detalles. Bernard Wood y 
Andrew Chamberlain (1987) indicaron los siguientes 
rasgos relacionados con el cráneo de Paranthropus: 
mandíbula particularmente robusta, cara reforzada con 
pautas propias, morfología de las suturas craneales y 
anatomía endocráneo. Respecto de la dentición, las 
apomorfias serían las de premolares «reforzados» en el 
maxilar inferior, talónidos más grandes junto a una ma-
yor incidencia de cúspides accesorias distales en los 
molares inferiores. A su vez, todos esos rasgos pueden 
detallarse más. Por ejemplo, Wood y Strait (2004) rela-
cionaron la condición de «cara reforzada» con los 
rasgos siguientes: pilares anteriores, cigomáticos cón-
cavos y abultados, con sus raíces situadas más ante-
riormente, torus supraorbital formando pendiente, már-
genes inferolaterales de las órbitas redondeados y pala-
dar grueso. Gen Suwa et al. (1997) utilizaron hasta 
40 rasgos derivados para distinguir P. robustus, P. boi-
sei y P. aethiopicus —considerados todos ellos como 
pertenecientes al género Australopithecus por los auto-
res— de A. africanus y A. afarensis. Con el fin de evitar 

que la lectura sea aún más farragosa, esos distintos 
rasgos se indicarán aquí bajo el general de una «mayor 
robustez», salvo que sea necesario precisar a qué nos 
referimos. Por otra parte, se debe tener un cuidado es-
pecial, a causa de los dimorfismos sexuales, cuando se 
habla de mayor o menor robustez de los especímenes. 
Dentro de Paranthropus, las hembras muestran un as-
pecto menos robusto tanto en el cráneo como en la 
dentición y son, por añadidura, de menor tamaño.

Mandíbulas atribuidas a una hembra —DNH 7, 
izquierda— y un macho —DNH 8, derecha 
(Keyser, 2000).

Caja 9.2  Rasgos típicos de Paranthropus
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Tabla 9.1  Diferencias entre los australopitecos gráciles y robustos de acuerdo con Bernard Wood 
y Brian Richmond (2000); tabla tomada de John Robinson (1954; 1968)

 «Grácil» «Robusto»

Cráneo

1. Forma general Estrecho, con frente ‘inconfundible’. Ancha a la altura de los oídos; 
 Mayor valor para el índice de altura carece de frente; bajo índice de
 supraorbital. altura supraorbital.

2. Cresta sagital  Normalmente ausente. Normalmente presente.

3. Cara Torus supraorbital modesto; grado Torus supraorbital bien desarrollado
 variable de prognatismo, a veces tan medialmente formando una
 escaso como en la forma «robusta». «plataforma» plana en el entrecejo; 
  cara plana y ancha, con escaso 
  prognatismo. 

4. Piso de la cavidad  Transición más acusada desde la Transición suave desde la superficie
   nasal  superficie facial del maxilar al piso facial del maxilar al piso de la
 de la abertura piriforme; borde  apertura piriforme; espina nasal
 posterior inclinado hacia la espina  anterior pequeña que articula en su
 nasal anterior e inserción más baja  punta con el vómer. 
 del vómer. 

5. Forma de la arcada  Redondeada en la parte anterior Línea recta entre los caninos, más
   dental y el paladar e incluso en la posterior. profunda en la parte posterior.

6. Región pterigoidea  Placa pterigoidea lateral fina. Placa pterigoidea lateral robusta.

Dentición

7. Tamaño relativo de  Dientes anteriores y posteriores Dientes anteriores
   los dientes «proporcionados». proporcionalmente pequeños;
  dientes posteriores
  proporcionalmente grandes.

8. Primer molar de leche Pequeño, con cúspides mesiales Gran molarización, con incisión
 relativamente grandes. Fóvea  profunda en la ranura vestibular
 situada en la parte lingual anterior;  y cúspides distales relativamente
 protocónido ancho con la superficie grandes.
 bucal larga e inclinada.

9. Raíces del tercer  Raíz bucal simple Raíz bucal doble
   premolar

10. Canino inferior Corona grande, robusta y simétrica Pequeño —parecido a Homo—,
 con delgadas crestas marginales con gruesos bordes marginales
 y surcos linguales paralelos.  y surcos linguales que convergen 
  en la eminencia gingival.

11. Canino superior Corona asimétrica con marcado  Corona más simétrica con ranuras
 saliente en la cresta marginal distal  paralelas linguales, cresta lingual
 y nervio central acusado en la  débil y borde distal del esmalte sin
 superficie lingual. salientes.
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El esmalte de la dentición es otro carácter 
diferencial. Los australopitecinos robustos 
disponen de un esmalte dental muy grueso en 
los molares frente al esmalte más fino —es 
decir, grueso, pero no de forma extrema— de 
A. africanus. Es ese un rasgo que, según Fre-
derick Grine y Lawrence Martin (1988), 
plantea importantes cuestiones filogenéticas 
y adaptativas. 

Hablar de esmalte dental es lo mismo que 
hacerlo de tendencias alimenticias. La consi-
deración de Paranthropus y Australopithecus 
como seres que se especializaron en tipos dis-
tintos de ingesta procede de las primeras in-
terpretaciones de los restos hallados en Su-
dáfrica. Raymond Dart (1925; 1949b; 1953; 
1957) concibió el Australopithecus africanus 
como un ser cazador y, por ende, carnívoro, 
que aprovechaba las armas de piedra hechas 
por él mismo —o los huesos grandes— para 
sobrevivir en la sabana en competencia con 
otros predadores. Por su parte, el estudio 
comparativo de John Robinson (1954b) de la 
dentición de los australopitecos sudafricanos 
planteó la ‘hipótesis dietética’ como interpre-
tación de las diferencias existentes entre los 
homininos gráciles y robustos. De acuerdo 
con Robinson, la dieta de los Paranthropus 
debía ser vegetariana mientras que la del 
Australopithecus africanus tendería a omní-
vora con una aportación importante de 
carne. Esa diferencia de dieta se reflejaba, 
según el autor, en la estructura de la cara y el 
cráneo. 

Los estudios de Frederick Grine (Grine, 
1981; 1987; Grine y Martin, 1988; Kay y Gri-

ne, 1985; Ungar y Grine, 1991) acerca de las 
marcas de desgaste de los dientes —mi-
crowear— debidas a la dieta proporcionaron 
las primeras evidencias directas acerca de los 
posibles hábitos alimenticios de australopite-
cos robustos y gráciles. Las marcas serían 
distintas de acuerdo con la dureza de los ma-
teriales masticados. Examinando bajo el 
microscopio las estrías tanto de los molares 
deciduos como de los permanentes, y compa-
rándolas con la de los primates actuales, 
Grine y sus colaboradores dedujeron la pre-
sencia de una dieta diferente en Paranthropus 
y Australopithecus. De acuerdo con el modelo 
de Grine, la dieta de A. africanus sería sobre 
todo folívora. Pero la imposibilidad de com-
parar sus marcas dentales con las de primates 
frugívoros actuales que no mastiquen además 
objetos duros llevó a Grine a sostener que los 
frutos podrían haber formado parte también 
de la dieta del A. africanus. P. robustus masti-
caría, por el contrario, alimentos más peque-
ños y duros, como semillas. Los estudios de 
las marcas en los incisivos (Ungar y Grine, 
1991) añadieron el aspecto de una dieta más 
variada en A. africanus frente a la especializa-
ción mayor de P. robustus. 

Una segunda fuente de evidencias directas 
acerca de los efectos de la ingesta en la denti-
ción consiste en el análisis de la proporción 
de presencia de estroncio y calcio (Sr/Ca) en 
el esmalte dental, una técnica que ha sido 
aplicada por diversos autores, entre los que 
se encuentran Andrew Sillen y colaboradores 
(Sillen, 1992; Sillen, Hall y Armstrong, 1995; 
Sillen et al., 1998). El estudio de los mamíferos 

No todos los autores estuvieron conformes con la exis-
tencia de una diversidad en la dieta de Australopithe-
cus y Paranthropus que se viese reflejada en la denti-
ción. Milford Wolpoff (1971b), por ejemplo, negó una 
gran disparidad morfológica entre las formas llamadas 
gráciles y robustas. Todos los australopitecos sudafri-
canos, según Wolpoff, estarían mucho más cerca de lo 
que se sostiene a menudo y compartirían, a juzgar por 
su dentición, una dieta vegetariana dura. La misma 

conclusión sacaron Bernard Wood y David Strait 
(2004) en su trabajo acerca de once rasgos relaciona-
dos con la alimentación, preferencia de hábitat, densi-
dad y dispersión de población, etc. Para Wood y 
Strait, Paranthropus y el Homo antiguo habrían sido 
ambos algo parecido a generalistas ecológicos. Volve-
remos sobre este asunto más adelante, al tratar las 
estrategias adaptativas opuestas de Paranthropus y 
Homo.

Caja 9.3  El reflejo de la dieta en la dentición
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fósiles de Swartkrans puso de manifiesto que 
la relación Sr/Ca correlaciona con los hábi-
tos de alimentación. 

En cualquier caso, el resultado de los estu-
dios mencionados indicaron que para P. ro-
bustus la proporción Sr/Ca era superior a la de 
los carnívoros pero inferior a la de los ba-
buinos, que tienen una dieta omnívora (Sillen, 

1992). Los ejemplares gráciles de Swartkrans 
—Homo habilis/Homo erectus— mostraron 
una proporción Sr/Ca parecida a la de los ba-
buinos. Cabría, pues, atribuirles una dieta más 
variada que la de los ejemplares robustos.

La tercera fuente directa acerca de la ali-
mentación consiste en el análisis de isótopos 
estables de carbón. 

Figura 9.2  Imágenes de la textura de las marcas de desgaste de dientes en cinco primates, dos humanos 
cazadores-recolectores y dos homínidos fósiles. A. Lophocebus albigena; B. Cebus Apella; C. Homo erectus (KNM-ER 820); 
D. Papio ursinus; E. indígena aleut; F. Pan troglodytes; G. Homo habilis (OH 15); H. indígena arikara; I. Gorilla gorilla. 
Barra de la escala: 30 micras. (Ilustración de Ungar et al., 2006).

Las hojas y la hierba contienen menos estroncio que los 
frutos y las semillas, así que, en una primera aproxima-
ción, una alta proporción de Sr/Ca indicaría una dieta 
herbívora (pero no folívora) o bien carnívora, y vicever-

sa. Como la cantidad de estroncio varía localmente, las 
pautas migratorias introducirían una variable a conside-
rar. Una referencia en castellano de los trabajos de ese 
estilo es la de Sillen (1994).

Caja 9.4  Correlación entre estroncio y dieta
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Julia Lee-Thorp y colaboradores (Lee-
Thorp y Van der Merwe, 1993; Lee-Thorp, 
van der Merwe y Brain, 1994) aplicaron tal 
análisis a los ejemplares de P. robustus de 
Swartkrans. El resultado fue de una dieta 
compuesta en sus tres cuartas partes por ali-
mentos con un contenido relativamente bajo 
de 13C/12C. O bien se alimentaban en gran 
parte de frutas y hojas, o de herbívoros con 
esa ingesta. 

El análisis de isótopos estables del carbono 
fue también aplicado por Matt Sponhei-
mer y Julia Lee-Thorp (1999) a ejemplares de 
A.  africanus de Makapansgat, obteniendo 
proporciones superiores a las esperadas en un 
frugívoro. De acuerdo con esos autores, o bien 
los A. africanus comían no sólo frutas y hojas, 
sino también grandes cantidades de hierbas y 
juncos, o bien se alimentaban de los animales 
que ingerían estas últimas plantas. En el pri-
mer caso, los A. africanus de Makapansgat 
explotarían los recursos de la sabana abierta 
buscando comida en bosques o pastos. En el 
segundo, habría que admitir la ingesta carní-
vora antes de que apareciese el género Homo y 
las tallas de la cultura olduvaiense (Sponhei-
mer y Thorp, 1999) (véase capítulo 12). 

Respecto de Paranthropus, Lee-Thorp y 
colaboradores (2010) indicaron una dieta en 
África oriental (es decir, propia de P. boisei) 

dominada en un 80% por hierbas y juncos de 
la sabana abierta —un tanto cercana, pues, 
a la del A. africanus de Sudáfrica— y aleja-
da, por tanto, de la idea de ingesta de mate-
riales duros. Los autores propusieron un 
cambio de dieta hacia los materiales herbá-
ceos de la sabana anterior incluso al A. afri-
canus, aunque no apoyado por los estudios 
isotópicos de Ardipithecus ramidus. De tal 
suerte, el origen de ese cambio en la alimen-
tación se encontraría entre 3 y 4,4 m.a. atrás.

En su conjunto, los estudios de las propor-
ciones de 13C/12C indican que no cabe soste-
ner una especialización de los P. robustus 
frente a una dieta más variada de A. afri-
canus. En la revisión hecha por Bernard 
Wood y David Strait (2004) de las distintas 
evidencias relacionadas con dentición y die-
ta, los autores concluyeron que en ningún 
modo cabe atribuir estenotopia —dieta redu-
cida— a los homininos ‘robustos’ de Sudáfri-
ca (P. robustus) y euritopia —dieta amplia— 
a los ‘gráciles’ (A. africanus; H. habilis/H. 
erectus). En contra de la ‘hipótesis dietética’ de 
John Robinson (1954), el panorama alimenti-
cio de los homininos antiguos sudafricanos se 
dibuja como más intrincado y complejo.

El estudio de las condiciones actuales en el 
Serengueti, muy ligadas al factor de la esta-
cionalidad climática, hace que el carroñeo sólo 

Es interesante indicar que el trabajo de Nikolaas van 
der Merwe y colaboradores (2003) sobre las propor-
ciones de isótopos de carbono para diez especímenes 
de A. africanus del Miembro 4 de Sterkfontein atribuyó 
a los ejemplares una dieta muy variada: podría haber 
incluido hierbas y juncos y/o los insectos y vertebrados 
que se alimentan de estas plantas. Pero esa misma 

variación existía entre los distintos A. africanus de la 
muestra, y era más pronunciada que la de cualquier 
otro hominino temprano o primate no humano en el 
registro (Van der Merwe et al., 2003). Dicho de otra 
forma, podría ser necesario llegar al estudio de las di-
ferencias individuales para profundizar lo suficiente en 
la dieta de una especie.

Caja 9.6  Correlación entre carbono y dieta (II)

La proporción de los isótopos del carbono 13C/12C es 
inferior en los árboles y arbustos que en la hierba, y así 
se incorpora a la cadena trófica. Por tanto, los herbívo-

ros que pastan y los carnívoros que son sus predadores 
tendrán más altas proporciones de 13C/12C (Sponhei-
mer y Lee-Thorp, 1999). 

Caja 9.5  Correlación entre carbono y dieta (I)
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Tabla 9.2  Ejemplares de Paranthropus descubiertos entre 1988 y 2004 (Constantino y Wood, 2004) COB = 
Coopers; DNH = Drimolen; GDA = Gondolin; KGA = Konso; KNM-ER = Koobi Fora; KNM-WT = 
West Turkana; RC = Malema; SK/SKW/SKX = Swartkrans; StW = Sterkfontein

 Región  Yacimientos
 Calotas/Cráneos/ 

Mandíbulas Maxilares Dientes aislados Postcraneales
   fragmentos craneales

Sistema del  Yacimientos KNM-WT 17400 KNM-ER 15930 KNM-ER 1804 KNM-WT 17396
valle del Rift  anteriores KNM-ER 13750 KNM-ER 16841  KNM-ER 15940
de África   KNM-ER 23000 KNM-ER 25520  KNM-ER 15950
del este  Omo 323-896   KNM-ER 17760
     KNM-WT 17396
     KNM-WT 18600

 Yacimientos  KGA 10-525 KGA 10-570 RC 911 KGA 10-565
 nuevos KGA 10-1455  KGA 10-506 KGA 10-900
     KGA 10-1720
     KGA 10-2705
     KGA 10-2741

África del sur Yacimientos  SKW 11 SKW 5 SKW 8 SK 14131 SK 2598
 anteriores SKW 29   SK 14133 SK 3121
  SKW 2581   SKW 6 SK 25600
     SKW 10 SK 24601
     SKW 14 SKW 19
     SKW 15 SKX 10641
     StW 566 SKX 15468
     StW 569 SKX 19495
      SKX 38653

 Yacimientos  DNH 7 DNH 8 DNH 3 GDA-2 DNH 44
 nuevos DNH 20 DNH 5 DNH 22 DNH 1
  DNH 60 DNH 6 DNH 41 DNH 2
  COB 101 DNH 10 DNH 47 DNH 4
   DNH 12  DNH 14
   DNH 19  DNH 15
   DNH 21  DNH 16
   DNH 44  DNH 17
   DNH 46  DNH 18
   DNH 51  DNH 23
   DNH 68  DNH 25
    DNH 26
    DNH 27
    DNH 29
    DNH 36
    DNH 38
    DNH 40
    DNH 42
    DNH 54
    DNH 56
    DNH 58
    DNH 59
    DNH 67
    DNH 72
    DNH 73
    DNH 74
    DNH 75
    DNH 77
    DNH 78
    DNH 80
    DNH 82
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sea posible en época de abundancia de presas, 
así que la necesidad de completar la dieta de los 
homininos carroñeros con la recolección de 
materiales vegetales parece absoluta (Jolly, 
1970). La conclusión de una conducta genera-
lista asociada a Paranthropus fue obtenida 
también más tarde por Darryl J. de Ruiter, 
Matt Sponheimer y Julia A. Lee-Thorp (2008) 
tras el estudio de las preferencias de hábitat de 
los australopitecos ‘robustos’ en Bloubank 
Valley, Sudáfrica. Por su parte, el estudio de 
las marcas de desgaste dental de los homini-
nos de Olduvai realizado por Peter Ungar y 
colaboradores (2011) condujo al mismo re-
sultado: P. boisei no cuenta con marcas de 
desgaste propias de un especialista en dieta 
dura. Dicho de otro modo, parece que tanto 
Paranthropus como Homo fueron omnívoros 
oportunistas, si bien Thure Cerling y colabo-
radores (2011) han indicado que, de acuerdo 
con los análisis de isótopos, es probable que 
el aparato masticatorio de los parántropos, y 
en especial el de P. boisei, se justifique por la 
ingesta de grandes cantidades de vegetación 
de baja calidad.

3. Indicios de la cladogénesis  
 del Plioceno 

Repasemos lo dicho hasta ahora. Por razo-
nes que tienen que ver con toda probabilidad 
con el cambio climático del Plioceno en Áfri-
ca, los homininos tuvieron que enfrentarse a 
la tarea de su adaptación a las praderas abier-
tas. Lo hicieron a través de estrategias dife-
rentes que llevaron a la aparición de dos gé-
neros distintos. Así que, si pretendemos enten-
der cómo tuvo lugar el paso evolutivo desde 
Australopithecus a Paranthropus y Homo, lo 
que cabe es buscar los ejemplares que, en el 
entorno de los 2,5 m.a., indiquen alguna de las 
siguientes tendencias evolutivas:

•   Indicios de la evolución hacia Paranthropus:
  —  cresta sagital;
  —  megadontia extrema, en especial del 

aparato masticatorio (robustez incre-
mentada respecto de Australopithecus).

•   Indicios de la evolución hacia Homo:
  —  pérdida del prognatismo y otros cam-

bios de la cara;
  —  aparato masticatorio reducido;
  —  incremento de la capacidad cerebral.

¿Disponemos de especímenes de Paranthro-
pus capaces de mostrar su senda evolutiva? 

De hecho, abundan. La tabla 9.2 contie-
ne los hallados entre 1988 y 2004. Pero la his-
toria del género se remonta a mucho tiempo 
antes de esas fechas. La identificación de 
ejemplares de Paranthropus fue hecha por 
primera vez en Sudáfrica, al aparecer especí-
menes que diferían de los A. africanus de ma-
nera tan notable que se propuso un nuevo 
género para ellos.

4. Paranthropus robustus

Durante los veinte años transcurridos entre 
el hallazgo del fósil de Taung y su reconoci-
miento final, fue Robert Broom, del Trans-
vaal Museum de Pretoria (Sudáfrica), quien 
continuó la tarea de buscar nuevos fósi- 
les y encajarlos en la evolución de nuestra 
tribu. 

La especie Paranthropus robustus fue pro-
puesta por Robert Broom en 1938 tras el exa-
men del ejemplar TM 1517 de Kromdraai. 
Este fósil es un fragmento craneofacial con 
cinco dientes y algunos otros fragmentos del 
esqueleto asociados (Broom, 1938) que, al 
contrario de los ejemplares identificados por 
el propio Broom en Sterkfontein, mostraba 
un aspecto muy masivo. Algunos rasgos (crá-
neo, incisivos y agujeros de los caninos de ta-
maño pequeño) lo acercaban a los australo-
pitecos ‘gráciles’ anteriores pero otros (la 
cara grande y proyectada y los molares an-
chos) indicaban que se trataba de un tipo dis-
tinto de fósil humano. La edad atribuida a 
TM 1517 es, de acuerdo con los estudios de 
paleomagnetismo hechos en Kromdraai, de 
1,9 m.a. (Thackeray et al., 2002) (véase capí-
tulo 6). En años sucesivos aparecieron en el 
yacimiento más ejemplares atribuidos a esa 
misma especie (TM 1536, TM 1603).
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En 1949 Robert Broom y John Robinson 
comunicaron el hallazgo en Swartkrans de 
una mandíbula (SK 6) y varios dientes que 
dieron lugar a la propuesta de una nueva espe-
cie Paranthropus crassidens (Broom y Robin-
son, 1949). Robinson (1954a) la redujo más 
tarde al rango de subespecie de P. robustus. 

Ha aparecido una gran cantidad de ejem-
plares de P. robustus procedentes de Swart- 
krans y Kromdraai desde aquellos años ini-
ciales. La figura 9.4 ilustra los disponibles 
en 1984.

La mayor parte de los materiales asigna-
dos a P. robustus son craneales, mandibulares 
y dentales: 341 especímenes frente a 71 post-
craneales hallados en Swartkrans hasta 2001, 
año en el que Randall Susman, Darryl de 
Ruiter y C. K. Brain (2001) describieron nue-
vos especímenes, como dos cabezas femora-
les, un fémur distal, cuatro húmeros distales, 
dos radios distales, un talus y seis huesos de 
la mano . Pero la mayor abundancia de cra-
neodentales es algo que cabe decir casi de 
cualquier taxón. Tres nuevos especímenes 

Robert Broom (1950) propuso la presencia en Sudáfri-
ca de dos tipos de homininos antiguos, a los que con-
cedió el rango de subfamilias: Australopithecinae, con 
los géneros Australopithecus y Plesianthropus; y Pa-
ranthropinae, con el género Paranthropus. Además, 
Broom añadió otra subfamilia dudosa (Archantropi-
nae, en la que habría que colocar el Australopithecus 
prometheus).

Caja 9.7  Familias de homininos de Sudáfrica, según Robert Broom

Figura 9.3  Maxilar y mandíbula T 1517 
de Kromdraai. (Ilustración procedente 
de http://www.modernhumanorigins.net/
tm1517.html).

Figura 9.4  Número 
de especímenes de 
P. robustus 
procedentes 
de Swartkrans 
y Kromdraai en 1984. 
Esq: esqueletos; 
Cran: cráneos; Max: 
maxilares; Man: 
mandíbulas; Dent: 
dientes; Post: 
postcraneales. 
Fuente: Wood 
y Chamberlain, 1987.
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dentales fueron descritos en 2009 (Sutton et 
al., 2009). 

SK 48 de Swartkrans, un cráneo falto de 
mandíbula asignado a P. robustus (P. crassi-
dens, inicialmente) (Broom y Robinson, 
1952), fue durante más de medio siglo el 
ejemplar más completo disponible de los ho-
mininos ‘robustos’ sudafricanos. Aunque se 
rompió durante los trabajos de las excavacio-
nes, la reconstrucción mostró un arco su-
praorbital y una glabela bien marcados. La 
cresta sagital pequeña se atribuyó a un di-
morfismo sexual: SK 48 es considerada de 
forma general como una hembra. 

Los dimorfismos de Paranthropus robustus 
pudieron ser documentados mejor gracias a 
otros hallazgos de Swartkrans. Una mandí-
bula completa (SK 23), muy robusta, con un 
ramus alto y macizo, los molares y premola-
res anchos y los caninos e incisivos pequeños, 
fue atribuida a una hembra, mientras que 
otras dos aún más robustas pertenecerían a 
ejemplares machos (Day, 1986). 

Las diferencias de los especímenes de 
Swartkrans no se pueden justificar sólo en 

función de los dimorfismos sexuales. El cráneo 
parcial SKW 18 asociado por Ron Clarke 
(1977) al fragmento facial SK 52 para formar 
parte de un mismo individuo (véase figura 9.5) 
fue atribuido a un macho por Darryl de Rui-
ter, Christine Steininger y Lee Berger (2006), 
no sin poner de manifiesto que sus rasgos de 
la base del cráneo difieren de los otros ejem-
plares masculinos de P. Robustus, introdu-
ciendo una variación notable en ese taxón.

Es otro yacimiento sudafricano distinto a 
los excavados por Broom el que habría de pro-
porcionar el ejemplar de R. robustus mejor 
conservado entre todos los que se conocen 
hasta la fecha de hoy. Se trata de DN 7, un 
cráneo con mandíbula hallado en Drimolen 
en 1994 junto con otra mandíbula, DN 8. Tras 
un ensamblaje de las distintas partes del crá-
neo llevado a cabo por Ron Clarke que duró 
cinco años, André Keyser (2000) publicó el es-
tudio del fósil (véase figura 9.6). 

Respondiendo en sus líneas maestras a la 
morfología masiva propia de un P. robustus, 
DN 7 es un cráneo que muestra una glabela 
prominente aunque carece de un torus su-

Figura 9.5  Combinación de SKW 18 y SK 52, 
P. robustus de Swartkrans en vistas lateral (A) y superior (B). 
(Ilustración de Ruiter et al., 2006).

Figura 9.6  DN 7, P. robustus de Drimolen en vistas 
(a) frontal, (b) superior, (c) lateral y (d) occipital (Keyser, 2000).
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praorbital apreciable. Ese rasgo, junto con la 
ausencia de cresta sagital, el aparato dento-
mandibular más reducido que el de DN 8 y el 
tamaño pequeño, hizo que se atribuyese a 
una hembra (Keyser, 2000). Pero el tamaño 
modesto del ejemplar no puede deberse sólo 
a los dimorfismos sexuales porque es más pe-
queño que SK 48, propio también de una 
hembra. Keyser (Keyser, 2000; Keyser et al., 
2000) sostuvo que, en función de lo indicado 
por DN 7 y otros ejemplares del mismo yaci-
miento, la variabilidad interna de P. robustus 
debe considerarse tan alta al menos como la 
que se atribuye a P. boisei.

Un total de 80 ejemplares, aparte de DN 7 
y DN 8, completan la muestra procedente de 
Drimolen (Keyser et al., 2000). La mayoría 
de esos ejemplares se atribuyó a P. robustus, aun-
que algunos de ellos —DNH 34, DNH 35— 
fueron considerados como Homo, sin asigna-
ción de especie, y respecto de otros su ads-
cripción es dudosa.

5. Paranthropus boisei

El yacimiento de Olduvai proporcionó ya en 
1935 restos de homininos, en concreto de 
Homo erectus (u Homo ergaster; la distinción 
entre ambas especies la veremos en el capítu-
lo 10; hasta entonces, las daremos por equi-
valentes). Su descubridora fue Mary Leakey. 
Pero, como recordó Yves Coppens (1983a), 
casi nadie hizo caso de esos primeros especí-
menes. Tampoco tuvo demasiado eco el ha-
llazgo hecho en 1955 por Louis Leakey (1958) 
de dos dientes de alrededor de 1,5 millones de 
años en el Lecho II. Si tenemos que ser respe-
tuosos con los acontecimientos históricos, hay 
que reconocer que el interés internacional por 
el yacimiento de Olduvai comenzó con la apa-
rición del ejemplar OH 5.

5.1  Olduvai entra en la Historia: el OH 5

Louis Leakey (1959) ha contado con gran de-
talle cómo tuvo lugar el hallazgo. El 17 de 

julio, en el yacimiento FLK y a unos siete 
metros por debajo del límite superior del Le-
cho I de Olduvai, Mary Leakey encontró un 
cráneo de un hominino puesto en parte al 
descubierto por la erosión natural del terre-
no. Al día siguiente comenzaron los trabajos 
de excavación, y el 6 de agosto se había obte-
nido un cráneo casi completo, aunque le fal-
taba la mandíbula inferior, asociado a frag-
mentos de huesos de animales y herramien-
tas de una cultura muy primitiva a la que se 
llamó, por motivos obvios, olduvaiense. El 
espécimen, que es una de las piezas más fa-
mosas de la historia de la antropología, se 
conoce bajo la denominación técnica de OH 5 
(Olduvai Hominid number 5), pero también 
con el nombre coloquial de «Dear Boy» (véa-
se figura 9.7).

El cráneo OH 5 se encontró fragmentado 
en pequeños trozos, pero los fragmentos se 
conservaban juntos y, entre ellos, había inclu-
so algunos huesos muy frágiles de la cara, 
como los nasales. Los fósiles de otros anima-
les que aparecían asociados a OH 5 estaban 
también fragmentados, pero su rotura era 
de un tipo distinto: parecían haber sido tro-
ceados para poder acceder al tuétano. Louis 
Leakey sacó la conclusión de que los homini-
nos como Dear Boy vivían en ese lugar cer-

Figura 9.7  OH 5 Dear Boy, P. boisei 
(L. S. B. Leakey, 1959).
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ca de dos millones de años atrás y habían 
utilizado las herramientas de piedra para 
romper los huesos de los animales. El estado 
de OH 5 llevó a Louis Leakey (1959) a de- 
sechar por completo la idea de que el propio 
Dear Boy hubiese sido una víctima también, 
ya fuera de predadores, de otros homininos o 
de una posible conducta caníbal. Como dijo 
Louis Leakey, 

Si sólo hubiésemos encontrado fragmentos del cráneo o 
de la mandíbula, no hubiésemos tenido un punto de vis-
ta tan firme. Pero parece por tanto que este cráneo repre-
senta el tipo de ‘hombre’ que hizo la cultura olduvaiense 
pre-Chelles-Acheul.

L. S. B. Leakey, 1959, p. 491.

Tras la reconstrucción del cráneo llevada a 
cabo por Phillip Tobias, se hizo patente que 
Dear Boy es un ejemplar robusto; de hecho, 
muy robusto. El propio Leakey admitió des-
de el primer momento que se trataba de un 
australopiteco que, en ciertos aspectos, recor-
daba al género Paranthropus hallado en Sudá-
frica: cresta sagital; reducción del tamaño de 
los caninos e incisivos, colocados en una lí-
nea recta delante del paladar; y la estructura 
general del cráneo. Pero otros rasgos, según 
Leakey (1959), acercaban a OH 5 al Australo-
pithecus africanus: el tamaño del tercer molar 
superior, más pequeño que el segundo, por 
ejemplo. Aun admitiendo los inconvenientes 
de multiplicar los taxa, Leakey optó por un 
nuevo género de la subfamilia Australopithe-
cinae dando a OH 5 el nombre de Zinjanthro-
pus boisei. ‘Zinj’, por el nombre antiguo de 
África del este, y ‘boisei’ en honor de Charles 
Boise, mecenas que contribuía a financiar las 
excavaciones de Olduvai. John Robinson sos-
tuvo casi de inmediato que sus características 

eran tan semejantes a las de los australopite-
cos robustos de Sudáfrica que el género que 
le correspondía era el de Paranthropus (Ro-
binson, 1960). Pero no fue hasta que Phillip 
Tobias realizó un detallado estudio del ejem-
plar (Tobias, 1967b) cuando se incluyó en di-
cho género, aunque conservando una especie 
distinta a la de los ejemplares sudafricanos, 
es decir, como Paranthropus boisei.

OH 5 fue descrito como un espécimen con 
ciertos rasgos de Paranthropus y otros de 
Australopithecus. Pero sería un error creer 
que el P. boisei es un ser intermedio entre los 
australopitecos gráciles y robustos de Sudá-
frica. Muy al contrario, se trata de un ejem-
plar aún más robusto que los de Kromdraai 
y Swartkrans, y ésa fue una de las razones 
principales en favor de la propuesta de un 
nuevo género, Zinjanthropus —dejando de 
lado la gran distancia que existe entre Oldu-
vai y África del sur. La descripción del crá-
neo puso de manifiesto, entre otros rasgos 
distintivos, la existencia de una cresta sagital 
continua a través del hueso occipital en los 
machos, de un torus supraorbital muy ma-
sivo y de una cresta del hueso frontal con 
un margen anterior muy prominente. Di-
cho margen, en forma de quilla, no había 
sido documentado ni en los más musculosos 
ejemplares macho de los Paranthropus suda-
fricanos. En general, la impresión del Zinjan-
thropus es la de un ser con un aparato mastica-
torio mucho más musculoso que los australo-
pitecos robustos conocidos en la época en que 
los Leakey realizaron el hallazgo.

Los últimos descubrimientos de ejempla-
res de P. boisei en Olduvai corresponden a 
OH 66, un premolar inferior, y OH 74, un 
molar superior (Ungar et al., 2011).

El Lecho II de Olduvai ha proporcionado, 
además de ejemplares de Homo habilis (OH 13) 

Phillip Tobias se encuentra entre los autores que prefirie-
ron desechar el género Paranthropus, considerando los 
australopitecos ‘robustos’ como un subgénero de Aus-

tralopithecus. De ser así, OH recibiría la denominación 
de Australopithecus boisei.

Caja 9.8  Rechazo al género Paranthropus
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y de australopitecinos robustos (OH 3, OH 38), 
ciertos especímenes parecidos a los Homo 
erectus asiáticos y asociados a herramientas 
de una tradición más avanzada que la oldu-
vaiense. El conjunto indica una transición 
muy semejante a la ya apuntada en Sudáfrica 
hacia los Homo erectus propios del Pleistoce-
no Medio. De ella hablaremos en los capítu-
los 13 y 14.

5.2  Hipodigma de Paranthropus boisei

Gracias a los ejemplares procedentes de 
diversos yacimientos de África del este, cuya 
correlación puede hacerse gracias a los mate-
riales de Omo, el hipodigma de Paranthropus 
boisei resulta bastante completo —en mate-
riales craneales y dentales, al menos—, de tal 
suerte que el taxón está caracterizado de for-

ma adecuada (véanse figuras 9.8 y tabla 9.3). 
No obstante, algunos ejemplares muy anti-
guos y muy robustos han llevado a que algu-
nos autores distingan otra especie, P. aethio-
picus, de la que hablaremos después.

Como hemos dicho al analizar el ejemplar 
tipo, al OH 5 le faltaba la mandíbula. La pri-
mera mandíbula de P. boisei, NMT-W64-160 
(Peninj 1), fue hallada por el matrimonio 
Leakey en el lago Natron (Tanzania) en 1964 
y también se clasificó como Zinjanthropus 
boisei (L. S. B. Leakey y M. D. Leakey, 
1964). Pero es Koobi Fora el yacimiento que 
ha suministrado los ejemplares más infor-
mativos. 

El Koobi Fora Research Project dirigido 
por Richard Leakey, que comenzó sus traba-
jos en 1968, obtuvo en su primera campaña, 
además de herramientas de piedra, ejemplares 
robustos como KNM-ER 403, una mandíbu-
la muy erosionada, 404, otra mandíbula par-

Figura 9.8  Yacimientos 
de P. boisei. Fuente: 
Wood y Constantino, 
2007.
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cial, y 405, un paladar juvenil (R. E. F. Leakey, 
Mungai y Walker, 1971). El hallazgo más im-
portante de la campaña siguiente fue un cráneo 
de australopiteco robusto del Miembro KBS, 
que recibió el número de registro FS-158 (pos-
teriormente KNM-ER 406; el acrónimo signi-
fica Kenya National Museum, East Rudolph). 
Se trata de un cráneo casi completo, pero sin 
dentición, muy similar al OH 5 de Olduvai. El 
ejemplar fue clasificado por Richard Leakey 
(1970) como Australopithecus boisei (véase fi-
gura 9.9) y su edad es de 1,7-1,65 m.a.

Sucesivas campañas suministraron el crá-
neo KNM-ER 732, también del miembro 
KBS más pequeño que el 406. Fue tenido por 

una hembra tras el análisis comparado de 19 
basicráneos de A. africanus, A. afarensis, P. ro-
bustus y H. erectus (Dean y Wood, 1988) y otros 
fósiles procedentes tanto de Koobi Fora como 
de West Turkana. Es común considerar que la 
diferencia de tamaño entre KNM-ER 406 y 732 
indica el mayor grado de dimorfismo sexual 
hallado en P. boisei. Pese a ser de tamaños 
muy distintos, ambos comparten rasgos como 
un gran proceso mastoideo, articulación alar-
gada de la mandíbula y cara cóncava (Aiello y 
Andrews, 2000).

El ejemplar KNM-ER 1500 es un esquele-
to parcial y muy fragmentado, difícil de in-
terpretar pero atribuido a P. boisei (Wood, 

Tabla 9.3  Ejemplares de P. boisei. Arriba: hipodigma de P. boisei (sin inclusión de los ejemplares asig-
nados a P. aethiopicus) establecido por Bernard Wood (1992b). Abajo: ejemplares de P. boisei de Konso 
(Suwa et al., 1997) y Malema (Kullmer et al., 1999). Una relación más completa del hipodigma de 
P. boisei, incluyendo P. aethiopicus, figura en Word y Constantino (2007)

 Yacimiento Calotas/cráneos Mandíbulas/Maxilares Dientes

Koobi Fora 405, 406, 407, 732, 733, 403, 404, 725, 726, 727,  802, 1171, 1467, 1479,
(KNM-ER) 814, 1170, 1804, 13750 728, 729, 801, 805, 810,  1509, 1819, 3737, 3885,
  812, 818, 1468, 1469,  3890, 5679, 6082, 6128,
  1477, 1803, 1806, 1816,  15950, 17760
  1820, 3229, 3230, 3729, 
  3954, 5429, 5877, 15930, 
  16841

West Turkana 17400 — 17396
(KNM-WT)

Chesowanja 1, 304 — 302
(KNM-CH)

Peninj — Peninj —

Olduvai 5 — 26, 30
(OH)

Omo L338y-6, Omo 323-896 L74A-21, L427-7 F203, L64-2, L628-1,
   L628-2, L628-5, 
   L704-2, L726-11, 
   Omo 47-46, Omo 76-37,
   Omo 141-2

 Yacimiento Calotas/cráneos Mandíbulas/Maxilares Dientes

Konso (KGA) 10-525, 10-1455 10-506, 10-570

Malema (HCR PRC)  911
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1991). Procede de Upper Burgi y, con una 
edad de 1,90/1,88 m.a., es más antiguo que 
los dos cráneos 406 y 732.

La zona fosilífera de Omo (Etiopía) ha su-
ministrado también ejemplares de Paranthro-
pus boisei, como Omo-323-1976-896, un crá-
neo parcial datado en unos 2,1 m.a. proce-
dente del Miembro G, unidad G-8 de la 
Formación Shungura (Alemseged, Coppens 
y Geraads, 2002). Omo-323 conserva frag-
mentos del frontal, ambos temporales, occi-
pital, parietales y el maxilar derecho (véase 
figura 9.10). La presencia de una cresta sagi-
tal bien desarrollada, dientes muy desgasta-
dos y un canino relativamente ancho llevó a 
los autores del hallazgo a atribuir el espéci-
men a un macho adulto de la especie P. boi-
sei. Dada su edad, es uno de los ejemplares 
más antiguos de ese hipodigma. Zeresenai 
Alemseged y colaboradores (2002) apunta-
ron que Omo-323 comparte rasgos con 
KNM-WT 17000, P. aethiopicus, taxón del 
que hablaremos en el apartado siguiente.

Figura 9.9  Ejemplar KNM-ER 406. (Fotografía de http://
www.modernhumanorigins.net/er406.html).

Figura 9.10  Maxilar derecho parcial de Omo-323-1976-
896, P. bosei (Alemsegued et al., 2002).

En 2001 Barbara Brown, Frank Brown y Alan Walker co-
municaron el hallazgo de varios materiales mandibulares 
y dentales de P. boisei hallados en la cuenca del lago 
Turkana. Se trata de las mandíbulas fragmentarias KNM-

ER 25520 de Ileret, Miembro KBS, con 1,85 ± 0,05 m.a., 
KNM-WT 17396 de Kokiselei, Miembro Natoo, con 1,8 ± 
0,1 m.a. y KNM-WT 18600 de la misma localidad y edad 
que la anterior (Brown, Brown y Walker (2001).

Caja 9.9  Otros Paranthropus de la cuenca del lago Turkana
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Del yacimiento de Chesowanja, Forma-
ción Chemoigut (Kenia), proceden KNM-
CH 1, un cráneo parcial que conserva la parte 
derecha de la cara y la base craneal (Carney 
et al., 1971), y otros fósiles atribuidos a 
P. boisei. 

Muy interesante es el ejemplar de Konso 
(Etiopía). En 1997, Gen Suwa y colaborado-
res comunicaron el hallazgo de diversos espe-
címenes robustos procedentes de la localidad 
KGA10 de Konso (véase tabla 9.3). Dicha lo-
calidad está situada entre dos tobas (KRT y 
TBT) que recibieron las dataciones respecti-
vas de 1,41 ± 0,02 y 1,43 ± 0,02 m.a. por el 
método del 40Ar/39Ar (Suwa et al., 1997). La 
edad atribuida a los fósiles es, pues, cercana a 
1,42 m.a.

La serie de especímenes de KGA10 inclu-
ye el ejemplar KGA10-525, que proporcionó 
la primera asociación completa de cráneo y 
mandíbula de P. boisei (véase figura 9.11). 
Una gran parte de la cara estaba también 
presente, con la excepción del hueso frontal y 
de la base craneal anterior. El ejemplar es 
adulto, grande y presumiblemente macho, 
con una capacidad craneal de 545 cm3 —algo 
superior a la de los anteriores ejemplares ro-
bustos tanto sudafricanos como de África 
del este. La interpretación morfológica hecha 
por Suwa y colaboradores (1997) plantea, 
como veremos en el capítulo 11, la posible 
integración de los parántropos en una sola 
especie.

Si la mandíbula UR 501 había extendido 
el rango geográfico de los homininos gráciles 
antiguos hasta Malawi, lo mismo sucede con 
los especímenes robustos. Ottmar Kullmer y 
colaboradores (1999) comunicaron el hallaz-
go del ejemplar HCRP RC 911 en Malema, 
Chiwondo Beds (Malawi). Se trata de un 

Los depósitos de Konso fueron descubiertos por Ber-
hane Asfaw y colaboradores en 1991 y habían propor-
cionado ya ejemplares de Homo ergaster —véase capí-
tulo 14— asociados a una gran abundancia de instru-

mentos muy antiguos de la cultura achelense (Asfaw et 
al., 1992). El horizonte estratigráfico de esos hallazgos 
anteriores era el mismo que corresponde a los nuevos 
descubrimientos.

Caja 9.10  Yacimiento de Konso

Figura 9.11  KGA10-525, P. boisei (Suwa et al., 1997). 
Arriba (a y b), cráneo. Abajo (c y d), mandíbula asociada.
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fragmento de maxilar con parte de dos mola-
res, de una edad de alrededor de 2,5 m.a. atri-
buida por la fauna asociada, cuyas caracte-
rísticas corresponden, según Kullmer y cola-
boradores (1999) a las del rango de tamaño 
de P. boisei. Tomados en su conjunto, los fó-
siles de Konso y Malema indican la presencia 
de P. boisei en un territorio que se extiende 
desde Etiopía a Malawi con un hipodigma 
muy amplio.

6. Paranthropus aethiopicus

Los hallazgos de homininos de edad muy 
próxima pero rasgos diversos en Koobi Fora y 
otros yacimientos de África del este propor-
cionaron argumentos muy sólidos a los auto-
res partidarios de proponer varios linajes si-
multáneos, e incluso coincidentes en un mismo 
emplazamiento geográfico. Así, a principios 
de la década de 1980 eran raros los especialistas 
que no admitían al menos los dos linajes, grá-
cil y robusto. Este último se entendió de forma 
generalizada como una rama lateral, una espe-
cialización tardía de nuestra familia. Una vez 
que se relacionaron las mandíbulas robustas, 
la cresta sagital y los grandes molares con la 
ingestión de una dieta vegetal más dura, el pa-
norama parecía cuadrar bien. El Australopi-
thecus africanus daría origen, a través de una 
especialización de su aparato masticatorio, al 
Paranthropus robustus (Rak, 1985). 

Los ejemplares más robustos, los Paran-
thropus boisei de Olduvai, Turkana y Omo, 

supondrían una versión muy especializada y 
tardía del clado robusto que se basó, sobre 
todo, en un gran desarrollo de las estructuras 
de la masticación (Grine, 1985; Suwa, 1988; 
Tobias, 1967a). Algunos autores, como Yoel 
Rak plantearon que el P. boisei podría ser in-
cluso un sucesor directo de P. robustus (Rak, 
1983), planteándose de esa forma una línea 
evolutiva A. africanus-P. robustus-P. boisei. 
Mayor robustez equivaldría, así, a presencia 
más tardía en el registro fósil. 

Unos hallazgos realizados en la orilla oeste 
del lago Turkana a mediados de la década 
de 1980 hicieron tambalearse ese esquema re-
lativamente simple. En 1985 Alan Walker y 
colaboradores (1986) encontraron en el Miem-
bro Lomekwi de la Formación Nachakui (West 
Turkana, Kenia) un cráneo al que se dio el nú-
mero de registro KNM-WT 17000. Algo más al 
sur de la misma orilla oeste, en Kangatukuseo, 
apareció una mandíbula (KNM-WT 16005). 
Ambos ejemplares fueron presuntamente atri-
buidos al sexo masculino. Mediante la correla-
ción de dos tobas volcánicas situadas por enci-
ma y por debajo del lugar del cráneo con las de 
la cuenca de Lokalalei, que habían sido a su 
vez relacionadas con el submiembro CP de la 
Formación Shungura, se dio al KNM-WT 
17000 una edad de 2,50 ± 0,05 m.a. La mandí-
bula sería ligeramente más moderna y tendría 
unos 2,45 ± 0,05 m.a. (Walker et al., 1986). 

KNM-WT 17000 es un cráneo parcial 
pero bastante completo, que conserva la ma-
yoría de los dientes delanteros, un molar y 
parte de la cara (véase figura 9.12). Fue lla-
mado el «cráneo negro» por estar teñido a 

La idea de Rak (1985) de que el Australopithecus afri-
canus fue el primer miembro de un clado robusto que 
daría lugar más tarde a P. robustus y P. boisei no fue 
aceptada ni mucho menos por todos los autores. Fue 
notoria la postura de Phillip Tobias en contra, por 
ejemplo. Tobias (1980) consideró al A. africanus como 
el antecesor de los dos clados, el especializado (ro-
busto) y el grácil que conduce a Homo, cosa que le 
llevó a desechar en su momento al Australopithecus 

afarensis como una especie distinguible y, además, 
ancestral a todas las demás. En su artículo de 1980, 
Tobias sostuvo que los ejemplares atribuidos a A. afa-
rensis deben ser clasificados como una subespecie 
de A. africanus, la de A. africanus aethiopicus. Poste-
riormente Tobias incluyó en sus escritos el A. afarensis 
como especie separada, pero colocando el A. afri-
canus como antecesor común de todos los homininos 
(Tobias, 1992, por ejemplo).

Caja 9.11  Emplazamiento filogenético de A. africanus
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causa del manganeso presente en el terreno. 
La descripción que hicieron del ejemplar 
Alan Walker y colaboradores (1986) es 
como sigue. Se trata de un cráneo muy ma-
sivo, con un esqueleto facial muy ancho. El 
paladar y la base del cráneo, también muy 
anchos, asemejan los del OH 5 de Olduvai 
(P. boisei). La capacidad craneal es baja, de 
unos 410 cm3, lo que supone la menor capa-
cidad craneal de todos los fósiles de homini-
nos adultos excepto, quizá, A.L. 162-28 de 
Hadar. La cresta sagital resulta, por el con-
trario, enorme, la más grande de todos los 
homininos. La impresión que da el crá- 
neo es, por tanto, la de un ejemplar hiper- 
robusto.

Algunas de las características del KNM-
WT 17000 difieren de los demás australopite-
cinos robustos. El espécimen tiene un prog-
natismo (una proyección facial hacia delante, 
más allá del plano vertical que pasa por las 
órbitas oculares) muy acusado. La dentición 
también se separa de la del P. boisei. El molar 
conservado, el P3 superior derecho, es más 

grande en el sentido longitudinal (mesiodis-
tal) y más pequeño en el transversal (bucolin-
gual) que en el OH 5, y se encuentra, de he-
cho, en el extremo de la mayor robustez de 
todos los P. boisei. 

 La única localidad, aparte de West Turka-
na, que ha dado hasta el momento ejempla-
res de P. aethiopicus es Laetoli (Tanzania). 
En 1998 se emprendieron trabajos de campo 
en las Upper Ndolanya Beds, de una edad de 
2,66 m.a., y ese mismo año fue descubierto 
un fragmento proximal de tibia, EP 1000/98, 
en la localidad 22S de Nenguruk Hill. 

En 2011 apareció un fragmento de maxilar 
derecho edéntulo, EP 1500/01, procedente de 
Silal Artum (Upper Ndolanya Beds) (Harri-
son, 2011a). Tras el hallazgo del maxilar, asig-
nado por Terry Harrison (2011a) a Paranthro-
pus aethiopicus, el autor sostuvo que es muy 
probable que la tibia EP 1000/98 pertenezca 
también a ese taxón. Un fragmento pequeño 
de cigomático hallado por Mary Leakey en 
1975 en la localidad en de Upper Ndolanya 
Beds es de más dudosa identificación.

Figura 9.12  Ejemplar 
KNM-WT 17000. «Cráneo 
negro». (Fotografías 
de http://www.mnh.si.edu/
anthro/humanorigins/ha/
WT17k.html).

Son necesarias aquí varias precisiones terminológicas. 
Camille Arambourg e Yves Coppens (1968) habían cla-
sificado veinte años atrás una mandíbula robusta halla-
da en Omo, Formación Shungura, la L7A-125, como 
Australopithecus aethiopicus. Aunque la iniciativa de 
Arambourg y Coppens de nombrar un género nuevo 
no estaba suficientemente justificada, el equipo de 
Walker asignó los ejemplares de West Turkana a esa 
misma especie. La mandíbula L7a-125 de Omo recibió 
inicialmente el número de identificación 18-1967-18. 
Hemos optado por referirnos a ese ejemplar con su 
número de catalogación actual, al margen del que 

aparece en los artículos mencionados. El ejemplar 
L7A-125 fue asignado por Nicole Silverman, Brian 
Richmond y Bernard Wood (2001) a P. boisei sensu 
stricto; siendo muy antiguo —2,2 m.a.—, pasa a cons-
tituir el ejemplar de más edad de ese taxón. Por su 
parte, Alan Walker y colaboradores (1986) clasificaron 
el KNM-WT 17000 como Australopithecus aethiopi-
cus, y no Paranthropus aethiopicus. Pero con el fin de 
no confundir al lector, y dado que hemos preferido el 
género Paranthropus para colocar en él a los australo-
pitecinos robustos, mantenemos ese criterio.

Caja 9.12  Taxonomía de P. aethiopicus
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¿Qué tipo de hominino es, el KNM-WT 
17000? Al clasificar los hallazgos de West 
Turkana, Walker y colaboradores (1986) plan-
tearon sobre todo sus características distinti-
vas para sostener que quizá se tratase de una 
especie diferente a la de P. boisei. La conside-
ración del KNM-WT 17000 como P. aethio-
picus es bastante común, pese a que la identi-
ficación del ejemplar con la mandíbula halla-
da en Omo no esté libre de problemas. La 
mandíbula L7A-125 se atribuye a una hem-
bra y, por tanto, está algo alejada tanto de 
KNM-WT 17000 como de KNM-WT 16005 
(ejemplares que corresponden a machos). 
Pero más difícil aún sería sostener que en 
Omo y en West Turkana, dos yacimientos 
muy cercanos, existieron dos especies sincró-
nicas y tan parecidas entre sí.

De todas formas, Walker y colaboradores 
(1986) sólo otorgaron al KNM-WT 17000 el 
rango de P. aethiopicus de forma tentativa, 
siempre que no se tratase de un P. boisei sin 
más. Esa posibilidad de unir ambos taxa no 
es, desde luego, descabellada. Al comparar 
las características morfológicas del cráneo 

negro con la lista de rasgos establecida para 
el P. boisei, Walker y colaboradores indicaron 
que la mayoría de los rasgos de P. boisei y 
P. aethiopicus se parecen. 

EP 1500/01 es el ejemplar más antiguo de 
P. aethiopicus de que se dispone de momento. 
Su edad, y la distancia que existe entre los 
yacimientos de Turkana y los de Laetoli, in-
dica para Terry Harrison (2011a) que desde 
los primeros momentos de aparición de la es-
pecie se produjo ya una considerable disper-
sión de P. aethiopicus. 

La pertenencia a una misma especie de los 
fósiles OH 5 de Olduvai, los ejemplares de West 
Turkana (KNM-WT 17000, 16005, 17400), los 
de Koobi Fora (al estilo de KNM-ER 406, 
732, 1590, 3230 y 13750, entre otros) y la 
mandíbula de Omo fue defendida por Alan 
Walker y Richard Leakey (1988) entendien-
do que el de P. boisei sería un taxón muy va-
riable —extremadamente variable en algunos 
rasgos como la cresta sagital y nucal. Los di-
morfismos sexuales de dicho taxón serían se-
mejantes a los que se encuentran hoy día en-
tre los gorilas. 

La mayor parte de los ejemplares de Laetoli ha sido 
descubierta en superficie, con lo que para poder pre-
cisar su edad es necesaria la determinación precisa 
del horizonte estratigráfico del que proceden. Terry Harri- 
son (2011a) sostuvo que en los trabajos de la déca-

da de 1970 se dio como origen estratigráfico lo que 
no era otra cosa que el lugar del hallazgo, pero con-
sideró que la procedencia real puede establecer- 
se gracias a la presencia de numerosas tobas volcá-
nicas.

Caja 9.13  Edad de los fósiles de Laetoli

Esquema de la estratigrafía del área fosilífera de Laetoli (Harrison, 2011b)

 Ngaloba Beds >0,2 m.a.

 Olpiro Beds 2,0 m.a.

 Naibadad Beds 2,06 - 2,16 m.a.

 Ogol Lavas 2,3 m.a.

 Ndolanya Beds 2,66 m.a.
  3,6 m.a.

 Laetolil Beds, unidad superior 3,85 m.a.

 Laetoli Beds, unidad inferior 4,36 m.a.
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El conjunto de los ejemplares de australopi-
tecinos robustos de África del este abarca los 
encontrados en Olduvai y Peninj (Tanzania), en 
Chesowanja, en las dos orillas del lago Turkana 
(Kenia) y en Omo: hasta 60 individuos, al mar-
gen de dientes aislados. Sin embargo, sólo se 
cuenta con 16 esqueletos faciales y del mismo 
número de cráneos lo bastante informativos 
para documentar un taxón que se extiende a lo 
largo de más de un millón de años (Walker y 
R. E. F. Leakey, 1988). De ahí que sea difícil 
decidir si los ejemplares de West Turkana y 
Omo entran en el rango de variación de P. boisei 

o deben ser clasificados como Paranthropus ae-
thiopicus. Ante la duda, resulta más parsimo-
nioso y preferible, en opinión de Walker y 
Leakey (1988), no multiplicar las especies.

Ya sea por medio de una única especie, de 
dos, o incluso de tres, la distribución de los 
australopitecinos robustos indica una pre-
sencia temporal y espacial muy amplia. Entre 
los 2,6 m.a. de L55-33 y los ejemplares Omo 
18-18, Omo 18-31 y Omo 84-100, de 2,6 m.a., 
y los de Olduvai OH 3 y OH 38, de 1,2 m.a., 
el lapso de existencia de la rama robusta es en 
verdad notable.

Figura 9.13  EP 1500/01. 
Fragmento maxilar derecho 
de P. aethiopicus en vistas 
anterior (a), lateral (b), 
superior (c), medial (d) e 
inferior (e) (Harrison, 2011a).
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Tabla 9.4  Hipodigma de P. boisei incluyendo los ejemplares atribuidos a P. aethiopicus (en negritas). 
Wood y Constantino (2007)

Omo, Etiopía

Omo F22-1a 2,33-2,36 Rt mandibular M2
Omo F22-1b 2,33-2,36 RT mandibular M3
Omo F203-1 1,40-1,45 Rt mandibular M3
Omo L7A-125 2,19-2,27 Mandible
Omo L10-21 2,36-2,40 RT mandibular M3 fragment
Omo L26-59 2,36-2,40 Lt maxillary M2 or M3
Omo L28-58 2,33-2,36 Rt maxillary M2 (or M1)
Omo L28-126 2,33-2,36 Lt premolar crewn fragment
Omo L40-19 2,36-2,40 Rt Ulna
Omo L50-2 2,40-2,52 Lt maxillary M2 (or M1)
Omo L51-79 2,52-2,58 Rt mandibular P4
Omo L55-33 2,58-2,75 Lt mandibular fragment
Omo L62-17 2,58-2,75 Rt mandibular M2
Omo L64-2 2,40-2,52 Lt deciduous mandibular P4
Omo L74A-21 2,19-2,27 Rt mandible
Omo L157-35 2,33-2,36 Lt mandibular M2
Omo L209-17 2,33-2,36 Rt mandibular M2 fragment
Omo L209-18 2,33-2,36 Lt mandibular M fragment
Omo L238-35  2,33-2,36 Rt maxillary M2
Omo L296-1 2,40-2,52 Rt mandibular M3
Omo L338X-32 2,36-2,40 Lt maxillary M3
Omo L338X-33 2,36-2,40 Rt maxillary P4 fragment
Omo L338X-34 2,36-2,40 Lt maxillary M1 or M2
Omo L338X-35 2,36-2,40 Rt maxillary P3
Omo L338X-39 2,36-2,40 Lt mandibular M3 crown
Omo L338X-40 2,36-2,40 Lt mandibular P4
Omo L338y-6 2,36-2,40 Parieto-occipital portion of cranium
Omo L338y-89 2,36-2,40 Lt maxillary P3 fragment
Omo L398-14 2,36 Rt mandibular dm1, dm2 or M1
Omo L398-120 2,36 Rt mandibular P3
Omo L398-264 2,36 Rt mandibular M3 fragment
Omo L398-266 2,36 Rt mandibular M3
Omo L398-630 2,36 Rt mandibular M3
Omo L398-847 2,36 Lt mandibular M3 fragment
Omo L398-1223 2,36 Rt mandibular P4 fragment
Omo L398-2608 2,36 Rt maxillary M3 fragment
Omo L420-15 2,33-2,36 Lt mandibular P4 
Omo L427-7 1,8-2,0 Rt mandible
Omo L465-111 2,33-2,36 Lt mandibular P3 fragment
Omo L465-112 2,33-2,36 Lt mandibular M2 fragment
Omo L628-1 2,27-2,33 Lt maxillary P4
Omo L628-2 2,27-2,33 Rt mandibular M3
Omo L628-3 2,27-2,33 Lt mandibular M3
Omo L628-4 2,27-2,33 Lt mandibular P4
Omo L628-5 2,27-2,33 Rt mandibular P4
Omo L628-9 2,27-2,33 Lt mandibular M1
Omo L704-2 2,40-2,52 Lt deciduous mandibular P3
Omo L726-11 2,19-2,27 Rt maxillary P4
Omo L797-1 2,19-2,27 Lt mandibular P4 fragment
Omo L860-2 2,33-2,36 Mandible fragment
Omo 18-18 2,58-2,75 Edentulous mandible
Omo 18-31 2,6? Mandibular P3

Koobi Fora, Kenia

KNM-ER 3729 1,87-1,90 Mandible fragment
KNM-ER 3731 1,87-1,90 Mandible fragments
KNM-ER 3737 1,56-1,60 Isolated teeth
KNM-ER 3885 1,77-1,79 Isolated tooth
KNM-ER 3886 1,77 Isolated tooth

KNM-ER 3887 1,50-1,65 Isolated tooth
KNM-ER 3889 1,49 Mandible frag
KNM-ER 3890 1,58-1,60 Isolated tooth
KNM-ER 3952 1,87 Isolated teeth
KNM-ER 3954 1,60-1,87 Mandible fragments
KNM-ER 5429 1,56-1,60 Mandible fragment
KNM-ER 5679 1,56-1,60 Isolated tooth
KNM-ER 5877 1,49-1,55 Mandible fragment
KNM-ER 6080 1,55-1,65 Isolated tooth
KNM-ER 6082 1,55-1,65 Isolated tooth
KNM-ER 6128 1,77 Isolated tooth
KNM-ER 13750 1,87 Cranium w/endocast 
KNM-ER 15930 1,77 Lt mandible
KNM-ER 15940 1,77 Lt & Rt M2 or M3 germs
KNM-ER 15950 1,49-1,55 Mandibular Lt M3, heavy weathered
KNM-ER 16841 1,60-1,87 Edentulous mand
KNM-ER 17760 1,77 Lt maxillary I2
KNM-ER 23000 1,87 Cranium
KNM-ER 25520 1,80-1,90 Rt mandibular corpus

West Turkana, Kenia

KNM-WT 16005 2,36-2,46 Partial mandible
KNM-WT 17000 2,47-2,57 Cranium and endocast
KNM-WT 17396 1,65-1,79 Lt mandibular M3 (possible M2)
KNM-WT 17400 1,67-1,87 Anterior cranium and endocast
KNM-WT 18600 1,65-1,79 Lt maxillary P3
KNM-WT 37100 1,65-1,79 Lt mandibular M3
KNM-WT 37744 1,65-1,79 Lt maxillary canine
KNM-WT 37747 1,65-1,79 Lt maxillary M1
KNM-WT 37748 1,65-1,79 Rt maxillary M3
Omo 33-9 2,36 Rt mandibular M3
Omo 33-62 2,36 Mandidbular premolar or rt 
    maxillary M3 fragment
Omo 33-63 2,36 Rt maxillary M1
Omo 33-65 2,36 Lt mandibular M3 germ
Omo 33-506 2,36 Rt maxillary P3
Omo 33-507 2,36 Rt mandibular P4 or lt maxillary M3
Omo 33-508 2,36 Lt mandibular P4
Omo 33-6172 2,36 Rt mandibular M3
Omo 44-1410 2,36-2,40 Rt maxillary P4 fragment
Omo 44-2466 2,36-2,40 Lt mandible frgment
Omo 47-46 2,19-2,27 Worn rt mandibular M2
Omo 47-1500 2,10 Right mandibular M2
Omo 57-41 2,38 Mandible
Omo 57-42 2,36-2,40 Mandibular M1
Omo 57-147 2,36-2,40 Lt mandibular P4 or maxillary M3 
    fragment
Omo 57-148 2,36-2,40 Rt mandibular premolar fragment
Omo 76-37 2,27-2,33 Lt mandibular M3, bucal half
Omo 76r-11 2,33-2,36 Rt mandibular M3 fragment
Omo 84-100 2,60 Right mandibular M3
Omo 141-2 2,27-2,33 Maxillary M1 or M2
Omo 323-896 2,19-2,27 Partial cranium

Koobi Fora, Kenia

KNM-ER 403 1,67 Rt mandible fragment
KNM-ER 404 1,49-1,55 Rt mandible fragment
KNM-ER 405 1,87 Palate/maxilla fragments
KNM-ER 406 1,56-1,60 Edentulous cranium
KNM-ER 407 1,85 Calvaria



9. El género Paranthropus 299

KNM-ER 725 1,49-1,55 Lt mandibular body
KNM-ER 726 1,55-1,65 Lt mandibular body
KNM-ER 727 1,56-1,60 Rt mandibular fragment
KNM-ER 728 1,49-1,55 Rt mandibular body
KNM-ER 729 1,49-1,55 Mandible
KNM-ER 732 1,56-1,60 Partial cranium
KNM-ER 733 1,49-1,55 Skull fragments
KNM-ER 801 1,56-1,60 Mandible fragment
KNM-ER 802 1,56-1,60 Isolated teeth
KNM-ER 805 1,49-1,55 Mandible fragment
KNM-ER 810 1,77 Mandible fragment
KNM-ER 812 1,77 Mandible fragment
KNM-ER 814 1,77 Vault fragments
KNM-ER 816 1,77 Lt maxillary canine
KNM-ER 818 1,55-1,65 Mandible fragment
KNM-ER 1170 1,56-1,60 Vault fragments
KNM-ER 1171 1,56-1,60 Isolated teeth
KNM-ER 1467 1,49-1,55 Isolated tooth
KNM-ER 1468 1,55-1,65 Mandible fragment
KNM-ER 1469 1,87-1,90 Mandible fragment
KNM-ER 1477 1,85-1,90 Mandible, no rami
KNM-ER 1479 1,87 Isolated teeth
KNM-ER 1500 1,87-1,90 Partial skeleton
KNM-ER 1509 1,56-1,60 Isolated teeth
KNM-ER 1803 1,87-1,90 Mandible fragment
KNM-ER 1804 1,77 Mandible fragment
KNM-ER 1806 1,85 Mandible fragments
KNM-ER 1816 1,56-1,60 Mandible fragments
KNM-ER 1818 1,56-1,60 Isolated tooth
KNM-ER 1819 1,60-1,87 Isolated tooth
KNM-ER 1820 1,67-1,70 Mandible fragments
KNM-ER 2607 1,60-1,87 Isolated tooth
KNM-ER 3229 1,85 Mandible fragment
KNM-ER 3230 1,56-1,60 Mandible, no rami

Konso, Etiopía

KGA 10-506 1,41-1,43 Lt palate w/dentition
KGA 10-525 1,41-1,43 Partial skull
KGA 10-565 1,41-1,43 Rt maxillary M1

KGA 10-570 1,41-1,43 Mandible (juvenile)
KGA 10-900 1,41-1,43 Molar fragments
KGA 10-1455 1,41-1,43 Lt parietal
KGA 10-1720 1,41-1,43 Lt mandibular M3
KGA 10-2705 1,41-1,43 Rt mandibular M2
KGA 10-2741 1,41-1,43 Molar fragments

Chesowanja, Kenia

KNM-CH 1 >1,42 Hemi-face and anterior cranial base
KNM-CH 302 >1,42 Molar tooth fragments
KNM-CH 304 >1,42 Cranial fragments (5)

Olduvai Gorge, Tanzania

OH 3 1,40-1,45 Isolated molar
OH 5 1,79-1,85 Cranium
OH 20 1,66-1,79 Proximal end of lt femur
OH 26 1,66-1,79 Unerupted maxillary molar
OH 30 1,66-1,79 Deciduous and permanent teeth
OH 36 1,40-1,45 Nearly complete ulna
OH 38 1,40-1,45 Rt mandibular M2 and two incisors
OH 46 1,79-1,85 Premolar or molar crown fragment

Penning (Lake Natron), Tanzania 

NMT-W64-160 1,56-1,70 Mandible

Laetoli, Tanzania

EP 1500/01 2,5-2,7 Edentulous maxilla

Malema, Malawi

RC 911 2,3-2,5 Maxilla fragment





Homo es el segundo género que vamos a con-
siderar entre los aparecidos en la separación 
cladística de los homininos durante el Plioce-
no; se trata del grupo hermano de Paranthro-
pus, descrito en el capítulo anterior. 

1. El taxón más antiguo  
 de nuestro género

El Pithecanthropus erectus propuesto por 
Dubois en 1894 (capítulo 5), tras ser renom-
brado como Homo erectus, fue tenido duran-

te más de medio siglo como el miembro más 
antiguo del género al que pertenece nuestra 
especie. Esa apreciación se mantuvo hasta 
que los hallazgos del yacimiento de Olduvai 
llevaron a Louis Leakey, Phillip Tobias y 
John Napier (1964) a proponer un nuevo 
taxón aparecido antes, en el Plioceno: el de 
Homo habilis.

Entre 1960 y 1964, el equipo del matrimo-
nio Leakey encontró en los Lechos I y II de 
Olduvai una serie de especímenes cuya inter-
pretación fue de inmediato muy controver-
tida. En el Lecho I, yacimiento FLKNN, 
unos 30 cm por debajo del FLK en el que se 

10. El género Homo

Sorprendido por la gran cantidad de restos correspon-
dientes a individuos inmaduros de Homo habilis halla-
dos en Olduvai, Phillip Tobias (1991a) llevó a cabo un 
estudio acerca de la dependencia entre edad de muer-
te, pautas demográficas y condiciones ambientales. 
Tobias concluyó que sólo un 59% de los Homo habilis 
que vivieron allí llegó a la edad adulta, cifra que concuer-
da con las calculadas para A. robustus (56-57%) pero 

que resulta muy inferior a la de A. africanus (75-81%). 
Como la tasa de supervivencia infantil depende de las 
condiciones ambientales, Tobias dedujo que esas con-
diciones fueron más duras en la época de H. habilis y 
los parántropos, cuando África había sufrido un proce-
so de enfriamiento, que en la etapa más templada que 
tuvo A. africanus. Volveremos sobre la edad de muerte 
de OH 7 y OH 8 en el capítulo 11.

Caja 10.1  Edad de muerte indicada por los fósiles de Olduvai
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había hallado el espécimen OH 5, Dear Boy 
(L. S. B. Leakey, 1959) (capítulo 9), aparecie-
ron los primeros postcraneales de Olduvai: 
una mano, un pie y una clavícula. La mano y 
la clavícula, junto a una mandíbula y un pa-
rietal, se atribuyeron a un individuo joven, 
OH 7 —Johnny’s child — (L. S. B. Leakey, 
1961a; 1961b), mientras que el pie, OH 8, fue 
asignado a un ejemplar adulto (Day y Na-
pier, 1964). A los nuevos especímenes se les atri-
buyó una edad de hacia 1,7 m.a. (Hay, 1971).

Otros postcraneales del Lecho I hallados 
en los mismos años fueron OH 10 —falange 
distal de un dedo gordo derecho—, OH 35 
—tibia y peroné—, OH 43 —dos metatarsos— 
OH 48 —una clavícula— y OH 49 —frag-
mento de un radio— (Wood, 1974). Se les 
añadieron materiales dentales y craneales 
que completaban los indicios acerca de la 
presencia en el Lecho I de Olduvai de un tipo 
de hominino distinto al Zinjanthropus, como 
son OH 4 —tercer molar inferior inserto en 
un fragmento mandibular—, OH 6 —dientes 
y fragmentos del cráneo—, OH 13 —mandí-
bula y fragmentos del cráneo— y OH 16 
—fragmentos del cráneo— (Tobias, 1991c).

Teniendo en cuenta el aspecto grácil del 
cráneo, mandíbula y dientes de OH 7, en es-
pecial por comparación con OH 5, Louis 
Leakey, Phillip Tobias y John Napier (1964) 
propusieron incluir los nuevos hallazgos en el 
género Homo definiendo una nueva especie: 
Homo habilis. El espécimen OH 7 constituía 
el ejemplar-tipo; OH 13, OH 16, OH 6, OH 8 
y OH 4 fueron indicados como paratipos. La 
caracterización del Homo habilis incluyó lo 
ya expuesto por Louis Leakey (1961a, 1961b) 
respecto del OH 7 en su descripción primera 
del espécimen, junto con el cálculo llevado a 
cabo por Tobias (1964) sobre la capacidad 
craneal y un estudio de Napier (1962) acerca 
de los huesos de la mano. 

A los autores de la propuesta de H. habilis 
no les fue fácil imponer un punto de vista tan 
novedoso y alejado de lo que era la postura 
común a mediados del siglo xx. 

La doctrina aceptada en esa época soste-
nía que entre los Australopithecus africanus y 
el hominino típico del Pleistoceno Medio, 

Homo erectus, no había suficiente distancia 
morfológica para colocar ningún otro taxón 
grácil más; se trataba de seres demasiado pa-
recidos entre sí. Por otra parte, el género 
Homo se consideraba propio del Pleistoce-
no Medio y poseedor de una capacidad en-
docraneal más alta que la de los ejemplares 
hallados en Olduvai. En la polémica que si-
guió a la propuesta del Homo habilis, los 
rasgos morfológicos del nuevo taxón fueron 
criticados con severidad por algunos de los 
más ilustres paleontólogos del momento, 
con Le Gros Clark, Clark Howell, B. Cam-
pbell, Pilbeam, Simons y Robinson entre 
ellos. 

Quizá puedan resumirse esas dudas me-
diante la carta enviada al editor de Discovery 
por Wilfred Le Gros Clark (1964) poco des-
pués de la propuesta del Homo habilis. En 
opinión de dicho autor, los fósiles descubier-

Figura 10.1  Izquierda: mandíbula y parietal OH 7. 
(Ilustración de Tobias, 2003). Derecha: pie OH 8. 
(Ilustración de Susman, 2008).
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tos por Leakey en Olduvai eran demasiado 
parecidos a Australopithecus y bastante dis-
tintos de Homo como para plantear que su 
verdadero género pudiera ser el primero. De 
hecho, mediante un examen de las evidencias 
disponibles —con análisis cladísticos inclui-
dos— Bernard Wood y Mark Collard (1999b) 
sostendrían algo parecido treinta y cinco 
años más tarde.

En los quince meses posteriores a la des-
cripción de la nueva especie, los especímenes 
de Homo habilis fueron reclasificados por 
distintos autores como Australopithecus afri-
canus habilis, Australopithecus habilis, Homo 
erectus habilis o Homo erectus (subespecie sin 
especificar) (Tobias, 1992). Es decir, de cual-
quiera de las posibles formas que existían sin 
tener que admitir el nuevo taxón tal y como 
había sido definido por Leakey, Tobias y Na-
pier (1964). 

De forma paradójica, la diversidad de 
las críticas a H. habilis suponen un buen ar-

gumento en favor de la necesidad del nuevo 
taxón. En contra del Homo habilis se esgri-
mían dos tipos de razones incompatibles en 
realidad entre sí: por una parte, que era de-
masiado parecido al Homo erectus y, por 
otra, que no era lo bastante similar a los 
especímenes de Homo aceptados sin discu-
sión. ¿Cómo puede ser que autores de re-
nombre y autoridad difiriesen en la apre-
ciación de los nuevos fósiles tanto como 
para colocarlos ya fuese dentro de los aus-
tralopitecos o de Homo erectus? La res-
puesta es obvia: porque los ejemplares grá-
ciles del Lecho I de Olduvai mostraban una 
morfología intermedia, cuya adscripción 
en uno u otro linaje dependía de cómo se 
enfatizasen las semejanzas y las diferencias. 
Los ejemplares de Olduvai no podían ser 
colocados de forma inequívoca ni entre los 
homininos fósiles del Plioceno (Australopi-
thecus, con las dos líneas grácil y robusta) 
ni con los del Pleistoceno Medio (Homo 

Phillip Tobias —en la foto, con el fósil de Taung en la 
mano— sucedió a Raymond Dart en la cátedra de 
la Universidad de Witwatersrand (Johannesburgo, Su-
dáfrica). En su colaboración con el matrimonio Leakey 
destacan sus trabajos en Olduvai, incluida la recons-
trucción del ejemplar OH 5. Tobias (1992) se ha referido 
al descubrimiento del Homo habilis poniéndolo como 
ejemplo de un hallazgo prematuro, al estilo de las pro-
puestas también tempranas de las leyes de Mendel, de 
la penicilina por parte de Fleming o, en el terreno de la 

arqueología, lo que supuso el tropezarse con las prime-
ras herramientas de piedra encontradas por John Frere 
en 1797 en Hoxne, Suffolk, Inglaterra. Por lo que se re-
fiere a la paleontología humana, Tobias (1992) mencio-
nó el descubrimiento del niño de Taung. En este último 
caso, el testimonio de Tobias, por su estrecha relación 
académica y personal con Raymond Dart en la Univer-
sidad de Witwatersrand, tiene el valor añadido de ser 
una fuente de primera mano.

Caja 10.2  Phillip V. Tobias (1925-2012)

Figura 10.2  OH 13. (Ilustración de http://truthopia.
wordpress.com/page/4/).
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Figura 10.3  Primera página del artículo de Tobias (1992) en el que narraba el rechazo inicial generalizado a la propuesta 
de Homo habilis. Tobias incluyó una cita de Björn Kurtén, paleontólogo sueco, sobre el destino casi inevitable de 
cualquier nueva propuesta taxonómica relacionada con el linaje humano. Según Phillip Tobias (1992), el ataque más 
devastador al Homo habilis fue el de C. Loring Brace, Paul Mahler y Richard Rosen (1973). 
Tras criticar las medidas dentales tanto del ejemplar tipo OH 7 como de los paratipos, Loring Brace et al. (1973) 
concluyeron que, puesto que el taxón Homo habilis carecía de espécimen tipo y de paratipos, constituía un taxón vacío, 
propuesto de forma inadecuada y, por tanto, merecedor de ser eliminado. Las críticas acerca de la condición del 
ejemplar-tipo de H. habilis no son cosa del pasado. Salvador Moyà-Solà y colaboradores (2008) han sostenido que 
la mano de OH 7 se ajusta mejor a la morfología de P. boisei que a la de Homo.
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erectus). En consecuencia, la propuesta de 
Leakey y colaboradores tenía fundamento. 
Era necesaria una nueva especie, pero ¿del 
género Homo?

Por encima de cualquier otra considera-
ción, la taxonomía suele tomar en cuenta la 
morfología de los especímenes a la hora de 
clasificarlos. De ahí que fuesen las descrip-
ciones morfológicas del espécimen tipo y de 
los paratipos las utilizadas por Leakey, To-
bias y Napier (1964) para proponer el taxón 
Homo habilis. Sin embargo, con el tiempo se 
ha impuesto también una identificación dis-
tinta del género Homo. Está basada en un 
determinado tipo de conducta: la de la cons-
trucción de herramientas susceptibles de ser 
utilizadas en el carroñeo o la caza. Una con-
ducta que implica la posesión de un cerebro 
lo bastante grande como para llevar a cabo 
las complejas operaciones cognitivas necesa-
rias en esas tareas.

De hecho, los proponentes del nuevo 
taxón incluyeron en su artículo de 1964 la su-
gerencia de que Homo habilis era el auténtico 
responsable de la industria lítica de Olduvai, 
la cultura olduvaiense (que veremos en el ca-
pítulo 12), y el Paranthropus, tenido en un 
principio por el autor de los útiles del Lecho I 
del yacimiento, un mero intruso. Homo sería, 
así, el género que introdujo la estrategia 
adaptativa de la manipulación de instrumen-
tos de piedra; H. habilis, su primer representan-
te. Por ese motivo, siguiendo una sugerencia 
de Raymond Dart, la nueva especie fue bau-
tizada así: habilis significa en latín «capaz, 
habilidoso, mentalmente desarrollado, vigo-
roso», como apuntaron los autores de la pro-
puesta del taxón.

2. Homo habilis

2.1  Apomorfias de Homo habilis

Los rasgos anatómicos que caracterizan 
Homo habilis fueron indicados por los auto-
res (Leakey, Tobias y Napier, 1964) de la si-
guiente forma:

Rasgos craneales y mandibulares

•   Mandíbula  y  maxilar  de  menor  tamaño 
que en Australopithecus pero equivalente 
en talla a los de H. erectus y H. sapiens.

•   Tamaño cerebral mayor que en Australopi-
thecus pero menor que en H. erectus.

•   Marcas musculares entre leves y fuertes.
•   Curvatura del parietal  en  el plano  sagital 

que varía desde leve (i.e., propia de Homo) 
a moderada (es decir, de Australopithecus).

•   Curvatura de ángulo relativamente abierto 
desde el sagital externo al occipital.

•   Barbilla retraída, con ligero o nulo trígono 
del mentón.

Rasgos dentales

•   Incisivos  grandes  respecto  de  Australopi-
thecus y Homo erectus.

•   Tamaño de los molares que solapa los ran-
gos de Australopithecus y Homo erectus.

•   Caninos grandes  en comparación con  los 
premolares.

•   Premolares más estrechos que en Australo-
pithecus y en el rango de H. erectus.

•   Dientes estrechos en el sentido bucolingual 
y alargados en el sentido mesiodistal, en 
particular los premolares y molares de la 
mandíbula.

Figura 10.4  Ejemplar OH 24. (Fotografía de http://www.
msu.edu/~heslipst/contents/ANP440/habilis.htm).
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Postcraneales

•   Clavículas parecidas a las de H. sapiens.
•   Huesos de las manos con falanges termina-

les anchas, capitados y articulaciones me-
tacarpofalangeales parecidas a las de H. sa-
piens, salvo el escafoide y el trapecio, las 
inserciones de los tendones flexores super-
ficiales y la curvatura de las falanges.

•   Huesos  del  pie  parecidos  a  los  de H. sa-
piens en cuanto a la fortaleza y sujeción del 
dedo gordo del pie, pero diferentes en la 
forma de la superficie troclear del talo y el 
tercer metatarsiano relativamente robusto. 

Esos detalles pueden resumirse en una 
gracilidad mayor craneal, mandibular y post-
craneal en comparación con los australopite-
cos, unida a la tendencia al aumento del ta-
maño craneal. Sin embargo, el aparato loco-
motor conserva ciertas plesiomorfias. 

Veamos los ejemplares más notorios que 
forman parte del hipodigma de Homo habilis.

2.2   Ejemplares de Homo habilis  
de Olduvai

Tras ser nombrado Homo habilis, Olduvai 
suministró otros fósiles que fueron atribuidos 
—no sin dudas— al mismo taxón. Destacan 
entre ellos, por diversas razones, los especí-
menes OH 24, OH 62 y OH 65.

En octubre de 1968 Peter Nzube descubrió 
en la localidad DKE (Douglas Korongo 
East), la parte inferior del Lecho I de Oldu-
vai, un cráneo parcial, fracturado y aplasta-
do que recibió la denominación técnica de 
OH 24 (M. D. Leakey, 1969) (figura 10.4).

El ejemplar OH 24 se conoce también bajo el nombre 
popular de Twiggy a causa de un comentario jocoso de 
Phillip Tobias al ver el fósil: sólo Twiggy es tan plana (To-
bias, 1991c, pp. 44-45). Twiggy era el nombre de guerra 
de una modelo británica de la década de 1960, famosa 

por su extrema delgadez. Mary Leakey (1969) relacionó 
el OH 24 con Homo habilis desde la primera comunica-
ción del hallazgo del ejemplar. En su descripción, Mary y 
Louis Leakey y Ronald Clarke (1971) lo asignaron ya for-
malmente a una hembra de Homo habilis.

Caja 10.3  Twiggy

Figura 10.5  Dibujo de los fragmentos fósiles que forman 
el ejemplar OH 62 colocados sobre la silueta de AL 288-1, 
A. afarensis. Dibujo de Haeusler y McHenry (2004), 
modificado.
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La capacidad craneal del OH 24 no es muy 
elevada, unos 600 cm3, lo que hizo que se 
planteasen objeciones acerca de su pertenen-
cia a H. habilis. Sin embargo, y como indicó 
Tobias (1991c) en su minucioso estudio del 
fósil, OH 24 puede tenerse por uno de los 
ejemplares más remarcables del taxón. Su 
perfil es semejante al de los Australopithecus 
africanus como Sts 5, StW 13 y MLD 6, con 
una proyección facial muy acusada, pero el 
paladar, que forma una arcada parabólica, 
difiere tanto de los A. africanus como de los 
P. robustus y el tamaño de sus molares (medi-
do como la suma de sus superficies), aunque 
superior al del promedio de los H. habilis es 
inferior a los de A. africanus, P. robustus y no 
digamos ya P. boisei (Tobias, 1991c).

Tras las prevenciones iniciales, OH 24 pa-
recía confirmar el taxón H. habilis. Los pro-
blemas de éste, sin embargo, no habían hecho 
sino empezar.

Un nuevo espécimen encontrado en 1986 
por el equipo de Donald Johanson y colabo-
radores (1987) planteó más dudas sobre el 
taxón Homo habilis. El ejemplar fue hallado 
en Dik Dik Hill, Lecho I de Olduvai, cerca 
del yacimiento FLK del Zinjanthropus. Se 
componía de hasta 300 restos fragmentarios 
de la cara, paladar, cráneo y mandíbula, jun-
to con un húmero completo y fragmentos del 
radio, el peroné, la tibia y el fémur de un indi-
viduo. El conjunto recibió la denominación 
técnica de OH 62 (figura 10.5).

Johanson y colaboradores (1987) clasifica-
ron OH 62 dentro de la especie Homo habilis, 
pero esa adscripción plantea algunas dificulta-
des. Para empezar, se trata de un individuo 
adulto de un tamaño muy pequeño, uno de los 
de menor talla entre todos los homininos. En 
la medida en que los ejemplares anteriores de 
H. habilis apenas permitían asociar elementos 
craneales y postcraneales, OH 62 supuso una 
oportunidad magnífica para integrar en un 
único individuo esos rasgos dispersos. Pero el 
resultado arrojó más sombras que luces. Con 
un tamaño tan modesto, OH 62 entraba en las 
medidas corporales de los australopitecos mu-
cho más antiguos de Etiopía, los A. afarensis. 
Volveremos sobre esa cuestión más adelante.

Olduvai ha seguido suministrando ejem-
plares interesantes de Homo habilis. En 1995 
se encontró un maxilar con su dentición 
completa y parte de la cara, OH 65, descrito 
por Robert Blumenschine y colaboradores en 
2003 (véase figura 10.6). El ejemplar proce-
día de la trinchera 57 excavada por los autores; 
unos terrenos atribuidos en principio a la 
parte inferior del Lecho II. No obstante, los 
análisis estratigráficos y la datación poste-
rior por el método 39Ar/40Ar situaron el ni-
vel de OH 65 en el Lecho I, con una edad de 
1,85 ± 0,002 m.a.

Como indicaron Blumenschine y colabo-
radores (2003) en su descripción del espéci-
men, el perfil ortognático —de mandíbula no 
proyectada— de OH 65 recuerda a Paran-
thropus. Pero la región nasal inferior, en con-
creto el clivus naso-alveolar, se aparta clara-

Figura 10.6  OH 65. Vista anterior (A) y palatal (B). 
(Ilustración de Blumenschine et al., 2003).
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mente de los australopitecinos robustos. En 
opinión de Blumenschine et al. (2003), aun-
que el ejemplar mantiene afinidades claras 
con OH 7, a lo que se acerca más es a ciertos 
ejemplares aparecidos en el yacimiento de 
Koobi Fora (Kenia), como el KNM-ER 
1470. Vayamos con ellos. 

2.3   Ejemplares de Homo habilis  
de Turkana 

La propuesta de Homo habilis basada en los es-
pecímenes olduvaienses fue recibida, como he-
mos visto, con bastantes críticas. De hecho, no 
comenzó a ser aceptada de manera general has-
ta que se les fueron añadiendo ejemplares pare-
cidos procedentes de otros yacimientos de Áfri-
ca del este (Tobias, 1992). Fue sobre todo el de 
Koobi Fora, en la orilla oriental del lago Turka-
na (Kenia), el que suministró un mayor número 
de homininos equiparables a los gráciles de Ol-
duvai (y, por cierto, tanto fósiles semejantes al 
Zinjanthropus que hemos descrito en el capí-
tulo 9 como artefactos de aspecto muy antiguo 
sobre los que volveremos en el capítulo 12). Los 
especímenes de Homo habilis hallados en Koobi 
Fora no sólo permitieron conocer mejor las ca-
racterísticas de Homo habilis sino que, al ser 
más antiguos que los de Tanzania, extendieron 
hacia atrás en el tiempo la presencia del taxón.

En 1968 el equipo liderado por Richard 
Leakey, que comenzó sus trabajos ese mismo 
año, obtuvo los ejemplares robustos de los 
que hemos hablado en el capítulo 9 junto con 
diversos fragmentos mandibulares y un crá-
neo, muy fragmentario, del que sólo se con-

servaban los parietales y la región baso-occi-
pital (FS-210). Richard Leakey (1970) apun-
tó que el cráneo pertenecía a un hominino 
grácil, aunque sin precisar su especie.

En 1973, procedentes también de Koobi 
Fora, se describieron entre otros ejemplares 
gráciles un cráneo, KNM-ER 1470, un fémur 
derecho, KNM-ER 1472 y un fragmento proxi-
mal de un segundo fémur derecho, KNM-ER 
1475 (R. E. F. Leakey, 1973a; 1973b; 1974; 
R. E. F. Leakey y Wood, 1973). Los hallazgos 
tuvieron lugar algo por debajo de la toba KBS 
cuya datación, como ya hemos comentado (ca-
pítulo 6), dio lugar a una notable controversia.

2.3.1  El ejemplar KNM-ER 1470

De todos los ejemplares de Koobi Fora men-
cionados, el cráneo KNM-ER 1470 es el que 
ha llamado más la atención.

El fósil fue descubierto en el área 131 por 
Bernard Ngeneo, ayudante de Richard 
Leakey, quien se dio cuenta de la presencia 
de un gran número de huesos fragmentados 
en la pendiente de una garganta de erosión. 
Se recogieron hasta 150 porciones en una 
superficie de 20 × 20 m2 (R. E. F. Leakey, 
1973a). Tras la reconstrucción, muy laborio-
sa, apareció un cráneo al que le faltaba la ma-
yor parte de la base, las coronas dentales y 
parte de la cara (véase figura 10.7). 

La capacidad craneal del ejemplar resultó 
ser alta: entre 770 y 775 cm3; los arcos supra-
ciliares, poco salientes, y la cara, larga y pla-
na, sin apenas prognatismo subnasal (Walker, 
1981). Todos esos rasgos se consideraron 
avanzados frente a los australopitecinos grá-

Figura 10.7  Ejemplar 
KNM-ER 1470. 
Izquierda, visión frontal; 
derecha, visión lateral.
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ciles e incluso al Homo habilis descrito en Ol-
duvai. Los alvéolos de los dientes indicaban 
unos incisivos y caninos anchos, es decir, más 
grandes que los de Australopithecus pero 
también superiores en tamaño a los de los 
H. habilis, es decir, relativamente más cerca-
nos a los de Paranthropus. Sin embargo, el 
aspecto general del cráneo no mostraba nin-
guna de las estructuras robustas derivadas 
que se encuentran en los australopitecinos 
robustos. Dicho en otras palabras, el ejem-
plar 1470 resultaba ser un hominino muy an-
tiguo con apomorfias peculiares. 

Richard Leakey (1973a) descartó de inme-
diato que KNM-ER 1470 fuese un australo-
piteco. Tampoco cuadraba morfológicamen-
te con el Homo erectus, cuyos especímenes 
conocidos tenían, por otra parte, una edad 
menor que la atribuida al 1470. Por lo que 
respecta al Homo habilis de Olduvai, al ser 
posterior a la edad atribuida en principio al 
1470 y contar con una capacidad craneal in-
ferior, Richard Leakey lo desechó como posi-
ble taxón para su espécimen, decidiendo por 

fin clasificar el KNM-ER 1470 como Homo 
sp. indet., es decir, un ejemplar del género Homo 
sin mayores precisiones (véase caja 10.4).

2.3.2  El ejemplar KNM-ER 1813

Las diferencias en la muestra de homininos 
gráciles del Plioceno de Koobi Fora respecto 
de los ejemplares de Olduvai produjeron dos 
reacciones opuestas. Por un lado, los hallaz-
gos de Turkana apoyaron la pertinencia del 
taxón Homo habilis. Pero también contribu-
yeron a complicar el panorama de esa espe-
cie, confirmando algunas de las dudas que se 
habían planteado al aparecer los fósiles de 
Tanzania.

Veamos el porqué de las complicaciones.
El ejemplar KNM-ER 1813, hallado en 

1973 por Kamoya Kimeu en el Upper Burgi 
Member (R. E. F. Leakey, 1974), tiene la mis-
ma forma craneal de KNM-ER 1470 y una 
edad algo menor —entre 1,8 y 1,9 m.a.—, 
pero su cráneo es pequeño pese a correspon-

En su momento se acusó a Leakey de no atreverse a 
dar el paso lógico de incluir el 1470 en la especie de 
Homo habilis o, de lo contrario, definir una nueva es-
pecie. Se puede pensar que la controversia de aque-
llos años respecto de Homo habilis habría sido la cau-
sa. Sin embargo, Roger Lewin (1987), a partir de una 
entrevista con Richard Leakey, explicó que éste no ha-
bía prestado atención a las discusiones acerca del 
sentido de Homo habilis y que, por tanto, poco podía 
afectarle la polémica. Según parece, fue la falta de 
precisión al definir el holotipo y los paratipos de Homo 
habilis la que llevó a Richard Leakey a proponer la cla-
sificación de Homo sp. indet. para el KNM-ER 1470. 

Aunque, como él mismo reconoce, el ejemplar acabó 
asignándose por defecto a Homo habilis (véase Lewin, 
1987). Es probable que las dificultades para obtener 
una edad correcta de la toba KBS contribuyesen a 
alejar el fósil de los de Olduvai. Como veremos más 
adelante, hay autores que prefieren colocar el KNM-
ER 1470 en otra especie, Homo rudolfensis. Homo 
rudolfensis es el taxón que suele proponerse para in-
cluir a los ejemplares con mayor capacidad craneal 
dentro de la muestra amplia de Homo habilis. La per-
tinencia de mantener una única especie Homo habilis 
o dos, H. habilis y H. rudolfensis, será tratada en el 
capítulo siguiente.

Caja 10.4  Condición taxonómica de KNM-ER 1470

Pese a la relación entre OH 13 y Homo erectus indicada 
inicialmente por Phillip Tobias (Tobias y Von Koeg-
niswald, 1964), cabe recordar que Tobias, junto con 

Leakey y Napier, incluyeron OH 13 como paratipo de 
Homo habilis (Leakey, Tobias y Napier, 1964).

Caja 10.5  ¿Es OH 13 un Homo erectus?
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der a un adulto con su tercer molar desarro-
llado (R. E. F. Leakey, 1974). De ahí que el 
espécimen recibiese en ocasiones la conside-
ración de Australopithecus africanus (Walker 
y Leakey, 1978, por ejemplo). Sin embargo, 
existe una gran semejanza entre KNM-ER 
1813 y otro ejemplar de Olduvai, OH 13 
(subadulto), en la práctica totalidad de los 
caracteres comunes conservados (Walker, 
1981). 

El torus supraorbital arqueado y redon-
deado y los indicios de un torus transversal 
acercan KNM-ER 1813 a los posteriores 
Homo erectus; una proximidad que, de he-
cho, se ha mantenido también respecto de 
OH 13 (Tobias y Von Koegniswald, 1964; 
Brace, 1973). 

No obstante, otros rasgos indican una 
condición primitiva: la morfología facial, la 
forma y tamaño del parietal, la mandíbula 
anterior y la dentición pequeña relacionan 
KNM-ER 1813 con los australopitecinos 
gráciles (Blumenschine et al., 2003). Con cer-
ca de 510 cm3 de capacidad craneal (o incluso 
menos, si la interpretación de Glenn Conroy 
y colaboradores, 1998, es correcta), el ejem-
plar se encuentra por debajo de todos los 
Homo habilis de Olduvai y sólo un poco por 
encima del rango de los Australopithecus afa-
rensis. 

El contraste con el KNM-ER 1470 es no-
torio, pero ¿a qué se deben las diferencias? 
¿Cabe incluir ambos ejemplares en la misma 
especie?

El cráneo con mandíbula KNM-ER 1805 
de Koobi Fora ofrece parecidas dudas. Des-

cubierto por Paul Abell en 1973 en el Upper 
Burgi Member, tiene una edad similar a la de 
KNM-ER 1813 (Leakey, 1974). Se trata de un 
individuo adulto, con el tercer molar desarro-
llado. El cráneo tiene un indicio de cresta 
occipital que lo acerca a Paranthropus, pero 
la dentición es muy pequeña para poder ser 
considerado un australopiteco robusto. La 
capacidad craneal es de cerca de 600 cm3. 

KNM-ER 1805 ha sido asignado a varias 
especies. Fue incluido como paratipo de 
Homo ergaster (Groves y Mazák, 1975; véa-
se capítulo 14) pero tanto la capacidad cra-
neal como el prognatismo y la presencia de la 
cresta convierten en difícil su clasificación. 
F. Clark Howell (1978) y Milford Wolpoff 
(1984) lo consideraron Homo erectus; Wi-
lliam Kimbel, Tim White y Donald Johan-
son (1984), H. habilis. Andrew Chamberlain 
y Bernard Wood (1987) prefirieron dejarlo en 
Homo sp., aunque en el estudio de la muestra 
craneal de Koobi Fora realizado por Bernard 
Wood (1991) quedó adscrito a Homo habilis. 

El ejemplar KNM-ER 3735, un esqueleto 
parcial perteneciente a la parte superior del 
Miembro Upper Burgi, con una edad de 
1,91-1,88 m.a., fue hallado por Richard 
Leakey y Alan Walker (1985) y descrito en 
profundidad por Richard Leakey y colabora-
dores (1989). Los autores situaron el espéci-
men en Homo habilis. Pero sus características, 
en particular su tamaño muy pequeño,  plan-
tearon problemas para interpretar la homo-
geneidad del taxón, tal y como había sucedi-
do con el OH 62. Esas dificultades serán 
comentadas en el capítulo 11. 

Figura 10.8  KNM-ER 1813 
en vista frontal (izquierda) 
y lateral (derecha). 
(Ilustraciones de http://www.
mnh.si.edu/anthro/
humanorigins/ha/ER1813.
html).
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Los últimos hallazgos de homininos que 
se han realizado en Koobi Fora hasta el 
momento corresponden a los fósiles descri-
tos por Meave Leakey y colaboradores 
(2012). La cara bastante bien conservada 
KNM-ER 62000, con el maxilar, algunos 
dientes, los huesos palatales y el cigomático 
derecho, pertenece a un ejemplar juvenil 
casi adulto —el molar superior tercero, pre-
sente en el fósil, no había erupcionado aún— 
con una edad geológica de 1,95-1,91 m.a., 

procedente del área 131. Una mandíbula, 
KNM-ER 60000 del área 105 y un frag-
mento mandibular, KNM-ER 62003 del 
área 130, son más modernos pero todos los 
ejemplares se encontraron por debajo de la 
toba KBS.

El tamaño de KNM-ER 62000 se asemeja 
al del ejemplar 1813 de mismo yacimiento. 
Los dientes son pequeños y la morfología fa-
cial queda cerca, por la ausencia de progna-
tismo subnasal, de KNM-ER 1470. 

Figura 10.9  Ejemplar 
KNM-ER 1805. Izquierda: 
cráneo parcial. Derecha: 
mandíbula parcial. 
(Fotografías de http://www.
mnh.si.edu/anthro/
humanorigins/ha/ER1805.
html).

Figura 10.10  Abajo: cara 
KNM-ER 62000 en vistas 
(a) anterior, (b) lateral 
derecha, (c) inferior, 
(d) superior. Arriba: 
mandíbula KNM-ER 60000 
en vistas (a) lateral izquierda, 
(b) lateral derecha, 
(c) frontal, (d) superior 
y (e) fragmento mandibular 
KNM-ER 62003. 
(Ilustraciones
de M. G. Leakey et al., 2012). 
Barra de escala: 3 cm.
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2.4   Variación morfológica dentro  
de Homo habilis

El extenso estudio monográfico de Tobias 
(1991c) sobre los restos de H. habilis de Ol-
duvai sostuvo que no existe motivo alguno 
para corregir la propuesta hecha en 1964 de 
una sola especie de H. habilis. Pero a medida 
que fueron incorporándose al hipodigma de 
Homo habilis más ejemplares procedentes 
de otras zonas fosilíferas, el problema de la 
diversidad de la muestra aumentó dando lu-
gar a opiniones encontradas acerca de cómo 
cabe interpretar las diferencias morfológicas. 
Como dijo Bernard Wood (1992b), mientras 
algunos autores parecían aceptar sin proble-
mas el rango de la variación atribuida a la 
especie, otros consideraban que era excesiva.

Sumando las muestras de Homo habilis de 
Olduvai y de Koobi Fora aparecen al menos 
dos tipos distintos de morfología. Por un 
lado, encontramos ejemplares con capacidad 
craneal relativamente alta —superior de for-
ma clara a la de cualquier Australopithecus— 
como es el caso de KNM-ER 1470 y de nume-
rosos otros especímenes (véase tabla 10.1). 
Frente a ellos, están los ejemplares con cráneo 

de menor volumen, como OH 13 y KNM-
ER 1813; una característica que —junto con 
otras, como los dientes pequeños— los aproxi-
ma a los australopitecinos gráciles (véase ta-
bla 10.1). Para distinguir uno y otro grupo, 
llamaremos a los ejemplares de tamaño cra-
neal modesto Homo habilis sensu stricto —ya 
que el taxón se definió con arreglo a ellos—, 
reservando el nombre de Homo habilis sensu 
lato para dar cabida a los fósiles de cráneo de 
mayor volumen.

En el capítulo 11 plantearemos la discu-
sión acerca de las posibles especies que abar-
ca la muestra de Homo habilis sensu lato. Allí 
abordaremos también un aspecto que hemos 
dejado de momento de lado: el de la locomo-
ción de Homo habilis, relacionada con sus 
rasgos postcraneales. 

2.5  Otros ejemplares asignados a Homo

Al margen de Olduvai y Koobi Fora, otros 
yacimientos de África del este han contribui-
do a ampliar el hipodigma de Homo habilis, 
aunque no por ello han despejado las dudas 
existentes. Así sucede con el cráneo fragmen-

Bernard Wood y Mark Collard (1999b), en un estudio de-
dicado precisamente al sentido del género Homo, reco-
nocieron que la mayoría de los autores aceptan que los 
restos de Olduvai corresponden a una sola especie de 
H. habilis muy variable. No obstante, optaron por excluir 
ésta del género Homo. Examinaremos esa solución taxo-

nómica en el capítulo 11. Es interesante la distinción que 
hicieron Wood y Collard (1999b) entre el diagnóstico de 
los primeros miembros de Homo obtenido por compara-
ción morfológica y por medios cladísticos. Pone muy bien 
de manifiesto las dificultades que existen para establecer 
una adecuada taxonomía de los homininos antiguos. 

No sólo es cuestión de tamaño craneal; los Homo habilis 
sensu stricto tienen una dentición más pequeña que los 
H. habilis sensu lato. Conviene aclarar que, en términos 
formales, Homo habilis sensu lato debería incluir la mues-
tra completa, es decir, también los ejemplares considera-
dos como H. habilis sensu stricto. Sin embargo, bajo 
H. habilis sensu lato es común referirse sólo a los fósiles 

que no entran en Homo habilis sensu stricto. Así sucede 
en la tabla 10.1 y así haremos en adelante, salvo cuando 
nos refiramos al conjunto de todos los especímenes —en 
cuyo caso, y para evitar confusiones, utilizaremos de ma-
nera preferente la expresión, «muestra completa». Res-
pecto de Homo erectus sucederá lo mismo cuando distin-
gamos entre H. erectus sensu stricto y sensu lato. 

Caja 10.6  ¿Pertenece a Homo el H. habilis?

Caja 10.7  Razones para apartar H. habilis del género Homo
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tario L.894-1 de la Formación Shungura en 
Omo (Etiopía), que procede la parte superior 
de la localidad G y cuenta, por tanto, con 
cerca de 2 m.a. (capítulo 6). El ejemplar fue 
clasificado por Noel Boaz y F. Clark Howell 
(1977) como Homo habilis o bien Homo mod- 
jokertensis —hoy Homo erectus, véase capítu-
lo 13— por sus semejanzas con los especíme-
nes OH 24, OH 13 y Sangiran 4. 

La mandíbula parcial HCRP UR 501 des-
cubierta en el yacimiento de Uraha, localidad 
3A (distrito de Karonga, Malawi) (Schrenk et 
al., 1993) (véase figura 10.11), amplió el rango 
geográfico de Homo hasta el extremo meridio-
nal del Rift, el corredor de Chiwondo donde, a 
partir de 1963, habían sido hallados útiles de 
piedra de tradición olduvaiense (Clark, 1995) 
(véase cap. 12). UR 501 también supone uno 
de los ejemplares más antiguos de que se dis-
pone. Con una edad atribuida de entre 2,5 y 
2,3 m.a. (véase capítulo 8), el espécimen fue 
clasificado por Timothy Bromage et al. 
(1995) como Homo rudolfensis. Los autores 
sostuvieron que, en virtud de su antigüedad 
y su morfología, UR 501 constituía una 
prueba a favor de la presencia en el entorno 
de los 2,5 m.a. de la cladogénesis que dio lu-
gar a Homo. Un nuevo ejemplar de Chiwon-
do, HCRP RC 911, fragmento mandibular 
procedente del yacimiento de Malema, muy 
cerca de Uraha, fue clasificado como Pa-
ranthropus boisei (Sandrock, 1999).

La edad de las Chiwondo Beds y, por ende, 
de HCRP UR 501 fue puesta en duda por 

Alan Deino y Andrew Hill (2002) (véase ca-
pítulo 8). No obstante, la crítica más detalla-
da no se refiere a la edad de los distintos ho-
rizontes estratigráficos de Chiwondo sino a 
la atribución del fósil a la unidad sedimenta-
ria. Robyn Pickering y colaboradores (2011) 
indicaron que el espécimen, hallado en su-
perficie con una matriz calcárea que contenía 
un agente de cimentación férrico sobre la mi-
tad derecha del fósil, fue relacionado con la 
unidad 3A porque corresponde a ésta un pa-
leosuelo calcimórfico ferruginoso. Pero Pic-
kering et al. (2011) sostuvieron que el mismo 
paleosuelo es el de la unidad 3B, datada en 
2,0/1,5 m.a., por lo que la mandíbula UR 501 
podría tener esa edad. De ser así, el ejemplar 
continuaría indicando la presencia de Homo 
habilis en un enclave tan meridional pero no 
podría ser considerado ya como uno de los 
especímenes más antiguos del taxón. Picke-
ring et al. (2011) también criticaron la com-

Tabla 10.1  Ejemplares de Homo habilis sensu stricto y sensu lato de Olduvai y Koobi Fora (según 
Wood, 1992c). Bernard Wood utilizó el taxón Homo rudolfensis para incluir los especímenes que figuran 
en esta tabla como H. habilis sensu lato. El ejemplar OH 65 descubierto con posterioridad (Blumenschine 
et al., 2003), que no aparece en la tabla, tiene características tanto de Homo habilis sensu stricto como de 
sensu lato. Tampoco aparecen en la tabla los últimos hallazgos de Koobi Fora, KNM-ER 60000, 62000 
y 62003

 Localidad Taxón Ejemplares

Olduvai H. habilis sensu stricto OH 4, 6, 8, 10, 13-16, 21, 24, 27, 35, 37, 39-45, 48-50. 52, 62

Koobi Fora H. habilis sensu stricto KNM-ER 1478, 1501, 1502, 1805, 1813, 3735

 H. habilis sensu lato KNM-ER 813, 819, 1470, 1472, 1481-1483, 1590, 1801,
  1802, 3732

Figura 10.11  Ejemplar HCRP UR 501. Dibujo 
de Schrenk et al. (1993).
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paración faunística que había llevado a la 
datación de la unidad 3A. 

El fósil A.L. 666-1 de Etiopía es un ejem-
plar de una antigüedad notable obtenida me-
diante una datación muy precisa, con carac-
terísticas que pueden relacionarse con Homo 
y presencia asociada de artefactos líticos. 

El 2 de noviembre de 1994, durante el exa-
men de un área inexplorada de la parte supe-
rior del Miembro Kada Hadar, Ali Yesuf y 
Maumin Allahendu, miembros del equipo de 
investigación dirigido por William Kimbel, 
descubrieron un maxilar superior casi com-
pleto, A.L. 666-1 (Kimbel et al., 1996). El 
ejemplar se encontraba fragmentado en dos 
partes a lo largo de la sutura intermaxilar, y 
le faltaban algunos dientes, pero contenía 
parte de la zona subnasal. También aparecie-
ron en el mismo horizonte 20 herramientas 
de piedra de la tradición olduvaiense. El aflo-
ramiento del que procede A.L. 666-1 se en-
cuentra inmediatamente por debajo de la 
capa de cenizas BKT-3, datada con el méto-
do 39Ar/40Ar en 2,33 ± 0,07 m.a., y ésa es la 
edad atribuida por el equipo de Kimbel 
(Kimbel et al., 1996) al ejemplar y las herra-
mientas asociadas.

La morfología de A.L. 666-1 (véase figura 
10.12) se separa, de acuerdo con el estudio 
hecho por William Kimbel y colaboradores 
(1996), tanto de la de A. afarensis de Hadar 
como de cualquier otro Australopithecus, y 
relaciona al ejemplar con el género Homo. 
Esa atribución vendría justificada por el 
prognatismo subnasal moderado, el paladar 
relativamente ancho, el perfil cuadrado del 
maxilar anterior, la corona dental estrecha 
del primer molar y la forma «romboidal» del 
segundo molar. En qué especie en concreto 
de Homo debería clasificarse A.L. 666-1 es 
un asunto más complejo porque esos rasgos 
que acercan el ejemplar a Homo son deriva-
dos pero a la vez los comparten las distintas 
especies de todo el género (suponen rasgos 
sinapomórficos). En su estudio, Kimbel et al. 
(1996) indicaron que la morfología del espé-
cimen lo acercaba al H. habilis de Olduvai, 
así que Homo aff habilis sería la adscripción 
adecuada. En el análisis sistemático del maxi-

lar publicado más tarde, William Kimbel et 
al. (1997) mantuvieron esa misma asignación 
taxonómica.

Robyn Pickering y colaboradores (2011) 
descalificaron la interpretación de A.L. 666-1 
como un Homo habilis muy antiguo, expre-
sando dudas acerca del carácter de los rasgos 
considerados por Kimbel et al. (1997). Para 
Pickering y colaboradores, algunos de esos 
caracteres estarían también presentes en Aus-
tralopithecus, mientras que otros no forma-
rían parte de todos los ejemplares de Homo 
habilis. Sin embargo, la crítica es en nuestra 
opinión excesiva. El hipodigma de Homo ha-
bilis muestra, como hemos dicho, una gran 
variabilidad —tanta como para que se haya 
sugerido dividir el taxón en dos especies—, 
así que cabe esperar la presencia de rasgos 
que no se encuentran en todos los ejemplares. 
Por añadidura, el hecho de que de los diez 
caracteres apomórficos indicados por Kim-
bel et al. (1997) haya algunos que quepa con-
siderar como plesiomorfias no descalifica la 
condición del resto. Una sola apomorfia sir-
ve para indicar la presencia de un nuevo 
taxón. El hecho de que A.L. 666-1 no sea un 
Homo habilis pero sí un Homo muy antiguo 
cuya adscripción precisa sea dudosa porque, 
como hemos dicho, los rasgos derivados que 
muestra son sinapomórficos, continúa sus-

Figura 10.12  Ejemplar A.L. 666-1 (Kimbel et al., 1997).
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tentando la presencia en el entorno de los 
2,33 m.a. del género Homo. Sin olvidar las 
herramientas asociadas al ejemplar, asunto 
que se discutirá en el capítulo 12.

Tanto A.L. 666-1 de Hadar como UR 501 
de Malawi, por su edad y por la presencia de 
útiles en ambos casos, son indicios oportu-
nos en favor de la aparición del género rela-
cionada con una cladogénesis hace 2,5 m.a. 
En el mismo sentido habla el ejemplar KNM-
WT 42718, un molar juvenil hallado en 2002 
en el yacimiento Lokalelei 1a (Formación 
Nachukui, West Turkana) (Prat et al., 2005) 
y atribuido a Homo. La edad de 2,34 m.a. de 
Lokalelei 1a fue obtenida por correlación 
con la toba F-1 de la formación Shungura. 
Una vez más, Pickering et al. (2011) dudaron 
de las pruebas que sitúan KNM-WT 42718 
como un Homo habilis muy antiguo, critican-
do en esta ocasión el análisis discriminante 
hecho por Sandrine Prat y colaboradores 
(2005). Obra en favor de la crítica el que se 
trate de un diente aislado; por la misma ra-
zón no entraremos aquí en otros fósiles de ese 
estilo procedentes de la Formación Shungura 
(Omo, Etiopía) (Howell et al., 1987; Suwa, 
White y Howell, 1996) y la Formación Na-
chukui (West Turkana, Kenia) (Prat et al., 
2005), atribuidos todos ellos a Homo habilis.

Mención aparte merece el hueso temporal 
KNM-BC 1, del yacimiento BPRP#2 de la 
Formación Chemeron de las colinas Tugen, 
en el distrito del Lago Baringo (Kenia) (Mar-
tyn, 1967). Clasificado inicialmente como un 
hominino de género y especie indetermina-
dos (Tobias, 1967c) a causa de lo ambiguo de 
sus caracteres, fue adscrito a Homo por An-
drew Hill y colaboradores (1992) más tarde. 
Una década después, mediante un análisis 
anatómico detallado, Richard Sherwood et al. 
(2002) confirmaron su pertenencia al género 
Homo. El temporal de Chemeron fue datado 
en 2,43 ± 0,02 m.a. mediante radiometría 
(39Ar/40Ar) por Hill et al. (1992). Un estudio 
más detallado con la misma técnica situó el 
fósil entre 2,456 ± 0,006 y 2,393 ± 0,013 m.a. 
(Deino y Hill, 2002), hecho que lo convierte 
en el ejemplar de Homo más antiguo de que 
se dispone hoy datado con una fiabilidad 

aceptable. Confirma la edad de cerca de 2,5 
m.a. para la aparición del género. Pickering 
et al. (2011) consideraron, sin embargo, que 
la procedencia del ejemplar no se ha docu-
mentado de manera correcta y, por tanto, su 
edad es imprecisa. 

2.6  ¿Homo habilis en Sudáfrica?

Varios ejemplares sudafricanos han sido in-
cluidos en Homo habilis con no pocas discre-
pancias acerca de lo acertado de esa operación 
taxonómica; en particular el cráneo StW 53 
del Miembro 5A de Sterkfontein, aunque hay 
otros ejemplos, entre los que SK 847 y Sts 19 
son los más notorios. 

2.6.1  Los especímenes StW 53 y SK 847

Procedente del Miembro M5a de Sterkfon-
tein, con una edad por tanto algo inferior a 
2 m.a. (capítulo 6) y hallado en 1976, StW 53 
fue clasificado —tentativamente— como 
Homo habilis por Alan Hughes y Phillip To-
bias (1977). Tras una nueva reconstrucción 
del ejemplar y un estudio detallado, Darren 
Curnoe y Phillip Tobias (2006) decidieron 
mantenerlo en esa especie.

Curnoe y Tobias (2006) llevaron a cabo 
una comparación de los rasgos craneales, fa-
ciales, mandibulares y dentales del ejemplar 
con el fin de poder asignarle género y especie. 
Por lo que respecta al género, los autores sos-
tuvieron que se trataba, sin duda, de Homo. 
Pese a que el tamaño de las coronas de los 
molares coincidía con el de A. africanus, el 
número de las raíces dentales no era el mismo 
en éste y StW 53. Respecto de la especie, Cur-
noe y Tobias (2006) indicaron los numerosos 
rasgos del neurocráneo, viscerocráneo y den-
tición que StW 53 compartía con H. habilis. 
Cuatro caracteres acercaban el espécimen a 
Homo sapiens: pared larga del mastoideo, 
presencia de un tubérculo malar, expansión 
de la corona del canino inferior y corona del 
segundo molar inferior alargada en el senti-
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do mesiodistal. Pero el alto número de rasgos 
distintos a los de H. sapiens llevaron a que 
Curnoe y Tobias (2006) optasen por mantener 
StW 53 en H. habilis, no sin reconocer que aún 
no se había dicho la última palabra a tal res-
pecto. En relación con el ejemplar de SK 847 
—del Miembro 1 de Swartkrans—, atribuido 
por lo general a H. erectus (Clarke, Howell y 
Brain, 1970, entre otros) pero también a 
Homo habilis (Howell, 1978), Curnoe y To-
bias (2006) concluyeron que su mejor clasifi-
cación es esta última: Homo habilis. 

Ambos ejemplares, StW 53 y SK 847, fue-
ron sometidos a un análisis estadístico —dis-
tancia euclídea de medidas lineales entre pa-
res de cráneos de las muestras comparadas— 
por Frederick Grine, W. L. Jungers y J. Schultz 

(1996) frente a otros cráneos atribuidos a 
Homo habilis (OH 24, KNM-ER 1470, 
KNM-ER 1813), Homo erectus (KNM-ER 
3733 y KNM-WT 15000), tres Paranthropus 
y muestras amplias de Homo sapiens, Pan tro-
glodytes y Gorilla gorilla. La conclusión del 
estudio fue que StW 53 y SK 847 pueden re-
presentar una especie de Homo distinta a las 
procedentes de África del este que fueron in-
cluidas en la muestra. Por su parte, el análisis 
cladístico de Heather Smith y Frederick Gri-
ne (2008) sobre los homininos de Sterkfon-
tein y Swartkrans se manifestó contrario a la 
pertenencia a Homo habilis de SK 847 y StW 53. 
Ya hemos advertido, no obstante, que los cla-
dogramas dependen por completo de opera-
ciones como selección de rasgos, asignación 

Figura 10.13  Cráneo StW 53, tras la reconstrucción de Curnoe y Tobias (2006). Vistas superior, lateral, frontal 
y posterior. Barras de escala: 5 cm. Fuente: Curnoe y Tobias (2006).
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de ejemplares a taxa y elección de especie que 
introducen sesgos apriorísticos difíciles de 
evitar —aunque tampoco los análisis esta-
dísticos están libres de problemas—. Ka-
thleen Kuman y Ron J. Clarke (2000) se 
mostraron partidarios de atribuir el cráneo 
StW 53 a Australopithecus por razones que 
tienen que ver con la morfología del ejem-
plar: tamaño y forma craneal, dentición, es-
queleto nasal. 

2.6.2  Los ejemplares Sts 19 y StW 151

Sts 19, un basicráneo procedente del Miembro 4 
de Sterkfontein, quedó asignado a Homo en la 
tesis doctoral de Ron Clarke (1977) y fue cla-
sificado como H. habilis por William Kim-
bel y Yoel Rak (1993). Sin embargo, el análi-
sis morfológico comparado de James Ahern 
(1998) consideró que el ejemplar entra en la 
variación intraespecífica de A. africanus, 
taxón que no incrementa su variabilidad por 
el hecho de incluir a Sts 19 en él. 

Una serie de dientes y fragmentos maxila-
res que fueron reconstruidos como una man-
díbula juvenil componen el ejemplar StW 151 
de Sterkfontein (Moggi-Cecchi, Tobias y Bey- 
non, 1998), procedente de un depósito aisla-
do al que Herries y Shaw (2011) concedieron 
una edad de menos de 1,8 m.a. Jacopo Moggi-
Cecchi et al. (1998) sostuvieron que sus ras-
gos alejan el ejemplar de la muestra de A. afri-
canus de Sterkfontein. Robyn Pickering et al. 
(2011) disintieron de esa apreciación, consi-
derando que A. africanus es el taxón al que 
más se acomoda StW 151.

3. Homo gautengensis

Frederick Grine, William Jungers y J. Schultz 
(1996) se propusieron clarificar mediante un 
análisis cuantitativo basado en el método de 
randomización y distancia estadística a cabo 
por las relaciones fenéticas existentes entre 
los distintos ejemplares de Homo de África 
del este y Sudáfrica. Los autores tomaron 
como referencia externa 44 humanos actua-
les, 50 Pan troglodytes y 50 Gorilla gorilla. La 
principal conclusión que alcanzaron Grine, 
Jungers y Schultz (1996), al margen de confir-
mar la clara diferencia existente entre Homo 
habilis sensu lato y Homo erectus/ergaster fue 
la de constatar la existencia de tres grupos di-
ferentes dentro de la muestra amplia de Homo 
habilis que, en el estudio de Grine et al. (1996), 
incluyó los ejemplares StW 53 y SK 847 de Su-
dáfrica y OH 24, KNM-ER 1470 y KNM-ER 
1813 del Rift. El tamaño mayor de KNM-ER 
1470 reclamaba un grupo propio pero entre 
los más pequeños los autores consideraron 
conveniente separar a nivel de especie los 
ejemplares sudafricanos del grupo formado 
por OH 24 y KNM-ER 1813. Lo limitado de 
la muestra bajo análisis supone un inconve-
niente a la hora de reconocer la necesidad de 
una especie propia para KNM-ER 1470 pero 
si aludimos aquí a ese trabajo es por la segun-
da sugerencia: la de otra nueva especie, dentro 
de Homo siquiera tentativa, en la que entra-
rían StW 53 y SK 847.

Esa propuesta ha sido hecha de manera 
mucho más amplia, precisa y detallada por 
Darren Curnoe (2010) al nombrar como nue-
va especie el Homo gautengensis, con Stw 53 

El estudio cladístico de Bernard Wood (1985a) incluyó 
entre sus principales objetivos el de aclarar si A. afri-
canus debe o no ser considerado en bloque como 
miembro de Homo. Las consecuencias que obtuvo in-
dicaron que A. africanus comparte un número impor-
tante de caracteres tanto con Homo como con el clado 
de los australopitecinos ‘robustos’, sin que cambiar el 

taxón A. africanus de género suponga muchas diferencias 
desde el punto de vista de los cladogramas obtenidos. 
El trabajo de Wood (1985a) es anterior al descubrimien-
to de los australopitecos más recientemente descritos 
—A. anamensis, A. bahrelghazali, A. garhi y A. sediba— 
pero su estudio comparativo entre los caracteres de 
A. africanus y Homo es del todo válido. 

Caja 10.8  ¿Tiene sentido incluir A. africanus en el género Homo?
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como ejemplar-tipo y una larga lista de espe-
címenes sudafricanos dentro de los parati-
pos: SE 255, SE 1508, StW 19b/33, StW 75-79, 
StW 80, StW 84, StW 151 de Sterkfontein; 
SK 15, SK 27, SK 45, SK 847, SKX 257/258, 
SKX 267/268, SKX 339, SKX 610, SKW 3114 
de Swartkrans y DNH 70 de Drimolen. 

Un hipodigma tan amplio supone exten-
der el rango geográfico de la nueva especie 
pero es en particular el rango temporal el que 
alcanza un rango considerable. Según Cur-
noe (2010), iría desde los 2,0 m.a. del Miem-
bro 1 de Swartkrans a los 1,26/0,82 m.a. del 
Miembro 5c de Sterkfontein. Se trata, pues, 
de un taxón que no sólo es el de permanencia 
mayor entre los Homo más antiguos sino el 
de más edad de todo el género, de acuerdo 

con Curnoe, dado que el autor no acepta que 
los ejemplares como KNM-CH 1 de Cheme-
ron y A.L. 666-1 de Hadar hayan sido atri-
buidos formalmente a H. habilis y la edad de 
H. rudolfensis es muy dudosa. 

¿Tiene sentido la nueva especie descrita por 
Curnoe? A la vista de las distancias fenéticas 
indicadas al comparar StW 53 y SK 847 con 
H. habilis y H. erectus (véase tabla 10.2), pare-
ce existir hueco suficiente para un nuevo 
Homo antiguo en Sudáfrica; algo que distin-
tos autores habían mantenido ya con anterio-
ridad, en particular mediante estudios denta-
les (Grine et al., 2009), pero sin una propuesta 
formal. Las mismas razones llevarían a acep-
tar H. rudolfensis. Pero en el caso de H. gau-
tengensis se añade una circunstancia digna de 

Figura 10.14  Izquierda, composición de las piezas principales que forman StW 53, ejemplar-tipo de Homo 
gautengensis: A, maxilar; B, frontal; C, parieto-tempo-occipital derecho; D, parietal izquierdo; E, margen izquierdo del 
foramen magnum y fragmento del petromastoideo izquierdo; F, cigomático derecho; y G, fragmento del ramus 
mandibular con el tercer molar superior. Derecha, SK 847 de Swartkrans, paratipo de H. gautengensis (Curnoe, 2010).
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Tabla 10.2  Comparación de caracteres no métricos entre los cráneos de StW 53, SK 847, Homo habilis y Homo 
erectus (Curnoe, 2010)

 StW 53 SK 847 H. habilis H. erectus

Bóveda craneal

Aplanamiento de la región parieto-occipital Ausente — Presente Presente
Protuberancia occipital Ausente — Presente Presente
Perfil occipital Redondeado — Casi subangular Angulado
Protrusión lateral del complejo mastoides-
  supramastoides-auricular respe cto de la  Acusada — Ligera Ligera/moderada
  escama del temporal
Cresta medial frontal Presente — Ausente Presente
Posición de las líneas/crestas temporales respecto  Cerca de la zona — Muy apartadas Muy apartadas
  del parietal   medial
Área desnuda del occipital Amplia — Extensiva Extensiva
Espesor del hueso craneal Fino Fino Fino Moderado-grueso
Menor anchura frontal (absoluta) Estrecha Estrecha Moderada/ancha Moderada/ancha
Longitud del mastoides Largo Corto Corto Largo
Apófisis mastoides/cresta lateralmente saliente Presente Ausente Presente Ausente
Torus occipital Pequeño — Pequeño Grande
Inion en relación con el opistocráneo Por debajo — Por debajo Coincidente
Diferencia entre inion y endinion  <10 mm  —  <10 mm  <10-25 mm

Base craneal

Longitud anteroposterior de la fosa mandibular Corta Moderada Moderada Larga
Anchura mediolateral de la fosa mandibular Corta Moderada Moderada Corta
Longitud de la fosa  mandibular respecto de la  Corta Corta Corta/moderada Moderada/larga
  anchura (índice longitud-anchura)
Ángulo medial del tímpano  Pequeño Moderado Grande Grande
Ángulo de la fosa mandibular Moderado Pequeño Moderado Moderado/grande
Tubérculo articular  Grande Grande Grande Pequeño
Tamaño del tubérculo postglenoidal Reducido Reducido Reducido Alargado
Receso medial de la fosa mandibular Ausente Presente Ausente Presente
Fusión timpánica con el tubérculo postglenoidal Presente Presente Presente Ausente
Proyección de la trompa de Eustaquio Acusada — Acusada Pequeña/prominente
Cresta petrosa que se une al mastoideo anterior Presente Presente Presente Ausente
Área del cóndilo occipital Pequeña — Pequeña Grande
Índice de forma del cóndilo occipital Pequeño — Grande Moderado

Esqueleto facial

Líneas temporales que invaden la mitad lateral del  Presentes Presentes Ausentes Ausentes
  borde supraorbital
Prominencia del torus supraorbital Marcado Marcado Marcado Moderado
Extensión transversal del torus supraorbital Baja Baja Moderada Alta
Espesor vertical del torus supraorbital Fino Moderado Moderado Moderado/grueso
Ubicación de la parte más gruesa del torus  Medial Medial Variable Variable
  supraorbital
Glabela Moderada Moderada Pequeña/prominente Pequeña
Torus supraorbital dividido en dos partes Presente Presente Presente En su mayoría, ausente
Anchura facial superior (absoluta) Estrecha Moderada Moderada Ancha
Anchura mediofacial (absoluta) Estrecha Estrecha Estrecha Ancha
La anchura facial superior excede a la anchura  Ausente Ausente Típica Ausente
  mediofacial
Los márgenes orbitales superior e inferior se  Presente Ausente Presente Ausente
  encuentran aproximadamente en el mismo plano
Altura alveolar Baja Moderada Baja Moderada/alta
Proyección nasal Baja Moderada Baja Moderada/alta
Puente nasal Vertical  Aplastado Vertical  Aplastado
Entrada de la cavidad nasal Suave Escalonada Suave/escalonada Escalonada
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ser tenida en cuenta: la separación geográfica. 
Se trata de entender que, si se acepta que P. ro-
bustus y P. boisei son dos especies distintas, 
gana peso el aceptar el nuevo Homo antiguo 
sudafricano. La alternativa consistiría en em-
plazar sus ejemplares dentro de A. africanus.

El mayor problema que aparece ligado a 
Homo gautengensis es el filogenético. Si se 
trata de un miembro Homo muy antiguo, 
¿cuál es su relación evolutiva con los otros 
Homo tempranos? Y, en especial, ¿qué papel 
desempeña en el tránsito a Homo erectus?

Las distintas posibilidades a tal respecto 
las consideraremos en el capítulo 11.

4. Homo georgicus

4.1  El corredor de Dmanisi

A finales del Plioceno, en una fecha que in-
tentaremos determinar más adelante, los ho-

mininos abandonaron el continente africano 
y llevaron a cabo la colonización de Asia pri-
mero y Europa más tarde.

La salida natural de África es el corredor 
levantino —Oriente Próximo y Medio—; 
una vía que de manera muy extendida se en-
tiende como la utilizada por los homininos 
para sus distintas dispersiones desde el conti-
nente africano. Situada entre el mar Negro y 
el mar Caspio, Georgia forma parte de esa 
zona de tránsito entre África, Asia y Europa. 
Un yacimiento de Georgia, Dmanisi, ha pro-
porcionado los mejores indicios con los que 
se cuenta para aclarar la primera salida de 
los homininos fuera de su continente de ori-
gen. Aunque la dispersión temprana de los 
homininos no puede reducirse a un único 
episodio —veremos un panorama más am-
plio en los siguientes capítulos—, vamos a 
examinar aquí las evidencias que proporcio-
na Dmanisi.

El yacimiento de Dmanisi fue descrito ya 
en el capítulo 6. Allí dijimos que el primer 

Figura 10.15  Mapa 
de situación de Dmanisi 
en Georgia.

G E O R G I A

R U S I A

A R M E N I AT U R Q U Í A A Z E R B A I Y Á N

M a r  N e g r o

Tbilisi

Dmanisi

 StW 53 SK 847 H. habilis H. erectus

Paladar

Longitud maxilo-alveolar Moderada Moderada Corta Moderada
Anchura (absoluta) del paladar anterior Estrecha Estrecha Moderada Ancha
Anchura (absoluta) del paladar medio Estrecha Estrecha Moderada Ancha/muy ancha
Anchura (absoluta) del paladar posterior Estrecha Moderada Ancha Estrecha/moderada
Anchura (relativa) del paladar posterior frente al medio Ancha Estrecha Estrecha Ancha
Altura del paladar Baja Baja Moderada/alta Moderada/alta
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fósil de hominino hallado en el yacimiento 
fue la mandíbula D211, un ejemplar con el 
cuerpo casi completo y los ramus rotos (Ga-
bunia y Vekua, 1995) (véase figura 10.16).

El estudio morfológico de D211 hecho por 
Leo Gabunia y Abesalom Vekua (1995) esta-
bleció que se trataba de un espécimen muy 
antiguo de Homo, sin atribución de especie, 
que contaba con dientes pequeños en un 
cuerpo mandibular grande. Su sexo resultaba 
dudoso. La característica más distintiva de la 
mandíbula era, según los autores del análisis, 
el decrecimiento del área de los molares: des-
de M1 a M2, y de éste a M3. Al decir de Ga-
bunia y Vekua (1995), D211 se parecía bas-
tante más a los Homo erectus africanos que a 
los asiáticos. El trabajo comparativo de An-
tonio Rosas y José M.ª Bermúdez de Castro 

Figura 10.16  Mandíbula D211. (Fotografía de http://
www.dmanisi.org.ge/mand.D211.htm).

Figura 10.17  Áreas de excavación 
de Dmanisi (Mgeladze et al., 2011).
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(1998) puso también de manifiesto la seme-
janza de D211 con los primeros. 

Pero las afinidades atribuidas a la mandí-
bula de Dmanisi no terminaron ahí. El análi-
sis de Günther Bräuer y Michael Schultz 
(1996) apuntó que D211 tenía rasgos deriva-
dos comunes con los Homo erectus avanzados, 
de menos de 1 m.a. A esa misma conclusión 
habían llegado Gabunia y Vekua (1995) al 
concluir que D211 podía atribuirse a un Homo 
erectus que prefiguró posiblemente a los H. sa-
piens arcaicos. Los autores advirtieron, ade-
más, que se trataba del más antiguo indicio de 
presencia de homininos fuera de África. 

David Dean y Eric Delson (1995) aplau-
dieron la decisión de incluir el ejemplar en 
Homo erectus, considerando que la mandíbu-
la de Dmanisi permitía esbozar un modelo 
filogenético simple. Entre los Homo erectus y 
los «sapiens arcaicos» (que veremos en deta-
lle en los capítulos 16 al 19) existiría una rela-
ción de ancestro-descendiente, con los segun-
dos reemplazando a los primeros de oeste a 
este. El espécimen de Dmanisi sería un ejem-
plo más de ese proceso migratorio, aunque 
anterior en el tiempo. 

La polémica acerca de la especie a la que 
cabía atribuir la mandíbula de Dmanisi tomó 
un nuevo rumbo con el descubrimiento duran-
te el verano de 1999 de un cráneo casi comple-
to (D2282) y una calota (D2280) (Gabunia et 
al., 2000) en el mismo yacimiento y horizonte 

estratigráfico de D211. La morfología de 
D2282 y D2280, al decir de Léo Gabunia et al. 
(2000), muestra semejanzas esenciales con los 
ejemplares de Homo erectus de Koobi Fora 
—Homo ergaster— y no tanto con los asiáticos. 

Los homininos de Dmanisi proceden to-
dos ellos del Lecho B de acuerdo con Reid 
Ferring y colaboradores (2011), aunque Abe-
salom Vekua et al. (2002) y David Lordkipa-
nidze y colaboradores (2007) situaron sus 
respectivos hallazgos en el Lecho A. En cual-
quier caso, lo que nos interesa es precisar su 
edad. El estudio detallado de la fauna asocia-
da, el análisis arqueológico y la interpreta-
ción paleomagnética y geocronológica ajus-
taron la fecha propia de los especímenes de 
Dmanisi como ≈1,7 m.a. (Gabunia et al., 
2000). Sin embargo, un nuevo examen de las 
evidencias arqueológicas y geológicas llevaron 
la edad de esos ejemplares hasta 1,85/1,78 m.a. 
(Ferring et al., 2011).

Reid Ferring y colaboradores (2011) sos-
tuvieron que el estudio estratigráfico de los 
conjuntos de útiles líticos de Dmanisi indica 
que el lugar fue ocupado repetidas veces a lo 
largo del último tramo del subcrón Olduvai, 
es decir, entre las dos fechas del abanico que 
va de 1,85 a 1,78 m.a. En opinión de estos 
autores, una antigüedad así implica que los 
ejemplares de Georgia anteceden a la apari-
ción del Homo erectus africano/Homo ergas-
ter. Pero ¿de qué especie estamos hablando?

Figura 10.18  Ejemplares D2282 (izquierda) y D2280 (derecha) de Dmanisi (Georgia) (Fotografías de http://www.
athenapub.com/13intro-he.htm; no se encuentran a la misma escala).
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4.2  Un nuevo taxón para Dmanisi

Los volúmenes de los cráneos D2280 y 
D2282, de 775 y 650 cm3, son pequeños; más 
pequeños de lo que cabría esperar de un 
Homo ergaster. La capacidad craneal de 
D2280 y D2282 se acerca mucho a la de los 
Homo habilis de Turkana y Olduvai. Tres 
años más tarde, en 2002, se reportó la exis-
tencia de otro cráneo de la misma edad halla-
do en Dmanisi, D2700 (Vekua et al., 2002) 
(véase figura 10.16) que resultó tener un vo-
lumen incluso inferior, de 600 cm3.

Para Abesalom Vekua y colaboradores 
(2002), los nuevos hallazgos implicaban que 
era preciso explicar el porqué de los distintos 
tamaños. Los autores descartaron que se trata-
se de dos distintos taxa, atribuyendo a dimor-
fismos sexuales las diferencias de tamaño. 
Mediante el estudio estadístico de la varia-

ción de la muestra craneal de Dmanisi com-
parada con humanos modernos, chimpancés 
y gorilas, Lee Sang-Hee (2005) obtuvo un re-
sultado que apoya la hipótesis de una sola 
especie. Sang-Hee mantuvo la asignación a 
sexos hecha por Vekua et al. (2002): D2700 y 
D2282, hembras, D2280, macho. Sin embar-
go, una comparación semejante realizada por 
Matthew Skinner, Adam Gordon y Nicole 
Collard (2006) con arreglo al cuerpo mandi-
bular, sínfisis y primer molar presentes en la 
muestra de Dmanisi dio un resultado opues-
to al indicar que las atribuciones de sexo he-
chas no se justifican y la idea de una sola es-
pecie debe ser revisada. 

Si aceptamos que sólo aparece una especie 
en Dmanisi, precisar cuál podría ser ésta no 
supone una tarea fácil.

D2700 comparte afinidades con ejempla-
res de Homo habilis como KNM-ER 1813 de 

Jeffrey Schwartz (2000) apuntó que los cráneos de 
Dmanisi permiten sostener la presencia en el entorno 
de los 1,7 m.a. de una variabilidad de especies de ho-
mininos aún mayor que la planteada por la contraposi-
ción entre Homo erectus asiáticos y africanos. En su 
respuesta, Leo Gabunia et al. (2000b) estuvieron de 
acuerdo respecto de la gran diversidad evolutiva que 
Dmanisi refleja. La idea de Schwartz (2000) es coheren-
te con el mecanismo que da como responsable de la 
especiación el de un cambio en uno o unos pocos ge-
nes del desarrollo (Schwartz, 1999). En sentido opues-
to respecto del peso de los cráneos de Dmanisi se 
manifestó Lorenzo Rook (Rook, 2000), para quien no 
representan otra cosa que un indicio más de la variabi-
lidad existente dentro del taxón Homo erectus sensu 
stricto presente tanto en África como en Asia. Rook 

aprovechó la ocasión para quejarse de la metodología 
aplicada a las propuestas taxonómicas de los fósiles 
humanos. Lo escaso del registro fósil hace, en opinión 
de Rook (2000), que las diferencias intraespecíficas 
—la variabilidad típica de una especie— sean desco-
nocidas. Como consecuencia, la presencia de carac-
teres distintivos se interpreta como una diferencia inter-
táxica permitiendo definir nuevas especies. Eso no es 
desde luego un problema inherente a los especímenes 
de Dmanisi, sino general de toda la paleontología, aun-
que mucho más acusado en la paleontología humana. 
Rook reclamó unos nuevos criterios taxonómicos, 
cosa en la que coinciden muchos autores —Schwartz 
incluido— sin que por el momento, como veremos en 
el capítulo 11, se haya dado con esas nuevas y nece-
sarias herramientas.

Caja 10.9  Variabilidad de los homininos en el Pleistoceno Inferior

D2700 apareció junto a una mandíbula asociada, D2735. 
El conjunto fue atribuido a un ejemplar joven, tal vez una 
hembra, aunque las coronas anchas y las raíces masi-
vas de los caninos superiores impiden una asignación 
segura de sexo (Vekua et al., 2002). Para estimar el sig-

nificado del volumen craneal de D2700 debe tenerse en 
cuenta que se trata de un ejemplar inmaduro. Podría 
haber alcanzado al convertirse en adulto 618 o incluso 
645 cm3 dependiendo del grado de madurez que se 
atribuya al ejemplar (Sang-Hee, 2005).

Caja 10.10  Volumen craneal de D2700
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Koobi Fora. Pero Vekua et al. (2002) sostu-
vieron que, aun siendo de tamaño muy pe-
queño, ese ejemplar de Dmanisi cuenta con 
rasgos propios de un H. ergaster: 

•   La quilla a lo largo de la línea media sagital.
•   La apariencia en general baja de la superfi-

cie parietal, la forma de la pared del tem-
poral.

•   La ampliación transversal de la base en re-
lación con la bóveda baja.

El diagnóstico sistemático de Abesalom 
Vekua et al. (2002) reconoció las dificultades 
de clasificación, aunque sugiriendo que los 
homínidos de Dmanisi se encontrarían entre 
los individuos más primitivos atribuidos a 
Homo erectus o a cualquier otra especie que 
pueda pertenecer sin discusión alguna a 
Homo. También sostuvieron que la pobla-
ción de Dmanisi estaba relacionada de forma 

estrecha con el Homo habilis sensu stricto 
procedente de Olduvai, Koobi Fora, y, posi-
blemente, Hadar (Vekua et al., 2002).

Como se ve, en el transcurso de siete años 
los ejemplares de Dmanisi habían pasado 
por ser colocados en una especie indetermi-
nada de Homo (Gabunia y Vekua, 1995) y 
luego en Homo ergaster (Gabunia et al., 
2000a) para terminar siendo atribuidos, no 
sin dudas, a Homo habilis sensu stricto (es de-
cir, Homo habilis al margen de los especíme-
nes de H. rudolfensis). Tales indecisiones ex-
presan bien las dificultades que existen para 
interpretar qué homininos abandonaron 
África por primera vez. 

Un nuevo hallazgo llevó a los científicos 
de Dmanisi a dar un paso taxonómico más 
hacia delante. Se trata del descubrimiento en 
septiembre de 2000 de la mandíbula D2600, 
de aspecto más bien robusto (figura 10.20). 
Tras la comparación con otros taxa de Homo 
de edad semejante, Léo Gabunia y colabora-
dores (2002) propusieron la nueva especie 
Homo georgicus con D2600 como ejemplar-
tipo. El resto de la muestra de Dmanisi for-
maría el holotipo del taxón.

Dos especímenes nuevos procedentes de 
Dmanisi: el cráneo D3444 y la mandíbula aso-
ciada D3900, fueron descubiertos en las cam-
pañas de 2002-2004 (Lordkipanidze et al., 
2005; 2006). Se asemejan a los anteriores 
ejemplares de Dmanisi, con la particularidad 
de que D3900 es edéntulo (véase figura 10.21). 

La ausencia total de dientes de D3900 su-
pone un rasgo insólito cuya explicación per-
mite inferir que un individuo así tuvo que ser 
mantenido vivo con la ayuda de sus congéne-
res. Esa hipótesis implica el atribuir a los 
Homo muy antiguos tanto una estructura 

La variabilidad encontrada en el tamaño de los cráneos 
de homininos de Dmanisi ha sido interpretada de dos for-
mas distintas. Por un lado, atribuyendo las diferencias a 
dimorfismos sexuales (Wolpoff, 2002); por otro, propo-
niendo que se trata en realidad de dos especies distintas 
(Schwartz et al., 2000). Es un dilema muy común con el 

que hemos tropezado varias veces a lo largo de este li-
bro. Sang-Hee Lee llevó a cabo un análisis estadístico del 
significado de la variación craneal de Dmanisi comparan-
do esos ejemplares con muestras de humanos moder-
nos, chimpancé y gorilas (Sang-Hee, 2005). Los resulta-
dos de Lee apoyan la hipótesis de una sola especie.

Caja 10.11  Sentido de la variabilidad craneal de Dmanisi

Figura 10.19  Ejemplar D2700 de Dmanisi (Georgia): 
vista frontal (izquierda) y lateral (derecha) (Vekua et al., 
2002).
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social como unas estrategias adaptativas muy 
avanzadas. David Lordkipanidze et al. (2005) 
sostuvieron que el consumo de tejidos blan-
dos, como la médula ósea o el cerebro, pue-
den haber aumentado las posibilidades de 
supervivencia de los individuos con insufi-
ciencia masticatoria. Algo que se daría gra-
cias a la ayuda de otras personas, que debería 
haber ido más allá de lo que pueden ofrecer 
los primates no humanos. 

Nuevos ejemplares de postcraneales de 
Dmanisi, pertenecientes a un adolescente 
—relacionado con el cráneo 2700/2735, por 
haberse encontrado en un estrato próximo— 
y tres adultos más, uno de tamaño grande y 
dos más pequeños, fueron descritos en 2007 
(Lordkipanidze et al., 2007) (véase figura 
10.19). Aunque los autores no hicieron nin-
guna adscripción de los restos a una especie 
en particular, indicaron que el conjunto de 

Dmanisi carece de los rasgos derivados pro-
pios de Homo erectus.

Los materiales nuevos permitieron am-
pliar, al decir de los autores del descubri-
miento, la información disponible acerca de 
la evolución del tamaño corporal en la me-
dida en que la edad de los ejemplares de 
Dmanisi —1,77 m.a. si tomamos el rango 
más moderno; 1,85-1,78 m.a., de acuerdo 
con Ferring et al. (2011)— es intermedia en-
tre la de Australopithecus afarensis (Lucy), 
de cerca de 3 m.a., y el espécimen de Na-
riokotome KNM-W15000, Homo erectus 
con 1,45 m.a. 

Los ejemplares postcraneales de adultos 
como D4167 y D3901 —fémur y tibia dere-
chos, asociados al húmero D4507— hacen via-
ble el cálculo de la altura, la masa corporal y 
las proporciones de los homininos de Dmani-
si. El resultado obtenido por David Lordkipa-

En el artículo de 2002, el apellido de Léo Gabunia viene 
escrito al estilo francés, Gabounia. Para evitar la confu-

sión, hemos conservado la forma común —Gabunia— 
de las demás publicaciones.

Caja 10.12  Gabunia y Gabounia

Figura 10.20  Ejemplar D2600 de Dmanisi (Georgia): vista frontal (izquierda) y lateral (derecha) (Vekua et al., 2002).
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nidze y colaboradores (2007) para los distintos 
ejemplares disponibles indicó una estatura 
promedio de 145-166 centímetros y 40-50 kilos 
de peso. Esos datos se alejan de manera nota-
ble del espécimen de Nariokotome que, como 
veremos en un próximo capítulo, con 150-169 
centímetros y 45-71 kilos, está en el rango de 
los humanos modernos o incluso por encima 
de nuestra especie. David Lordkipanidze et al. 

(2007) proporcionaron dos interpretaciones 
—no excluyentes entre sí— acerca de la razón 
de las diferencias. Tal vez el tamaño corpo-
ral de Dmanisi fuese un carácter primitivo 
compartido con H. habilis que se vuelve deri-
vado en KNM-WT 15000. O puede que la es-
tatura diversa que separa el ejemplar de West 
Turkana de los de Dmanisi refleje la adapta-
ción a contextos paleoecológicos diferentes. 

«Edéntulo» significa sin dientes. Como expresaron Da-
vid Lordkipanidze et al. (2005), los dientes del maxilar 
superior de D3900 se perdieron antes de la muerte, 
como lo demuestra la reabsorción completa de los al-
véolos dentales y una amplia remodelación del proceso 
alveolar. En la mandíbula todos los conectores, excepto 
los de los caninos, se han reabsorbido y sólo el canino 
izquierdo persistió hasta el momento de la muerte. El 
cuerpo de la mandíbula se ha reabsorbido al nivel del 
foramen del mentón, y la proyección de la región de la 
sínfisis es probable que sea el resultado de la remodela-
ción después de una pérdida de los incisivos. Aplicando 
términos clínicos comparativos, la atrofia avanzada del 
hueso alveolar indica una pérdida de dientes sustancial 
durante varios años antes de la muerte como resultado 
del envejecimiento, de la patología o de ambos. 

Caja 10.13  Sin dientes

Figura 10.21  D3444 de Dmanisi (Georgia). Abajo, 
a la derecha, superposición del ejemplar sobre el 
cráneo de un espécimen juvenil y el cráneo de un adulto 
de Dmanisi con dentición (Lordkipanidze et al., 2005).
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Figura 10.22  Nuevos 
postcraneales de Dmanisi: 
(a) restos de un ejemplar 
subadulto; (b) restos 
de un gran ejemplar adulto; 
(c y d) restos de adultos 
de tamaño menor. 
(Lordkipanidze et al., 2007).





Como dijimos en su momento, los géneros 
Australopithecus, Paranthropus y Homo bas-
tan para albergar la diversidad de los homi-
ninos en el Plioceno, habida cuenta de que 
sólo aparecen tres estrategias adaptativas dis-
tintas en esa época. La historia evolutiva de 
los homininos en el Plioceno se simplifica al 
reducir los géneros a tres. El esquema filoge-
nético puede ser tan sencillo como el que di-
mos ya a principios del capítulo 9 y que, para 
comodidad de la lectura, repetimos aquí como 
figura 11.1. Otra cosa será, como veremos en 
breve, la traducción cladística de ese árbol 
evolutivo.

Al descender al detalle de la especie, la 
interpretación se vuelve de nuevo complica-
da. Las especies de homininos del Plioceno 
propuestas son muchísimas, aunque bastan-
tes entre ellas han caído en desuso. Entre las 
que se mantienen de manera general, una 
lista que no peca de exagerada es la de la 
tabla 11.1. 

Una propuesta correcta acerca de los lazos 
filogenéticos que mantienen esos taxa debe 
ser compatible con los siguientes presupues-
tos empíricos:

a)  Tendencia del clima hacia el enfriamiento 
—de la que se deriva una aridez creciente 
en el hábitat— con una gran glaciación en 
el rango de los 2,5 m.a.

11.  Pautas evolutivas 
de los homininos en el Plioceno

Pan

Ardipithecus

Ardipithecus

Australopithecus

Australopithecus

Paranthropus

Paranthropus

Homo

Homo
≈ 2,5 m.a.

≈ 7 m.a.

Figura 11.1  Arriba: árbol filogenético de los géneros del 
linaje humano; abajo: cladograma tentativo.
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b)  Extensión geográfica de los fósiles supe-
rior a la del Mioceno, con tres zonas di-
ferenciadas: valle del Rift, Sudáfrica y 
Chad.

c)  Presencia de notables rasgos de robustez y 
megadontia en algunos de los ejemplares.

d)  Presencia de indicios acerca del uso y, en 
determinados casos, la manufactura de 
útiles de piedra en ciertos yacimientos.

Pues bien, a la hora de intentar ofrecer un 
modelo de la evolución del Plioceno que cua-
dre con todas esas premisas encontramos no 
pocas dificultades que nos llevan a la necesi-
dad de aclarar algunas de las particularida-
des del proceso. Comenzando por las dudas 
acerca de si las especies propuestas son con-
sistentes.

1. Consistencia de las especies  
 de homininos del Plioceno

En parte, la cuestión acerca de la consistencia 
de las especies de homininos que figuran en 
la tabla 11.1 ha ido respondiéndose a medida 
que, al describir los ejemplares de cada taxón, 
hacíamos referencia a su sentido taxonómi-
co. Así, hemos dado por bueno que en el hi-
podigma de A. afarensis se distingue una sola 
especie, descartando la división de la muestra 
de Hadar en dos taxa correspondientes a los 
ejemplares grandes y pequeños. También he-
mos manifestado un rechazo similar de la 
necesidad de dividir la muestra de Homo ha-
bilis de Olduvai en dos especies. Y hemos 
aportado las razones que aconsejan reducir 
el género Kenyanthropus a Australopithecus.

Tabla 11.1  Taxa de homininos del Plioceno. Hemos incluido H. georgicus, que es en realidad del Pleis-
toceno Inferior, y en cambio no H. ergaster, de finales del Plioceno Superior, por razones que tienen que 
ver con la explicación de las relaciones existentes entre las distintas especies

 Género Especie Edad

 Australopithecus A. anamensis 4
  A. afarensis 3,5
  A. bahrelghazali c. 3,5
  A. (Kenyanthropus) platyops c. 3,5
  A. garhi 2,5
  A. africanus 2,2
  A. sediba 2,0

 Paranthropus P. aethiopicus 2,5
  P. boisei 2,2/1,9
  P. robustus 1,9

 Homo H. rudolfensis 2,5/2,3
  H. habilis 2,3
  H. gautengensis 2,0
  H. georgicus 1,8

La cuestión de cómo identificar especies fósiles no atañe 
sólo a los taxa del Plioceno. Pero si la abordamos ahora 
es porque la gran cantidad de homininos procedentes 
de los yacimientos pliocénicos de Sudáfrica y el Rift obli-

ga a resolver ese problema. Con los ejemplares del Mio-
ceno Superior, muy escasos, alejados geográficamente 
entre sí y atribuidos incluso a diferentes géneros, la difi-
cultad no se planteaba de manera tan acusada.

Caja 11.1  ¿A qué especie pertenece un fósil?
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Hay, no obstante, una discusión mucho 
más difícil de resolver que dejamos pendiente 
en el capítulo anterior. ¿Tiene sentido distin-
guir un taxón Homo rudolfensis separado de 
H. habilis en la muestra completa de H. habi-
lis sensu lato? 

1.1 El taxón Homo rudolfensis

Aunque fuese por medio de una descripción 
un tanto incompleta, el antropólogo ruso Va-
lerii Alexeev (1986) propuso para el ejemplar 
KNMER-1470 una nueva especie: Homo ru-
dolfensis. 

La combinación de rasgos primitivos y de-
rivados de KNM-ER 1470 llevó a Bernard 
Wood (Wood, 1992c; Wood y Richmond, 
2000) a establecer ciertos criterios referidos a 
las zonas faciales mandibulares que debería 
cumplir todo espécimen para poder ser atri-
buido a H. rudolfensis. Dichos criterios han 
sido ampliamente utilizados y su aplicación 
llevó incluir en dicho taxón los restos cranea-
les KNM-ER 1590, KNM-ER 3732, KNM-
ER 1801 y KNM-ER 1802, todos ellos de 
Koobi Fora. Fuera de ese yacimiento, la 
mandíbula UR 501 de Malawi y el conjunto 
de maxilar y fragmentos craneales OMO 75-14 
de Omo (Etiopía) también han sido atribui-

dos a H. rudolfensis —aunque Bernard Wood 
y Daniel Lieberman (2001) interpretaron este 
último ejemplar como propio de P. boisei. 

El hipodigma de H. rudolfensis, compara-
do con el de Homo habilis sensu stricto, sería 
el que aparece en la tabla 11.2.

El taxón Homo rudolfensis fue ganando re-
conocimiento (Groves, 1986; Wood, 1991; Bro-
mage et al., 1995; Collard y Wood, 1999; Wood 
y Collard, 1999b, por ejemplo), hasta resultar 
hoy común —aunque no unánime— su uso. 

La propuesta de dos taxa distintos para 
los primeros ejemplares de Homo es coheren-
te respecto de la alta variabilidad de la mues-
tra de esos ejemplares gráciles. Sin embargo, 
tropieza con un inconveniente: el que plantea 
la llamada «hipótesis de la especie única» 
(Mayr, 1950; Loring Brace, 1965; Wolpoff, 
1971a), que rechaza la presencia de dos espe-
cies coetáneas ocupando una misma locali-
dad. Una de ellas expulsaría a la otra. Para 
justificar la presencia simultánea de dos espe-
cies sería necesario entender que no compi-
ten por los mismos recursos adaptativos 
pero, en ese caso, no se entiende el que, de ser 
así, cuenten con una morfología tan cercana. 
Pero ¿no podría suceder que en realidad 
KNM-ER 1470 y KNM-ER 1813 no fuesen 
coetáneas sino miembros de distintas cro-
noespecies dentro de un linaje filético?

A la duda acerca de la separación entre Homo rudol-
fensis respecto de Homo habilis se le añade una pare-
cida que se refiere a Homo erectus. ¿Es necesario 
distinguir los ejemplares asiáticos y africanos asignan-
do a estos últimos un taxón distinto? Aunque los 

ejemplares africanos son de finales del Plioceno Supe-
rior, Homo erectus es el protagonista de la filogénesis 
humana en el Pleistoceno Inferior y Medio, así que la 
duda la plantearemos en los capítulos correspondien-
tes a esa época.

La ausencia de postcraneales asociados al holotipo 
KNM-ER 1470 supone un problema para caracterizar el 
taxón H. rudolfensis de manera adecuada. Se ha pro-
puesto incluir en el hipodigma de la especie los fémures 
KNM-ER 1472 y KNM-ER 1481 (Wood, 1992c) y Right-

mire (1993) planteó la posibilidad de que los fémures 
KNM-ER 1428 y la cadera KNM-ER 3228 se asociasen 
a KNM-ER 1470, pero la relación de los materiales 
postcraneales a los ejemplares disponibles de H. rudol-
fensis es dudosa. 

Caja 11.2  El problema de la morfología próxima

Caja 11.3  ¿Y los postcraneales de H. rudolfensis?
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El aspecto más significativo para indicar la 
edad relativa de KNM-ER 1470 frente a los de-
más ejemplares en cuestión es el del horizonte 
estratigráfico en el que aparecieron los fósiles 
de Koobi Fora. Patrick Gatogo y Francis 
Brown (2006) apuntaron que los homininos 
pertenecientes al área 123 de la Paleontological 
Collection —que incluye al KNM-ER 1813— 
fueron atribuidos en 1970 a los estratos que se 
encuentran por encima de la toba KBS, pero se 
asignaron más tarde a los situados por debajo 
de ella. Gatogo y Brown sostuvieron que su 
emplazamiento debe ser, de manera terminan-

te, el Miembro KBS, es decir, el que está em-
plazado por encima de la toba del mismo 
nombre y abarca desde cerca de 1,88 m.a. a 
algo más de 1,6. En tal caso, la diferencia de 
edades entre KNM-ER 1470 y KNM-ER 
1813 —del Miembro Okote, es decir, superior a 
1,6 m.a.— pasa a ser escasa. 

Una edad muy superior de KNM-ER 1470 
facilitaría considerar, como hicieron Gen 
Suwa y colaboradores (2007), que el hipodig-
ma Homo rudolfensis/Homo habilis representa 
«un único linaje temprano de Homo que evo-
luciona a lo largo del tiempo». Pero los rasgos 

La hipótesis de la especie única se basa en una consi-
deración teórica. El principio de exclusión competitiva 
establece que no pueden existir dos especies próxi-
mas que ocupen el mismo territorio. Aunque esa idea 
puede encontrarse ya en la obra de Darwin (Den Boer, 
1986), la formulación más usual del principio es la de 
Georgyi Frantsevitch Gause (1934): «Se admite que, 
como resultado de la competencia, dos especies simi-
lares rara vez ocupan nichos similares, sino que se 
desplazan la una a la otra de tal manera que cada una 
toma posesión de ciertos tipos particulares de alimen-
tos y modos de vida en los que tiene ventaja sobre su 
competidora». 

Dicho de otro modo, no pueden coexistir dos espe-
cies simpátricas compitiendo por los mismos recursos 
porque una desplaza a la otra a través de un proceso 
que ha sido analizado mediante el Principio de la exclu-
sión competitiva (Principle of Competitive Exclusion). Si 
los homininos son seres cortados en términos genera-
les por un mismo patrón, sólo podría haber existido a la 
vez una especie en cada lugar. Milford Wolpoff (1971a) 
utilizó la «hipótesis de la especie única» para agrupar en 
un solo taxón a los australopitecinos robustos y gráci-
les. Sin embargo, existe evidencia experimental acerca 
de la invalidación del Principio de exclusión competitiva 
(Ayala, 1970).

Caja 11.5  Especie única y exclusión competitiva

Alexeev atribuyó al KNM-ER 1470 el sexo masculino, 
sosteniendo que el KNM-ER 1813 sería una hembra de 
la misma especie H. rudolfensis. Sin embargo, el 1813 
se suele atribuir a Homo habilis. Trataremos enseguida 
la cuestión de las posibles relaciones existentes entre 
los taxa Australopithecus, H. habilis y H. rudolfensis. 
Pero cabe atender antes una cuestión técnica. ¿Está 
bien definido el taxón Homo rudolfensis? La manera un 
tanto informal de proponerlo por parte de Alexeev ha 
llevado a sostener que se trata de un taxón inválido 
(Kennedy, 1999). Sin embargo, Bernard Wood y Brian 
Richmond (2000) llegaron a la siguiente conclusión en 
su estudio taxonómico del linaje humano: 

«En una presentación de las evidencias fósiles de la 
evolución humana, publicada en inglés en 1986, el an-
tropólogo ruso Valery Alexeev sugirió que las diferencias 
entre el cráneo KNM-ER 1470 y los fósiles de la Gar-

ganta de Olduvai asignados a Homo habilis justifica el 
colocar el primero en una nueva especie, Pithecanthro-
pus rudolfensis, dentro de un género que otros autores 
hacía tiempo que habían inmerso en Homo. Algunos 
investigadores han afirmado que Alexeev bien violó o 
ignoró las normas establecidas en el Código Internacio-
nal de Nomenclatura Zoológica. Sin embargo, no hay 
motivos para concluir que la propuesta de Alexeev no 
cumplía con las normas del Código, aunque no siguiese 
todas sus recomendaciones. Por lo tanto, si Homo habilis 
sensu lato contiene más variabilidad de la consistente 
con la idea de que sea una sola especie, y si KNM-ER 
1470 se considera como perteneciente a una especie 
distinta a la del espécimen tipo del Homo habilis sensu 
stricto, entonces Homo rudolfensis sería adecuado como 
nombre para el segundo taxón del Homo temprano».

Wood y Richmond, 2000

Caja 11.4  ¿Es válido el taxón H. rudolfensis?
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principales que separan KNM-ER 1470 de 
KNM-ER 1813 —volumen craneal y tamaño 
de los dientes— llevan a pensar que esa evolu-
ción habría seguido el camino opuesto al que 
lleva desde unos australopitecinos gráciles de 
cráneo y dientes pequeños a los Homo erectus 
de cerebros y dentición de mayor tamaño.

1.2 Hipótesis acerca de la variabilidad 
 de Homo habilis sensu lato

Una vez debilitada la posibilidad de que este-
mos ante el caso de dos cronoespecies que se 
suceden, la gran variación morfológica de 
Homo habilis debe explicarse.

La tabla 11.2, que repite la 10.1 del capítulo 
anterior, indica los principales ejemplares del 
hipodigma de Homo habilis sensu stricto y sen-
su lato indicados por Bernard Wood (1992c). 

Tres distintas interpretaciones cabe hacer 
acerca del porqué de una muestra tan varia-
ble. Serían éstas, indicadas por el orden en 
que fueron propuestas:

1.  Estamos ante un caso más de dimorfis-
mos sexuales, con lo que los H. habilis 
sensu stricto serían hembras —con denti-
ción y cráneo más pequeño—, mientras 
que los H. habilis sensu lato corresponde-
rían a machos.

2.  Se trata de dos distintos taxa relativamen-
te coetáneos —es decir, de dos especies 
diferentes, siendo H. rudolfensis la segun-
da de ellas.

3.  El taxón Homo habilis es muy variable, y 
todos los ejemplares de la tabla 11.1 pue-
den colocarse dentro de él.

Veamos qué evidencias pueden darse en 
favor de cada una de esas hipótesis:

1. La variabilidad en «Homo habilis» se debe a 
dimorfismos sexuales. Tanto el volumen del 
cráneo como el tamaño de los dientes —las 
dos principales características tomadas en 
cuenta para separar H. habilis sensu stricto y 
sensu lato— suelen variar entre uno y otro 
sexo en los primates, así que ver el reflejo de 
un dimorfismo sexual en las dos distintas 
muestras de la tabla 11.2 es una interpretación 
extendida (en particular en los primeros estu-
dios que se hicieron de los fósiles). La identifi-
cación de esos rasgos en los ejemplares proce-
dentes de Olduvai es a menudo complicada 
por lo fragmentario de los restos y la escasa 
información que proporcionan la mayor parte 
de ellos acerca de la forma del cráneo o la es-
tructura de la cara (Rightmire, 1993). Por el 
contrario, dos fósiles de Koobi Fora, los ya 
comentados KNM-ER 1470 y 1813, permiten 
evaluar mejor su posible sexo. Como sostuvo 
Bernard Wood (1985b), si pertenecen a la mis-
ma especie es razonable asignar KNM-ER 
1813 a una hembra y 1470 a un macho. 

¿Cómo cabría decidir cuál de las dos expli-
caciones es más adecuada? El mejor punto de 
partida consiste en identificar el sexo de los 
ejemplares y comprobar en qué medida corre-
laciona —o no— con el tamaño del cráneo y 
de los dientes. Phillip Tobias (1991c) indicó 
que es probable que OH 7 y OH 16 sean ma-
chos y OH 13 y OH 24 hembras. Por su par-
te, es muy común considerar macho a 
KNM-ER 1470 y hembra a KNM-ER 1813. 
Pero el hecho de que el tamaño craneal sea 
un rasgo dimórfico puede llevarnos a un 

Tabla 11.2  Ejemplares de Homo habilis sensu stricto y sensu lato de Olduvai y Koobi Fora (según 
Wood, 1992c)

 Localidad Taxón Ejemplares

 Olduvai H. habilis sensu stricto OH 4, 6, 8, 10, 13-16, 21, 24, 27, 35, 37, 39-45, 
   48-50, 52, 62

 Koobi Fora H. habilis sensu stricto KNM-ER 1478, 1501, 1502, 1805, 1813, 3735
  H. habilis sensu lato KNM-ER 813, 819, 1470, 1472, 1481-1483, 1590, 
   1801, 1802, 3732
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razonamiento circular. Si, ya de entrada, 
consideramos hembras a los ejemplares de 
cráneo de menor volumen, no podemos sos-
tener que queda demostrado que los ejem-
plares agrupados en Homo habilis sensu 
stricto son de sexo femenino. Sería preciso 
relacionar el sexo con otra característica y 
comprobar luego si los machos y las hembras 
identificados así cuentan con cráneos y dien-
tes respectivamente grandes y pequeños.

En busca de otros rasgos indicativos del 
sexo, Daniel Lieberman, David Pilbeam y 
Bernard Wood (1988) llevaron a cabo un aná-
lisis estadístico de la morfología de KNM-ER 
1470 y 1813 comparándola con la de 20 ma-
chos y 20 hembras de Gorilla gorilla por ser 
esos simios, dentro de los actuales, los que 
cuentan con mayor dimorfismo sexual en los 
rasgos craneofaciales. Los resultados obte-
nidos indican que en buena parte de los ras-
gos considerados, la probabilidad de que 

las diferencias entre KNM-ER 1470 y 1813 
correspondan al dimorfismo sexual propio 
de los gorilas, o, dicho de otro modo, que 
los dos ejemplares fósiles pertenezcan a la 
misma especie, es menor del 5% (véase ta-
bla 11.3).

Lieberman, Pilbeam y Wood (1988) indi-
caron que los principales rasgos que contra-
dicen la hipótesis del dimorfismo sexual 
como origen de las diferencias entre KNM-
ER 1479 y 1813 son la capacidad craneal y el 
prognatismo de la parte inferior de la cara. 
Por lo que hace al primero, la diferencia entre 
los dos fósiles (32%) supera con mucho al 
grado de dimorfismo de los gorilas actuales 
(13%). La forma facial, por su parte, plantea 
una paradoja en términos cuantitativos. Tan-
to en los simios actuales como en los homini-
nos fósiles que muestran dimorfismo sexual, 
los machos tienden a ser más prognáticos que 
las hembras. Como resultado:

Tabla 11.3  Rasgos para los que la probabilidad de pertenencia de KNM-ER 1470 y 1813 a la misma 
especie es < 5%, considerando un grado de dimorfismo sexual equivalente al de  los actuales gorilas. 
Tabla de Lieberman, Pilbeam y Wood (1989), simplificada (se ha tomado sólo la media de gorilas ma-
chos y hembras)

 Medida
 Gorila Gorila KNM-ER KNM-ER

  macho hembra 1470 1813

Capacidad craneal* 568,10 494,20  751  510
Glabela-prostion  12,85  11,14 10,2  7,3
Nasion-rinion   5,03   4,48  2,1  1,4
Torus supraorbital-prostion  14,25  12,19 11,4  7,4
Anchura exterior M2   7,27   6,59  8,6  6,5
Raíz maxilar de la altura del cigomático   1,85   1,57  1,1  1,5
Constricción postorbital   7,23   7.10  8,1  7,0
Anchura biomastoidea  15,04  13,02 13,8 11,3

* Calculada como la menor estimación en KNM-ER 1470 y la mayor en KNM-ER 1813 dentro del abanico indi-
cado por Holloway (1978)

La probabilidad de pertenencia a la misma especie en 
los dos fósiles de Koobi Fora es igual o inferior al 5% 
en el 45% de los rasgos considerados por Lieberman, 

Pilbeam y Wood (1988), y la probabilidad igual o menor 
del 15% alcanza el 67% de ellos. 

Caja 11.6  Un cálculo para la semejanza entre KNM-ER 1470 y 1813
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La raíz maxilar del proceso cigomático se sitúa relativa-
mente más atrás en los machos que en las hembras. Por 
ejemplo, en los gorilas adultos y en los australopitecinos 
«robustos» emerge por encima de M1 en las hembras y 
entre M1 y M2 en los machos. Pero el proceso cigomático 
emerge por encima de P4 en KNM-ER 1470 y por encima 
de M1 en KNM-ER 1813, lo contrario de lo que cabría 
esperar si KNM-ER 1470 fuese un macho y KNM-ER 
1813 una hembra (Lieberman, Pilbeam y Wood, 1988).

La conclusión más significativa que cabe sa-
car del trabajo estadístico de Lieberman, Pil-
beam y Wood (1988) pone de manifiesto que 
los dos grupos de Homo habilis sensu stricto y 
sensu lato de la tabla 10.1 no corresponden a 
hembras y machos, respectivamente. Siendo 

así, las diferencias indicarían, como sostuvie-
ron los autores, que se trata en realidad de dos 
especies diferentes. A la misma conclusión lle-
garon Andrew Kramer y colaboradores (1995). 

Philip Rightmire (1993) coincidió en indicar 
que la proyección facial es la que mejor puede 
indicar el sexo dentro de la muestra completa 
de Homo habilis. El grado de prognatismo es 
mayor en los machos que en las hembras en 
los simios actuales. Si se aplica ese mismo cri-
terio a la muestra amplia de Homo habilis, al-
gunos de los ejemplares de menor volumen 
craneal —KNM-ER 1813, OH 24— cuentan 
con un prognatismo considerable, mientras que 
KNM-ER 1470, de gran tamaño craneal, 
muestra una proyección facial mucho menor 

El criterio de nombrar dos especies en función del ta-
maño craneal o mantener en Homo habilis los ejempla-
res de tamaño craneal pequeño dejando la otra especie 
sin identificar ha sido seguido por distintos autores 
(Walker y Leakey, 1978; Wood, 1985; Stringer, 1986; 

Groves, 1989; Wood, 1991; Wood, 1992c, por citar 
sólo algunos de los anteriores al trabajo de Rightmire, 
1993, antes citado. Rightmire también optó por dividir la 
muestra completa de H. habilis en dos distintas espe-
cies).

Caja 11.7  El criterio del tamaño craneal de H. habilis

Tabla 11.4  Comparación de tamaños craneales y coeficiente de variación de los mismos entre las 
muestras de Homo habilis, Homo sapiens y Pan troglodytes considerando una o dos especies dentro de 
H. habilis (Booth, 2011)

   
Capacidad craneal Desviación

 Coeficiente de
 Muestra Tamaño 

promedio (cm3) estándar
 variación (CV)de la

      capacidad craneal

H. habilis sensu lato   9  666,4  98,2 14,7
H. habilis   6  611,8  63,0 10,3
H. rudolfensis   3  775,7  42,7  5,5
Homo sapiens
Naqada  30 1.304,8  84,8  6,5
Teita  30 1.273,8 116,2  9,1
Congo  30 1.265,6 142,8 11,3
Borneo  30 1.347,5 116,7  8,7
Tasmania  28 1.245,0 112,9  9,1
Moorfields  30 1.419,0 144,5 10,2
Pan troglodytes
Colección de Frankfurt  18  367,7  19,8  5,4
Colecciones de los museos 
Powell-Cotton y Rothchild 111  390,0  41,1 10,5
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(Rightmire, 1993). De tal suerte, podría enten-
derse que tanto en la muestra de volumen cra-
neal alto como en la de volumen más bajo exis-
ten ambos sexos, por lo que las diferencias 
entre H. habilis sensu stricto y sensu lato no 
pueden atribuirse a dimorfismos sexuales. 

2. En la muestra amplia de «Homo habilis» 
(sensu stricto + sensu lato) están contenidas dos 
especies. Si se opta por aceptar que la muestra 
amplia de Homo habilis contiene dos especies, 
la característica que mejor indica la pertenencia 
a una u otra es la que hemos tomado en cuenta 
en la tabla 11.3: la distinta capacidad craneal. 

Considerando las diferencias en el tamaño 
del cráneo a través del coeficiente de varia-
ción (CV) de su volumen, el cálculo realizado 
por Chris Stringer (1986) dio un valor de 12,4 
para la muestra completa de Homo habilis, 
cifra claramente superior a la de 10,0 que el 
autor obtuvo para los simios actuales, los hu-
manos modernos y las especies más comunes 
de homininos fósiles en la mayor parte de los 
casos. Las conclusiones de Stringer (1986) in-
dicaron, pues, la necesidad de considerar dos 
distintas especies. Laura Booth (2011), por su 
parte, analizó el CV del volumen craneal de 
una muestra de humanos modernos, chim-
pancés y fósiles de Homo habilis, comparando 
los resultados que se obtienen si se considera 
dentro de estos últimos una sola especie o dos. 
Los resultados aparecen en la tabla 11.4.

Del trabajo de Booth (2011) se deduce 
que, de agrupar en un solo taxón la muestra 

completa de Homo habilis, se obtiene un CV 
excesivo para el rasgo de la capacidad cra-
neal, superior al de las demás muestras in-
cluidas en el análisis. Si, por el contrario, dis-
tinguimos entre H. rudolfensis y H. habilis 
(sensu stricto, como añadió la autora), el CV 
de este último taxón limitado sigue siendo 
alto pero entra en el rango de algunas de las 
muestras de Pan troglodytes y Homo sapiens.

3. Un único taxón es suficiente para albergar 
la muestra completa de «Homo habilis». Los 
análisis estadísticos de la muestra craneofa-
cial completa de Homo habilis que hemos vis-
to apoyan la división en dos especies. Pero 
nos hemos limitado en realidad a unos pocos 
estudios; existen otros numerosos procedi-
mientos que ni siquiera hemos aludido. Así, 
el trabajo de Joseph Miller (2000), que se 
planteó la revisión de los análisis estadísticos 
aplicados a la morfología de Homo habilis in-
dicó los siguientes: coeficiente de variación 
endocraneal (Wood, 1985; Stringer, 1986); 
estimación de dimorfismo sexual (Lieber-
man, Pilbeam y Wood, 1988); análisis multi-
variante de la región facial (Bilsborough y 
Wood, 1988); análisis de las medidas cra-
neofaciales (Kramer et al., 1995); pauta mul-
tivariante del dimorfismo sexual (Wood, 
1993); perfiles de variabilidad CV (Kramer et 
al., 1995); medidas de distancia por medio de 
randomización exacta (Grine, Jungers y 
Schultz, 1996); ordenación cuantitativa (Gri-
ne, Jungers y Schultz, 1996).

Como indicó de manera tan clara como precisa Miller 
(2000), «el fracaso a la hora de rechazar una hipótesis 
nula no es una prueba en favor de dicha hipótesis. 
Por supuesto, las hipótesis no pueden nunca «pro-
barse», solo apoyarse, modificarse o ser rechaza-
das». El autor añadió: «No obstante, la hipótesis nula 
de variación intraespecífica [en Homo habilis] explica 
los datos satisfactoriamente por medio de los tests 
actuales. Eso no excluye subsiguientes análisis y la 
posibilidad de rechazar la hipótesis nula en el futuro» 
(Miller, 2000).

En realidad las hipótesis más triviales sí pueden pro-
barse. La que establece que «existen cisnes blancos» 
se demuestra enseñando uno. Pero la que sostiene que 
«no existen cisnes negros» no puede falsarse por el sis-
tema de identificar una y otra vez cisnes blancos; se 
debilita, sí, pero queda como provisional en espera de 
que alguien encuentre un ejemplar oscuro de cisne. Aun 
siendo así, lo importante a nuestros efectos es que la 
hipótesis acerca de que toda la variación de Homo ha-
bilis es intraespecífica no resulta de momento, de 
acuerdo con Miller (2000), rechazada.

Caja 11.8  Falsando hipótesis
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Las principales conclusiones obtenidas 
por Miller (2000) tras su reexamen de los es-
tudios estadísticos indicaron que el grado de 
variación de la muestra completa de Homo 
habilis corresponde bien al de los actuales si-
mios. Por su parte, las pautas en las que difie-
ren los distintos ejemplares de Homo habilis 
sensu lato tampoco apuntan hacia ninguna 
particularidad que obligue a pensar en la ne-
cesidad de dividir la muestra entre dos taxa. 

Dicho de otro modo, ningún espécimen de la 
muestra completa de Homo habilis, ya sea 
KNM-ER 1470 o cualquier otro, cuenta se-
gún Miller (2000) con características que 
obliguen a emplazarlo en otra especie.

¿A qué se debe una conclusión tan radical-
mente opuesta a las obtenidas por los auto-
res cuyos trabajos fueron revisados por Mi-
ller (2000)? El autor indicó de forma porme-
norizada los errores o las lagunas de cada 

Como ejemplo de las dificultades que existen a la hora 
de llevar a cabo el cálculo de la capacidad craneal, la 
correspondiente a OH 7 fue estimada en 700-750 cm3 
por Ralph Holloway (1980), en 590 cm3 por Milford Wol-
poff (1981) y en 674 por Phillip Tobias (1987), si bien en 
este último caso se trata de una apreciación del volu-
men que habría alcanzado al llegar a la madurez (se 
trata, como se recordará, de un ejemplar juvenil). Un 

posible origen de las discrepancias es el de la recons-
trucción del cráneo del fósil. Lo fragmentario de los res-
tos disponibles obligan a usar técnicas de comparación 
con otros endocráneos —como la de la regresión múl-
tiple utilizada por Holloway (1980)— cuya validez de-
pende tanto de la muestra elegida para la comparación 
como de la precisión de las extrapolaciones (véase Wol-
poff, 1981).

Caja 11.9  Dificultades en el cálculo del volumen craneal

El índice craneal se define como el cociente entre las 
medias geométricas de tres variables neurocraneales 
(GOL, XCB, BBH) y tres viscerocraneales (BPL, ZYB, 
NPH), siendo

GOL: distancia glabela-opistocráneo (1).
XCB: anchura máxima del neurocráneo (2).
BBH: distancia basion-bregma (3).
BPL: distancia basion-prostion (4).
ZYB:  anchura máxima entre los extremos laterales de 

los arcos cigomáticos derecho e izquierdo (5).
NPH: distancia nasion-prostion (6).

Así, el algoritmo que proporciona el índice craneal 
es:

Crindex = (GOL × XCB × BBH)1/3 / (BPL × ZYB × NPH)1/3

Jiménez-Arenas, Palmqvist y Pérez-Claros (2011) 
realizaron sus análisis sobre distintos ejemplares y taxa 
de homininos desde H. habilis a humanos «arcaicos» 
(véase capítulo 16), llevando a cabo diferentes agrupa-
ciones. Aquí tomaremos en cuenta sólo las que se refie-
ren al número de taxa atribuible a la muestra amplia de 
H. habilis.

Caja 11.10  El índice craneal
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Ilustración de Fernández García (2001).
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uno de los análisis que revisó. Pero al margen 
de esos detalles se podría dar una idea gene-
ral acerca de los problemas con los que se en-
frenta cualquier estudio estadístico referido al 
registro fósil. En la discusión de los resultados 
obtenidos a través de su propio análisis, Laura 
Booth (2011) indicó posibles fuentes generales 
de error. Desde la dispersión de los volúmenes 
obtenidos al calcular capacidades craneales a 
los sesgos que introduce la asignación de espe-
címenes a taxa, pasando por las dificultades 
inherentes al pequeño tamaño de la muestra 
analizada, lo cierto es que resulta un tanto 
arriesgado basar los diagnósticos taxonómi-
cos en procedimientos estadísticos. 

Examinemos, no obstante, un cálculo más 
—posterior al reexamen de Miller (2000)— que, 
cambiando la variable considerada, apoya la hi-
pótesis de un taxón único para Homo habilis. 

Juan Manuel Jiménez-Arenas, Paul Palm- 
qvist y Juan A. Pérez-Claros (2011) defendie-
ron que, a la hora de comparar la variabili-
dad de las muestras fósiles, se utilizase un in-
dicador distinto a la capacidad craneal. Los 
autores se sirvieron del índice craneal (Crindex, 
Cranial index, véase caja 11.10), sosteniendo 
que se trata de la variable relacionada con el 
cráneo que discrimina mejor cuando hay que 
llevar a cabo comparaciones entre simios ac-
tuales. De ser así, Jiménez-Arenas, Palmqvist 
y Pérez-Claros mantuvieron que es preferible 
utilizar también el CV del índice craneal en 
los estudios de homininos fósiles. 

Los resultados obtenidos por Jiménez-
Arenas, Palmqvist y Pérez-Claros (2011) apa-
recen en la tabla 11.5. 

Como indicaron los autores, la agrupa-
ción en una sola especie de un ejemplar con 
tamaño craneal grande junto a otros de ta-
maño pequeño (incluyendo un fósil de 
Dmanisi, grupo al que nos referiremos más 
adelante) excede algo en rango de variación 
respecto del Crindex propio de humanos mo-
dernos y chimpancés comunes, pero queda 
por debajo del Crindex de gorilas. Ese resulta-
do permite, para Jiménez-Arenas, Palmqvist 
y Pérez-Claros (2011), mantener dentro de 
un único taxón toda la muestra de Homo ha-
bilis sensu lato. Si se añade el ejemplar de Su-
dáfrica StW 53 (al que nos referiremos tam-
bién más adelante), el coeficiente de varia-
ción del Crindex aumenta pero menos de lo 
que lo hace al añadir, además, un ejemplar 
como es el KNM-ER 3733 que se sitúa de ma-
nera generalizada dentro de Homo erectus. 

Parece, pues, que los análisis estadísticos 
no permiten alcanzar resultados concluyen-
tes. Jiménez-Arenas, Palmqvist y Pérez-Cla-
ros mencionaron 18 estudios que apoyan la 
aceptación de Homo rudolfensis y entre ellos 
no se cuentan varios de los que hemos co-
mentado aquí. A ese punto de vista contra-
pusieron otros 10 trabajos que sostienen la 
viabilidad de un único taxón Homo habilis. 
Queda claro que optar por una u otra fórmu-
la está lejos de ser un asunto decidido. 

Los últimos ejemplares descubiertos en Ol-
duvai y Koobi Fora (capítulo 10) añaden cier-
tas claves. OH 65, como se recordará, procede 
del mismo horizonte estratigráfico, Lecho I, 
que los demás ejemplares de H. habilis del ya-
cimiento —aunque de distinta paleocuenca, 

Tabla 11.5  Crindex obtenidos mediante distintas agrupaciones de fósiles. El ejemplar D 2282 procede del 
yacimiento de Dmanisi (Georgia) (véase más adelante). Datos construidos a partir de los indicados por 
Jiménez-Arenas, Palmqvist y Pérez-Claros (2011)

 Agrupación Variación del Crindex

KNM-ER 1470, KNM-ER 1813, OH 24, D 2282 4,772
KNM-ER 1470, KNM-ER 1813, OH 24, D 2282, StW 53 5,890
KNM-ER 1470, KNM-ER 1813, OH 24, D 2282, KNM-ER 3733, StW 53 5,333
Gorilla gorilla (N = 30) 6,100
Pan troglodytes (N = 30) 4,300
Homo sapiens (N = 30 3,770
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dado que OH 65 fue hallado en la parte occi-
dental de la garganta de Olduvai (Blumenschi-
ne et al., 2003). El estudio de las coincidencias 
entre el hueso parietal de KNM-ER 1470 y el 
ejemplar-tipo de Homo habilis, OH 7, junto 
con la arquitectura compartida del maxilar en 
OH 7, OH 65 y KNM-ER 1470, llevó a Ro-
bert Blumenschine y colaboradores (2003) a 
concluir que todos ellos pueden ser considera-
dos como miembros de una misma especie 
muy variable y no poco difícil de considerar en 
términos filogenéticos. Respecto de KNM-ER 
62000 y 60000, Meave Leakey y colaboradores 
(2012) sostuvieron que los nuevos hallazgos 
incrementan de manera notable la diversidad 
de la muestra grácil de Koobi Fora (figura 
11.2). Sin embargo, la única indicación taxo-
nómica que dieron es que «KNM-ER 60000 
parece estar asociado con la especie a la que 
pertenecen KNM-ER 1470 y KNM-ER 
62000» (M. G. Leakey et al., 2012), sostenien-
do que decidir si ésta es Homo habilis o bien 
H. rudolfensis debería dejarse para cuando se 
cuente con estudios más relevantes acerca de 
la asociación de OH 7 con los demás fósiles.

Como hemos visto, la pregunta acerca de 
si la muestra de Homo habilis sensu lato pue-

de reducirse a una sola especie o necesita dos 
no cuenta con una respuesta firme. En la si-
tuación actual, y más aún tras el hallazgo de 
los ejemplares últimos de Olduvai y Koobi 
Fora que acabamos de ver, tan justificable es 
separar en dos especies Homo habilis y Homo 
rudolfensis como mantener una única en la 
que quepan todos los ejemplares de Homo ha-
bilis sensu lato. Como sostuvo Phillip Tobias 
(2003) en su comentario al hallazgo de OH 65, 
la cuestión de las especies relacionadas con 
Homo habilis y Homo rudolfensis no está en 
forma alguna resuelta. Siendo así, y de acuer-
do con el principio de parsimonia, hemos op-
tado por incluir Homo rudolfensis dentro de la 
especie Homo habilis, aunque mantendremos 
ambos taxa, para más claridad de los comen-
tarios, siempre que sea necesario. 

2. Monofilia de los géneros  
 del Plioceno

Las principales dudas acerca del sentido de 
los géneros de homininos en el Plioceno se 
refieren a su posible parafilia. Como vimos 
en su momento, una clasificación respetuosa 

Figura 11.2  Comparación 
de las mandíbulas: 
(a) KNM-ER 60000 y 62000; 
(b) KNM-ER 60000 y 1802. 
Si en el primer caso 
coinciden casi por completo, 
las diferencias son notorias 
en el segundo. (Ilustración 
de M. G. Leakey et al., 
2012).

Como vimos en el capítulo 2, un grupo parafilético es un 
conjunto que incluye varios de los taxa pertenecientes a 
un linaje, pero no todos. Cuando se agrupan en un solo 

clado distintos taxa difíciles de situar en los linajes próxi-
mos, lo más común es que esa agrupación forzada for-
me un grupo parafilético.

Caja 11.11  Grupos parafiléticos
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con el proceso evolutivo debe agrupar las es-
pecies en géneros monofiléticos. ¿Lo son los 
que hemos indicado?

2.1 Monofilia de Australopithecus

A finales del siglo xx eran tantas las especies 
incluidas en Australopithecus que David 
Strait, Frederick Grine y Marc Moniz (1997) 
apuntaron la necesidad de un replanteamien-
to de la filogenia de los primeros homininos 
para aclarar el contenido del género Austra-
lopithecus. El problema consiste en que ese 
taxón, definido convencionalmente como el 
conjunto de todos los homininos anteriores a 
Homo —sin contar Ardipithecus—, formaba 
ya en esas fechas un grupo parafilético que 
aparecía en la práctica totalidad de los clado-
gramas. Dicho de otro modo, Australopithe-
cus, tal y como era entendido, suponía una es-
pecie de comodín en el que se emplazaban to-
dos los homininos antiguos incapaces de ser 
colocados en otra parte. 

Los taxa de australopitecinos que tuvieron 
en cuenta Strait, Grine y Moniz (1997) en su 
estudio cladístico fueron —con los nombres 
dados por los autores— Australopithecus 
afarensis, A. africanus, A. aethiopicus, A. ro-
bustus y A. boisei. Otras especies que no se 
conocían entonces y han sido aceptadas de 
forma general después, como A. anamensis, 
A. bahrelghazali, A. garhi y A. sediba, agra-
van la cuestión planteada por los autores. El 

género Australopithecus definido de esa ma-
nera amplia incluye sin lugar a dudas ejem-
plares que no pueden ser agrupados en un 
único linaje evolutivo porque, de hacerlo, 
éste resulta ser parafilético. 

Un primer paso para lograr que Australo-
pithecus constituya un verdadero linaje con-
siste en retirar de él los ejemplares robustos, 
reservándoles un género propio. Es esa la so-
lución que se sigue en este libro y no tiene 
nada de original, por supuesto. Se recordará 
que la distinción entre australopitecinos «ro-
bustos» y «gráciles» fue hecha ya por Robert 
Broom (1938), distinguiendo entre los géneros 
Australopithecus y Paranthropus. Mediante esa 
operación taxonómica, los grupos formados 
son más coherentes como linajes evolutivos. 
Sin embargo, así no quedan liquidadas todas 
las dificultades de interpretación. 

Vayamos con el análisis de Strait, Grine y 
Moniz (1997). En el cladograma dado por 
los autores como más correcto, Australopi-
thecus africanus forma el grupo hermano de 
Paranthropus + Homo (véase figura 11.3). 

Aunque la cladística reformada no permi-
te establecer relaciones de ancestros y descen-
dientes (capítulo 2), esa situación sería compa-
tible con el hecho de considerar al A. africanus 
como el último ancestro común anterior al 
conjunto que forman los australopitecinos 
robustos (A. robustus, A. boisei y A. aethiopi-
cus) y Homo (véase el árbol filogenético de la 
figura 11.13, que es repetición, para mayor co-
modidad de lectura, del árbol de la figura 8.1). 

Figura 11.3  Cladograma 
más plausible de acuerdo 
con Strait, Grine y Moniz 
(1997).

Pan
Ardipithecus

Australopithecus

ParanthropusHomo
≈ 2,5 m.a.

≈ 7 m.a.
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En los años en los que se desconocían otros 
ejemplares propios del género Australopithecus, 
es decir, antes del descubrimiento de A. ana-
mensis, A. bahrelghazali, A. garhi y A. sediba, se 
trataba de una solución razonable. Al añadir 
los nuevos taxa, volvemos a toparnos con el 
problema de una amalgama a la manera de 
cajón de sastre que conduce a un grupo para-
filético.

El cladograma ofrecido por Pickering y 
colaboradores (2011) tras el estudio que 
acompañó a la propuesta del A. sediba apare-
ce en la figura 11.5. Al margen de las dudas 
que quepa expresar, una vez más, acerca de la 

elección de taxa y caracteres —no se incluyen 
A. anamensis, A. bahrelghazali y A. (kenyan-
thropus) platyops, ni se justifica su ausencia— 
lo que resulta claro es que en ese cladograma 
es imposible realizar una agrupación monofi-
lética de los miembros de Australopithecus 
considerados. Es evidente que añadir los taxa 
que faltan no haría sino empeorar la situación.

El género Australopithecus es parafilético, 
pues, y para evitarlo sería necesaria una pri-
mera operación consistente en nombrar un 
nuevo género que agrupase A. afarensis y 
A. garhi, esto es, unir una de las especies más 
antiguas con otra de las más modernas. De 

Figura 11.4  Árbol 
filogenético de los géneros 
Ardipithecus, 
Australopithecus, 
Paranthropus y Homo. Para 
los detalles, véase capítulo 8.
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Hemos seguido en este libro la denominación habitual 
de Australopithecus, que incluye a los A. afarensis y 
otras especies cercanas tanto de África del este como 
del Chad. No obstante, algunos autores como Day, 
M. D. Leakey y Olson (1980), Strait, Grine y Moniz 
(1997), Wood y Collard (1999b), Wood y Richmond 
(2000) y Cela-Conde y Ayala (2003) rescataron la deno-
minación de Praeanthropus africanus. Se trata del gé-
nero que propuso Musaffer Senyürek (1955) renom-
brando el Meganthropus de Weinert (1950), y a él 
corresponden ejemplares recolocados más tarde como 
A. afarensis (véase Day et al., 1980). Utilizar el género 
Praeanthropus para los australopitecinos anteriores a la 
división de los homininos en «gráciles» y «robustos» tiene 

dos ventajas. En primer lugar, se ajusta mejor a las nor-
mas formales del Código Internacional de Nomenclatu-
ra Zoológica, que recomienda utilizar el primer nombre 
propuesto para cualquier taxa salvo que existan moti-
vos muy fundados para no hacerlo. Además, si los Aus-
tralopithecus africanus se consideran ancestros directos 
de los australopitecinos «robustos», todos ellos pueden 
entrar en el género Australopithecus, que es el que con-
cedió Raymond Dart al Niño de Taung. El hecho de que 
esta segunda interpretación evolutiva case mal con la 
reinterpretación de la edad de A. africanus, y lo muy 
extendido de la denominación Australopithecus afaren-
sis nos ha llevado a descartar el nombre de Praeanthro-
pus, no sin aceptar que su uso sería del todo correcto.

Caja 11.12  El taxón Praeanthropus
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hecho, para llegar a un cladograma sin para-
filias serían necesarios más géneros. Pero pa-
rece obvio que una multiplicación de taxa de 
ese estilo no tiene sentido y, de hecho, nadie 
que nosotros sepamos la ha propuesto. De 
momento, la parafilia de Australopithecus no 
se ha podido resolver; reconocerlo es de justi-

cia. El análisis propuesto por Rolando Gon-
zález-José y colaboradores (2008), que es el 
intento más reciente de lograr cladogramas 
adecuados a los procesos filogenéticos reales 
—agrupando rasgos en módulos y conside-
rando variaciones cuantitativas continuas— 
sólo consideró para su estudio los taxa Aus-

Figura 11.5   
Cladogramas más 
parsimoniosos 
considerados por 
Wood y Collard 
(1999).
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tralopithecus afarensis y Australopithecus afri-
canus. Pese a esa reducción, si se agrupan en 
un mismo género, éste resulta parafilético.

2.2 Monofilia de Homo

Por lo que respecta a los taxa más antiguos de 
Homo, también aparecen problemas de parafi-
lia. En un análisis destinado a determinar el 
sentido del género Homo, Bernard Wood y 
Mark Collard (1999b) examinaron seis clado-
gramas propuestos por Chamberlain y Wood 
(1987) (A, en la figura 11.5), Chamberlain (1987) 
(B), Wood (1991) (C), Wood (1992c) (D), Lie-
berman, Wood y Pilbeam (1996) (E) y Strait, 
Grine y Moniz (1997) (figura 11.5). Conside-
rando Homo habilis y H. rudolfensis como dos 
especies pertenecientes a ese género, tres de los 
cladogramas dieron un resultado monofilético 
para Homo y tres más uno parafilético, cosa 
que, de acuerdo con los autores, no supone la 
adscripción inequívoca de H. habilis y H. ru-
dolfensis a Homo. Pero la principal razón que 
llevó a Wood y Collard (1999b) a retirar del 
género a los taxa de los primeros Homo se 
debe a que les falta la coherencia evolutiva in-
dicada por los autores como necesaria para 
figurar en él. Tomando en cuenta la forma y 
tamaño del cuerpo, los rasgos del esqueleto re-
lacionados con la locomoción, el tamaño cere-
bral relativo, el ratio del patrón de desarrollo 
ontogenético y el tamaño relativo del aparato 
masticatorio —que son las condiciones pro-
puestas por Wood y Collard (1999b)—, en la 
mayor parte de esos rasgos, si no en todos, 
H. habilis y H. rudolfensis se encuentran más 
cerca de los australopitecinos que de Homo 
sapiens. 

Examinemos con algo más de detalle uno 
de esos rasgos, el de la locomoción, para cali-
brar el alcance del problema. 

2.3 La locomoción  
 de los primeros Homo 

La filogénesis de la bipedia se entiende como 
un proceso en el que los miembros superiores 
alargados, el dedo gordo del pie con un cierto 
grado de pulgar (oponible a los demás de-
dos) y la gran movilidad de las articulaciones 
forman parte de los caracteres primitivos. En 
su conjunto, esos rasgos que, como vimos, 
son propios en buena medida de Ardipithe-
cus, permanecieron en parte como plesio-
morfias en Australopithecus, indicando una 
bipedia compatible con la trepa a los árboles. 
Tales plesiomorfias desaparecen en el bipe-
dismo propio de Homo erectus, semejante al 
de los humanos modernos.

¿Qué sucede con las especies de Homo an-
teriores a H. erectus? ¿Dispusieron de una 
bipedia similar a la de éste o mantuvieron ca-
pacidades altas de trepa como sucede con 
Australopithecus?

Veamos el caso de Homo habilis. Al pro-
ponerse la especie (Leakey, Tobias y Napier, 
1964), se describió en función de los rasgos 
morfológicos disponibles que incluían pocos 
restos postcraneales. No es raro, pues, que la 
defensa frente a las críticas recibidas se cen-
trase en los rasgos dentales y craneales (véase 
Tobias y Clarke, 1996, en su discusión con 
Robinson, por ejemplo). Pero el sentido de 
llevar el género Homo hasta el Plioceno in-
cluía la idea bastante clara de que en esa épo-
ca habría tenido lugar la aparición de unos 

Leslie Aiello y Peter Andrews (2000) sostuvieron que: 
«En la actualidad es imposible establecer las relaciones 
filogenéticas de los australopitecos con un grado de 
confianza suficiente. Existe una conciencia cada vez 
mayor de la naturaleza ‘en arbusto’ de la evolución de 

los homínidos a lo largo del período de los australopite-
cinos y también de que nuevas especies de homínidos 
antiguos están aún por descubrir». 

En la década larga transcurrida desde entonces sus 
palabras no han hecho sino confirmarse.

Caja 11.13  Una evolución en arbusto
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seres nuevos en términos adaptativos, unos se-
res que colonizaron la sabana gracias al uso 
de los instrumentos que ellos mismos cons-
truían y que, en el proceso de adaptación a 
los espacios abiertos sufrieron transforma-
ciones del aparato locomotor cuyas eviden-
cias eran en buena parte hipotéticas por falta 
de postcraneales de la especie.

Entraremos en los detalles de ese modelo 
adaptativo en el capítulo siguiente. A los 
efectos de lo que estamos discutiendo ahora, 
el problema con el que nos encontramos es el 
de que ejemplares como OH 62 y KNM-ER 
3735, hallados con posterioridad a la pro-
puesta de Homo habilis pero incluidos en ese 
taxón, muestran unas proporciones que no 
cuadran con la imagen del género Homo tal y 
como es indicada por H. erectus. Así, la com-
paración de OH 62 con la morfología de los 
actuales simios superiores ha llevado a soste-
ner que se trata de un hominino con un «esti-
lo simio» (Aiello, 1992; Hartwig-Scherer y 
Martin, 1991). 

KNM-ER 3735 añadió indicios en el mis-
mo sentido. Aunque su estado fragmentario 
no permite tomar medidas generales, las par-
tes disponibles de KNM-ER 3735 fueron 
comparadas por Richard Leakey et al. (1989) 
con las del australopiteco A.L. 288-1 toman-
do como referencia para el análisis un ejem-
plar de Pan troglodytes y otro de Homo sa-
piens. El resultado dio una longitud mayor de 
las extremidades superiores en KNM-ER 
3735 que en A.L. 288-1, cosa que apuntaría ha-
cia una conducta arbórea más acusada en Homo 
habilis que en A. afarensis (R. E. F. Leakey et al., 
1989). No existe una manera fácil de explicar 
una secuencia evolutiva así en el proceso de 
transición hacia la bipedia de H. erectus.

Pero el estudio de Richard Leakey et al. 
(1989) tenía al menos dos inconvenientes. En 
primer lugar, el del sexo de los especímenes: 
A.L. 288-1 es hembra, y KNM-ER 3735, 
presumiblemente macho. En la medida en 
que no se dispone de esqueletos de H. habilis 
y A. afarensis del mismo sexo, ese problema 
no puede resolverse. La otra dificultad del 
trabajo de R. E. F. Leakey et al. (1989) estri-
ba en haber llevado a cabo las comparacio-

nes con un solo individuo de chimpancé y 
otro de humano actual.

Distintos análisis (Hartwig-Scherer y Mar- 
tin, 1991; Haeusler y McHenry, 2007; Ruff, 
2009; Pontzer et al., 2010) han seguido las pau-
tas metodológicas del estudio de R. E. F. Leakey 
et al. (1989). Así, Sigrid Hartwig-Scherer y 
Robert Martin (1991) concluyeron, coinci-
diendo con Leakey y colaboradores (1989), 
que respecto de la relación que existe entre las 
diversas medidas correspondientes a las extre-
midades superiores frente a las inferiores 
OH 62 se acerca más a los simios actuales 
que a los humanos modernos; por su parte, 
A.L. 288-1 muestra proporciones más humanas. 

Martine Haeusler y Henry McHenry (2007) 
se propusieron enmendar las carencias del es-
tudio original de Richard Leakey y colabora-
dores (1989) repitiendo su análisis pero con 
una muestra mayor de chimpancés y huma-
nos modernos. El resultado obtenido indi-
có que, en contra de las conclusiones de 
R. E. F. Leakey et al. (1989), los dos ejem-
plares fósiles no se diferencian en términos 
estadísticos. El tamaño relativo del húmero 
distal, la cabeza del radio y la articulación de 
ambos cae dentro del rango de variación de 
los humanos modernos tanto en el caso de 
KNM-ER 3735 como en el de A.L. 288-1, y 
las falanges de las manos de estos últimos 
son semejantes en la posesión de una base 
grácil y una articulación media robusta. Pero 
Haeusler y McHenry (2007) sí encontraron 
diferencias en la robustez del hombro, en es-
pecial de la espina escapular, y en el tamaño 
relativo del cuello del radio. Como conclu-
sión, sostuvieron que A.L. 288-1 habría teni-
do un brazo más semejante al humano, mien-
tras que KNM-ER 3735 dispondría de un hom-
bro más potente —cosa que cuadra con una 
conducta arbórea. Dicho de otro modo, las 
conclusiones principales de R. E. F. Leakey 
et al. (1989) se veían en parte apoyadas.

El trabajo de Christopher Ruff (2009) 
analizó los rasgos de OH 62, dos Homo erec-
tus africanos, KNM-WT 15000 y KNM-ER 
1808, chimpancés y humanos modernos. El 
examen se centró en la fuerza (strength) de dos 
puntos del fémur y dos del húmero, deducida 
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del análisis computacional de la forma y gro-
sor que muestra el hueso en su sección trans-
versal. Para todas y cada una de las combina-
ciones entre las secciones estudiadas, la pro-
porción entre la fuerza del fémur y la del 
húmero de OH 62 cayó dentro del rango de los 
chimpancés, mientras que esa misma propor-

ción estaba en KNM-WT 15000 y KNM-ER 
1808 dentro del rango humano (Ruff, 2009). 

La conclusión más razonable de esos estu-
dios indica que, en su conjunto, el H. habilis 
debería ser descrito, en función de los rasgos 
postcraneales de KNM-ER 3735 y OH 62, 
como un hominino parcialmente arbóreo.

Figura 11.6  Fragmentos 
disponibles del esqueleto 
parcial KNM-ER 3735, 
H. habilis (en negro), 
sobreimpuestos sobre el 
dibujo del esqueleto de un 
Australopithecus. (Ilustración 
de Haeusler y McHenry, 
2007).
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Definir el H. habilis como parcialmente ar-
bóreo es un diagnóstico que se contradice con 
la interpretación asociada a la propuesta del 
taxón. OH 8 fue tomado como paratipo de 
H. habilis por L. Leakey et al. (1964) y, de hecho, 
la nueva especie fue descrita en su momento 
como poseedora de una locomoción similar 
a la del ser humano actual; en forma alguna 
se entendió el H. habilis como un ser en par-
te arbóreo. El ejemplar OH 6 fue entendido 
por su parte como indicio de que la articula-
ción tibia-peroné era en Homo habilis simi-
lar a la de los humanos modernos (Davis, 1964; 
Lovejoy, 1975). 

Como hemos visto en el capítulo 5, Camp- 
bell Rolian, Daniel Lieberman y Benedikt 
Hallgrimsson (2010) proporcionaron indi-
cios firmes de que, en los homininos, las ma-
nos y los pies cambiaron a través de un proce-
so de coevolución. Cabría esperar por tanto 
que el grado de bipedia de Homo habilis se 

manifieste tanto en las extremidades inferio-
res como en las superiores. 

Autores como Randall Susman y Jack 
Stern (1979) y Françoise Jouffroy (1991) han 
sostenido que la mano de OH 7 presenta 
indicios de trepa (las falanges curvadas). 
Ch. Oxnard y F. Peter Lisowski (1980) tam-
bién han visto en OH 8 rasgos que se asocian 
con la función de trepa. Otros autores, por 
el contrario, han seguido calificando OH 8 
como un pie moderno (Deloison, 1991; 
Susman y Stern, 1991; White y Suwa, 1987).

El carácter de las extremidades de Homo 
habilis tropieza, pues, con dos interpretaciones 
opuestas, salvo que también los rasgos de los 
primeros postcraneales descubiertos en Oldu-
vai se reinterpreten como plesiomórficos.

El problema de la plesiomorfia o apomor-
fia de los rasgos de la locomoción de Homo 
habilis podría extenderse a otros taxa anti-
guos del género. De H. rudolfensis no puede 

Berhane Asfaw et al. (1999) han criticado que en los 
trabajos de morfología comparada entre OH 62 y 
A.L. 288-1 se saquen conclusiones acerca de la rela-
ción entre longitud del húmero y longitud del fémur. Para 

Asfaw et al. (1999), el tamaño del fémur de OH 62 no 
puede ser estimado de forma precisa y, por tanto, no sirve 
para entrar en comparaciones.

Caja 11.14  El fémur de OH 62

El estudio de Randall Susman (2008) se planteó como 
objetivo el comparar el grado de desarrollo de OH 7 y 
OH 8. Es común considerar que OH 7 es un ejemplar 
inmaduro y OH 8 un individuo adulto. Tras realizar una 
comparación mediante radiografías de OH 8 y del pie 
de una mujer actual de 12 años para poner de manifies-
to sus semejanzas de desarrollo, la conclusión de Sus-
man (2008) no sólo fue la de que OH 8 es inmaduro; 
según el autor, OH 7 (mano) y OH 8 (pie) pertenecen al 
mismo individuo.

Caja 11.15  Aclarando el sentido de OH 8

Radiografía del pie de una mujer actual de 12 años 
junto a los huesos correspondientes de OH 8 (Sus-
man, 2008).
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decirse nada porque no cuenta con postcra-
neales dados por seguros. Pero Homo georgi-
cus sí los tiene. ¿Qué nos indican?

El examen de Herman Pontzer y colabora-
dores (2010) de los postcraneales de Dmanisi 
se planteó comprobar la hipótesis de que la 
dieta carnívora llevó a un incremento de la bi-
pedia, a una carrera más eficaz y duradera. 
Los resultados obtenidos indicaron que las ex-
tremidades posteriores de los ejemplares de 
Dmanisi eran semejantes —de acuerdo con el 
arco longitudinal plantar, tamaño superior y 
morfología del tobillo— a las de los humanos 
modernos desde el punto de vista funcional. 
Pero la retención de rasgos primitivos —tor-
sión de la tibia, forma del metatarso— ponen 
de manifiesto que en la primera salida de Áfri-
ca (véase capítulo 12) no se había completado 
aún la evolución del aparato locomotor pro-
pia de Homo erectus (Pontzer et al., 2010).

2.4 Un sentido taxonómico  
 para los ejemplares de Homo  
 del Plioceno 

Como decíamos antes, Bernard Wood y 
Mark Collard (1999b) incluyeron como cri-
terio para poder colocar cualquier espécimen 
en Homo el que se parezca más a Homo sa-
piens que a Australopithecus. En principio, 
ninguno de los miembros más antiguos del 
género —la muestra completa de H. habilis 
sensu lato, e incluso H. georgicus— lo cum-
plen, con lo que deberían ser trasladados a 
Australopithecus. El resultado de una ope-
ración así lleva a que la parafilia considera-
ble de este último género se convierta en 
colosal. 

Pero existen distintas razones que aconse-
jan mantener a H. habilis dentro de Homo. 
La primera es metodológica. Si la evolución 
ha seguido, de acuerdo con Darwin, un pro-
ceso de transformaciones graduales —idea 
que es del todo compatible con la presencia 
tanto de períodos de estasis como de mo-
mentos de aceleración del cambio—, los pri-
meros ejemplares de cada nuevo linaje se pa-
recerían mucho, por necesidad, a sus equiva-

lentes del grupo hermano. La retención de 
caracteres primitivos obliga a ello y, de tal 
suerte la evolución de la bipedia implica la 
presencia en los taxa más antiguos de unas 
capacidades para la trepa que se expresan en 
el esqueleto como plesiomorfias. Australopi-
thecus muestra la tendencia a ir desarrollan-
do una bipedia más obligada. Homo erectus 
cuenta ya con la locomoción propia de los 
humanos modernos. ¿Qué decir, pues, de 
Homo habilis? No es extraño que una bipedia 
con retención de rasgos primitivos permane-
ciese todavía al aparecer el género Homo. Es 
ilógico exigir a los primeros ejemplares de un 
nuevo género que dispongan ya de la propor-
ción de apomorfias y plesiomorfias propia 
del taxón más moderno. Sería lo mismo que 
negar la existencia de un proceso de evolu-
ción dentro del género. De hecho, existen in-
dicios claros de que con los primeros ejem-
plares de Homo se ha emprendido un nuevo 
camino evolutivo. Las medidas relativas al 
alto y el ancho de la cadera analizadas por 
Henry McHenry y Katherine Coffing (2000) 
son un ejemplo (véase figura 11.7).

A esa consideración acerca de cómo deben 
llevarse a cabo las comparaciones morfológi-
cas se añade un criterio funcional. Se trata de 
la convicción generalizada acerca de que 
Homo habilis y los demás miembros muy an-
tiguos de Homo llevaron a cabo la manufac-
tura de útiles líticos. Como veremos en el ca-
pítulo siguiente, la atribución a Homo habilis 
de las primeras tallas es la interpretación más 
parsimoniosa de las evidencias tafonómicas 
disponibles. Pero el de la fabricación de herra-
mientas sofisticadas es también uno de los 
rasgos más notorios del género y supone la 
mejor explicación disponible para su adapta-
ción a la sabana abierta. 

Se podría pensar que el recurso a la cultu-
ra es un argumento débil en favor de la con-
dición de H. habilis como miembro legítimo 
del género. Para evaluar su fuerza tenemos 
que anticipar algunas de las cuestiones que 
trataremos en el capítulo siguiente. 

Homo georgicus es el protagonista de la 
primera salida de los homininos de África y, 
por ende, el probable ancestro directo del 
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Homo erectus asiático. En el yacimiento de 
Dmanisi han aparecido las herramientas —de 
tradición muy antigua— con las que llevó a 
cabo la dispersión. Bien es verdad que se ha 
sostenido que Australopithecus también fa-
bricó útiles de piedra (Asfaw et al., 1999). En 
cualquier caso, caben pocas dudas acerca de 
que H. georgicus es el único autor imaginable 
de las tallas de Dmanisi.

Si, de acuerdo con su morfología aún pri-
mitiva —como acabamos de ver— del apara-
to locomotor, situamos a H. georgicus dentro 
de Australopithecus, se concluye que los aus-
tralopitecos son los primeros homininos 
que salen de África con herramientas de 
piedra y evolucionan hacia el Homo erectus 
asiático. Esa interpretación carece a nues-
tro entender de sentido. Como hemos sos-
tenido hace poco, el objetivo que queremos 
alcanzar no es nominalista sino filogenéti-
co. Aspiramos a reconstruir el Árbol de la 
Vida con arreglo a una descripción cohe-
rente de la evolución de los linajes huma-
nos. Y de acuerdo con ella es tan difícil 
sostener que la primera colonización de 
África la llevan a cabo los australopitecos 

como separar en géneros distintos H. georgicus 
y H. habilis.

2.5 Monofilia de Paranthropus

Entre todos los géneros del Plioceno, Paran-
thropus es el que se muestra más consistente, 
hasta el punto de que su consideración como 
un género monofilético es bastante general 
—si bien pueden encontrarse opiniones con-
trarias (Skelton y McHenry, 1992, por ejem-
plo).

Las apomorfias más notorias de Paran-
thropus tienen que ver con la megadontia y, 
en general, la robustez craneofacial. Pues 
bien, en su investigación acerca de la posible 
monofilia de Paranthropus, Bernard Wood 
(1988) advirtió que la convergencia evolutiva 
de rasgos relacionados con estructuras fun-
cionales complejas —como son las del apara-
to masticatorio— puede a menudo confundir 
deduciendo de ella conclusiones de proximi-
dad filogenética. Así que no existen suficien-
tes razones ni para rechazar la hipótesis de 
dos clados separados entre los «robustos» 

Figura 11.7  Gráfico 
de la relación de tamaño 
entre la articulación 
y el ala de la cadera. 
Ordenada: altura del ilion. 
Abscisa: anchura del 
acetábulo. A.L. 288-1, 
A. afarensis; Sts 14 
(StW 14 en la ilustración, 
tomada del original), 
A. africanus; SK 3135, 
P. robustus; KNM-ER 3228, 
H. rudolfensis (McHenry 
y Coffing, 2000). McHenry y 
Coffing subrayaron que la 
relación queda, en 
Australopithecus y 
Paranthropus, más 
alejada de los simios que 
de Homo y, en 
H. rudolfensis, es 
indistinguible de la de los 
humanos modernos.
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sudafricanos y del Rift, ni para sustentar la 
monofilia. Wood (1988) consideró, pues, que 
la solución más parsimoniosa es la de un gru-
po monofilético que reúna a todos los Paran-
thropus. La alternativa llevaría, según Wood, 
a sostener que A. africanus es el antecesor de 
los «robustos» sudafricanos y A. afarensis el 
de los de África del este. 

Volvamos al planteamiento cladístico de 
Strait, Grine y Moniz (1997) de comienzos 
de este capítulo (véase figura 11.8). La agru-
pación correspondiente al género Paranthropus 
(A. robustus + A. boisei + A. aethiopicus, de 
acuerdo con la taxonomía utilizada por los 
autores) es monofilética.

Pero existe un problema puesto de mani-
fiesto por Walker y colaboradores (1986). El 
cladograma de la figura 11.8 indica que el 
taxón A. africanus es el grupo hermano de 
los géneros Paranthropus y Homo, ambos mo-
nofiléticos. Sin embargo, para Walker y cola-
boradores (1986) KNM-WT 17000 (P. aethio-
picus) se aproxima más a los A. afarensis que 

a ningún A. africanus. Su antigüedad conver-
tiría, además, en plausible la presencia de un 
clado común para P. aethiopicus y P. boisei 
afín a A. afarensis y separado de la línea evo-
lutiva que condujo a P. robustus. 

La dificultad con la que tropezamos para 
poder llevar a cabo esas agrupaciones dentro 
del cladograma de la figura 11.8 es que los 
clados A. africanus + P. robustus y A. afa-
rensis + P. boisei resultan parafiléticos. 
Walker y colaboradores (1986) sostuvieron 
que esa dificultad deriva del hecho de que 
las características comunes que comparten 
los robustos sudafricanos y los de África del 
este son en realidad homoplasias —rasgos 
análogos. 

No cabría, por tanto, hablar de la existen-
cia de un «clado robusto» sino de dos: uno 
con la sucesión P. aethiopicus-P. boisei y otro con 
P. robustus. De ser así, las distintas especies 
pertenecerían a dos linajes separados siendo 
posible, pero no necesario, separarlas en 
dos géneros distintos. El cladograma especu-
lativo que refleja tal hipótesis aparece en la 
figura 11.9.

La conclusión del volumen editado por 
Frederick Grine (1988) sobre la historia evo-
lutiva de los australopitecinos robustos sos-
tuvo que el hallazgo del KNM-WT 17000 
habría tenido en realidad el efecto contrario 
del que indicaron Walker et al. (1986). Frede-
rick Grine defendió que algunos de los rasgos 
compartidos por los P. robustus y los P. boisei 
deben ser considerados sinapomorfias (ca-
racteres homólogos compartidos filogenéti-
camente) y no homoplasias (convergencias 
por analogía). Para Grine (1988), siguiendo a 
Wood (1988), la posibilidad de que existan 

Ardipithecus Australopithecus Paranthropus Homo

Figura 11.8  Cladograma más plausible de acuerdo con 
Strait, Grine y Moniz (1997). Se trata de la figura 11.1 
(abajo) que, por razones de comodidad de lectura, 
repetimos aquí.

En la revisión hecha por Bernard Wood y Tery Harrison 
(2011) del contexto evolutivo de los primeros homini-
nos, los autores indicaron que, aunque la gran mayoría 
de los análisis cladísticos indican que P. boisei y P. ro-
bustus son grupos hermanos, algunas evidencias tanto 
macroestructurales (la morfología de las raíces de los 
premolares, por ejemplo) como microestructurales (los 

ratios de secreción diaria de esmalte) hablan en contra 
de esa consideración. Pero esos mismos ejemplos po-
drían indicar en realidad que, en taxa muy próximos y 
de similares estrategias adaptativas, las combinaciones 
solapadas de rasgos dan lugar a homoplasias que con-
funden los análisis filogenéticos. Hemos llamado parale-
lismos a esos rasgos coincidentes.

Caja 11.16  ¿Son grupos hermanos P. robustus y P. boisei?
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dos clados entre los robustos es superior a la 
que muchos autores admitirían, pero la alter-
nativa más fuerte continúa siendo todavía la 
de un solo clado: un grupo monofilético que 
agrupa a todos los australopitecinos robus-
tos y justifica el clasificarlos dentro del géne-
ro común de Paranthropus. 

La polémica acerca de si los australopite-
cinos robustos forman o no un grupo mono-
filético dio un giro gracias al ejemplar de Kon-
so descrito por Gen Suwa et al. (1997). La 
morfología del espécimen es, al decir de Suwa 
y colaboradores, propia sin duda alguna de un 
australopiteco robusto aunque con algunos 
rasgos (la dentición, sobre todo) compartidos 
sólo con P. boisei. Sin embargo, el equipo de 
Suwa hizo una interpretación interesante de su 
sentido morfológico. KGA10-525 incorpora 
algunos rasgos, como la posición adelantada 
de la cresta sagital, impropios de los P. boisei 
y P. robustus conocidos hasta entonces y que 
sólo están presentes en el KNM-WT 17000, 
P. aethiopicus. Otros rasgos de KGA10-525 
se encontraban también en los límites o in-
cluso fuera de los rangos de variación de los 
ejemplares robustos anteriores. Para Gen 
Suwa y colaboradores (1997), ciertos caracte-

res de los ejemplares robustos habían sido 
considerados antes como funcional y adapta-
tivamente significativos, hasta el extremo de 
ser tenidos por fundamentales para atribuir 
la pertenencia a una u otra especie. Pero tales 
rasgos podrían corresponder en realidad a 
los polimorfismos propios de una variación 
grande entre las diversas poblaciones. El 
ejemplar-tipo de P. boisei, OH 5 de Olduvai, 
sería, así, un espécimen «extremo» (Delson, 
1997) de la especie, mientras que tanto los P. 
boisei de Turkana como los descubiertos en 
Konso supondrían seres de morfología in-
termedia entre los de Olduvai y los P. robus-
tus sudafricanos.

Como comentó Eric Delson (1997), Gen 
Suwa y colaboradores (1997) hubiesen podido 
perfectamente atribuir los ejemplares de Kon-
so a una nueva especie. Sin embargo optaron 
por el camino contrario: el de plantear la posi-
bilidad de que todos los australopitecinos 
robustos (P. boisei y P. robustus al menos) per-
tenezcan a una misma especie. El carácter 
intermedio de KGA10-525 puede relacionar-
se, por otra parte, con las conclusiones del es-
tudio de Bernard Wood, Christopher Wood y 
Lyle Konigsberg (1994). Basándose en el exa-

Figura 11.9  Cladograma 
tentativo a título de 
ilustración de las relaciones 
que se establecerían entre 
los taxa A. afarensis, 
A. africanus, P. robustus, 
P. aethiopicus y P. boisei de 
acuerdo con la interpretación 
filogenética de Walker et al. 
(1986).

A. afarensis P. aethiopicus P. boisei A. africanus P. robustus

Frederick Grine y Lawrence Martin (1988) llegaron a la 
misma conclusión de la monofilia de Paranthropus tras 
examinar una de las características más notorias de los 
australopitecinos robustos: sus molares muy gruesos. 
Ese grosor se consigue a través de unas pautas de 

desarrollo semejantes en los robustos sudafricanos y 
de África del este. Al decir de Grine y Martin (1988), ese 
rasgo puede considerarse sinapomórfico de las distin-
tas especies de robustos y los separa tanto de A. afri-
canus como de cualquier taxón de Homo.

Caja 11.17  Los molares de Paranthropus
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men de numerosos rasgos dentales, los autores 
sostuvieron que un cambio abrupto habido 
hace unos 2,3-2,2 m.a. llevó a la transforma-
ción del P. aff. boisei (WT 17000) en P. boisei 
sensu stricto (ER 403, 406, etc.). B. Wood, 
C. Wood y Konigsberg (1994) atribuyeron a 
P. boisei una estasis posterior al mantener el 
mismo tamaño de los molares a lo largo de un 
lapso de tiempo considerable (más de un mi-
llón de años). Los rasgos craneales que distin-
guen a P. boisei de P. robustus podrían ser indi-
cativos, a juzgar por KGA10-525, de la varia-
bilidad acumulada en esos rasgos durante ese 
largo lapso de tiempo y no indicios de una se-
cuencia evolutiva entre varias especies. 

3. Árboles filogenéticos  
 de los homininos del Plioceno

A lo largo de los capítulos dedicados a la evo-
lución de los homininos dentro del Plioceno 
hemos repasado los ejemplares más significa-
tivos correspondientes a los géneros Austra-
lopithecus, Paranthropus y Homo. Se trata de 
fósiles repartidos entre tres zonas geográficas 
distantes, el Rift, Sudáfrica y Chad. ¿Es posi-
ble alcanzar un modelo plausible acerca de 
sus relaciones evolutivas?

Consideremos, como punto de partida, las 
ideas más compartidas: 1. A. anamensis es el 

primer taxón de Australopithecus y, por tan-
to, el que procede de los homininos del Mioce-
no; 2. A. afarensis es sucesor directo de A. ana-
mensis. Examinaremos en primer lugar los 
posibles apoyos de esas dos hipótesis. 

3.1 Relaciones evolutivas  
 entre Ar. ramidus, A. anamensis  
 y A. afarensis

El único episodio filogenético que ha sido es-
tudiado de forma directa y en profundidad 
dentro del Plioceno es el que corresponde a la 
hipótesis de que A. afarensis es el resultado 
de una evolución anagenética de A. anamen-
sis, es decir, que ambas resultan ser cronoes-
pecies dentro de un linaje que evoluciona sin 
ramificaciones. 

Una relación evolutiva Ar. ramidus-A. ana-
mensis-A. afarensis parece razonable de 
acuerdo con su rango de presencia (véase fi-
gura 11.10). La cercanía de los yacimientos 
en que aparecen esos ejemplares, todos ellos 
del Rift, también apoya la idea del linaje pro-
puesto. 

Sin embargo, los proponentes del taxón 
A. anamensis, tras el análisis morfológico de 
los primeros ejemplares hallados en Kanapoi 
y Allia Bay, sacaron la conclusión de que 
correspondían a un antecesor muy antiguo, 

La cuestión de la consistencia de P. boisei como un 
taxón cuya variabilidad corresponde a la propia de una 
única especie ha sido analizada por Nicole Silverman, 
Brian Richmond y Bernard Wood (2001) comparando 
el hipodigma mandibular de P. boisei con el de los hu-
manos y simios actuales. Los autores concluyeron que 
el grado de variación en el tamaño de P. boisei no apa-
rece en las muestras de humanos modernos y chim-
pancés, y es raro en gorilas, pero resulta común en 
orangutanes. La variación en las formas aparece de 
manera similar en todos los casos, el fósil y los actua-
les. Por su parte, Bernard Wood y Daniel Lieberman 
(2001) han planteado que, de acuerdo con las varia-
bles métricas convencionales, la muestra de Paran-

thropus de Konso entra en el rango de variabilidad 
previo al hallazgo de esos ejemplares —en contra de la 
interpretación realizada por Suwa et al. (1997). Para 
Wood y Lieberman (2001), la condición especial atri-
buida a los ejemplares de Konso se debe a que los 
caracteres que se califican como «extremos» en esa 
muestra son rasgos craneales que tienden a mostrar 
una alta variación intraespecífica. De cara a valorar la 
posible inclusión de todos los australopitecinos robus-
tos en una sola especie, sería interesante aplicar el 
mismo análisis de variabilidad craneodental de P. boi-
sei —con los ejemplares Konso— realizado por Wood 
y Lieberman (2001) a la muestra completa de P. robus-
tus + P. boisei + P. aethiopicus. 

Caja 11.18  Variabilidad de P. boisei
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de unos 4 m.a., del linaje que conduce direc-
tamente a Homo. La transición Ar. ramidus- 
A. anamensis-A. afarensis no fue contempla-
da, sosteniendo como más probable que los 
Ar. ramidus formasen una rama lateral, una 

especie hermana de los ejemplares de Kana-
poi y Allia Bay y de todos los homininos pos-
teriores (M. G. Leakey et al., 1995). En un 
artículo posterior, publicado tras el hallazgo 
de nuevos ejemplares de A. anamensis, Meave 

Figura 11.10  Rango 
temporal de los ejemplares 
de Ar. ramidus, A. anamensis 
y A. afarensis.
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Leakey y colaboradores (1998) plantearon la 
siguiente alternativa: o bien todos los homi-
ninos entre 4,4 y alrededor de 3 m.a. forman 
una única especie que va evolucionando, o 
existen tres (Ar. ramidus, A. anamensis, A. afa-
rensis) cuyas relaciones filogenéticas son im-
precisas. No fue hasta llevar a cabo un análi-
sis más detallado de la morfología de los 
ejemplares de Kanapoi y Allia Bay cuando 
Carol Ward, Meave Leakey y Alan Walker 
(2001) indicaron que, con el material disponi-
ble, no se había detectado ninguna autapo-
morfia de A. anamensis que impidiese consi-
derar ese taxón como ancestro de A. afaren-
sis. Una forma elíptica de admitir que la 
hipótesis de la relación evolutiva entre ambos 
era factible.

La comparación morfológica más minu-
ciosa entre ejemplares de las especies Ar. ra-
midus, A. anamensis y A. afarensis ha sido 
llevada a cabo de acuerdo sólo con materia-
les dentomandibulares; una limitación obli-
gada habida cuenta de lo escaso de los post-
craneales de A. anamensis. Teaford y Ungar 
(2000), Kimbel et al. (2006), White, Asfaw et 
al. (2009), Suwa, Kono et al. (2009) y Ward, 
Plavcan y Manthi (2010) coincidieron, de 
acuerdo con los respectivos análisis morfoló-
gicos de dientes y mandíbulas, al considerar 
A. anamensis como un taxón que se sitúa en-
tre los ancestros anteriores y los australopite-
cos más evolucionados.

El análisis de Mark Teaford y Peter Ungar 
(2000) tuvo el objetivo de aclarar la dieta de 
los primeros homininos. El grupo de compa-
ración con los australopitecos fue el de los 
simios superiores (el estudio completo de Ar. ra-
midus se publicó más tarde). Los resultados 
obtenidos apuntan hacia el carácter interme-
dio de A. anamensis. Para los autores, la ar-
quitectura del cuerpo mandibular y el gro-
sor del esmalte en los molares indican que 
A. anamensis podría haber sido el primer ho-
minino con un aparato masticatorio adecua-
do para la ingesta —ya fuese común u oca-
sional— de materiales duros. A. afarensis, 
con un aumento considerable de robustez 
mandibular, supondría un paso más en ese 
mismo sentido. 

La relación evolutiva entre A. anamensis y 
A. afarensis y la secuencia estratigráfica en la 
que se basa fueron apoyadas por William 
Kimbel y colaboradores (2006) tras llevar a 
cabo un análisis filogenético a partir de la po-
larización (establecimiento de la condición 
primitiva o derivada) de 20 caracteres morfo-
lógicos de la dentición y los maxilares de cua-
tro muestras fósiles (Kanapoi, Allia Bay, 
Laetoli y Hadar).

Gen Suwa y colaboradores (Suwa, Kono 
et al., 2009) llevaron a cabo, basándose tam-
bién en materiales dentales, un estudio acerca 
del emplazamiento filogenético de Ar. rami-
dus comparado tanto con Ar. kadabba, a títu-

Figura 11.11  Vistas oclusal 
y lateral de las mandíbulas 
ARA-VP-1/401 (4,4 m.a.), 
Ar. ramidus; KNM-KP 29281 
(4,12 m.a.), A. anamensis 
y MAK-VP-1/12 (3.4 m.a.), 
A. afarensis (White, Asfaw 
et al., 2009).



354 Evolución humana

lo de grupo más primitivo, como con A. ana-
mensis y A. afarensis, grupos más derivados. 
Los autores tomaron en cuenta aspectos pa-
leobiológicos deducibles de la dentición, in-
cluido el probable nicho alimentario de cada 
especie estudiada. En particular, los caninos 
indican cambios morfológicos en la serie Ar. 
kadabba-Ar. ramidus-Australopithecus tempra-
nos con una condición polimórfica más pri-
mitiva en A. anamensis que se convierte en 
derivada en A. afarensis y se mantiene luego 
así en los homininos posteriores (Suwa, 
Kono et al., 2009). Por su parte, Carol Ward, 
J. Michael Plavcan y Fredrick Manthi (2010) 
aceptaron también la hipótesis de un linaje 
monofilético A. anamensis-A. afarensis con 
cambios en el tránsito de uno a otro taxón 
que afectan a la dentición anterior, la estruc-
tura de la mandíbula y la forma de los mola-
res (DeSilva, 2011). 

Tim White, Berhane Asfaw y colaborado-
res (2009) enfocaron de manera directa las 
diferentes hipótesis que se pueden establecer 
en el tránsito evolutivo entre Ar. ramidus, 
A. anamensis y A. afarensis, reflejadas en la 
figura 11.12.

White, Asfaw et al. (2009) reconocieron 
que, con una información tan escasa, era im-
posible detallar relaciones entre especies. De 
ahí que propusieran en su esquema una «ga-
villa» formada por «cuerdas» de demes —po-
blaciones que intercambian alelos— con una 
cierta continuidad en el tiempo interpretable 
por medio de distintas hipótesis (figura 11.12). 
La primera hipótesis plantea que una sola es-
pecie evoluciona a través de un proceso filéti-
co en el que cabe indicar la presencia de cro-
noespecies correspondientes a los taxa que 
siguen a Ar. ramidus: A. anamensis y A. afa-

rensis. La hipótesis 2 indica una evolución 
similar desde Ardipithecus a Australopithecus, 
pero precisando que tuvo lugar en el entor-
no de los 4,5-4,2 m.a. dentro de un grupo 
regional reducido de poblaciones —pobla-
ciones propias de Afar y/o Turkana. La hipó-
tesis 3 supondría un proceso de generación 
cladística de Australopithecus con manteni-
miento del clado-madre. Australopithecus se-
ría, en esa tercera hipótesis, el resultado de 
una especiación alopátrica aparecida a partir 
de una población periférica aislada. 

Ninguna de esas hipótesis resulta más 
plausible que otra a partir de los datos de que 
se dispone hoy. En realidad tampoco pueden 
considerarse alternativas radicales entre sí. 
La tercera de ellas es un ejemplo excelente de 
las razones que llevaron a proponer la cladís-
tica reformada (capítulo 2). Sin ese mecanis-
mo de interpretación, se reduciría a cualquie-
ra de las dos hipótesis anteriores.

3.2 La diversidad de los homininos  
 del Plioceno

Los ejemplares postcraneales, dentales y 
mandibulares de Woranso-Mille (capítulo 8) 
(Haile-Selassie, Latimer et al., 2010; Haile-
Selassie, Saylor et al., 2010) han ofrecido in-
dicios acerca de la presencia de una diversidad 
considerable entre los homininos del entorno 
que va desde los 4 a los 3 m.a. 

Como se recordará, Haile-Selassie y cola-
boradores (Haile-Selassie, Latimer et al., 
2010) habían incluido los postcraneales de 
Woranso-Mille que forman el ejemplar 
KSD-VP-1/1 en la especie A. afarensis, pero 
los materiales dentales como es la mandíbu-

Las transformaciones en los dientes que distinguen a 
A. anamensis de A. afarensis reflejarían, en la hipótesis 
más común, unos cambios paralelos en la alimentación. 
Sin embargo, Peter Ungar y colaboradores (Ungar, Scott, 
Grine y Teaford, 2010) sostuvieron que el estudio de las 

microestrías indica que tanto A. anamensis como A. afa-
rensis contaban con una misma dieta de tipo tirando a 
blanda dado que se asemejan a las de los monos actuales 
Alouatta palliata y Trachypithecus cristatus, que son folívo-
ros, y Theropithecus gelada, que se alimenta de hierba.

Caja 11.19  Cambios en la dentición
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la MSD-VP-5/16 prefirieron no clasificarlos 
al resultar intermedios entre A. anamensis y 
A. afarensis, cubriendo además el rango tem-
poral intermedio entre ambos taxa. En esas 
circunstancias, Haile-Selassie, Saylor et al. 
(2010) sostuvieron que la separación entre A. 
anamensis y A. afarensis podría no ser ni 
real, ni necesaria. Cabría incluir toda la 
muestra en un solo taxón, aunque los auto-
res admitieron que el uso de dos cronoespe-

cies distintas podría ser útil por razones de 
una comunicación más clara entre los espe-
cialistas. 

El hallazgo de un pie parcial —metatarsos 
y falanges— BRT-VP-2/73 en la localidad de 
Burtele (Woranso-Mille, Etiopía) (Haile-Se-
lassie et al., 2012), con una edad de c. 3,4 m.a. 
ha puesto de manifiesto lo complicado que es 
distinguir linajes y procesos evolutivos —re-
lativos a la locomoción, al menos— dentro 

Figura 11.12  Hipótesis alternativas acerca de la relación filogenética existente entre Ardipithecus y Australopithecus 
examinadas por White, Asfaw et al. (2009). 
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de África del este. El ejemplar está formado 
por ocho huesos muy bien conservados de un 
pie derecho (véase figura 11.13).

Siendo contemporáneo de A. afarensis, 
ciertos rasgos como la longitud del cuarto 
metatarso comparada con el primero y el se-
gundo, o la proyección lateral del dedo gor-
do, acercan BRT-VP-2/73 a Ar. ramidus e in-
dican que su capacidad de trepa habría sido 
muy superior a la de A. afarensis. Al margen 
de las dificultades taxonómicas que presenta 
el ejemplar, BRT-VP-2/73 pone de manifies-
to, de acuerdo con Yohannes Haile-Selassie y 
colaboradores (2012), la existencia de dife-
rentes linajes adaptativos en el intervalo que 
va de los 4 a los 3 millones de años.

3.3 El tránsito a Homo

Las relaciones evolutivas entre los distintos 
australopitecinos «gráciles» posteriores a Aus-
tralopithecus afarensis no se han estudiado 

en la forma detallada que acabamos de re-
visar. 

Por lo que hace referencia al A. bahrelgha-
zali de Chad, los análisis filogenéticos son 
muy precarios. En una síntesis acerca de la 
descripción de los ejemplares disponibles, 
Christophe Beaulieu (1998) indicó las dife-
rencias morfológicas de A. bahrelghazali res-
pecto de Ar. ramidus, A. anamensis, A. afaren-
sis, A. africanus y P. robustus, dando como 
única pista filogenética la de que el australo-
piteco de Chad parece pertenecer a una rama 
antigua e individualizada antes de 4 m.a., no 
sin sostener que ciertos rasgos (molarización 
de los premolares y tipo de sínfisis) orientan 
al A. bahrelghazali hacia las características de 
Homo. El único análisis en profundidad que 
justificó mantener A. bahrelghazali como 
una especie separada de A. afarensis se ha 
realizado mediante el estudio comparativo 
de la forma de la sínfisis mandibular (Guy et 
al., 2005).

Las publicaciones posteriores no aporta-
ron nuevas perspectivas. Michel Brunet 
(2010) se limitó a indicar que los descubri-
mientos de A. bahrelghazali y S. tchadensis 
introducen un nuevo paradigma filogenético 
sin decir de cuál se trata. Una conferencia del 
mismo autor (Brunet, 2008) con un título sig-
nificativo sí había entrado en las alternativas 
paradigmáticas pero reduciéndolas a cuestio-
nes filosóficas con preguntas como las de 
«qué somos», «quién es nuestro ancestro» y 
«de dónde venimos». El único detalle que 
dio Brunet (2008) respecto de A. bahrelgha-
zali fue el de incluir ese taxón entre los dis-
tintos australopitecos que, entre 2 y 3 m.a., 
anteceden a Homo. Y la serie de estudios 
pormenorizados de Ar. ramidus de la revista 
Science del 2 de octubre de 2009 sólo men-
ciona una vez el australopiteco de Chad, si-
tuándolo en un gráfico informal como 
ejemplar más joven que A. afarensis aunque 
con el añadido de un interrogante (véase 
Gibbons, 2009).

Ya hemos indicado que KNM-WT-40000 
condujo a la propuesta del nuevo género 
Kenyanthropus (M. G. Leakey et al., 2001). 
También hemos dado razones, relacionadas 

Figura 11.13  Los ocho huesos que componen 
BRT-VP-2/73 (pie derecho) (Haile-Selassie et al., 2012).
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tanto con la morfología como con las posi-
bles estrategias adaptativas deducibles de 
ella, que aconsejan incluir el ejemplar en Aus-
tralopithecus. 

Daniel Lieberman (2001), en un comenta-
rio respecto del hallazgo del KNM-WT 
40000, sostuvo que el ejemplar arrojaba aún 
más sombras en la interpretación filogenéti-
ca de los homininos del Plioceno. Desde lue-
go, la propuesta del nuevo género Kenyan-
thropus afectó a otros taxa. La proximidad de 
la anatomía facial entre K. platyops y KNM-
ER 1470 de Koobi Fora (Kenia), puesta ya 
de manifiesto de M.G. Leakey et al. (2001), 
llevó a Leslie Aiello y Mark Collard (2001) a 
asignar el KNM-ER 1470 y los demás ejem-
plares clasificados hasta entonces como H. ru-
dolfensis al nuevo género propuesto por 
Meave Leakey et al. (2001): Kenyanthropus 
rudolfensis. Pero situar el KNM-ER 1470 en 
Kenyanthropus tropieza con el problema de la 
semejanza que mantiene con otros ejempla-
res del Plioceno antiguo al estilo del H. habi-
lis. Resulta difícil colocar dos taxa tan pare-
cidos como H. habilis y K. rudolfensis no sólo 
en dos especies, sino en dos géneros distintos.

Tal vez el fondo de la cuestión vaya por 
otra parte y estribe en la advertencia que hizo 
Tim White (2003) acerca de las distorsiones 
sufridas por el cráneo de K. platyops en su 
proceso de fosilización. Al ser el único ejem-
plar del hipodigma cuando se propuso la es-
pecie, no es posible compararlo con otros fó-
siles del mismo taxón para evaluar el grado 
de deformaciones presentes. White (2003) 
planteó como posible interpretación del 
ejemplar de Lomekwi que se trate de una va-
riante antigua de A. afarensis. Para poder lle-
gar a conclusiones más firmes será necesario 
disponer de nuevos especímenes de K. plat-
yops; en espera de que eso suceda, hemos op-
tado por aceptar de manera provisional la 
solución más parsimoniosa indicada por 
White (2003): KNM-WT 40000 sería un 
miembro del género Australopithecus. Pero 
¿cabe asignarle una nueva especie o debe ser 
incluido en A. afarensis? Los argumentos de 
Tim White en contra de la excesiva disper-
sión de los taxa se aplican también al caso de 

la especie, no sólo al género. Pero si éste, el 
género, es motivo con cierta frecuencia de 
reordenación taxonómica, no sucede lo mis-
mo con la propuesta de especies. Se suele 
aceptar toda especie nueva mientras no exis-
tan pruebas acerca de su falta de sentido. De 
ahí que hayamos incluido el KNM-WT 40000 
en Australopithecus platyops. Otra cosa dife-
rente es establecer las relaciones filogenéticas 
que ese taxón mantiene con los demás Aus-
tralopithecus. 

El análisis cladístico que realizaron David 
Strait y Frederick Grine (2004) con arreglo a 
rasgos craneodentales, al margen de desechar 
una relación estrecha entre Homo rudolfensis 
y K. platyops, abordó la cuestión filogenética. 
En su estudio, Strait y Grine (2004) maneja-
ron hipótesis alternativas incluyendo y exclu-
yendo al Kenyanthropus platyops. Al incluirlo, 
los cladogramas más parsimónicos situaron 
ese taxón como próximo a los parántropos 
(véase figura 11.14). 

En el análisis alcanzado tras la exclusión 
K. platyops, Strait y Grine (2004) no tomaron 
en cuenta los ejemplares de su hipodigma 
como propios de un taxón Australopithecus 
platyops —la solución defendida aquí por 
nosotros—, así que el significado cladístico 
de nuestra propuesta taxonómica no puede 
evaluarse con arreglo a ese trabajo.

El estudio de los postcraneales y los mate-
riales craneodentales de los australopitecos 
de Bouri, A. garhi, llevaron a Berhane Asfaw 
y colaboradores (1999) a sostener que la rela-
ción filogenética entre los australopitecos y 
Homo, fundada durante décadas en la morfo-
logía avanzada de A. africanus, debía replan-
tearse con arreglo al nuevo taxón. A. garhi su-
pondría, así, el equivalente en el Rift del 
australopitecino «grácil» sudafricano con el 
añadido de que la anatomía craneal de A. garhi 
le acercaría aún más a Homo. Por razones 
que tienen que ver con la lógica de los proce-
sos filogenéticos, hay distintas maneras de 
relacionar A. garhi respecto de Paranthro-
pus y Homo. La primera consiste en soste-
ner que A. garhi forma parte del grupo her-
mano del conjunto de ambos. Se trata de 
una hipótesis que Asfaw y colaboradores 
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(1999) representaron mediante el cladograma 
policotómico que aparece en la figura 11.15.

Elegir entre las diferentes alternativas a 
las que conducen los cladogramas detalla-
dos capaces de resolver la policotomía no es 
viable a causa de lo insuficiente de los datos 
del registro fósil. Asfaw et al. (1999) sostu-
vieron que no es posible sostener de manera 
empírica ninguna de las hipótesis alternati-
vas. Sin embargo, es posible traducir éstas 
en árboles filogenéticos de acuerdo con los 
siguientes guiones evolutivos indicados en 
la figura 11.15:

B)  A. garhi es un ancestro situado en el clado 
Paranthropus.

C)  A. garhi es un ancestro situado en Homo.
D)  A. garhi es una especie de Australopithe-

cus que se mantiene como alternativa 
contemporánea a los primeros Paranthro-
pus y Homo. 

La relación sugerida acerca del uso de 
herramientas por parte de A. garhi sería un 
argumento en favor de B. Pero ya sabemos 
que ese tipo de prueba circunstancial ha de 
mostrarse de manera muy reiterada en dife-
rentes yacimientos para que quepa hacer la 
asociación entre ejemplares fósiles y herra-
mientas, lo que no es el caso.

La edad de A. garhi, en torno a los 2,5 m.a., 
coincide con la atribuida a la cladogénesis 

Figura 11.14   
Cladogramas de Strait 
y Grine (2004) con 
inclusión y exclusión 
de K. platyops.
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Paranthropus/Homo. Es una circunstancia 
que, unida a la morfología de A. garhi —más 
cercana a Homo pero con una megadontia 
considerable— apoya la opción D. Sin em-
bargo, cabe sostener la hipótesis de que esa 
megadontia sea una plesiomorfia manteni-
da en las formas más primitivas de Homo. 
Las evidencias disponibles no permiten re-
chazar, pues, la inclusión de A. garhi en el 
linaje de Homo pero tampoco apoyar esa 
opción. Considerar los ejemplares de Bouri 

como pertenecientes a Paranthropus parece la 
más débil de todas las alternativas indicadas.

3.4 El papel filogenético  
 de los australopitecinos  
 «gráciles» sudafricanos

Ningún otro taxón de hominino del Plioceno 
ha sido objeto de tantas comparaciones mor-
fológicas, tantos análisis sistemáticos y tan-

Asfaw et al. (1999) advirtieron que las dudas acerca de 
si se debe aceptar o no una separación entre Homo 
habilis y Homo rudolfensis afectan al resultado de los 

cladogramas, así que, como solución más simple a los 
efectos de las representaciones gráficas, redujeron 
esas dos formas de Homo antiguo a un solo taxón.

Caja 11.20  Agrupación de H. habilis y H. rudolfensis
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Figura 11.15  (A) Cladograma de los homininos antiguos; (B) árbol filogenético que sitúa A. garhi en Paranthropus; 
(C) árbol filogenético que sitúa a A. garhi en Homo; (D) árbol filogenético que mantiene A. garhi en Australopithecus. 
Los diagramas siguen las propuestas de Asfaw et al. (1999), con algunas modificaciones.
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tas interpretaciones evolutivas como Austra-
lopithecus africanus. Es lógico que haya suce-
dido algo así. La propuesta de Raymond Dart 
se hizo en 1925 y, durante más de cincuenta 
años, el taxón A. africanus se mantuvo como 
único del género. A. afarensis fue nombrado 
en 1978 y, a partir de ahí, se desencadenó la 
multiplicación de taxa: A. bahrelghazali y 
A. anamensis en 1995; A. garhi en 1999; A. pla-
tyops (K. platyops) en 2001; A. sediba en 2010.

Medio siglo de disputas no es garantía al-
guna de poder alcanzar un consenso y una 
explicación filogenética libre de sospechas. 
Sobre todo si tenemos en cuenta la circuns-
tancia añadida acerca de la edad de los yaci-
mientos de Sudáfrica.

La alternativa entre los australopitecinos 
«gráciles» y «robustos» fue el punto de parti-
da para las interpretaciones del papel filoge-
nético de A. africanus. El carácter masivo de 
los rasgos craneodentales de P. robustus (que 
pueden traducirse por un estado más simies-
co, es decir, más primitivo) llevó a entender 

que la secuencia evolutiva tendría a P. robus-
tus como el taxón más antiguo y, derivado de 
él, aparecería un A. africanus que supone el 
ancestro de Homo (véase figura 11.16).

Las primeras estimaciones afinadas de la 
estratigrafía de las cuevas sudafricanas lleva-
ron a entender que A. africanus sería un taxón 
en realidad más antiguo que P. robustus, si-
tuando la edad del primero en 3,5 m.a. Una 
fecha así contradecía por completo la idea 
del P. robustus como ancestro; de hecho, per-
mitía darle la vuelta al esquema situando en 
ese papel al A. africanus. Al coincidir tales 
apreciaciones con el modelo de ocupación al-
ternativa de la sabana por parte de Homo y Pa-
ranthropus y con la aparición de los primeros 
ejemplares del Rift, A. africanus pasó a ser con-
siderado de forma un tanto diversa. En la figu-
ra 11.16 aparecen varias de las posibilidades.

La datación más reciente de Sterkfontein 
sitúa al A. africanus en un rango temporal 
que convierte en difícil mantener cualquiera 
de las alternativas de la figura 11.16. Es de-

Figura 11.16  (I) Propuesta 
inicial de consideración de 
las relaciones filogenéticas 
entre A. africanus, 
P. robustus y Homo; (II) Tras 
los hallazgos de Olduvai, 
con A. africanus como 
ancestro de Paranthropus; 
(III) Id. como ancestro 
de Homo; (IV) Tras los 
hallazgos de A. afarensis 
y P. aethiopicus con 
A. africanus como ancestro 
de Homo; (V) Id. como 
ancestro de P. robustus. H. erectus

H. habilis /
A. africanus

P. aethiopicus

P. robustus / P. boisei

A. africanus

H. habilis

H. erectus

P. aethiopicus

P. boisei
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A. africanus
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Homo
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masiado joven y, ya que estamos, poco deri-
vado tanto hacia los rasgos de Paranthropus 
como hacia los de Homo como para poder 
considerarlo miembro de cualquiera de esos 
dos géneros. Con un rango de edad de alrede-
dor de los 2,2 m.a., la interpretación menos 
forzada de A. africanus ve en ese taxón un 
miembro muy avanzado de Australopithecus 
que mantuvo en una época tardía los rasgos 
propios del género pero con homoplasias que 
le acercan a Homo. No obstante, esa solución 
filogenética tiene que ser compatible con el 
diagnóstico que se haga respecto del último 
taxón descubierto en Sudáfrica: A. sediba.

La diferencia de las edades de A. afri-
canus y A. sediba permitirían sostener que 
este último taxón no es sino una cronoespe-
cie en la que se acentúan los cambios de A. afri-
canus hacia rasgos semejantes a los de Homo. 
Si se mantiene que A. sediba es un australopi-
teco y, a la vez, que Homo habilis es un legíti-
mo miembro de Homo, esos rasgos deben ser 
considerados como homoplasias en A. sediba 
y H. habilis porque A. sediba habría aparecido 
después del surgimiento del género Homo.

Como hemos visto en el capítulo anterior, 
tanto Lee Berger et al. (2010) como Robyn 
Pickering et al. (2011) desecharon que los 
ejemplares antiguos atribuidos a Homo (ya 
fuesen clasificados como H. habilis o como 
H. rudolfensis) pudieran pertenecer a ese 
taxón. O bien esos ejemplares no cuentan 
con las apomorfias de Homo, o su edad no es 
tan antigua como se ha propuesto. También 
Bernard Wood ha defendido en numerosas 
ocasiones, algunas de ellas mencionadas ya 
aquí, que tanto H. habilis como H. rudolfen-
sis deberían ser retirados de Homo.

Si A. sediba cuenta con rasgos de Homo a 
título de apomorfias y no de homoplasias, 
siendo H. erectus el primer Homo auténtico, 
entonces A. sediba tiene el mismo rango que 
H. habilis —como taxón que incluye a H. ru-
dolfensis—, es decir, todos ellos constituyen 
poblaciones que están evolucionando hacia 
Homo. Es esa la consideración filogenética 
que sostuvieron Berger et al. (2010) y Picke-
ring et al. (2011). 

La hipótesis de un conjunto de poblacio-
nes que evolucionan hacia Homo hasta de- 

Wood (2011) ha matizado la postura de rechazo Homo 
habilis como integrante de Homo admitiendo, al menos 

como alternativa hipotética, que pueda formar parte de 
ese género. 

Caja 11.21  Un hipotético H. habilis

Figura 11.17  Cladograma 
de Lee Berger et al. (2010, 
Supporting Online Material) 
(el género Australopithecus 
está abreviado como Au). 
Las cifras de los clados 
indican el número 
de boostraps que soportan 
esa solución entre 
10.000 alternativas.
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sembocar en Homo erectus no es ni mucho 
menos desechable. Pero tampoco es la prefe-
rible por dos razones. La primera, que para 
descartar la existencia de una especie de 
Homo anterior e H. erectus es preciso objetar 
también la edad y/o la morfología de H. geor-
gicus. La segunda, por lo que hace al caso de 
A. sediba, tiene que ver con la consideración 
geográfica. Es harto improbable que los an-
cestros de los H. erectus africanos más anti-
guos procedan de Sudáfrica. Al final de este 
capítulo volveremos sobre las dispersiones 
antiguas de homininos dentro del continente 
africano. 

3.5 Relaciones filogenéticas  
 entre las especies de Paranthropus

En buena medida, la historia de las posibles 
relaciones evolutivas existentes entre los aus-
tralopitecinos robustos sigue las pautas de lo 
dicho ya respecto de A. africanus dada la 
identificación hecha en el primer tercio del 
siglo xx de los primeros homininos «robustos» 
en Sudáfrica. Los cambios en las interpreta-
ciones filogenéticas a partir de los hallazgos 
de ejemplares procedentes de África del este 
también siguieron un camino paralelo. Pero 
la coherencia de la rama robusta de los aus-
tralopitecinos, considerada monofilética por 
numerosos autores, supone una ventaja a la 
hora de las interpretaciones. La única duda 
—más allá de la cuestión geográfica, es decir, 
de las relaciones entre taxa sudafricanos y del 
Rift que dejaremos para el final de este capí-
tulo— afecta al papel evolutivo de P. aethio-
picus respecto de P. robustus y P. boisei.

William Kimbel, Tim White y Donald Jo-
hanson (1988) realizaron un reanálisis de los 
rasgos del KNM-WT 17000 indicados en el 
artículo original de Alan Walker y colabora-
dores sobre ese ejemplar (1986). Para ello, 
llevaron a cabo un estudio comparado de:

•   Las  apomorfias  compartidas  por  KNM-
WT 17000 con: 1) A. africanus, P. robustus 
y P. boisei; 2) P. robustus y P. boisei; 3) sólo 
P. boisei.

•   Las plesiomorfias compartidas con: A. afa-
rensis (W. H. Kimbel, White y Johanson, 
1988).

De los 32 rasgos tratados, 12 resultaron 
ser, según Kimbel y colaboradores (1989), ca-
racteres primitivos compartidos por KNM-
WT 17000 y A. afarensis. Seis rasgos eran 
apomorfias comunes entre A. africanus, P. ro-
bustus y P. boisei. Doce rasgos eran apomor-
fias compartidas por KNM-WT 17000 con 
P. robustus y P. boisei. Y, por fin, los autores 
hallaron dos caracteres derivados comparti-
dos exclusivamente con P. boisei. Kimbel y 
colaboradores (1988) entendieron que su es-
tudio apoyaba la clasificación de KNM-WT 
17000 como una especie aparte, P. aethiopicus.

La idea mantenida en este libro atribuye a 
P. robustus y P. boisei un aumento de la ro-
bustez que es creciente con el paso del tiem-
po, cosa que permitiría englobar en un mis-
mo clado o linaje a esos dos taxa. Pero la 
presencia de un ejemplar hiperrobusto con 
casi dos millones y medio de antigüedad es 
un hecho que contradice la idea de la robus-
tez como un rasgo tardío. Las crestas sagital 
y nucal de KNM-WT 17000 suponen rasgos 

El asunto de en qué género, y no sólo en qué especie, 
debe ser clasificado el cráneo negro (junto con KNM-
WT 16005, KNM-WT 17400, y la mandíbula L7A-125 
de Omo) no está resuelto. Algunos de sus rasgos se 
acercan a los de A. afarensis. Pero como recordó Rak 
(1988), resulta arriesgado tomar caracteres anatómi-

cos y utilizarlos como elementos taxonómicos sepa-
rados de su valor funcional. Rak indicó que el gran 
prognatismo compartido por el KNM-WT 17000 y el 
A. afarensis no es suficiente para colocar el primero 
más cerca del segundo, taxonómicamente hablando, 
que del ortognato P. robustus.

Caja 11.22  El género de KNM-WT 17000



11. Pautas evolutivas de los homininos en el Plioceno 363

mucho más desarrollados que en P. robustus 
o P. boisei.

El hallazgo del cráneo negro implicó, pues, 
la necesidad de reinterpretar la historia evo-
lutiva de los homininos robustos y por ende 
la de toda nuestra tribu. En la tabla 11.16 se 
muestran dos formas alternativas de hacerlo, 
según consideremos el taxón P. aethiopicus 
un ancestro de P. robustus y P. boisei o sólo de 
este último. Se trata de dos propuestas reali-
zadas poco tiempo después de la aparición 
del ejemplar KNM-WT 17000. La primera 

fue defendida por Eric Delson (1986), y la se-
gunda, por Roger Lewin (1986).

3.6 La cuestión geográfica;  
 dispersiones antiguas  
 de los homininos dentro de África

El Plioceno supone a los efectos de la evo-
lución de los homininos unas tendencias 
de cambio morfológico que hemos ido re-
pasando. Pero también está presente en esa 

Tabla 11.6  Taxa de homininos del Plioceno con indicación del ejemplar más antiguo y la localización 
de cada especie. No se han incluido H. rudolfensis ni H. gautengensis

 Taxón Ejemplar más antiguo Edad Presencia

A. anamensis ARA-VP-14/1 (White et al.,  4,2-4,1 Kenia (Allia Bay y Kanapoi)
 2006)

A. afarensis Laetoli (Deino, 2011) 3,85-3,63 Etiopía (Hadar, Woranso-Mille,
   Dikika, Maka) / Kenia (West Turkana, 
   South Turkwell) / Tanzania (Laetoli)

A. bahrelghazali Bahr El Ghazal (Brunet et al.,  c. 3,5 Chad (Bahr El Ghazal)
 1996)

A. platyops KNM-WT 4000 (M. G. Leakey  c. 3,5 Kenia (Lomekwi)
 et al., 2001)

A. garhi BOU-VP-12/130 (Asfaw et al.,  2,5 Etiopía (Bouri)
 1999)

A. africanus StW 573 (Clarke y Tobias, 1995) 2,2 Sudáfrica (Taung, Sterkfontein, 
   Makapansgat)

A. sediba MH 11/12 (Berger et al., 2010) 1,98 Sudáfrica (Malapa)

P. aethiopicus KNM-WT 17000 (Walker  c. 2,5 Kenia (West Turkana) / Tanzania
 et al., 1986)  (Laetoli) / ¿Etiopía? (Omo)

P. robustus TM-1517 (Broom, 1938) 1,9 Sudáfrica (Kromdraai, Swartkrans)

P. boisei L7A-125 (Arambourg, 1968) 2,2 Etiopía (Konso, Omo) / Kenia (Koobi
 KNM-ER 3729 (Leakey y  1,9 Fora, West Turkana, Chesowanja, 
 Walker, 1985)  Chemeron) / Tanzania (Olduvai, 
   Peninj) / Malawi (Malema)

H. habilis UR 501 (Schrenk et al., 1993) 2,5-2,33 Etiopía (Omo, Hadar) / Kenia (Koobi 
   Fora, West Turkana) / Tanzania 
   (Olduvai) / Malawi (Uraha)

H. georgicus D2600 (Gabunia et al., 2002) 1,85-1,78 Georgia (Dmanisi)
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Edad un fenómeno cuya interpretación no 
podemos demorar más: el de las dispersiones 
a lo largo de un territorio que abarca en la 
práctica casi toda África. La tabla 11.6 su-
mariza las distintas especies, la edad del ejem-
plar más antiguo de cada una de ellas y las 
localidades en que se han hallado.

Una simple ojeada a esa tabla pone de ma-
nifiesto que, a la hora de interpretar el pro-
ceso evolutivo de los homininos del Plioce-
no, no sólo hay que tener en cuenta los gé-
neros y especies nombrados y la edad de los 
ejemplares disponibles sino también su locali-
zación geográfica. El esquema de la figu- 
ra 11.18 servirá para contextualizar las posibles 
hipótesis acerca del origen de esa diversidad 
de poblaciones.

Cruzando los rangos temporales, geográfi-
cos y taxonómicos, nos encontramos con la ne-
cesidad de interpretar las dispersiones necesa-
rias para dar cuenta de las siguientes presencias:

•   Sahelanthropus en Chad frente a Orrorin y 
Ardipithecus (Ar. ramidus, Ar. kadabba) en 
el Rift (episodio perteneciente al Mioceno).

•   Australopithecus en el Rift (Etiopía, Kenia, 
Tanzania) / en Chad / y en Sudáfrica.

•   Paranthropus en el Rift (incluido Malawi) / 
y en Sudáfrica.

•   Homo en el Rift (incluido Malawi) / en Su-
dáfrica (Pleistoceno Inferior) / y en Georgia.

3.7 Dispersión Ardipithecus- 
 Australopithecus

La existencia de ardipitecinos tanto en el Rift 
(Ardipithecus, Orrorin) como en Chad (Sa-
helanthropus), unida a la de Australopithecus 
también en ambas zonas, obliga a plantear al 
menos dos dispersiones en el tránsito del 
Mioceno al Plioceno. La fecha más antigua 
para los ardipitecinos es la de Chad; una dis-
persión inicial (D1) habría tenido lugar, pues, 
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Figura 11.18  Distribución geográfica y temporal de los homininos del Plioceno. Escala temporal en millones de años 
(se han atribuido los ejemplares de las distintas especies a la edad del más antiguo de cada una de ellas). En cuadrado: 
Australopithecus; en redondo: Paranthropus; en estrellado: Homo. 1. A. anamensis; 2. A. afarensis; 3. A. bahrelghazali; 
4. A. platyops; 5. A. garhi; 6. A. africanus; 7. A. sediba; 8. P. aethiopicus; 9. P. robustus; 10. P. boisei; 11. H. habilis; 
12. H. georgicus. No se ha incluido H. gautengensis.
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desde Chad al Rift hace cerca de 6 m.a. A su 
vez, hemos dado por probable la evolución 
desde Ar. ramidus hacia A. anamensis, así que 
cabe sostener que la aparición de Australopi-
thecus tuvo lugar en el Rift. Esa propuesta 
obliga a entender que, una vez ya en el Plioce-
no, se produjeron como poco dos dispersiones 
más: D2 desde el Rift a Chad, anterior o coin-
cidente con la fecha de 3,5 m.a., y otra, D3, 
desde el Rift a Sudáfrica, en torno a 2,2 m.a.

Tras las dispersiones que sitúan a los ho-
mininos en Chad, Rift y Sudáfrica, cabe pro-
poner diversas hipótesis acerca de la evolu-
ción posterior en las dos últimas zonas.

3.8 Dispersión Australopithecus- 
 Paranthropus

El tránsito filogenético Australopithecus-Pa-
ranthropus o bien se realizó (I) de forma lo-
cal, de tal suerte que en Sudáfrica A. afri-
canus dio paso a P. robustus alrededor de 
2 m.a. atrás y los australopitecinos del Rift 
del entorno de los 3-2,5 m.a. hicieron lo pro-
pio respecto de P. aethiopicus/P. boisei, o bien 
la evolución tuvo lugar (II) en una de las dos 
zonas, con una dispersión posterior hacia la 
otra. La hipótesis (I) impide considerar el 
conjunto de Paranthropus como un clado 
monofilético porque los dos linajes «robus-
tos» habrían evolucionado por separado. Las 
homoplasias existentes entre formas tan se-
mejantes como P. robustus y P. boisei ten-
drían que ser muy numerosas, por lo que pa-
rece más parsimonioso aceptar la hipóte-
sis II. Implica tener que dar por buena la 
existencia de una nueva dispersión, que po-
dría haber sido en cualquiera de los dos sen-

tidos; sin embargo, la edad de P. aethiopicus 
favorece el sentido migratorio Rift-Sudáfri-
ca. Eso quiere decir que A. africanus no pue-
de ser ancestro de P. robustus.

Una hipótesis distinta acerca de las disper-
siones en torno a los 2,2-2 m.a. supone que el 
flujo entre las poblaciones de Sudáfrica y 
el Rift fue continuo en ambos sentidos, DC 
en la figura 11.19b. De ser así, cabría aceptar 
la presencia de A. africanus en los yacimien-
tos de África del este, y A. sediba podría en-
tenderse como una especie más en ese tránsi-
to poblacional.

3.9 La evolución  
 hacia al Homo erectus africano

Las hipótesis acerca de la aparición de 
H. erectus pueden seguir el guion de las indi-
cadas en el parágrafo anterior: «evoluciones 
en paralelo» vs. «evolución en una zona + dis-
persiones».

La evolución en paralelo de diferentes es-
pecies obliga a aceptar un número de homo-
plasias enorme y cabe descartarlas si se cuen-
ta con una alternativa más parsimónica. Si 
planteamos la aparición en una zona con-
creta seguida de la dispersión o dispersiones 
hacia otras, dos son las posibilidades a con-
siderar:

1. Tránsito sudafricano. De aceptarse la pro-
puesta de la nueva especie H. gautengensis 
(Curnoe, 2010), los modelos interpretati-
vos quedan obligados a plantear la posibi-
lidad de que sea este taxón el ancestro de 
Homo erectus. En ese caso, una transición 
A. sediba-H. gautengensis-H. erectus o bien 

Si el origen de Australopithecus fuese Chad, como 
puede deducirse de las interpretaciones de Brunet et 
al. (1995; 2002) e incluso se postulase una evolución 
Ar. tchadensis-A. bahrelghazali, el esquema de migra-
ciones no cambiaría gran cosa. Sería igualmente nece-

saria una dispersión D2 Chad-Rift (aunque en sentido 
contrario a la indicada en el texto) y una D3 Rift-Sudá-
frica. La dispersión directa Chad-Sudáfrica no ha sido 
propuesta, que sepamos, por ningún autor.

Caja 11.23  ¿Y si los australophitecus aparecieron en el África sahariana?
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A. africanus-H. gautengensis-H. erectus obli-
ga a plantear la dispersión desde Sudáfrica 
hacia el Rift. No obstante, ese modelo es 
dudoso por varias razones. La primera, 
porque una dispersión de Homo erectus 
pone en duda el sentido de los demás Homo 
antiguos. Si desde Sudáfrica H. habilis (in-
cluido H. rudolfensis) y H. georgicus deben 
considerarse cronoespecies en el tránsito 
desde H. gautengensis a H. erectus, entonces 
la dispersión debería haberla llevado a cabo 
el primer taxón, H. gautengensis, con un so-
lapamiento temporal difícil de explicar. 
Aunque los ejemplares antiguos de H. habi-
lis no dispongan de una asignación formal, 
deben ser tenidos en cuenta. Salvo que se 

consideren también parte de H. gautengensis, 
el esquema de las dispersiones se complica 
demasiado. Por añadidura, Darren Curnoe 
(2006) dio como muy dudosa la presencia de 
H. erectus en Sudáfrica. Esta posibilidad no 
está contemplada en la figura 11.19.

2. Tránsito en África del este. Se trata de la 
opción más extendida y la que da lugar a 
menos problemas, aunque obliga a conside-
rar una cladogénesis H. gautengensis/H. ha-
bilis con el primer taxón como especie ter-
minal que no guarda relación alguna con 
H. erectus.

Si el episodio evolutivo de aparición de 
Homo tuvo lugar en el Rift, con Homo habilis 
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como protagonista y tanto H. georgicus 
como los H. erectus africanos como cro-
noespecies posteriores, el esquema evoluti-
vo es mucho más sencillo —aunque en el 
capítulo 13 habremos de aclararlo. En cual-

quier caso, se han de admitir dos nuevas dis-
persiones: D4 del H. erectus africano desde 
el Rift a Sudáfrica y D5 desde el Rift a 
Dmanisi con H. georgicus como protagonis-
ta (véase figura 11.19c). 
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La separación cladística de los homininos 
del Plioceno que hemos visto asociada a Pa-
ranthropus y Homo reserva a este último gé-
nero el papel de haber llevado a cabo una 
adaptación a los espacios abiertos de África 
a través de un incremento en la ingesta de 
carne. Esa afirmación descansa en las eviden-
cias que proceden del registro arqueológico. 

Es harto común relacionar las tareas de 
despiece de presas que son propias de la ali-
mentación carnívora —cuando no la propia 
caza— con el uso de herramientas líticas. Ha-
blar de su origen es lo mismo que sostener que, 
en el linaje de los homininos, aparecieron unos 
seres capaces de poner en marcha la primera 
tradición cultural. ¿Cuál es ésta? ¿Cuándo 
apareció? Y, en particular, ¿cuál es la especie a 
la que cabe atribuir ese salto adaptativo?

1. Usos preculturales 
 de herramientas

Vaya por delante que, al hablar del uso de 
piedras u otros materiales que se usan para 
obtener alimento, es preciso distinguir entre 

dos operaciones muy diferentes. Una cosa es 
valerse de guijarros, bastones, huesos o cual-
quier objeto disponible para, por ejemplo, 
romper la cáscara de las nueces y acceder al 
fruto, y otra distinta el fabricar de manera 
deliberada útiles con la forma adecuada para 
llevar a cabo una función precisa. Aunque es-
temos hablando en términos especulativos, 
cabe imaginar que el uso espontáneo de obje-
tos como herramientas antecedió a la talla de 
piedras. 

Mediante el estudio comparado de las 
conductas de los simios africanos, los estudios 
etológicos han ofrecido pruebas convincen-
tes acerca de la utilización por los chimpan-
cés de piedras y bastones, a veces manipu-
lados. 

A partir de las primeras evidencias de tales 
conductas ofrecidas por Jane Goodall (1964) 
y Jordi Sabater Pi (1984), se acepta de forma 
general que el género Pan dispone de prácti-
cas a las que cabe llamar culturales. Se ha docu-
mentado incluso la existencia de tradiciones 
diversas que incluyen hasta 39 pautas dife-
rentes de conducta relacionada con el uso de 
herramientas por los chimpancés (Boesch y 

12.  Las tradiciones líticas
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Tomasello, 1998; Vogel, 1999; Whiten et al., 
1999). Algunas de esas pautas incluyen el uso 
de distintos útiles en forma secuencial, como 
sucede con los chimpancés de Loango (Ga-
bón) en tareas de recolección de miel (Boesch, 
Head y Robbins, 2009). Bien es cierto que la 
utilización de herramientas incluye pautas 
diferentes en el caso de los humanos, que lle-

van a cabo tareas de planificación funcional 
y, en particular, procesos de mejora técnica 
(Davidson y McGrew, 2005). Pero lo cierto es 
que los chimpancés también son capaces de 
tener en cuenta usos futuros de los útiles, 
cosa que implica una cierta planificación 
(Mulcahy y Call, 2006). Incluso se ha obser-
vado de forma experimental en esos simios la 
conformidad respecto de las normas cultura-
les utilizadas por los individuos dominantes 
en el grupo; una actitud similar a la de los 
humanos (Whiten, Horner y De Waal, 2005). 

Uno de los aspectos más interesantes de la 
conducta de los chimpancés de cara a poder 
entender la evolución de las tradiciones líti-
cas es el de la producción, en principio no 
intencional, de lascas que recuerdan a las de 
las primeras culturas humanas.

La producción «espontánea» aparece 
cuando los chimpancés golpean accidental-
mente la base de piedra en la que colocan las 
nueces para cascarlas; el resultado puede lle-
var a conjuntos de núcleos y lascas que re-
cuerdan a los de los yacimientos más anti-
guos de homininos con presencia de útiles 
(Mercader et al., 2007; Mercader, Panger y 
Boesch, 2002) (véase figura 12.2).

Es lógico pensar que los propios homininos 
usarían al menos tanto como los chimpancés 
las herramientas espontáneas disponibles. 
Y lo harían durante un tiempo considerable 
antes de que acertasen a producirlas de forma 
organizada. Esa idea fue expresada por John 

Figura 12.1  Chimpancé de Bassa Islands (Liberia) 
usando un percutor sobre una base de piedra para 
romper nueces. Ilustración de Davidson y McGrew (2005).

Aunque el uso de herramientas suele relacionarse de 
forma exclusiva con los chimpancés, los gorilas tam-
bién hacen uso —aunque en raras ocasiones— de úti-
les como palos de madera. Elizabeth Lonsdorf y cola-
boradores (2009) han estudiado de forma experimental 
la respuesta de gorilas y chimpancés a estímulos (pre-
mios en forma de comida) para reforzar el uso de herra-
mientas en el acceso a nidos simulados de termitas, 
con resultados que indican una mayor implicación so-
cial de los chimpancés. 

El alcance de las similitudes y diferencias en la 
capacidad para la cultura de chimpancés y humanos 

fue comprobado experimentalmente por Esther Herr-
mann y colaboradores mediante baterías de test 
cognitivos en una amplia muestra de sujetos —chim-
pancés, gorilas y niños humanos menores de dos 
años y medio sin educación escolar. El resultado ob-
tenido indicó que si bien los chimpancés cuentan 
con capacidades semejantes a las de los niños para 
manejarse respecto del mundo físico, quedan muy 
por debajo de ellos cuando se trata de resolver 
cuestiones de implicación social (Hermann et al., 
2007).

Caja 12.1  Cultura en otros simios
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Robinson (1962) cuando sostuvo que los aus-
tralopitecos no produjeron las complejas tallas 
de piedra halladas en Sterkfontein pero, para 
dicho autor, eso no significa que careciesen 
de cultura. A la hora de obtener alimento po-
drían haber utilizado piedras, palos, huesos y 
cualquier otro instrumento que fuese útil 
para sus propósitos. Eudald Carbonell, Ma-
rina Mosquera y Xosé Pedro Rodríguez 
(2007) han denominado «estadio biofuncio-
nal» o «modo 0» a ese uso anterior a la pro-
ducción de herramientas (véase caja 12.2).

La datación de los yacimientos sudafrica-
nos era, en la época de Robinson, imprecisa 
pero las marcas de corte halladas en yaci-
mientos de Australopithecus como Hata o 

Figura 12.2  Piedras fracturadas procedentes 
de un yacimiento de chimpancés. A y B, fragmentos de 
martillos de laterita. C, fragmento de martillo de cuarzo. 
D, fragmento de martillo de granito. E, fragmento de 
martillo de diorita con múltiples fracturas y erosiones, 
reconstruido. Dibujo de Dennis Knepper incluido 
en Mercader et al. (2002).

Las tradiciones culturales reciben el nombre del yaci-
miento en que primero se hallaron. Mencionadas por 
orden de antigüedad, antes de las técnicas propias de 
los humanos modernos —que no se incluyen en este 
libro; véase epílogo final— aparecieron las culturas ol-
duvaiense (Olduvai, Tanzania), achelense (Saint Acheul, 
Francia) y musteriense (Le Moustier, Francia). Siguiendo 
una propuesta de J. Desmond Clark (1970) se utiliza 
también una numeración de modos que van de los más 
simples (y antiguos) a los más complejos (y modernos). 
El modo 1 (olduvaiense) corresponde a la industria de 
esquirlas y núcleos en la que la forma de éstos no se 
cambia; el modo 2 (achelense) da forma a los núcleos, 
con abundancia de bifaces; el modo 3 (musteriense) se 
caracteriza por la preparación cuidadosa de los núcleos 
que permite desprender de un solo golpe la herramienta 
final (técnica Levallois). Los modos 4, de tecnología de 
cuchillas, y el 5, de microlitos, son propios de las cultu-
ras de los humanos modernos (auriñaciense, gravetien-
se, solutrense y magdaleniense, en Europa). El modo 0 
al que acabamos de referirnos sería la extrapolación ha-
cia atrás, para nombrar las herramientas espontáneas 

de una etapa precultural. Los modos 1 al 3 mantienen 
una uniformidad espacial y geográfica —estasis— con-
siderable que hace que, aun cuando se den ciertos pro-
gresos internos, cada modo tenga una identidad propia 
y separada de la del siguiente que suele interpretarse 
como reflejo de un determinado nivel cognitivo de los 
autores de las herramientas (Longa, 2009). De tal for-
ma, la sustitución de un modo por otro es un proceso 
no gradual, aunque se den ciertas excepciones dentro 
de esa regla. Por ejemplo, la técnica Levallois aparece 
en África dentro del modo 2 pero de forma un tanto 
esporádica y primitiva; su forma completa y generali-
zada es propia del musteriense europeo. Autores 
como Fernando Díez Martín (2003) han advertido 
acerca del peligro que tiene utilizar un esquema tan 
simple como el de los modos de Clark cuando las tra-
diciones culturales son a menudo múltiples y su rela-
ción es difícil de explicar. En especial, el modo 2 y su 
evolución en Europa hacia el modo 3 siguen un guión 
complejo que tendremos que examinar con cierto de-
talle al hablar, en el capítulo 15, de la ocupación de 
ese continente.

Caja 12.2  El nombre de las culturas
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Dikika (Etiopía) ponen de manifiesto el uso 
muy antiguo de herramientas, una conducta 
capaz de alcanzar cerca de 3,4 m.a. Las pie-
dras talladas no aparecen hasta un millón de 
años más tarde: las de Gona (Etiopía) —el 
yacimiento más cercano al de Bouri, del que 
procede el A. garhi— tienen 2,6 m.a. 

En adelante, al hablar de «cultura», redu-
ciremos ese concepto al de la producción in-
tencional de objetos, en principio de piedra, 
como la que dio lugar a la primera tradición 
de talla, la olduvaiense.

2. Los autores de las tallas 

Vayamos con las tendencias culturales. Es 
cosa de encontrar argumentos que cuenten 
con alguna base empírica para poder soste-
ner con ciertas garantías quién fue el autor de 
cada tradición de talla lítica. Pero ¿existen ta-
les indicios? La suposición de que un deter-
minado hominino es artífice de unas herra-
mientas concretas se basa en dos argumentos 
complementarios: 

1.  Los especímenes de los homininos y los 
instrumentos líticos aparecen en el mismo 
nivel de un idéntico yacimiento.

2.  Mediante interpretaciones morfológicas y 
tafonómicas, se atribuye a unos homininos 
en particular la capacidad para la talla. 

El primer tipo de prueba es, por supuesto, 
circunstancial y puede conducir a interpreta-
ciones torcidas, como veremos en breve al 
hablar de la cultura de Olduvai. Pero en los 
yacimientos se encuentran no sólo restos de 
homininos sino una fauna en general muy 
variada. Por lo tanto, la convicción de que 
nuestros antepasados son los responsables de 
la manipulación de los objetos de piedra y no 
otros primates o, ya en plan absurdo, los leo-
pardos, procede del segundo tipo de argu-
mentos. Sin embargo, la precisión acerca de 
quiénes son los autores de las tallas líticas es, 
como veremos con más detalle luego, una 
cuestión espinosa. Es dudoso en especial 
cuando se encuentran distintos taxa de homi-
nino en los yacimientos en que existen útiles, 
o cuando no aparece asociado a tales instru-
mentos ningún espécimen al que se le supon-
gan las capacidades necesarias para la talla.

Ya hemos dicho que el género Homo es 
considerado por la mayoría de los autores 
como el protagonista de la aparición de las 
tradiciones culturales. Pero, en honor a la ver-
dad, hay que advertir que las sospechas acerca 
de la existencia de un cierto nivel cultural al 
alcance de los australopitecos aparecieron 
hace mucho tiempo ligadas a los indicios que 
procedían de Taung y Sterkfontein. La base 
fracturada del cráneo de los babuinos de 
Taung y otros lugares, por ejemplo, indicaba 
para Raymond Dart que fueron abiertos para 

Antes de entrar en una descripción que incluya el atri-
buir a ciertos homininos la autoría de los útiles, es im-
prescindible hacer una advertencia metodológica: de-
bemos evitar los razonamientos circulares. Si relaciona-
mos la manufactura de las herramientas con un 
determinado taxón sólo porque creemos que sus 
miembros fueron los primeros fabricantes de instru-
mentos de piedra, estaremos estableciendo una cues-
tión de principio, sin más. En especial se debe tomar 
todo tipo de cautelas a la hora de atribuir la manipula-
ción de los útiles muy antiguos a homininos que forman 
especies simpátricas. Si nos encontramos con dos 
taxa, T1 y T2 presentes en el mismo yacimiento y hori-
zonte estratigráfico, y sostenemos que los autores de 

las tallas pertenecen a uno de ellos, pongamos el T1, 
porque la explicación evolutiva de esos homininos se 
relaciona con el hecho de que fabricaban herramientas, 
estaremos cayendo en la argumentación circular. Al en-
contrar los útiles damos por supuesto que quienes los 
tallaron fueron esos seres a los que concedemos de 
antemano la posesión de la manufactura. 

La circularidad puede romperse si los yacimientos en 
que aparece el supuesto autor de herramientas T1 
cuentan también de manera bastante extendida con 
herramientas, mientras que eso no sucede con T2 ni 
con ningún otro taxón, presentes sólo de forma esporá-
dica en la asociación con útiles. En ese caso, lo más 
razonable es dar a T1 por el autor de las manufacturas. 

Caja 12.3  Argumentos circulares
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consumir su interior. Dart (1957) sostuvo que 
los propios huesos habrían sido utilizados 
por los australopitecos como instrumentos 
para herir, machacar y cortar, dando lugar así 
a una tradición de uso de herramientas de ori-
gen «natural», la cultura osteodontoqueráti-
ca, anterior a la de los útiles de piedra. 

Pese a que la cultura osteodontoquerática 
fuese tenida por un error de interpretación, y 
los estudios tafonómicos tendiesen a sostener 
que los huesos identificados como herra-
mientas no eran en realidad tales, estudios 
como el de Francesco d’Errico y Lucinda 
Backwell (2003) sobre el uso de huesos en 
Sterkfontein —Miembros 1-3, entre 1,8 y 
1,0 m.a.— han puesto de manifiesto indicios 
en forma de marcas de desgate que apuntan 
hacia su uso en tareas de molienda. 

En un trabajo posterior, d’Errico y Back- 
well (2009) estudiaron los distintos usos que 
habrían podido tener los huesos. Para las fun-
ciones atribuidas a los huesos como herra-
mientas sirven como modelo, una vez más, la 
utilización de bastones por parte de los chim-
pancés en tareas como las de excavar, ex-
traer termitas o separar la corteza de los 
árboles. El análisis mediante interferómetro 
óptico de las áreas terminales de huesos 
usados como herramientas en Swartkrans y 
Drimolen puso de manifiesto las diferentes 
pautas de desgaste (véase figura 12.3). 
D’Errico y Backwell (2009) concluyeron 
que las diferencias halladas indican distin-
tos movimientos y unos contactos con partí-
culas abrasivas de tamaño diverso que indi-
can el uso en diferentes tareas no demasiado 
alejadas de las que se han advertido en los 
chimpancés.

El uso de huesos como herramientas llega 
hasta el Paleolítico Medio africano (MSA, 
Middle Stone Age, tradición cultural que tra-
taremos en el capítulo 18), e incluso al Paleo-
lítico Superior, aunque con finalidades ya 
muy distintas a las inferidas respecto de los 
útiles de los niveles inferiores de Swartkrans, 
como ponen de manifiesto, por ejemplo, las pe-
queñas puntas de marfil procedentes de Upper 

Backwell y d’Errico (2001) sostuvieron, como menciona-
mos en el capítulo 7, que los restos de Drimolen (Sudáfri-
ca) permiten atribuir a P. robustus el uso de huesos en 
actividades de forrajeo. Los autores propusieron por aña-

didura una hipótesis dimórfica, al comparar los esque-
mas sociales de P. robustus con los de los gorilas actua-
les. El uso de la cultura osteodontoquerática de Drimolen 
podría corresponder a las hembras de los parántropos.

Caja 12.4  Uso de los huesos en Drimolen

Figura 12.3  Puntas desgastadas de las herramientas 
de hueso de Swartkrans (a, b y c) y Drimolen (d). Los 
patrones de desgaste consisten en estrías que irradian 
desde la punta y se orientan en paralelo o subparalelo 
respecto del eje principal del hueso (escala: 1 mm) 
(d’Errico y Backwell, 2009).
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Semliki Valley, República Democrática del 
Congo (Brooks et al., 1995; Yellen et al., 1995).

Las marcas existentes en los huesos sirven 
también para identificar tareas de carnicería. 
Las presentes en las carcasas son, si se lleva a 
cabo un trabajo de tafonomía adecuado, una 
prueba fehaciente del uso en ellas de instru-
mentos de corte. Sin embargo, de acuerdo 
con Sherwood Washburn (1957), en ocasio-
nes hay una explicación lógica alternativa 
para las marcas en los huesos: podrían ser el 
resultado de la actividad de animales carroñe-
ros. La presencia abundante de mandíbulas y 
cráneos en los cubiles de predadores y carro-
ñeros puede deberse a que se trata de las par-
tes del esqueleto más difíciles de romper. Fue-
ron las hienas ancestrales las que, con bastante 
probabilidad, acumularon los restos de sus pre-
sas que encontramos fosilizados ahora, presas 
entre las que se encontraban los australopite-
cos (Washburn, 1957). 

Pero las piedras manipuladas no pueden 
deberse a los predadores. En el Extension 
Site de Sterkfontein aparecieron numerosos 
instrumentos de piedra —hachas de mano, 
núcleos, lascas, un esferoide— que suponen 
signos inequívocos de la manipulación del 
material lítico virgen para obtener herramien-
tas destinadas a cortar y machacar (Robinson 
y Manson, 1957). ¿Quién fue su autor? Las 
dudas acerca de una correcta asociación entre 
esos útiles de piedra y los especímenes fósiles, 
abundan (véase caja 12.3). Los yacimientos 
con A. africanus, es decir, Sterkfontein, Maka-
pansgat y Taung, no son los únicos que han 
proporcionado muestras de una cultura lítica 
antigua. En Swartkrans también existen he-
rramientas de piedra (Brain, 1970) y los posi-
bles artefactos líticos de Kromdraai son, por 
su parte, de dudosa interpretación (Brain, 
1958). Pero incluso si nos ceñimos sólo a 
Sterkfontein, el Extension Site pertenece al 

Miembro 5, de alrededor de 1 m.a., mientras 
que el miembro que ha suministrado una gran 
cantidad de especímenes de Australopithecus 
africanus es el 4, más antiguo que el 5, y en él 
no se encuentra instrumento lítico alguno.

Si la acumulación de huesos del Miembro 4 
de Sterkfontein se debió a los carroñeros, y 
los australopitecos fueron las presas, no los 
cazadores, queda por aclarar quiénes serían 
los primeros fabricantes de herramientas. La 
respuesta que se dé dependerá de una postu-
ra previa acerca de las capacidades cognitivas 
y las estrategias adaptativas de los homininos 
no sólo en Sudáfrica sino en cualquier locali-
dad en que aparezcan indicios del uso de úti-
les. Llegados a este punto, cabe utilizar nue-
vos tipos de evidencias: el paleoclima al que 
estaban adaptados los distintos géneros y es-
pecies; la morfología de algunos elementos 
que se consideran claves para poder llevar a 
cabo la manipulación intencional de objetos, 
como son las manos y el cerebro; la dieta y, 
en particular, el estudio tafonómico de la 
asociación entre huesos y útiles en los yaci-
mientos.

3. Indicios tafonómicos 
 de la cultura

Como hemos visto con anterioridad, los 
miembros más antiguos de nuestra tribu vi-
vieron probablemente en el suelo del bosque 
tropical. Esa constatación obra en contra de 
la hipótesis original de Raymond Dart que 
asociaba la bipedia, la extensión de las saba-
nas abiertas y la aparición de los primeros 
homininos. Éstos habrían surgido mucho an-
tes de que las sabanas se extendiesen por 
África y de que se cuente con indicios de uso 
de herramientas líticas. 

Se ha sugerido que el propio Niño de Taung podría ha-
ber sido la víctima de un predador, quizá un águila (Ber-

ger y Clarke, 1996), aun cuando esa idea haya recibido, 
cómo no, sus críticas (Hedenström, 1995).

Caja 12.5  La víctima de Taung
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Pero en los años de Dart no se conocían 
homininos del Mioceno, así que era lógico 
que hablase de los «primeros humanos» refi-
riéndose a los que colonizaron, en el Plio-
Pleistoceno, las sabanas. ¿Cuáles de ellos co-
menzaron a usar útiles de piedra?

De nuevo estamos ante la necesidad de 
asociar restos fósiles a los instrumentos líti-
cos hallados en los yacimientos. Por lo que se 
refiere a Sudáfrica, la cuestión es incierta. Al 
Miembro 5 de Sterkfontein pertenece el crá-
neo StW 53 que se considera como pertene-
ciente a H. habilis —aunque para otros auto-
res se trata de un Australopithecus; véase ca-
pítulo 10— y fue tomado como ejemplar-tipo 
de Homo gautengensis por Darren Curnoe 
(2010). Swartkrans contiene también algu-
nos ejemplares atribuidos a H. habilis y, por 
lo que respecta a Taung, la opinión más ex-
tendida sostiene que los útiles de piedra son 
mucho más modernos que el cráneo infantil 
y fueron construidos por homininos más 
evolucionados. 

«Más evolucionados» esconde la trampa 
de circularidad acerca de la que hablábamos 
antes. La que hace que pensemos que, dado 
que la talla de útiles líticos implica capacida-
des cognitivas altas, la presencia de herra-
mientas de ese estilo nos lleva a deducir que 
sus autores habían alcanzado un desarrollo 
cognitivo superior. Para dar por cierta tal 
cosa es necesario relacionar ese «salto cogni-
tivo» con alguna prueba ajena a los útiles de 
piedra en sí mismos. 

Son los estudios tafonómicos, que recons-
truyen el proceso de acumulación de las evi-
dencias fósiles disponibles en un yacimiento, 
los que han permitido avanzar más en la 
comprensión de la conducta de los homini-
nos antiguos. Distintos yacimientos de Áfri-

ca del este (Olduvai, Koobi Fora, Olorgesai-
lie, Peninj) proporcionan indicios de lugares 
de habitación de los homininos con asocia-
ción directa entre restos fósiles de homininos 
y piedras manipuladas. Como resultado de 
tales estudios, a la idea de Raymond Dart de 
los homininos como cazadores en la sabana 
abierta le siguió la hipótesis de que los prime-
ros fabricantes de utensilios líticos serían 
carroñeros que cooperaban en mayor o menor 
medida para la obtención de los alimentos. Va-
rios autores se han distinguido en ese intento 
de caracterizar los primeros homininos fabri-
cantes de herramientas, al margen de los pre-
juicios que haya que combatir acerca de que 
los cazadores han de ser, por necesidad, agresi-
vos y sanguinarios (véase Isaac, 1978; Bunn, 
1981; Binford, 1981; Blumenschine, 1987). 

El papel de la cooperación y el tipo de ac-
tividad encaminada a disponer de carne son 
todavía objeto de controversia; existen auto-
res que defienden la actividad cazadora, no 
carroñera, de los homininos asociados a los 
yacimientos con presencia cultural antigua 
(véase, por ejemplo, Domínguez-Rodrigo, 
Barba y Egeland, 2007). En realidad la polé-
mica no es excluyente. Una vez más, resulta 
lógico pensar que los primeros Homo fuesen 
oportunistas que, en su conducta carnívora, 
aprovecharan las oportunidades disponibles 
tanto de carroñeo como de caza.

La actividad de carnicería incluye en oca-
siones indicios de una conducta caníbal. Así, 
Travis Pickering y colaboradores (2000) ana-
lizaron las marcas de corte hechas por una 
herramienta lítica en un maxilar derecho 
procedente de la localidad StW 53 del Miem-
bro 5 de Sterkfontein. Los autores indicaron 
que el ejemplar había sido desarticulado, 
cosa que puede sugerir que fue consumido a 

Las conclusiones paleoclimáticas respecto de los yaci-
mientos de los homininos más antiguos apuntan a la 
adaptación de éstos al bosque tropical. Así sucede 
con el Ardipithecus ramidus (Suwa, Kono et al., 2009; 

Wolde Gabriel et al., 1994), Australopithecus anamen-
sis (M. G. Leakey et al., 1995) y Australopithecus afri-
canus (Rayner, Moon y Masters, 1993). 

Caja 12.6  El hogar de los primeros homininos
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continuación. La atribución del ejemplar a 
una especie en concreto es dudosa, como he-
mos dicho, pero se trata sin lugar a dudas de 
un hominino (véase figura 12.4).

4. La cultura olduvaiense (modo 1)

Los estudios tafonómicos son los que pro-
porcionan motivos más sólidos para rela-
cionar una determinada especie con la cons-
trucción de herramientas de piedra. Y el 
primer lugar en el que se realizó esa opera-
ción fue Olduvai. Se trata, como hemos 
apuntado, del yacimiento que dio nombre a 
la primera de las culturas líticas, la oldu-
vaiense (véase figura 12.5). 

En el mismo Lecho I de Olduvai que dio 
lugar a la propuesta del Homo habilis, el su-
puesto autor de las tallas, se encuentran tam-
bién homininos de otra especie, P. boisei. 
¿Por qué razón no se le atribuye a éstos la 
fabricación de los útiles?

En realidad, el ejemplar OH 5, P. boisei, al 
aparecer en el mismo nivel estratigráfico en 
que existían útiles de piedra, fue el primer ho-
minino al que se otorgó la condición de au-
tor de los instrumentos. En el artículo en el 
que Louis Leakey, Phillip Tobias y John Na-

pier propusieron la nueva especie Homo habi-
lis se decía de forma textual: 

Cuando el cráneo de Australopithecus (Zinjanthropus) 
boisei fue hallado [...] no se conocía ningún otro tipo de 
hominino [homínido, en el original] de la parte más an-
tigua de la secuencia de Olduvai. Parecía razonable, 
pues, sostener que ese cráneo representaba a los fabri-
cantes de la cultura olduvaiense. El descubrimiento pos-
terior de restos de Homo habilis en asociación con la 
cultura olduvaiense en otros tres yacimientos ha altera-
do considerablemente la situación. Es posible que Zin-
janthropus y Homo habilis construyeran ambos herra-
mientas de piedra, pero es probable que este último fuese 
el constructor de herramientas más avanzado y que el 
cráneo de Zinjanthropus represente un intruso (o una 
víctima) en un yacimiento de Homo habilis.

Leakey, Tobias y Napier, 1964

Tenemos muy bien retratada aquí la se-
cuencia de la argumentación: primero, el ha-
llazgo de un cráneo de P. boisei y herramien-
tas líticas asociadas en el yacimiento F.L.K. I 
de Olduvai. Después, el descubrimiento en el 
mismo lugar de seres de una capacidad cra-
neal notablemente superior, que dan lugar a 
la propuesta de la especie nueva. Por fin, la 
atribución de los útiles de piedra al H. habilis, 
con morfología más avanzada respecto de 
sus capacidades de planificación. Recuérdese 
el significado en latín de habilis: «capaz, ha-
bilidoso, mentalmente desarrollado, vigoro-
so», condiciones precisas para desarrollar la 
cultura olduvaiense. La circularidad se rom-
pe en este caso porque se considera que las 
capacidades cognitivas de H. habilis habrían 
sido superiores a las de Zinjanthropus.

El artículo de Leakey, Tobias y Napier 
(1964) contenía, sin embargo, una cautela. 
Aun cuando fuera menos probable, quizá el 
Zinjanthropus también fabricase instrumen-
tos líticos. Al fin y al cabo, John Napier había 
publicado dos años antes un artículo sobre 
la evolución de la mano y en él se relaciona-
ban los útiles de piedra con el descubrimiento 
por parte de Louis y Mary Leakey de quince 
huesos de la mano de un hominino proce-
dentes del yacimiento en el que se habían 

Figura 12.4  Marcas de corte en el cigomático-maxilar 
del espécimen StW 53c. Las marcas se encuentran 
en la superficie (Pickering et al., 2000).
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Figura 12.5  Arriba: 
principales localidades de 
Olduvai con herramientas 
del modo 1. Están indicadas 
las fuentes más próximas 
de materiales de talla. Abajo: 
artefactos olduvaienses 
de la localidad HWK Este. 
(Ilustraciones de Kimura, 
1999).
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La interpretación de John Napier (1962) de los hallaz-
gos realizados en Olduvai es una muestra más de los 
riesgos que acechan en la correlación de especímenes 
y herramientas. Napier unía en este caso los útiles, el 
cráneo del Zinjanthropus (OH 5) y la colección de frag-
mentos de manos y pies (con una clavícula) OH 8, halla-
dos todos ellos por los Leakey en un mismo horizonte 
estratigráfico. Pero los fósiles reunidos bajo la etiqueta 
de OH 8 serían incluidos dos años más tarde por 

Leakey, Tobias y el propio Napier como paratipo de 
Homo habilis. De hecho, son inevitables las dudas acer-
ca de cuál es la correlación correcta en algunos casos. 
Aquellos yacimientos en los que se encuentren herra-
mientas y ejemplares fósiles tanto de australopitecinos 
como de H. habilis nos obligarán a elegir cuál es el ser 
que construyó las herramientas. Una elección similar es 
la que llevó a Leakey, Tobias y Napier (1964) a apostar 
por los H. habilis de Olduvai y no por el Zinjanthropus.

Caja 12.7  Interpretando las evidencias de Olduvai
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encontrado el Zinjanthropus. Decía Napier 
en ese artículo: 

Antes del descubrimiento del Zinjanthropus, los hom-
bres-simios sudafricanos (Australopitecos) habían sido 
asociados al menos indirectamente con herramientas fa-
bricadas. Sin embargo, los observadores se resistían a 
conceder a los hombres-simios la autoría de las herra-
mientas basándose en que les faltaba una capacidad cra-
neal adecuada. Ahora que las manos y los cráneos han 
sido hallados en el mismo yacimiento que herramientas 
indudables, se puede comenzar a correlacionar la evolu-
ción de la mano con el estadio de la cultura y el tamaño 
del cerebro.

Napier, 1962

4.1 La función de las herramientas 
 olduvaienses

Olduvai dio nombre a la industria lítica más 
antigua que se conoce. Pero no sólo eso. Las 
excelentes condiciones de los yacimientos de 
esa garganta brindaron a los paleontólogos y 
arqueólogos la oportunidad de llevar a cabo 
interpretaciones tafonómicas de reconstruc-
ción de los hábitats de los homininos. 

Se podría describir cualquier cultura lítica 
como un conjunto de diferentes piedras ma-
nipuladas por los homininos para obtener 
útiles destinados a cortar, raspar o golpear. 
Se trata de herramientas que se obtienen al 
golpear un canto de distintos materiales du-
ros. Entre los materiales útiles para la talla se 
encuentran el sílex, el pedernal, el cuarzo, el 
granito y el basalto. 

Por lo que hace a la cultura olduvaiense, el 
tamaño de los núcleos de formas redondea-
das es variable pero puede darse por típico 
el que cabe cómodamente en la mano, es de-
cir, un canto rodado de tamaño e incluso 
forma como los de una pelota de tenis. Den-
tro de esas características genéricas entra-
rían instrumentos líticos pertenecientes a 
diferentes tradiciones. Pero lo que identifica 
a la cultura olduvaiense en particular es que 
sus útiles se obtienen mediante muy pocos 

golpes: uno solo, en ocasiones (véase el epí-
grafe 4.2). El resultado es el de unas herra-
mientas de aspecto burdo, pero con una tos-
quedad que engaña. Ni resulta fácil dar los 
golpes precisos para obtener los filos cor-
tantes, ni se puede despreciar el filo de las 
lascas que se separan del núcleo cuando se 
domina la técnica de una forma aceptable 
(véase figura 12.6).

Las herramientas olduvaienses suelen cla-
sificarse por sus formas, en el bien entendido 
de que las diferencias en el aspecto implican 
usos también distintos. Los útiles incluyen: 

•   Cantos rodados sin filo cortante, pero con 
señales obvias de haberse utilizado para 
golpear otras piedras, por lo que reciben el 
nombre bien lógico de martillos.

•   Cantos en los que se ha obtenido, por per-
cusión, un borde cortante, y sirven para 
romper superficies duras como son los 
huesos grandes (para llegar al tuétano, por 
ejemplo). Reciben el nombre de choppers.

•   Esquirlas que resultan del golpe dado a un 
núcleo. Su filo es muy aguzado, tanto como 
el que puede tener una herramienta metáli-
ca, y su función es la de cortar la piel, la car-
ne y los tendones de los animales que se quie-
ren despiezar. Pueden estar retocadas o no.

Figura 12.6  Técnica olduvaiense de obtención de lascas 
(Ambrose, 2001).
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•   Raspadores,  lascas  retocadas  con  un  filo 
que recuerda en cierto modo al de los cuchi-
llos dentados, y cuya función podría haber 
sido la de raspar las pieles para curtirlas.

•   Poliedros,  esferoides  y  discoides.  Núcleos 
manipulados de formas diversas, como si 
se hubiesen extraído lascas de todo su perí-
metro exterior. Su función es incierta; qui-
zá no sean otra cosa que residuos sin nin-
guna utilidad concreta (véase caja 12.8).

Al margen de algunos supuestos evidentes, 
resulta difícil sacar conclusiones definitivas 
acerca del uso de los útiles olduvaienses. La 
idea que tenemos de su función depende de la 
propia manera como se interpreta la adapta-
ción de los homininos que los usaron, dando 
lugar así a argumentaciones a menudo circu-
lares una vez más. Se puede ver en los fabri-
cantes de herramientas, como hizo Lewis 
Binford (1981), un último eslabón de los carro-
ñeros para el que sólo los huesos grandes 
quedan disponibles. De ser así, los principa-
les instrumentos serían las hachas de mano 
que permiten dar golpes fuertes para partir 
un cráneo o un fémur. Si, por el contrario, 
entendemos que los homininos antiguos des-
cuartizaban animales prácticamente enteros, 
las lascas muy afiladas serán el útil esencial. 

Como ya hemos mencionado, una prueba 
directa de la función de las herramientas se 
obtiene al examinar las marcas que pueden 
haber dejado en los huesos fósiles. Las inter-
pretaciones tafonómicas de las marcas de 
corte llevan a suponer que los homininos 
descarnaron y partieron los huesos para ob-
tener alimento. Esa función de carnicería re-
lacionada con la ingesta de carne es la que 
mejor retrata a los primeros homininos como 

carroñeros capaces de aprovechar las carca-
sas de presas de los predadores de la sabana 
(Blumenschine, 1987). 

Tres tipos diferentes de indicios se han uti-
lizado para decidir la cuestión de cómo obtu-
vieron proteínas animales los homininos an-
tiguos. El análisis detallado de los útiles y de 
su posible funcionalidad es una fuente de co-
nocimientos. Mediante el examen al micros-
copio del filo de un instrumento lítico, se 
puede deducir para qué se utilizó —si se em-
pleó como raedera para curtir pieles, como 

Figura 12.7  Secciones de los bifaces de Peninj en los 
que se obtuvieron muestras de fitolitos (Domínguez-
Rodrigo et al., 2001): (A) filo externo; (B) filo interno; 
(C) superficie interior ventral/dorsal. Fitolitos (fotografía B, 
abajo) y fibras mineralizadas (fotografía C, arriba) fueron 
encontrados en dos de las tres herramientas examinadas 
(Domínguez-Rodrigo et al., 2001) (véase caja 12.9).

Es posible establecer una alternativa funcional entre las 
hachas de mano, que se manejan mediante agarres de 
fuerza, y las lascas, que exigen sujetarlas con la punta 
de los dedos en un agarre de precisión. Ir más allá es 
difícil, pero algunos autores como Nicholas Toth (1985a; 

1985b) han llevado a cabo estudios funcionales más 
precisos. Toth sostuvo la gran importancia de las lascas, 
incluso las que no fueron retocadas, para las tareas de 
carnicería, mientras que dudó del valor funcional de al-
gunos de los poliedros y esferoides.

Caja 12.8  Distintas herramientas, distintas funciones
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cuchillo para cortar carne o como hacha de 
mano para serrar madera—, introduciendo 
una perspectiva de explicación de la conduc-
ta que va más allá de las posibilidades de 
deducir la función de las herramientas por su 
forma. 

Un uso especial de las herramientas líticas 
podría haber sido, en algunos casos, el de ser-
vir como instrumentos para tallar madera. 
Los indicios de uso de instrumentos de ma-
dera no son raros en el Pleistoceno Superior. 
Por lo que hace al Pleistoceno Medio, el aná-
lisis de restos microscópicos de plantas (fito-
litos, fibras) en el filo de los bifaces achelenses 
de Peninj (Tanzania) (véase figura 12.7) es la 
prueba más antigua del procesamiento de 
madera mediante artefactos (Domínguez-
Rodrigo et al., 2001). 

4.2 Manifestaciones culturales 
 más antiguas

La cultura olduvaiense no procede sólo de 
Olduvai. En otros yacimientos más antiguos 
de Kenia y Etiopía se han encontrado tam-
bién tallas, de estilos en ocasiones algo dife-

rentes, que han extendido hacia atrás el ran-
go temporal de la aparición de la industria 
lítica (véase tabla 12.1).

En 1997 aparecieron en el yacimiento de 
Lokalalei LA2C (West Turkana, Kenia) cer-
ca de 3.000 artefactos. Se encontraron concen-
trados en una zona pequeña, de unos 10 m2, 
y con gran abundancia de elementos peque-
ños (menores de un centímetro) (Roche et al., 
1999). Los útiles fueron hallados en asocia-
ción con algunos restos faunísticos pero no 
existe en éstos marca alguna de haber sido 
manipulados. Los yacimientos cercanos de 
LA2A, LA2B y LA2D, y el algo más aparta-
do LA1 también han suministrado herra-
mientas líticas; LA1 y LA2C, con una edad 
de 2,34 m.a., son los yacimientos con útiles 
más antiguos de Kenia (Tiercelin et al., 2010).

La importancia de las herramientas de 
Lokalalei estriba sobre todo en la presencia 
de numerosos materiales de desecho que per-
miten establecer la cadena completa de cons-
trucción de los útiles llevada a cabo in situ 
(véase figura 12.8). Helene Roche y colabora-
dores (1999) sostuvieron que la técnica utili-
zada implicaba una preparación y utilización 
de los materiales muy cuidadosa, inimaginable 
con anterioridad para unos homininos tan 

Nicholas Toth (1985a, 1985b) no compartió la opinión 
de que los homininos fabricantes de herramientas de-
pendieran por completo de ellas. Mediante el estudio de 
los yacimientos de Koobi Fora y la distribución en ellos 
de los útiles olduvaienses, Toth sostuvo que era muy po-
sible que esos homininos utilizasen con frecuencia instru-
mentos no elaborados, como conchas rotas, cuernos, 

bastones de madera e incluso, citando a Brain (1982), 
huesos. Dicho de otro modo, la idea expresada veinte 
años antes por Robinson (1962) ha tenido una vigencia 
notable. Pero el oportunismo de los homininos no afec-
ta sólo a la obtención de alimentos; es de sentido co-
mún sostener que, en caso necesario, será utilizado 
cualquier objeto con posibles usos como herramienta.

Caja 12.9  Uso de útiles no manufacturados

Tabla 12.1  Culturas más antiguas

 Nombre Localidad Edad (m.a.)

 Lokalalei West Turkana 2,34
 Shungura Omo 2,2-2,0
 Hadar Hadar 2,33
 Gona Middle Awash 2,5-2,6



12. Las tradiciones líticas 381

antiguos. Tal cosa obliga a sostener que las 
capacidades cognitivas de los productores de 
esas herramientas debían estar bastante más 
desarrolladas de lo que se suponía. Un nú-
cleo era golpeado hasta veinte veces para ex-
traer las esquirlas, y la elección cuidadosa de 
los materiales (lavas volcánicas como el ba-
salto, en su mayor parte) implica que quienes 
los trabajaban conocían sus propiedades me-
cánicas. 

Los hallazgos de Lokalalei indican que el 
control motor de las manos y, por ende, el de-
sarrollo cerebral, tuvieron que ser en verdad 
altos hace casi dos millones y medio de años. 
La cuestión de qué especie sería la responsable 
de manipular esos artefactos es un asunto dis-
tinto como ya hemos repetido en diversas oca-
siones. En su comentario acerca del modelo de 
Helene Roche y colaboradores (1999), James 
Steele (1999) rehusó dar una respuesta. Se li-
mitó a sostener que todavía tenemos las mis-
mas dudas que se plantearon los autores que, 

en 1964, relacionaron los útiles de Olduvai 
con la especie Homo habilis. 

La región de Middle Awash contiene nu-
merosos yacimientos en los que se han en-
contrado útiles olduvaienses y achelenses 
—la cultura que sustituyó a la olduvaiense 
con el paso del tiempo— descritos por pri-
mera vez por Maurice Taieb (1974) en su te-
sis doctoral. Más al norte, en Hadar (Etio-
pía), se halló como ya hemos mencionado en 
el capítulo 10 un maxilar de Homo (A.L. 666-1) 
asociado a herramientas olduvaienses. Los 
terrenos en los que se encontraron los mate-
riales, de la parte superior del Miembro Kada 
Hadar, tienen una edad de 2,33 m.a. (Kimbel 
et al., 1996). Como indicaron entonces Wi-
lliam Kimbel y colaboradores (1996), se tra-
taba de la asociación más antigua de industria 
lítica con restos de homininos. Los 34 instru-
mentos hallados en la campaña de 1974 (in-
dicativos de una baja densidad de restos líti-
cos) son los habituales de la cultura oldu-
vaiense: choppers y lascas. En superficie, y 
con ciertas dificultades para asociar esos úti-
les con los de la excavación, aparecieron tres 
bifaces primitivos de los que se denominan 
end-choppers.

Los instrumentos más antiguos que se han 
hallado hasta el momento proceden del yaci-
miento de Gona (Etiopía), dentro del área de 
Middle Awash, y aparecieron en unos terre-
nos datados en 2,6-2,5 m.a. (Semaw et al., 
1997). La edad se obtuvo mediante correla-
ción de las localidades arqueológicas con te-
rrenos datados por el método 40Ar/39Ar y 
paleomagnetismo (véase figura 12.9). Son, 
pues, unos 200.000 años más antiguos que 
los útiles de Lokalalei. 

Gona ha proporcionado una gran canti-
dad de herramientas, cerca de 3.000 piezas 

Figura 12.8   Conjuntos de artefactos de Lokalalei que 
indican el encaje complementario, a, recomposición R35 
(2 núcleos y 11 esquirlas); b, recomposición R9 (1 núcleo 
y 14 esquirlas) (Roche et al., 1999).

James Steele (1999) ha planteado la cuestión del nivel 
mental y los conocimientos que habrían podido tener 
los autores de los instrumentos de Lokalalei 2C. Steele 
(1999) reconoció, sin embargo, que, con las evidencias 

disponibles, no podemos ir más allá de una hipótesis 
semejante a la que atribuyó las herramientas de Olduvai 
a Homo habilis debido a su mayor capacidad craneal 
relativa respecto de Paranthropus boisei.

Caja 12.10  Capacidades cognitivas de los autores de las tallas líticas
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que incluyen núcleos, lascas y desechos. Mu-
chos de los útiles fueron construidos in situ. 
No se han encontrado lascas retocadas, pero 
el aspecto de la industria es muy semejante a 
la antigua de Olduvai. Las diferencias, como 
el hecho de que los núcleos sean mayores en 
Gona, las atribuyeron Sileshi Semaw y cola-
boradores (1997) a la distancia del yacimien-
to respecto de los lugares de obtención del 
material en bruto (traquita), más próximos 
en Gona que en los otros casos. Como en el 
yacimiento no se han encontrado homininos, 
resulta difícil atribuir la talla de los útiles a un 
taxón en particular.

Semaw y colaboradores (1997) negaron, 
de acuerdo con las evidencias de Gona, la ne-
cesidad de proponer una industria «preoldu-
vaiense». Así que el modo 1 alcanzaría una 
estasis (presencia sin cambios significativos) 
como cultura única de al menos un millón de 
años —el tiempo que va desde los hallazgos 
de Gona a la aparición de herramientas ache-
lenses. Y lo preciso de las manufacturas de 
Gona llevó al equipo de Sileshi Semaw a su-
poner que los autores de esas herramientas 
no eran novicios, por lo que sería de esperar 
que apareciesen en el futuro útiles aún más 
antiguos.

Figura 12.9  Columna estratigráfica de Gona (Etiopía) con las correlaciones relativas a la muestra de polaridad 
magnética (Semaw et al., 1997). Se conservan las indicaciones originales del dibujo.
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Las comparaciones entre instrumentos 
procedentes de distintos yacimientos tienen 
sus límites. Como indicó Glynn Isaac (1969), 
en muchos casos las diferencias entre las téc-
nicas olduvaienses halladas en diversos luga-
res de la misma edad pueden ser tan grandes 
al menos como las que se han utilizado para 
distinguir entre sucesivos estadios de la cultu-
ra olduvaiense, o más aún. Se tropieza aquí 
con el problema de que la complejidad de un 

instrumento lítico puede ser una función de 
su antigüedad, pero también de las necesida-
des de quien lo fabrica.

5. La cultura achelense (modo 2)

Por medio del estudio de las evidencias cultu-
rales de Olduvai, Mary Leakey (1975) cons-
tató que la tradición propia del modo 1 expe-
rimentó con el paso del tiempo ciertos pro-
gresos técnicos que llevaron a la autora a 
hablar de cultura olduvaiense «desarrolla-
da». Pero dentro del Lecho II aparecieron, 
además de los útiles indicativos de ese pro-
greso, otro tipo distinto de talla coincidente 
con la clase de instrumentos hallados con an-
terioridad en el Paleolítico Medio de Europa. 
Mary Leakey (1975) sostuvo que habría exis-
tido una transición gradual, constatable en 
Olduvai, desde unos útiles olduvaienses per-
feccionados, aún del modo 1, a los de la cul-
tura achelense (modo 2). 

La cultura achelense, surgida en África del 
este hace más de 1,7 m.a., se extendió en ma-
yor o menor medida por el resto del conti-
nente y alcanzó Europa, donde los instru-
mentos achelenses más antiguos reciben el 
nombre local de «industria abbeviliense». La 
vigencia del achelense llega en Europa hasta 
cerca de 50.000 años atrás, aunque desde los 

Figura 12.10  Conjunto de herramientas de las 
localidades EG12 y EG10 del yacimiento de Gona 
(Etiopía). A, chopper de una sola cara, EG12; B, discoide, 
EG10; C, chopper de una sola cara, EG10; D-F, lascas 
completas, EG10 (Semaw et al., 1997).
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En su comentario a los hallazgos de Gona, Bernard 
Wood (1997) se planteó quiénes habrían podido ser los 
autores de las herramientas halladas en el yacimiento. 
La gran estasis de la cultura olduvaiense a la que apun-
tan los útiles supone un problema para la asignación 
habitual de la tradición olduvaiense a Homo habilis. 
Como los últimos útiles olduvaienses tienen cerca de 
2,5 m.a., esa técnica cultural se extiende durante un 
período de cerca de un millón de años. Para Wood 
(1997), si hay que atribuir a una especie en particular de 
hominino la manufactura de útiles olduvaienses, nos en-
contramos con que la única que ha permanecido du-
rante todo ese lapso temporal es la de Paranthropus 
boisei. Sería esa, pues, una prueba circunstancial en 

favor de la construcción de herramientas por parte de 
los australopitecinos robustos (Wood, 1997b). Pero hay 
hipótesis alternativas más sólidas de acuerdo con las 
evidencias disponibles como la de que Homo erectus 
contó, en sus principios, con útiles del modo 1 (véase 
más adelante). A lo largo de este libro serán varias las 
veces en las que se indicará el fenómeno del préstamo 
cultural, por lo que carece de sentido una identificación 
exclusiva entre especies de homininos y tradiciones líti-
cas. En cualquier caso, Jean de Heinzelin y colaborado-
res (1999) atribuyeron los útiles de Gona a la especie 
Australopithecus garhi, cuyos especímenes fueron ha-
llados en Bouri, 96 km al sur de donde proceden las 
herramientas.

Caja 12.11  ¿Fabricaron útiles de piedra los australopitecinos?
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0,3 m.a. se encuentran ya útiles más avanza-
dos de otra tradición cultural, la musteriense 
o modo 3, de la que hablaremos en el capítu-
lo 16. La tradición musteriense no ha sido 
hallada en África, donde los últimos útiles 
achelenses, es decir, los más recientes, proce-
den de la localidad de Kalambo Falls (Tanza-
nia) asociados a materiales de madera y car-
bón. La edad de estos materiales pudo ser fi-
jada por el método del 14C en 60.000 años 
(Vogel y Waterbolk, 1967).

5.1 ¿Qué es una herramienta achelense?

La herramienta más característica del modo 2 
es el hacha, a la que se llama a menudo «bi-
faz»: una piedra tallada que tiene forma de 
lágrima, biconvexa en sección transversal, 
con un contorno afilado y, por lo común, de 
tamaño grande (más de 10 cm) (Noll y Petra-
glia, 2003). Pero la palabra bifaz corresponde 
más a una forma de talla que a una herra-
mienta. Los bifaces dieron lugar en realidad 
a distintos útiles como los que se muestran en 
la figura 12.11.

La primera documentación de una herra-
mienta achelense corresponde a un hallazgo 
de Norfolk, Reino Unido, y se remonta nada 
menos que a finales del siglo xviii (Frere, 1800). 
El nombre del «achelense» se debe al yaci-
miento de Saint Acheul (Francia). Fueron las 
piezas europeas, pues, las que fijaron la idea de 
lo que es un útil achelense. Pero su origen es 
africano y las mejores evidencias acerca de las 
características esenciales de lo que fue la técni-
ca del modo 2 proceden de yacimientos de Tan-
zania (Olduvai, Isimila, Olorgesailie, Peninj). 

Tanto Louis Leakey (1951) como Mary 
Leakey (1966) vieron en la técnica achelense 
una versión mejorada de la olduvaiense. El 
modelo de sucesión de secuencias culturales 
de Olduvai establecido por Mary Leakey in-
terpretó que la coexistencia de ambas tradi-
ciones en el yacimiento era prueba de un cam-
bio gradual dentro de lo que se podría conside-
rar una mejora de procedimientos similares. 
La cultura olduvaiense desarrollada fue rela-
cionada por Mary Leakey (1966) con la pre-
sencia de hachas de piedra primitivas, unos 
protobifaces que anticiparon en cierto modo 
los bifaces achelenses. 

Figura 12.11   
Bifaces 
destinados 
a diferentes 
usos. A, filo; B, 
hacha de mano; 
C, cuchillo; 
D, recogedor 
(Noll y Petraglia, 
2003).
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Pero los trabajos de Glynn Isaac (1969), 
por ejemplo) modificaron esa manera de ver 
las cosas. Isaac mostró que las técnicas ne-
cesarias para pasar de la tradición oldu-
vaiense a la achelense no podrían haberse 
obtenido de una forma gradual. En un sen-
tido semejante han argumentado Sileshi Se-
maw, Michael Rogers y Dietrich Stout 
(2009) al interpretar la secuencia de cambio 
cultural. En función del registro arqueológi-
co de Gona (Etiopía) y otras localizaciones 
africanas, Semaw, Rogers y Stout (2009) 
concluyeron que el modo 2 debió surgir de 
forma bastante abrupta por medio de una 

transición rápida a partir de la técnica oldu-
vaiense.

Para producir los bifaces es necesario lle-
var a cabo una manipulación específica de 
los núcleos de piedra ya desde el primer mo-
mento, encadenando sucesivas operaciones. 
La manipulación de un núcleo a través de va-
rios pasos hasta obtener la herramienta de-
seada es una tarea que André Leroi-Gourhan 
(1964) denominó châine opératoire (véanse 
figura 12.12 y caja 12.12).

Pues bien, mientras que un chopper y un 
protobifaz responden a la misma châine opé-
ratoire, la obtención de bifaces achelenses es 

El etnólogo y prehistoriador francés André Leroi-Gour-
han intentó a lo largo de toda su carrera añadir las inter-
pretaciones mentales a las explicaciones técnicas usua-
les acerca del uso de las herramientas. De tal forma, 
Leroi-Gourhan dio lugar a lo que se ha llamado «paleon-
tología del gesto» (véase, por ejemplo, Leroi-Gourhan, 
1964). Siguiendo la tradición de Leroi-Gourhan, Nathan 
Schlanger (1994) planteó que la secuencia de operacio-
nes en las herramientas refleja una intencionalidad y un 
nivel mental de cierta complejidad. Cabría distinguir, así, 
entre dos tipos de «conocimiento»:

•   El conocimiento práctico a que obliga cualquier ope-
ración de talla. Es lo que los psicólogos llamarían «co-
nocimiento procedimental», como el que se tiene 
para poder montar en bicicleta sin caerse.

•   El conocimiento abstracto, o planteamiento de pro-
blemas y de la forma de resolverlos. Está más cerca 
del «conocimiento declarativo», como el del diseño 
de una ruta para ir en bicicleta por la ciudad de un 
lugar a otro con el menor riesgo. 

Una manera fácil de distinguir entre ambos consiste 
en entender que el conocimiento declarativo se puede 
transmitir mediante una descripción hablada o escrita, 
mientras que el procedimental, no.

Sheila Mishra y colaboradores (2010) han dudado 
acerca de que el achelense implique modelos mentales 
precisos de la herramienta que se va a obtener. De he-
cho, han planteado la hipótesis de que no exista en rea-
lidad ninguna châine opératoire propia del achelense. 
La fabricación de accesorios para el transporte de obje-
tos como las piedras sería la verdadera innovación del 
modo 2 dentro de esa hipótesis.

Caja 12.12  Paleontología del gesto

Figura 12.12  Productos obtenidos mediante la châine 
opératoire en el yacimiento musteriense de Kebara. Los 
números indican la secuencia de los golpes dados a los 
núcleos para obtener las esquirlas cortantes (Bar-Yosef 
et al., 1992). 
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el resultado de un planteamiento del todo 
distinto a la hora de diseñar y producir una 
herramienta de piedra. La primera diferencia 
con la técnica olduvaiense está en la diversi-
dad propia de los instrumentos achelenses. 
A veces resulta difícil asignar una función de-
terminada a un útil de piedra —ya hemos 
visto que las lascas olduvaienses fueron teni-
das en principio como simples desechos has-
ta entenderse luego que se trataba de herra-
mientas muy valiosas. Sin embargo, las tallas 
achelenses contienen cuchillos, martillos, ha-
chas y raspadores cuyo propósito funcional 
parece bastante claro. Los materiales utiliza-
dos para construir utensilios líticos son tam-
bién más variados dentro de la nueva tradi-
ción. Pero la mayor diferencia asociada a la 
cultura achelense aparece con la châine opé-
ratoire necesaria para obtener el instrumento 
básico del que hablábamos antes: el hacha de 
mano. 

5.2 Large Cutting Tools: 
 las grandes hachas

Los trabajos de Glynn Isaac (1969; 1975; 
1978a; 1984) en Olorgesailie y Peninj (Tanza-
nia) pusieron de manifiesto el papel protago-
nista de las hachas en forma de grandes las-
cas (Large Cutting Tools, LTC, o Large Flake 
Acheulian, LFA), de más de 10 cm, en la pro-
ducción de herramientas del Paleolítico Infe-
rior africano. El estudio realizado por De la 
Torre y colaboradores (2008) sobre la canti-
dad de materia prima utilizada para la fabri-
cación de los distintos útiles dentro de los dos 
conjuntos líticos hallados en Peninj, RHS-
Mugulud y MHS-Bayasi, mostró de forma 

convincente que el propósito esencial de los 
homininos era obtener grandes instrumentos 
cortantes entre los que se encuentran los 
hendidores (de filo no retocado), las hachas 
y las lascas con uso como cuchillo. La técni-
ca de talla utilizada siguió un patrón carac-
terístico con una sucesión de pasos que no 
es privativa de las tallas de Peninj; constitu-
ye la clave de la tradición achelense:

1.  La transformación de los materiales bru-
tos hasta ser convertidos en instrumentos 
de corte supone, en primer lugar, la selec-
ción de piedras gigantescas aptas para ser 
talladas; la disponibilidad o no de canteras 
con tales materias primas puede dar lugar 
a diferencias importantes entre el conteni-
do cultural de distintos yacimientos. 

2.  Una vez seleccionada la roca, se procede a 
reducirla haciendo saltar grandes escamas 
hasta obtener bloques de tamaño aún 
muy grande con la forma adecuada para 
emprender las labores de talla cuidadosa.

3.  Los bloques se trabajan obteniéndose en 
la châine opératoire tres tipos distintos de 
lascas: lascas pequeñas, intermedias y 
grandes. Estas últimas, de un tamaño to-
davía considerable, constituyen el hacha 
con su forma básica a la que resta dar 
filo. 

4.  Las lascas más grandes, que contrastan 
con las intermedias por su tamaño, forma 
y peso, son sometidas a una talla de preci-
sión utilizando un número importante de 
golpes sucesivos hasta lograr su filo y for-
ma final: aparece así una LFA. El número 
y la precisión de los golpes contrastan con 
la manipulación mucho menor y menos 
organizada del protobifaz.

La técnica olduvaiense buscaba la producción de un 
filo sin detenerse en su forma. El bifaz achelense 
tuvo, por el contrario desde los primeros momentos 
un dibujo muy preciso que muestra la presencia de un 
diseño. La existencia de un diseño previo ha dado 

pie a especular acerca de las intenciones que tendría 
quien realizaba la talla. Se ha apuntado incluso la 
presencia de un posible simbolismo asociado a los 
bifaces, asunto sobre el que no entraremos en este 
libro.

Caja 12.13  ¿Qué indica el diseño de los bifaces?
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Las hachas de mano de Peninj tienen, 
una vez acabadas, un peso de cerca de un kilo, 
así que los materiales de desecho que proce-
den de las grandes piedras iniciales son muy 
abundantes. En las etapas intermedias de la 
châine opératoire achelense se obtienen las-
cas de distintos tamaños que pueden consti-
tuir a su vez herramientas para el proceso 
ulterior de talla. Las lascas más pequeñas 
proceden, o bien de la preparación de los 
bloques o de la tarea de dar forma al hacha 
de mano. La producción de las LFA es com-
pleja y en la mayor parte de las hachas exis-
ten muescas de 2-3 cm de largo que ponen 
de manifiesto el hecho de que saltaron asti-
llas a las que se podría calificar como es-
quirlas —al estilo de las que se obtenían de 
forma intencional en la tradición olduvaien-
se— cuando son, en realidad, el resultado 
de la percusión de retoque. Lascas de tama-
ño intermedio procedentes de la talla de 

LFA aparecieron tanto en Olduvai como en 
Peninj, aunque son mayores en esta última 
localidad (De la Torre et al., 2008). Se trata 
de láminas grandes pero muy finas, con lo 
que su volumen y su peso son modestos. Po-
drían haber servido para tareas ulteriores de 
talla o ser usadas como cuchillas tal y como 
nos han llegado. 

La técnica achelense más avanzada, con 
bifaces muy simétricos y de filo labrado de 
manera cuidadosa, obligaría a utilizar la 
técnica del martillo blando (soft-hammer). 
Consiste dicho procedimiento en golpear el 
núcleo de piedra obtenido en el paso 3 con 
un martillo de menor dureza, como pueden 
ser los de madera o hueso. Los golpes dados 
con una herramienta así permiten un con-
trol más preciso y obligan, desde luego, a un 
trabajo mucho más largo. Una descripción 
detallada del proceso la proporcionaron 
Schick y Toth (1993).

Figura 12.13  Dos núcleos, 
a y b, manipulados dentro 
de la técnica achelense, 
en un estadio previo al de la 
talla precisa. Ambos 
proceden del conjunto 
RHS-Mugulud (De la Torre, 
Mora y Martínez-Moreno, 
2008). Un filo divide cada 
núcleo en dos superficies 
(de ahí el término «bifaz»). 
El plano horizontal es el 
resultado de la separación 
de grandes bloques, 
mientras que los planos 
transversal y sagital se 
tallaron con el fin de servir 
de plataformas de percusión.

Pese a que la LFA es el instrumento por excelencia del 
achelense, la característica esencial del modo 2 es su 
châine opératoire y no los grandes bifaces. En el ache-

lense europeo —y en Asia occidental— están a menu-
do ausentes las LFA. Los bifaces son allí pequeños pero 
su talla es muy cuidadosa (Mishra et al., 2010).

Caja 12.14  Achelense sin grandes hachas
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6. La transición del modo 1 
 al modo 2

Los instrumentos más antiguos de Olduvai, 
procedentes del Lecho I, se encuentran en un 
nivel datado con el método 40K/40Ar en 
1,7-1,76 m.a. (Evernden y Curtiss, 1965). 
Los primeras herramientas achelenses son 
del Lecho II. Entre ambos lechos hay tobas 
volcánicas, pero el tramo que corresponde 
precisamente al momento de la transición 
entre las dos culturas no puede datarse de ma-
nera precisa (Isaac, 1969). Si añadimos que 
ambas tradiciones se solapan en Olduvai du-
rante un tiempo considerable, con presencia 
simultánea de útiles tanto del modo 1 como 
del 2, las dificultades para indicar el momento 
preciso del cambio cultural aumentan.

Pese a ello, la idea de un paso gradual de la 
cultura olduvaiense a la achelense quedó re-
flejada en la secuencia establecida por Mary 
Leakey para los lechos de Olduvai de la for-
ma que se indica en la tabla 12.2. 

La secuencia cultural identificada en Ol-
duvai por Mary Leakey (1975) plantea un 
proceso de cambio en tres etapas. En primer 

lugar, la evolución dentro de la cultura oldu-
vaiense de distintas técnicas cada vez más so-
fisticadas. En segundo lugar, la coexistencia 
de útiles olduvaienses y achelenses. 

El manejo de grandes piedras (de basalto y cuarcita en su 
mayor parte) para la obtención de las hachas de mano 
parece haber sido el punto de inflexión para el desarrollo 
de la cultura achelense. De paso, habría supuesto tam-
bién un riesgo de primer orden para quienes tuvieron que 
manipular piedras de ese tamaño (Schick y Toth, 1993). 

En su libro sobre los útiles líticos, Kathy Schick y Ni-
cholas Toth (1993) apuntaron que los bifaces también 
pueden tallarse, en ausencia de una materia prima lo 
bastante grande, a partir de núcleos más pequeños 
como los que sirvieron de punto de partida para la 
construcción de un chopper olduvaiense. 

Caja 12.15  Tamaño de los núcleos y la técnica achelense

Tabla 12.2  Secuencia cultural de Olduvai de Mary Leakey (1975), modificada en este libro

 Lechos Edad en m.a. N.º de pieza Industrias

 Masek 0,2 187 Achelense
 IV > 0,2 686 Achelense
   979 Olduvaiense desarrollada C
 Parte media  c. 0,7  99 Achelense
 del III    — Olduvaiense desarrollada B
 Parte inferior-media  c. 1,5 682 Olduvaiense desarrollada A
 del III y parte 1,7-15 537 Olduvaiense

Figura 12.14  Tradición olduvaiense desarrollada 
de la parte superior del tramo medio del Lecho II, 
Olduvai Gorge. 1, filo; 2, hacha de mano (dibujos 
de M. Leakey, 1971).
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Por fin, la desaparición de los primeros, a 
la vez que se produce un desarrollo de las téc-
nicas achelenses. Glynn Isaac (1969) defen-
dió una secuencia en el Paleolítico Inferior de 
África del este de tradiciones que, desde la 
más antigua a la más moderna, serían las ol-
duvaiense, olduvaiense desarrollada (ambas 
en el modo 1), achelense inferior y achelense 
superior (ambas en el modo 2). 

Olduvai indicó la existencia de una transi-
ción olduvaiense-achelense pero eso no quie-
re decir que el cambio tuviese lugar precisa-
mente allí. Otras localidades documentan 
también la evolución técnica desde un modo 
a otro. Así, la región de Middle Awash con-
tiene numerosos yacimientos en los que se 
han encontrado útiles olduvaienses y ache-
lenses (Taieb, 1974), con un panorama gene-
ral de la cultura de la zona ofrecido por Jon 
Kalb y colaboradores (1982) y J. Desmond 
Clark y colaboradores (1984). Por lo general, 
los diversos autores que han estudiado la cul-
tura presente en Middle Awash han confir-
mado la secuencia establecida en Olduvai: 
una industria antigua del modo 1 que se 
mantiene durante un largo período de tiem-
po y es sustituida después por los útiles ache-
lenses (modo 2), no sin un solapamiento con-
siderable.

El mismo tránsito del modo 1 al 2 se ha 
documentado en el yacimiento de Peninj de 
la Formación Humbu, al oeste del lago Na-
tron (Tanzania). El área de Natron fue inves-
tigada, tras los descubrimientos de los 
Leakey y Glynn Isaac en 1967, tanto por esos 
autores como por Amini Mturi (1987) o Ka-
thy Schick y Nicholas Toth (1993). Diversos 
yacimientos de Natron indican el cambio 
desde la cultura olduvaiense a la achelense en 
fechas de alrededor de millón y medio de 

años. Si se lleva a cabo la correlación con Ol-
duvai, el lapso de la transición olduvaiense/
achelense en Peninj puede identificarse con 
los estratos superiores del Lecho II de Oldu-
vai. Pero ni Olduvai ni la zona oeste del lago 
Natron permiten apuntar con exactitud la 
edad del cambio. 

Otro yacimiento excavado tras los trabajos 
de Olduvai y Peninj, el de Olorgesailie (Ke-
nia), suministró fechas precisas para los úti-
les achelenses de los miembros 5 al 8 de esa 
formación —unas fechas obtenidas mediante 

Para Semaw, Rogers y Stout (2009), los artefactos asig-
nados a la técnica olduvaiense desarrollada no difieren 
de forma acusada, en términos tecnológicos, de los del 
modo 1; las diferencias pueden deberse en parte a la 

forma de las piedras brutas de que se parte para la talla. 
Marcel Otte (2003) sostuvo que las limitaciones natura-
les de tipo físico, como son las propias de las materias 
primas, fuerzan la creación de formas similares. 

Caja 12.16  Particularidades la técnica olduvaiense desarrollada

Figura 12.15  Herramientas de Olorgesailie (Kenia). 
A, hacha de mano; B, hendidor. (Dibujos procedentes 
de Ambrose, 2001).
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el método K/Ar—, pero se trata de terrenos 
más modernos, con una edad comprendida 
entre 0,70 y 0,75 m.a. (Bye et al., 1987). El mo-
mento de la sustitución de la cultura oldu-
vaiense por la achelense tampoco puede, pues, 
indicarse con precisión en esa localidad. 

Un caso interesante de presencia simultá-
nea de tradiciones de los modos 1 y 2 es el de 
Gadeb (Etiopía). Durante las campañas de 
1975 y 1977 se halló en la localidad 8 del ya-
cimiento una gran cantidad de útiles achelen-
ses: 1.849 artefactos, con 251 hachas de mano 
y cuchillos en una excavación tan pequeña 
como la 8A; 20.267 artefactos en la 8E (Clark 
y Kurashina, 1979). Las distintas localidades 
con restos líticos de Gadeb pertenecen a los 
sedimentos fluviales de Mio Goro que abar-
can entre 1,5 y 0,7 m.a. (véase capítulo 7). 
Las localidades indicadas contienen, además 
de los útiles achelenses, herramientas oldu-
vaienses desarrolladas, cosa que llevó a Clark 
y Kurashina (1979) a concluir que en Gadeb 
se habrían alternado dos grupos de homini-
nos, cada uno con su propia tradición cultu-
ral. Pero resulta curioso que el examen de 
los huesos de Gadeb muestre que las activi-
dades de carnicería se llevaron a cabo sobre 
todo con las hachas de mano más primiti-
vas, las del olduvaiense desarrollado. Ese 
hecho plantea una interpretación alternati-
va a la de dos grupos distintos de homini-
nos con sus correspondientes tradiciones: 
que para las tareas de carnicería en las que 
no sean necesarios útiles obtenidos median-
te técnicas avanzadas se utilizarán los más 
simples. Se trataría, como decíamos antes, 
de una conducta oportunista asociada a la 
economía de medios que lleva a tallar sólo 
los útiles necesarios.

Del yacimiento de Konso-Gardula (Etio-
pía), situado al sur del río Awash y al este del 
Omo, proceden instrumentos bien datados 
de herramientas achelenses. Desde su descu-
brimiento en 1991, Konso-Gardula ha sumi-
nistrado una gran cantidad de útiles entre los 
que se encuentran bifaces groseramente tra-
bajados, buriles en forma de triedro, núcleos 
y lascas, junto con dos especímenes de homi-
ninos —un molar y una mandíbula izquierda 
casi completa (Asfaw et al., 1992). Los terre-
nos fueron datados por el método 40Ar/39Ar 
en 1,38/1,34 m.a. (Asfaw et al., 1992). Tras el 
examen de los especímenes de hominino de 
Konso-Gardula, Berhane Asfaw y colabora-
dores (1992) los relacionaron con los H. er-
gaster de Koobi Fora, en especial con KNM-
ER 992. 

La presencia más antigua de instrumen-
tos achelenses que ha podido documentarse 
corresponde al yacimiento Kokiselei 4 de la 
Formación Nachukui, West Turkana (Ke-
nia) (véase figura 12.16). Mediante radio-
metría de las tobas volcánicas próximas 
(método 40Ar/39Ar), equivalencia estratigrá-
fica con Koobi Fora y paleomagnetismo, 
Christopher Lere y colaboradores (Lepre et 
al., 2011) otorgaron a los terrenos de Koki-
selei 4 una edad de 1,76 m.a. El yacimiento 
cuenta con la ventaja añadida de que en él 
también aparecen útiles olduvaienses, cosa 
que abunda en la idea de que las tecnolo-
gías del modo 1 y modo 2 no fueron exclu-
yentes entre sí. Lepre et al. (2011) sostuvie-
ron como hipótesis alternativas para la pre-
sencia en Kokiselei 4 de herramientas 
achelenses que o bien fueron llevadas allí 
desde otra localidad —aún por identifi-
car—, o las tallaron los mismos homininos 

Pese a las dificultades que existen a la hora de asig-
nar útiles a taxa concretos, y los indicios acerca de la 
presencia de préstamos culturales entre distintos ho-
mininos, la identificación de la cultura achelense con 
el Homo erectus africano es muy común. La fuerza 

del lazo achelense/erectus llevó a Louis Leakey a 
considerar la aparición de las herramientas achelen-
ses en Olduvai como el resultado de una invasión de 
Homo erectus llegados de otras localidades (véase 
Isaac, 1969). 

Caja 12.17  Los autores de las tallas achelenses
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del yacimiento que produjeron las herra-
mientas olduvaienses.

7. Cultura y dispersión

En el capítulo 7 ofrecimos un modelo para 
justificar las dispersiones de homininos que 
tomaban en cuenta distintos parámetros tan-
to endógenos —características propias de la 
población— como exógenos —desde las 
barreras geográficas al cambio climático. La 
presencia de soluciones culturales en la adap-
tación al ecosistema añade una variable más 
de gran importancia porque, como veremos, 
permite alejarse en cierto modo de las deter-
minaciones geoclimáticas. 

El cambio profundo de técnica que impli-
ca el paso del modo 1 al 2, sin que quepa ha-
blar de una mejora gradual, proporciona un 

medio más para poder reconstruir las disper-
siones humanas: el de relacionar grupos po-
blacionales con tradiciones líticas. Vaya por 
delante que la presencia de herramientas ol-
duvaienses no es una prueba que indique un 
estadio cultural primitivo. Como ya hemos 
dicho, es posible encontrar tallas simples en 
épocas y lugares que corresponden a una in-
dustria mucho más avanzada. No hay ningu-
na razón que lleve a fabricar un bifaz por 
medio de un proceso largo y complejo si lo 
que se necesita en un determinado momento 
es una esquirla sencilla.

Pero el argumento no funciona en sentido 
contrario. La presencia del modo 2 indica a 
las claras el avance tecnológico. Y cabe repe-
tir aquí los mismos razonamientos que he-
mos empleado al hablar de los rasgos anató-
micos primitivos y derivados. Si extendemos 
esos conceptos a la fabricación de útiles líti-
cos, cuando encontramos bifaces en yaci-
mientos correspondientes a dos poblaciones 
separadas ya sea espacial o temporalmente, 
cabe considerarlos:

•   O bien como propios de un mismo rasgo 
cultural compartido —una plesiomorfia, 
pues, aunque pueda haberse extendido por 
contacto cultural.

•   O, de haberse desarrollado por  separado, 
como una coincidencia casual —un parale-
lismo. 

Distinguir entre uno y otro caso no es sen-
cillo; por lo que hace a los logros culturales 
análogos, el estudio a fondo de dos técnicas 
culturales convergentes que son en aparien-
cia iguales puede indicar que existen en reali-
dad diferencias importantes entre ellas. Más 
adelante pondremos un ejemplo respecto de 

Figura 12.16  Útiles 
achelenses más 
antiguos conocidos 
hasta el momento, 
pertenecientes al 
yacimiento Kokiselei 4 
de la Formación 
Nachukui, West 
Turkana (Kenia). 
Fotografía 
de P. J. Texier 
contenida en Lepre 
et al. (2011, 
Suppl. Inf.).

Elena Roncal Los Arcos, Gabriel Martínez Fernández y 
Antonio Morgado Rodríguez (1996) estudiaron la pro-
ducción en el sur de España de piedras de chispa de 
sílex, que tiene su época de auge en el siglo xviii, indi-

cando el riesgo que existe de clasificar instrumentos de 
ese tipo de pedernales simples recolectados en super-
ficie como propios de culturas prehistóricas. 

Caja 12.18  Tallas simples en el siglo xviii
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los «bifaces» de África y Asia. Pero si se trata 
del caso contrario, de que creemos que dos 
tipos de herramientas se encuentran relacio-
nados de forma estrecha porque están pre-
sentes en poblaciones que han mantenido 
contactos culturales, entonces hay que expli-
car cómo se relacionan esas dos poblaciones 
entre sí, es decir, de qué manera ha tenido lu-
gar su dispersión.

8. La salida de África

La salida «natural» del continente africano 
es la del llamado «corredor levantino», la 
franja de Oriente Próximo que conecta Áfri-
ca con Asia. Al norte de ese corredor se en-
cuentra el yacimiento que documenta mejor 
la salida de África de los homininos: Dmani-
si (Georgia), cuna del Homo georgicus exami-
nado en el capítulo 10. De Dmanisi proceden 
también artefactos de piedra y huesos de ani-
males con marcas de corte y percusión. Pero 
no es el único yacimiento que proporciona 
indicios acerca de la migración fuera del con-
tinente africano.

En el yacimiento de Yiron, situado al nor-
te de Israel, cerca del valle del río Jordán, fue-
ron hallados en 1981 instrumentos líticos 
consistentes en esquirlas con aspecto muy 
primitivo (véase figura 12.17) que se añadie-
ron a otras herramientas más modernas halla-
das con anterioridad. Los artefactos primitivos 
se encontraron en un horizonte estratigráfico 
situado por debajo de una intrusión volcánica 
de basalto datada por radiometría en 2,4 m.a., 
así que la edad de las herramientas de Yiron 
se fijó en esa misma cifra, equiparable a la de 
las culturas más antiguas del modo 1 que 
proceden del Rift (Ronen, 2006).

Al menos cuatro yacimientos más de Is-
rael han proporcionado útiles líticos anti-
guos. Por orden de edad, sigue a Yiron la For-
mación Erk-el-Ahmar, en la que se han halla-
do núcleos y esquirlas de sílex (Tchernov, 
1999) (Erk-el-Ahmar no aparece en la figura 
12.17 pero se encuentra unos pocos kilóme-
tros al sur de Ubeidiya, también en el valle 
del Jordán). Tras unos primeros intentos fa-
llidos de datación mediante paleomagnetis-
mo, la magnetoestratigrafía de la Formación 
Erk-el-Ahmar realizada por Hagai Ron y 
Shaul Levi (2001) correlacionó el evento nor-
mal de la zona con el subcrón Olduvai, atribu-
yéndole por tanto una edad de 1,96-1,78 m.a. 
Sin embargo, las herramientas aparecieron a 
1,5 km de distancia de las muestras obteni-
das. Ron y Levi (2001) dieron por buena una 
edad para los útiles de sílex de 1,7-2,0 m.a., 
fecha apoyada por los estudios faunísticos 
(Tchernov, 1987) y que, por cierto, coincide 
con la de Dmanisi.

Entre 1959 y 1999 se hallaron en Ubeidiya 
(Israel) numerosos instrumentos líticos que 
asemejan los de la transición olduvaiense-
achelense del Lecho II de Olduvai y tienen 
una edad parecida, además de fragmentos 
craneales, un molar y un incisivo atribuidos a 
Homo sp. indet. (Tobias, 1966), o bien a Homo 
cfr. erectus (Tchernov, 1986). Un incisivo más 
fue descrito en 2002 (Belmaker et al., 2002). 
Ubeidiya es una localidad situada entre Yi-
ron y Erk-el-Ahmar. El horizonte con restos 
de homininos fue datado por comparación 
faunística y estudio estratigráfico en ≈1,4 m.a. 
En función de la edad de los depósitos y de 
las semejanzas en los dientes con KNM-ER 
15000 y los ejemplares de Dmanisi, Miriam 
Belmaker y colaboradores (2002) sostuvieron 
que el último incisivo hallado en Ubeidiya, 

Se puede distinguir entre «migración» como término 
que se refiere a desplazamientos cíclicos, a menudo 
estacionales, de individuos de «dispersión», que sería 
la ocupación permanente de un nuevo territorio por 

parte de una especie (Van der Made y Mateos, 2010). 
Sin embargo, nosotros usaremos en este libro «migra-
ción» y «dispersión» como términos equivalentes.

Caja 12.19  Migración y dispersión
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UB 335, podría identificarse tentativamente 
como Homo ergaster.

Los útiles procedentes de Gesher Benot 
Ya’aqov (GBV en la figura 12.18) tienen una 
edad de 0,8 m.a., obtenida por paleomagnetis-
mo. Y, por fin, los hallados en Bizat Ruhama 
son de una fecha algo inferior a la de Gesher 
Benot Ya’aqov al pertenecer a la parte inferior 
del cron Matuyama (en ambos casos, la infor-
mación procede de Ronen, 2006).

8.1 Un modelo extendido 
 para las dispersiones humanas 

8.1.1 Características poblacionales 

En el capítulo 7, al hablar de las dispersiones 
de población, indicamos cómo los mode-
los ecomorfológicos han de tener en cuenta 
las características poblacionales, las barreras 
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Figura 12.17  Izquierda: localización del yacimiento de Yiron (Israel). Derecha: útiles muy antiguos de Yiron. (Ilustraciones 
de Ronen, 2006).



394 Evolución humana

geográficas y los parámetros climáticos para 
poder entender las razones de los procesos 
migratorios. Se trata ahora de aplicar todas 
esas pautas a los episodios de movimientos 
de población producidos entre África y Asia 
a finales del Plioceno con el fin de enmarcar 
el proceso que desemboca en la presencia de 
dos poblaciones separadas de homininos en 
uno y otro continente.

Susan Antón, William Leonard y Marcia 
Robertson (2002) ofrecieron un modelo acer-
ca de la primera salida de los homininos de 
África mediante el cálculo de dos paráme-
tros: tamaño del territorio ocupado (HR, 
home range size) y coeficiente o índice de  ca-
lidad de la dieta (DQ, diet quality). Al ser in-
viable obtenerlos de manera directa del regis-
tro fósil, los autores los estimaron por com-
paración con otras especies fósiles de 
primates no humanos protagonistas de des-
plazamientos conocidos. Por lo que se refie-
re al HR, Antón, Leonard y Robertson (2002) 
llegaron a los resultados que aparecen en la 
tabla 12.3. 

Pese a lo sensibles que son los cálculos 
del peso corporal respecto de las estimacio-
nes acerca de la edad, desarrollo y enverga-
dura de los ejemplares —veremos un ejem-
plo con KNM-WT 15000 más adelante—, 
la tabla indica una tendencia hacia el incre-
mento del territorio ocupado que presenta 
un salto adelante precisamente con Homo 
erectus, la especie asociada al modo 2. 
Como también logró mejoras en la calidad 

de su dieta, lo mismo cabe decir a tal res-
pecto.

El resultado obtenido por Antón, Leo-
nard y Robertson (2002) implica una cierta 
paradoja porque la extensión de las sabanas 
abiertas, que es, como sabemos, el entorno en 
el que aparecieron los primeros homininos 
con tradiciones culturales, llevaría según An-
tón, Leonard y Robertson (2002) a una dis-
minución de la productividad primaria —a 
causa de la aridez creciente—, dado que ha-
bría menos recursos vegetales a disposición 
de los herbívoros. Pero tanto Homo habilis 
como Homo erectus muestran un incremento 
en su masa, HR y DQ. La solución de esa 
paradoja está para los autores en el cambio 
en la dieta, con mayor aporte de carne, y una 
tendencia a ampliar el home range de cara a 
obtenerla. Seguir los movimientos migrato-
rios de los herbívoros habría sido, pues, nece-
sario para esos homininos en mayor medida 
que en épocas anteriores, cosa que lleva tam-
bién a un aumento en la tendencia a la dis-
persión. La representación gráfica del mode-
lo de Antón, Leonard y Robertson (2002) 
aparece en la figura 12.18.

8.1.2 Barreras geográficas 

El alto potencial de dispersión poblacional 
indica la capacidad suficiente de los primeros 
miembros del género Homo para la ocupa-

Tabla 12.3  Peso corporal y HR estimados (Antón et al., 2002)

 Especies Peso macho (kg) Peso hembra Promedio HR/Simio* HR/Humano**

A. afarensis 44,6 29,1 37,0 40 247
A. africanus 40,8 30,2 35,5 38 234
P. robustus 40,2 31,9 36,1 39 239
P. boisei 48,6 34,0 44,3 51 316
H. habilis 51,6 31,5 41,6 47 290
H. erectus 63,0 52,3 57,7 73 452
H. sapiens 65,0 54,0 59,5 76 471

* asumiendo una calidad de la dieta semejante a la de los simios actuales.
** asumiendo una calidad de la dieta semejante a la de los humanos actuales.



12. Las tradiciones líticas 395

ción de nuevos territorios. Sin embargo, esas 
características poblacionales no incluyen la 
posibilidad de superar barreras geográficas 
importantes. Cadenas montañosas, áreas de-
sérticas y extensiones de aguas profundas 
forman obstáculos con los que las poblacio-
nes de homininos tuvieron que enfrentarse a 
la hora de llevar a cabo cualquier migración. 
Desde la parte septentrional, la correspon-
diente a la depresión de Afar del Rift de 
África del este, los posibles movimientos po-
blacionales tendrían que haber resuelto el 
problema de cruzar el Sahara para poder al-
canzar Oriente Próximo y, desde allí, aden-
trarse por Asia. El desierto del Sahara supo-
ne una barrera infranqueable salvo en aque-
llas ocasiones esporádicas en que los cambios 
climáticos dieran paso a un episodio de gran 
humedad. ¿Serían éstos los responsables en 
última instancia de las dispersiones?

8.1.3 Ciclos climáticos

La cronología de las oscilaciones climáticas 
en África sigue las pautas indicadas en el ca-

pítulo 6, con tres intervalos en los que se pro-
ducen cambios hacia hábitats más abiertos y 
variados: 2,9 a 2,4 m.a.; 1,8 a 1,6 y 1,2 a 0,8 
(DeMenocal, 2004). En la figura 12.19 re-
petimos el gráfico incluido entonces, en el 
que se relacionan los ciclos de cambio cli-
mático, las tradiciones culturales, los proce-
sos de especiación en los homininos, las 
transformaciones desde el bosque a la saba-
na abierta y los períodos glaciares e inter-
glaciares.

El diagrama de la figura 12.19 proporcio-
na un contexto para los procesos de evolu-
ción acompasada pero no muestra en qué 
medida se ajustan las migraciones humanas, 
en la salida de África, a los cambios climáti-
cos. De acuerdo con Ofer Bar-Yosef y A. Bel- 
fer-Cohen (2001), las evidencias arqueológi-
cas de que se dispone indican que en el inter-
valo entre 1,8 y 0,7 m.a. se produjeron al 
menos tres oleadas migratorias. La más anti-
gua, con instrumentos del modo 1 en el en-
torno 1,7-1,6 m.a.; una segunda, que dispone 
de herramientas achelenses —modo 2—, con 
alrededor de 1,4 m.a. y la última, también del 
modo 2 y abundancia de hojas-esquirlas, con 
cerca de 0,8 m.a. Pues bien, esa sucesión de 

Figura 12.18  
Modelo 
ecomorfológico 
de Antón, Leonard 
y Robertson (2002) 
que relaciona los 
factores implicados 
en la dispersión 
poblacional que llevó 
a la salida de África.

Cambio de forrajeo
Cambio de dieta

¿Tecnología?

Incremento de tamaño
del cuerpo y el cerebro

Incremento del HR y del
potencial de dispersión

Disminución de la productividad primaria
Cambio de recursos

Distribución

Cambio
ecológico

En el capítulo 15 examinaremos la relación que existe 
entre el enfriamiento terrestre que dio lugar a glaciacio-
nes cíclicas y la extensión del Sahara. También allí plan-

tearemos las condiciones de paso entre África y Eura-
sia, ya sea mediante el cruce del Mediterráneo o a tra-
vés de la península Arábiga, y las vías disponibles.

Caja 12.20  La influencia de las glaciaciones en las vías de salida de África
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movimientos migratorios no parece guardar 
relación alguna con los ciclos climáticos. La 
tabla 12.4 contiene el lapso temporal de los 
ciclos las fechas de dispersiones detectadas 
hacia Asia y las herramientas líticas de que 
dispone la población que migra.

De la tabla 12.4 no puede deducirse ningu-
na pauta: ni el nivel cultural ni la condición 
climática parecen ser elementos determinan-
tes de la migración hacia Asia de los homi-
ninos. Siendo así, ¿qué otros elementos pode-
mos indicar como determinantes de los 
movimientos de población?

Distintos autores han coincidido última-
mente en apuntar hacia condiciones intrínse-
cas de los homininos como el motor para la 

dispersión hacia Asia (Agustí y Lordkipani-
dze, 2011; Bar-Yosef y Belmaker, 2011; Car-
bonell et al., 2010; Van der Made, 2011). Las 
características excepcionales de los homini-
nos les apartarían de las pautas que pueden 
indicarse respecto de otros miembros de la 
fauna, permitiendo una cierta libertad de 
conducta y, desde luego, una mayor capaci-
dad de adaptación, gracias a la cultura, a las 
condiciones cambiantes. Dentro de esa idea 
general se han apuntado muy diversas «cau-
sas» que favorecerían las migraciones: 

•   Mecánicas —relacionadas  con  la marcha 
eficaz y la resistencia para recorrer distan-
cias largas (Bramble y Lieberman, 2004).

Figura 12.19  Diagrama de los acontecimientos climáticos y filogenéticos que acompañan la evolución de los homininos 
en los últimos 4,5 m.a. De izquierda a derecha, las columnas indican los lapsos temporales de las alternativas 
climáticas entre condición árida y húmeda, la secuencia cultural, los taxa de homininos, la transformación de los bosques 
cerrados en praderas abiertas y la sucesión de las condiciones glaciares/interglaciares (DeMenocal, 2004).
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•   Biológicas —el  incremento  cerebral  tanto 
volumétrico como cognitivo (Aiello y Whe-
eler, 1995).

•   Culturales —la  eficacia  tecnológica  (Car-
bonell et al., 2011).

•   Grupales  —la  conducta  social  (Kroll, 
1994) con indicios incluso de cuidados al-
truistas (Lordkipanidze et al., 2005).

8.2 La cultura de la primera salida 
 de África

Como acabamos de ver, los artefactos del 
corredor levantino correspondientes a los ya-
cimientos más antiguos son del modo 1. Pero 
el detalle de las condiciones de fabricación y 
uso de esas herramientas en la primera salida 
de África no puede estudiarse con arreglo a 
evidencias tan precarias como las que ofre-
cen las localidades del valle del Jordán. Es 
Dmanisi la fuente de información mejor res-
pecto del modo de vida de los protagonistas 
de esa primera salida. 

Dmanisi ocupa una llanura triangular, 
cercana al macizo volcánico del Cáucaso 
Menor, en la confluencia de los ríos Masave-
ra y Pinasauri que abrieron sus cauces sobre 
deposiciones basálticas. Las erupciones que 
dieron lugar a los basaltos Masavera (1,85 m.a.) 
fueron seguidas al cabo de poco tiempo por 
la llegada de los homininos a la localidad 
(1,85-1,78; Ferring et al., 2011).

Los análisis paleobotánicos han indicado 
dos estados climáticos sucesivos. En una pri-
mera fase, contemporánea al subcrón Oldu-
vai, los fitolitos y los conjuntos de polen fósil 
indican un medio ambiente con una mezcla de 
bosques y ecosistemas abiertos en condiciones 
cálidas y húmedas (Messager et al., 2010). Un 

cambio ecológico a finales del subcrón Oldu-
vai supuso la presencia de condiciones más 
áridas, con una disminución importante de las 
lluvias coincidente con la llegada de los homi-
ninos a Dmanisi, que queda confirmada por 
los estudios faunísticos (Messager et al., 
2010). Los espacios abiertos incrementan su 
tamaño aunque se mantienen zonas boscosas 
locales. Ese esquema de hábitat en mosaico, 
con lavas basálticas y corrientes de agua, 
corresponde al modelo de los corredores 
para la migración fuera de África de los ho-
mininos (Bailey y King, 2011) que acabamos 
de detallar.

Más de 8.000 artefactos —algunos chop- 
pers y raspadores, y numerosas esquirlas— 
han sido hallados en las dos unidades estrati-
gráficas, A y B, de Dmanisi (véanse figura 
12.20 y tabla 12.5). Los cantos rodados y los 
bloques (44,6%) suponen la mitad de las pie-
zas, pero la presencia de una gran cantidad 
de lascas (25,6%) y núcleos (4,9%) indica 

Tabla 12.4  Relaciones existentes entre ciclos climáticos y dispersiones de homininos hacia Asia

 Ciclos (m.a.) Condición Migraciones Cultura

 1,2/0,8 árida-fría 0,8 modo 2
 1,4/1,2 húmeda-cálida 1,4 modo 2
 1,8/1,6 árida-fría 1,7 modo 1

Figura 12.20  Herramientas de Dmanisi (Gabunia, 
Vekua et al., 2000).
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procesos de talla in situ (Mgeladze et al., 
2010). Las piezas retocadas son, por el con-
trario, raras (0,2%) y tanto la falta de prepa-
ración de las superficies de talla como el tra-
bajo sobre una sola superficie llevaron a Ana 
Mgeladze y colaboradores (2010) a sostener 
que la châine opératoire de Dmanisi corres-
ponde a la tradición olduvaiense. 

Un estudio posterior de la manufactura de 
útiles proporcionó más detalles de la cultura 

de los protagonistas de esa dispersión hacia 
Asia. Ana Mgeladze y colaboradores (2011) 
analizaron la totalidad de los artefactos de 
Dmanisi de acuerdo con su manipulación di-
ferenciando manuportes (piezas desplazadas 
pero sin huellas de modificación) y piedras 
con marcas de talla. El trabajo puso de mani-
fiesto ciertas pautas de ocupación de los ho-
mininos en los corredores que permitieron 
llevar a cabo las migraciones hacia Asia.

Figura 12.21  Diversos 
materiales utilizados en la 
industria lítica de Dmanisi 
(Mgeladze et al., 2011).

Basalto

Toba

Andesita

Cuarcita

Gneis Pedernal

Cuarzo

Toba

Arenisca

Toba silícica

Basalto vacuolar Diabasa



12. Las tradiciones líticas 399

T
ab

la
 1

2.
5 

 A
rt

ef
ac

to
s 

ha
lla

do
s 

en
 D

m
an

is
i (

M
ge

la
dz

e,
 2

01
1,

 p
. 5

72
)

A
rt

ef
ac

to
s 

A
ño

s 
80

 
E

di
fi

ci
o 

B
lo

qu
e 

B
lo

qu
e 

C
ua

dr
ad

o 
M

1 
M

2 
M

5 
M

6 
In

de
t.

 
T

ot
al

 
T

ot
al

 
%

 
X

I 
1 

2 
E

st
e  

 
 

 
 

 
nú

m
.  

 %

P
ie

dr
as

 n
o 

m
od

if
ic

ad
as

 
—

 
21

,4
 

29
,7

 
37

,4
 

22
,8

 
28

,6
 

—
 

—
 

41
,6

 
33

,9
 

2.
54

8  
31

,4

P
ie

dr
as

 fr
ac

tu
ra

da
s 

2,
1 *

 
11

,8
 

14
,7

 
11

,2
 

13
,1

 
21

,4
 

—
 

12
, 5

 
14

,9
 

20
,8

 
1.

0 7
4 

13
, 2

F
ra

gm
en

to
s 

de
 p

ie
dr

a 
—

 
 7

,0
 

 6
,7

 
 3

,7
 

 4
,2

 
 7

,1
 

—
 

—
 

 5
,1

 
 2

,9
 

 4
37

 
 5

, 3

F
ra

gm
en

to
s 

an
gu

la
re

s  
4,

2 
12

,6
 

12
,0

 
 6

,9
 

13
,9

 
14

,3
 

—
 

—
 

 9
,8

 
40

,8
 

 9
05

 
11

,1

P
ie

dr
as

 c
on

 m
ar

ca
s 

de
 p

er
cu

si
ón

 
—

 
 0

,1
 

 0
,3

 
 0

,8
 

  
 0

,3
* 

—
 

—
 

—
 

 1
,2

 
—

 
  

41
 

 0
,5

Pi
ed

ra
s 

co
n 

co
rt

es
 d

e 
un

a 
so

la
 la

sc
a 

—
 

 1
,1

 
 0

,9
 

 1
,3

 
 0

,8
 

 7
,1

 
—

 
—

 
 0

,6
 

—
 

  
84

 
 1

,0

T o
ta

l p
ie

za
s 

si
n 

ta
lla

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
5.

08
9  

62
,8

N
úc

le
os

 y
 n

úc
le

os
-c

ho
pp

er
 

20
,8

 
 4

,2
 

 3
,3

 
 7

,4
 

 3
,3

 
 7

,1
 

—
 

25
,0

 
 5

,3
 

—
 

 3
99

 
 4

,9

L
as

ca
s 

70
, 8

 
27

,5
 

26
,5

 
23

,9
 

26
,7

 
10

,7
 

50
, 0

* 
31

, 3
 

16
,9

 
 0

,8
 

1.
9 9

5 
24

, 6

L
as

ca
s 

ro
ta

s  
—

 
14

,1
 

 5
,5

 
 7

,2
 

14
,8

 
 3

,6
 

50
,0

*  
31

,3
 

 4
,7

 
  

 0
,4

*  
 5

95
 

 7
,3

H
er

ra
m

ie
nt

as
-l

as
ca

s  
2,

1*
 

 0
,2

 
 0

,3
 

 0
,2

 
—

 
—

 
—

 
—

 
—

 
—

 
  

18
 

 0
,2

P
ie

za
s 

in
de

te
rm

in
ad

as
 

—
 

 0
,1

 
—

 
  

 0
,0

* 
—

 
—

 
—

 
—

 
—

 
  

 0
,4

* 
  

3 
 0

,0

T o
ta

l p
ie

za
s 

co
n 

ta
lla

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
3.

00
7  

37
,1

To
ta

l d
el

 y
ac

im
ie

nt
o  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

8.
09

9  
10

0

* 
ar

te
fa

ct
os

 in
cl

ui
do

s 
en

 m
ás

 d
e 

un
a 

ca
te

go
rí

a.



400 Evolución humana

La utilización de materiales líticos para 
obtener herramientas abarcó en Dmanisi 
muy distintos tipos de rocas tanto volcánicas 
como metamórficas y sedimentarias (véase 
figura 12.21).

Aunque más del 60% de esas rocas se utilizó 
sin modificación alguna (primera parte de la 
tabla 12.3), el hecho de haber sido recolectadas 
y transportadas indica una intencionalidad y 
planificación de uso. Pero el horizonte técnico 
de los homininos que llevaron a cabo la migra-
ción reflejada en Dmanisi se puede precisar 
mejor gracias a la châine opératoire utilizada en 
la fabricación de herramientas. La descripción 
llevada a cabo por Ana Mgeladze y colabora-
dores (2011) de la manufactura indica que en la 
talla son dominantes los golpes unipolares y 
adyacentes en bloques que muestran de forma 
natural plataformas de percusión. Ese uso de 
superficies planas y ángulos naturales llevó en 
ocasiones a abandonar la talla a causa de que 
la forma del bloque no resultaba ser la adecua-
da, cosa que muestra, para Mgeladze et al. 
(2011), una pobre labor de planificación. 

Las marcas en los choppers, ya sean mo-
nofaciales o bifaciales —aunque éstos son 
más raros—, son comparables a las de Loka-
lalei 1 (West Turkana, Kenia) y menos com-
plejas que las de Lokalalei 2C. Como conclu-
sión, Mgeladze et al. (2011) sostuvieron que 
el conjunto lítico de Dmanisi indica, como 
hemos dicho, una técnica comparable a la del 
modo 1 de los yacimientos africanos. 

9. La dispersión cultural

Aun cuando la salida inicial de África se lle-
vase a cabo con útiles olduvaienses, las mi-
graciones ulteriores trasladaron el modo 2 fue-

ra del continente africano. La figura 12.22 
muestra el rango geográfico de expansión 
del acheliense anterior a los 500.000 años, 
indicando en color negro la zona en la que 
aparecen las hachas LFA.

Como veremos en el capítulo 14, en torno 
a los 1,7-1,6 m.a. los homininos habían lo-
grado ya la dispersión por Asia alcanzando 
el sureste —isla de Java (Indonesia)— y el 
Extremo Oriente (China). Eso quiere decir 
que zonas muy extensas del continente 
asiático se ocuparon en ausencia de útiles 
achelenses. El límite oriental de su alcance 
está en el subcontinente indio, con una pre-
sencia de útiles achelenses indicada en la 
figura 12.23.

9.1 India

Aunque existen herramientas del modo 1 
dentro del Pleistoceno temprano de la región 
de Siwaliks (Pakistán) (Dennell, 2004), no se 
dispone de ninguna secuencia que indique 
transición hacia el modo 2 en Asia. Tampoco 
pueden relacionarse las herramientas anti-
guas con las posteriores de la técnica soa-
niense de la India, que carece de bifaces.

No es fácil entender un proceso así. La 
falta de continuidad entre los distintos mo-
dos ha sido interpretada como una prueba 
de la ocupación en oleadas del subcontinen-
te indio, con una primera migración de ho-
mininos portadores del modo 1 que no se 
asentó y a la que, tras su desaparición, suce-
dió una segunda dispersión con útiles ache-
lenses (Chauhan, 2009). Sin embargo, re-
sulta complicado explicar qué papel evolu-
tivo cabe asignar en ese caso a las tallas 
soanienses. 

La evolución con el tiempo de la cultura presente en 
Dmanisi ha sido estudiada por Javier Baena y colabora-
dores (2010). Los autores indican cómo se produjeron 

progresos a través del uso de mejores materias primas 
que permitió expandir el rango de los materiales apro-
vechables.

Caja 12.21  Cambios culturales en Dmanisi
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Lo que se puede dar por cierto sin mu-
chas dudas es que, dentro de los útiles 
achelenses, hubo en la India diferentes fa-
ses caracterizadas por el tipo de herramien-
ta más abundante. Del achelense temprano 

son las primeras hachas, poliedros y esfe-
roides, con poca presencia de lascas y cu-
chillas. Se trata de una talla más primitiva. 
Esa industria antigua es sustituida más ade-
lante por conjuntos con una alta proporción 

Figura 12.22  Alcance 
de expansión de la cultura 
achelense antes de 0,5 m.a. 
En negro, zona con 
presencia de hachas LFA 
(Large Flake Acheulian) 
(Sharon, 2010).

Tabla 12.6  Yacimientos del achelense temprano en el sur de Asia (Chauhan, 2009)

 Yacimiento Edad (años) Datación

 Adi Chadi Wao 69.000+3.800-3.600 Th/U

 Kaldevanhalli 174.000 ± 35.000 Th/U
  166.000 + 15.000-13.000 Th/U

 Umrethi 190.000 + 29.000-22.000 Th/U

 Didwana > 390.000 Th/U

 Teggihalli 287.333 + 27.269-18.180 Th/U
  > 350.000 Th/U

 Sadab 290.405 + 20.999-18.186 Th/U

 Nevasa > 350.000 Th/U

 Yedurwadi > 350.000 Th/U

 Dina y Jalalpur 700 a 500.000 Paleomagnetismo

 Bori 537.000 ± 47.000 Th/U
  670.000 ± 30.000 Ar/Ar

 Isampur > 1,2 m.a. ESR
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de raspadores y LFA pero menor número de 
bifaces, ya con la técnica de martillo blan-
do (Misra, 1987).

9.2 Java

El caso de la isla de Java, con un registro fósil 
de homininos que repasaremos en el capítulo 
14, merece un comentario. Pese a que la ocu-
pación de Java se remonta a cerca de 1,6 m.a., 
la escasez de herramientas planteaba una si-
tuación difícil de interpretar porque, a todas 

luces, la colonización de la isla se habría 
llevado a cabo con ayuda de los útiles pro-
pios de los homininos de esa edad. Gustav 
Heinrich von Koenigswald había hallado 
en 1934 numerosas lascas en Ngebung 
(Sangiran) que atribuyó al Pleistoceno Me-
dio pero esa edad fue muy discutida y, en 
general, se dio por bueno el esquema de la 
ausencia de útiles de piedra en la isla hasta el 
Pleistoceno Superior.

El esclarecimiento de la cultura de Java 
dio un paso adelante gracias a los trabajos en 
las colinas Ngebung de François Sémah y co-

Figura 12.23  Yacimientos 
del achelense temprano 
en el sur de Asia (Chauhan, 
2009).
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Respecto de las tradiciones culturales de la India es co-
mún distinguir entre la achelense, con bifaces, y la soa-
niense, sin ellos. Las de tipo soaniense son, de forma 
paradójica, muy posteriores en edad en la mayoría de 
los casos. En el Holoceno se encuentran de forma si-

multánea herramientas soanienses en la región de Pot-
war (Pakistán) y herramientas achelenses en las de 
Hoshiarpur, Nangal (Punjab, India) y Jandori (Himachal 
Pradesh, India) —con grandes lascas semejantes a los 
hendidores (cleavers) africanos (Soni y Soni, 2010).

Caja 12.22  Tradiciones culturales de la India
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laboradores (1992). A las piedras suscepti-
bles de ser utilizadas como herramientas 
transportadas hasta allí, pero con pocos indi-
cios de manipulación, se añadieron algunas 
piezas grandes de andesita claramente traba-
jadas (figura 12.25). El estudio estratigráfico 
de Sémah et al. (1992) dio a las piezas una 
edad tentativa de 0,75-0,25 m.a. Con poste-
rioridad, los análisis radiométricos han ajus-
tado el rango a 0,88-0,86 m.a. (Falguères y 
Yokoyama, 2001).

No se conocen, pues, herramientas ante-
riores a 1 m.a. en los yacimientos de Java. Al-
rededor de esa edad tienen las lascas aisladas 
procedentes de Sangiran (Grenzbank) y Miri 
(Kedung Cumpleng) pero Truman Siman-
juntak, Françoise Sémah y Claire Gaillard 
(2010) han sostenido que, con cerca de 0,8 m.a., 
tuvo lugar en Java un cambio notable con la 
aparición de útiles clasificados como ache-
lenses por los autores. Los hendidores de 
Ngebung son el indicio más antiguo que indi-

Contrasta la abundancia de útiles en India con la escasez 
de restos de homininos. En el yacimiento de Hathnora, 
en la cuenca de Narmada —India central— aparecieron en 
la década de 1980 una calota, dos clavículas y un frag-
mento de costilla con una edad superior a los 0,23 m.a. 

Han sido atribuidos tanto a H. erectus como a H. sapiens 
«arcaico» (véase capítulo 15), con la más prudente asig-
nación como Homo sp. indet. (Patnaik et al., 2009). Los 
útiles de Narmada incluyen piezas achelenses antiguas, 
con grandes hendidores poco trabajados.

Caja 12.23  Herramientas sin indicios humanos

Figura 12.24  Hendidores 
de tamaño grande y 
medio de Nangal y Bika 
(India). Del 1 al 8, 
monofaciales con 
superficie dorsal plana; 
9 y 10, bifaciales (Soni 
y Soni, 2010).

La interpretación de las herramientas en los yacimientos 
de Java se ve afectada por la falta de canteras cercanas 
a los lugares de habitación de homininos. Los útiles que 

aparecen han sido transportados, no tallados in situ, 
cosa que impide contar con ensamblajes de núcleos 
y lascas capaces de indicar el proceso de fabricación.

Caja 12.24  Talla de herramientas en Java
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caron Simanjuntak, Sémah y Gaillard (2010), 
seguido por la cueva Song Terus (Punung, 
Java oriental) con tres ocupaciones de las que 
el «período Terus», con 0,3 a c. 0,1 m.a. es el 
de mayor edad. 

Otras localizaciones del Sudeste asiático 
que cuentan también con útiles líticos anti-
guos son la isla de Flores (yacimiento de 
Mata Menge, del que hablaremos con más 
detalle en el capítulo 19), con una edad de 
0,88-0,8 m.a. obtenida por trazas de fisión 
(Morwood et al., 1998), Bukit Bunuh (Ma-
lasia), Ogan (Sumatra), Sembiran (Bali), 
Nulbaki (Timor Occidental), Wallanae (Su-
lawesi) y Arubo (Luzón, Filipinas) (Siman-
juntak, Sémah y Gaillard, 2010) como ejem-
plos suficientes de una dispersión del modo 2 
(véase figura 12.26).

El panorama indicado por las distintas 
industrias del Sudeste asiático descritas lle-
vó a Sheila Mishra y colaboradores (2010) a 
sacar varias conclusiones un tanto polémi-
cas respecto de la dispersión cultural. En 
primer lugar, que el modo 2 alcanzó Java y 

otras zonas asiáticas. En segundo lugar, que 
no existe en realidad en la India una secuen-
cia indicativa de un período inicial de caren-
cia de grandes hachas; todas las ocupacio-
nes del Sudeste asiático habrían contado 
con el conjunto Homo erectus/LFA como 
protagonista. En tercer lugar, y como hipó-
tesis más arriesgada, que tal vez la India 
fuese tanto el origen del modo 2 e incluso de 
Homo erectus, como la fuente de proceden-
cia de lo que luego serían sus contrapartidas 
africanas (Homo ergaster y técnica achelen-
se) mediante una dispersión inversa desde 
Asia hacia África.

9.3 China continental

Los distintos yacimientos chinos con presen-
cia humana antigua y los ejemplares proce-
dentes de ellos serán descritos en el capítulo 14. 
Adelantaremos aquí sólo las tradiciones cul-
turales halladas en China continental.

Figura 12.25  Izquierda: situación de Ngebung. Derecha: útiles de Ngebung (Sémah et al., 1992).
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Los útiles más antiguos son los de las de-
presiones de Yuanmou y Nihewan. Majuan-
gou, en los márgenes orientales de la depresión 
de Nihewan, cuenta con cuatro horizontes es-
tratigráficos en los que han aparecido útiles 
del modo. Son, desde el superior al inferior, los 
de Banshan, MJG-I, MJG-II y MJG-III (véa-
se tabla 12.7). 

De acuerdo con los estudios de paleomag-
netismo, los cuatro lechos con herramientas 
de Majuangou están distribuidos a lo largo 
de 340.000 años entre los subcrones Olduvai 
y Cobb Mountain. Las conchas de moluscos 
y plantas acuáticas fósiles indican un ambiente 
lacustre. El lecho inferior alcanza 1,66 m.a. 
(Zhu et al., 2004). 

En el cauce del río Yangtzé, provincia de 
Sichuan, se encuentra el yacimiento de Long- 
gupo con instrumentos del modo 1 cuya edad 
es un tanto incierta. Podría llegar a los 
1,9-1,7 m.a. de acuerdo con el paleomagne-
tismo (Wanpo et al., 1995), pero los análisis 
de resonancia de espín electrónico llevados a 
cabo en el esmalte dental de ejemplares de la 
cueva han dado una fecha mucho menor 
(véase capítulo 14).

Indicios culturales de una presencia hu-
mana muy antigua existen en Yuanmou, 
con cuatro miembros que son, desde el más 

Figura 
12.26  Industria de 
Java; (a) hendidor de 
Ngebung (Sangiran); 
(b) lascas del nivel 
Terus (Punung); 
(c) hacha de Koboran 
(Punung); (d) hacha 
de Baksoka (Punung) 
(Simanjuntak, Sémah 
y Gaillard, 2010).
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Figura 12.27  Algunos de los principales yacimientos con 
homininos y/o artefactos del Pleistoceno Inferior y Medio 
en China (Weiwen y Yamei, 1997).
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antiguo al más moderno, M1 (depósitos la-
custres y fluviolacustres), M2 (fluviales), 
M3 (fluviales) y M4 (fluviales y aluviales) 
(Zhu et al., 2008). El Miembro 4 en Niu-
jiangbao ha proporcionado restos de homi-
ninos y cuatro herramientas de piedra halla-
das en 1973: un raspador, un núcleo bifacial 
pequeño y dos lascas del modo 1 con indi-
cios de haber sido muy trabajadas (Yuan et 
al., 1984). 

Todos los útiles de los yacimientos chinos 
descritos pertenecen al modo 1 (olduvaien-
se). Sin embargo, se ha sostenido que las herra-
mientas procedentes de localidades más mo-
dernas corresponden al modo 2. Así, Hou 
Yamei y colaboradores (2000) indicaron la 
presencia en distintos yacimientos de la cuen-
ca Bose, provincia de Guanxi en China Meri-
dional, de herramientas más avanzadas. 
Aunque las dos terceras partes de la cuenca 
contienen sólo útiles monofaciales, de la 

zona más occidental de Bose —en la que hay 
materia prima adecuada— proceden bifaces 
LCT con una edad de 803.000 ± 3.000 años 
descritos por Hou Yamei y colaboradores (2000) 
como «formas de tipo achelense [...] compati-
bles con el modo 2 de Eurasia occidental y 
África».

En la misma cuenca Bose, pero en su zona 
septentrional —yacimiento de Fengshu-
dao—, se ha hallado un conjunto de indus-
tria con abundancia de hachas de mano, aun-
que de pequeño tamaño, de una edad de 0,8 
m.a. obtenida por el método de 40Ar/39Ar 
(Zhang, Huang y Wang, 2010). Pu Zhang, 
Weiweng Huang y Wei Wang (2010) atribu-
yeron las características de la industria de 
Fengshudao y, en particular, la ausencia 
de henddores a la falta de materia prima ade-
cuada (grandes bloques). En su opinión, las 
herramientas corresponden a la variabili-
dad del achelense aunque con algunas particu-

Tabla 12.7  Horizontes estratigráficos con útiles líticos de Majuangou (Zhu et al., 2004)

   Área (m2) ×
 Lecho Situación profundidad (cm) Año Número de útiles
   de la excavación

 Banshan 44,3-45 m  2 × 70 1990  95
 MJG-I 65,0-65,5 20 × 50 1993 111
 MJG-II 73,2-73.56 40 × 36 2001-2002 226
 MJG-III 75,0-75,5 85 × 50 2001-2002 443

Figura 12.28  Izquierda: núcleos, 
raederas y lascas del modo 1 
procedentes del yacimiento 
de Longgupo (Hou y Zhao, 2010). 
Derecha: herramientas de 
Majuangou; a, muesca hecha 
en una lasca; b, hacha; c. poliedro 
multiplataforma; d, raspador; 
e, martillo (la flecha indica la superficie 
de mayor percusión); f, dos 
fragmentos de hueso de mamíferos 
con muescas de impacto (indicadas 
por las flechas) típicas de los daños 
producidos por la percusión con 
herramientas. Procedencia: Lecho 
MJGIII; escalas: 1 cm (Zhu et al., 2004).
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laridades propias, como la del tallado unidirec-
cional. 

9.4 La «línea de Movius»

Las hipótesis de dispersión cultural como la 
de Sheila Mishra y colaboradores (2010) que 
hemos indicado antes, y cualquier otra de-
fensa de un modo 2 antiguo en el Extremo 
Oriente (Java y China) como la de Hou Ya-
mei y colaboradores (2000), tropiezan de lle-
no con la idea acerca de la colonización de 
Asia, tenida de manera bastante común 
como más probable. Se fundamenta esta en el 
modelo de Hallam Movius (1948).

A través de una recopilación detallada de 
las evidencias disponibles en la época, Mo-
vius (1948) estableció dos zonas; una en Áfri-
ca, Asia occidental y Europa occidental; la 
segunda, abarcando el Extremo Oriente y el 
Sudeste asiático (véase figura 12.30). Ambas 
disponen en el Pleistoceno Medio de indus-
trias líticas pero correspondientes a niveles téc-
nicos distintos: choppers —es decir, modo 1— 
en Oriente y bifaces —modo 2— en Occiden-
te. Se conoce como «línea de Movius» la 
frontera virtual que separa esas dos amplias zo-
nas. Por más que la idea de la línea de Movius 

haya sido muy debatida, y queden por explicar 
detalles como el de la ausencia de bifaces en 
Europa oriental, una primera aproximación 
pone de manifiesto los siguientes puntos indi-
cados respecto del Paleolítico Medio por Ofer 
Bar-Yosef y Miriam Belmaker (2011): 

•   Ausencia de achelense en el Sudeste asiático.
•   Presencia de numerosas localidades con el 

modo 2 en Asia occidental —Oriente 
Próximo— con decrecimiento de la abun-
dancia de bifaces a medida que nos trasla-
damos hacia el este —Cáucaso y Anatolia.

•   Discontinuidad entre las dos zonas de pre-
sencia notoria del modo 2, Levante e India.

•   Ausencia del modo 2 en China, con la ex-
cepción de la cuenca Bose.

La mejor explicación para unas pautas de 
dispersión cultural de ese estilo exige que las 
migraciones desde y hacia Poniente fuesen 
discontinuas, en oleadas sucesivas. Una de 
esas oleadas podría haber alcanzado, en una 
época más tardía, los enclaves de Bose (véase, 
no obstante, la precisión de Otte, 2010, res-
pecto del sentido de las tallas de Bose, que 
recogeremos de inmediato). 

Figura 
12.29  Bifaces LCT 
de la cuenca de Bose 
(China). A, Bogu 
91001, tallado sobre 
un gran bloque; 
B, Hengshandao 94, 
tallado sobre una 
gran lasca con trabajo 
mínimo en la 
superficie ventral; 
C, Yangwu 91003, 
tallado sobre una 
gran lasca (Yamei 
et al., 2000).

Figura 12.30  Mapa de Hallan Movius (1948) indicativo 
de la distribución geográfica de las dos distintas técnicas 
(hand-axe, modo 2, y chopping-tool, modo 1) del 
Pleistoceno Medio.
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Las evidencias relativas a Java indicadas 
por Sheila Mishra y colaboradores (2010) no 
podrían justificarse de esa manera. Críticas 
como la de Parth Chauhan (2010) apuntan a 
que la estimación de las fechas es incorrecta 
a causa de los problemas de datación inheren-
tes a la técnica de 230Th/234U. Aun siendo posi-
ble que el achelense llegara al Sudeste asiático 
en edad tan temprana como la del límite 
Brunhes-Matuyama, es decir, 0,78 m.a., son 
necesarias las pruebas capaces de confirmarlo. 

Como es natural, el problema de las dis-
persiones culturales no termina con la ausen-
cia o la presencia del modo 2 en el Extremo 
Oriente. En realidad las particularidades lo-
cales conducen a la necesidad de hacer distin-
ciones mucho más precisas para dar cuenta 
de lo que fue una evolución sujeta a grandes 
movimientos poblacionales. Como dijo Mar-
cel Otte (2010), la línea de Movius aún existe 
pero, más que una frontera, es un velo que va 
moviéndose a medida que cambiamos de 
época de la mano de las tradiciones étnicas. 
Ni éstas deben ser confundidas con las técni-
cas de talla, ni cabe identificar «bifaz», o «ha-
cha de mano», con «útil achelense». En un 
sentido estricto, el modo 2 se refiere a una 
determinada châine opératoire que nunca es 
la primera que se presenta en ningún yaci-
miento, ni tiene por qué convertirse en exclu-
siva porque puede coexistir con tallas más 
simples. Otte (2010) reconoció que, de forma 
excepcional, los bifaces están presentes en el 
Paleolítico Medio de China pero su testimo-
nio al contemplar de cerca las hachas de Bose 
le llevó a sostener que no pueden considerar-
se herramientas del modo 2 en forma alguna. 
Serían el resultado de un descubrimiento: 

partiendo de núcleos cuya forma de origen es 
la adecuada se obtienen, con escasa manipu-
lación, bifaces. El procedimiento es el opues-
to de la técnica de Olorgesailie o Peninj en la 
que un bloque enorme es desescamado hasta 
obtener la LFA. En una expresión afortuna-
da, Marcel Otte (2010) calificó el «achelense 
Chino» de «artefacto de investigación». En el 
mejor de los casos, podría considerarse como 
un paralelismo cultural.

10. Más allá de las piedras: 
 el uso del fuego

La colonización muy antigua de China conti-
nental, indicada tanto por los ejemplares fósi-
les —que veremos en el capítulo 14— como 
por las evidencias culturales, pone de mani-
fiesto que los homininos tuvieron que enfren-
tarse con las consecuencias de las glaciaciones. 
Aunque los territorios se ocupasen en una fase 
templada y las zonas más septentrionales con 
presencia de homininos, por encima del para-
lelo 40, no hayan estado nunca cubiertas por 
los hielos, el frío y la aridez en las épocas gla-
ciares imponen unas condiciones ambientales 
muy apartadas del clima tropical de Java (Cio-
chon y Bettis III, 2009). La explicación más 
común que suele darse para explicar el éxito 
adaptativo de los homininos en ese entorno 
extremo es cultural: el uso del fuego.

Un esquema de interpretación similar ha-
bía explicado la presencia posterior de homi-
ninos en latitudes altas europeas. A media-
dos del siglo xx se daba por supuesto que el 
control del fuego, documentado alrededor de 

En realidad la controversia entre la idea de una pre-
sencia antigua de LFA en Java y la del modelo de Mo-
vius es de mayor calado. Se refiere a que Mishra y 
colaboradores, tanto en el artículo de 2010 como en 
otros anteriores, niegan la presencia de diferentes 
châines opératoires capaces de caracterizar el modo 
1 y el 2, lo que es tanto como negar la distinción entre 

esas dos técnicas. Si se trata de una misma industria 
con mayor o menor desarrollo que abarca todo el 
mundo antiguo, entonces la línea de Movius carece 
de sentido. Como hemos dicho, y pese a las limitacio-
nes que tiene un esquema geográfico simple, la pos-
tura comúnmente aceptada se aproxima a la de Ha-
lam Movius (1948).

Caja 12.25  ¿Tiene sentido la línea de Movius?
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los 500.000 años, habría sido un complemen-
to del progreso cultural ligado a las tallas líti-
cas (Oakley, 1956). Ese punto de vista se 
mantuvo firme durante bastantes años y cua-
draba bien con la idea de una entrada tardía 
de los homininos en Europa.

Pero el clima extremo no se dio sólo en 
Asia y Europa. La colonización durante el 
Pleistoceno Inferior de zonas elevadas en 
África oriental como es la meseta de Gadeb 
(Etiopía), situada a unos 2.300 metros de 
altura, tuvo que plantear a los homininos 
parecidos problemas de adaptación. Así, se 
ha propuesto que, en el entorno de los 1,5 a 
0,7 m.a., un uso experimental del fuego de-
bió de ser la solución adaptativa en Gadeb 
(Clark y Kurashina, 1979). Se trata, no obs-
tante, de una hipótesis basada en evidencias 
indirectas. 

La detección de pruebas relativas del uso 
del fuego no es tarea fácil porque una hogue-

ra esporádica realizada con unos pocos ma-
teriales combustibles apenas deja huellas y, 
por añadidura, los agentes meteorológicos 
pueden eliminarlas en muy poco tiempo. Las 
piedras calcinadas y las cenizas de los hoga-
res habituales son indicios más sólidos, siem-
pre que se conserven restos suficientes, y 
constituyen la mayoría de las evidencias que 
han sido aportadas por medio de interpreta-
ciones tafonómicas. Una alternativa para la 
identificación de hogueras pequeñas y espo-
rádicas es la de detectar de anomalías magné-
ticas. El campo magnético terrestre sufre una 
distorsión leve en el entorno próximo a un 
fuego al producir el calor de éste cambios en 
los minerales que contienen óxido de hierro. 
Algunas de las partículas alteradas que in-
ducen esa alteración mínima conservan, 
tras enfriarse, un magnetismo remanente 
aún más débil pero cuyos efectos de altera-
ción del campo terrestre pueden detectarse 

Richard McClean y W. F. Kean (1993) han demostrado 
experimentalmente que las cenizas de la madera em-
pleada como leña también cuentan con un cierto magne-

tismo que puede ser el causante de parte de las anoma-
lías. La razón de esa actividad magnética de la ceniza 
podría estar en la fitoferritina que contienen las plantas.

Caja 12.26  Actividad magnética de las cenizas

Figura 12.31  Anomalía magnética en un hogar experimental construido en sedimentos que contenían sílex, 
barro y alguna contribución de basaltos cercanos. El hogar cubría un área de 0,7 × 0,7 m y 0,2 m de 
profundidad. El fuego se mantuvo toda una noche y el agujero del hogar fue luego rellenado con los mismos 
materiales del suelo. (Ilustración de Barbetti, 1986).

Metros
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os
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por medio de un magnetómetro portátil 
(Barbetti, 1986) (véase figura 12.31).

La actividad magnética podría deberse a 
causas naturales, como sucede siempre que 
se localizan crones en una columna pa-
leomagnética. Mediante análisis precisos 
de paleomagnetismo es posible, no obstan-
te, detectar indicios de fuego antrópico 
(Barbetti, 1986). Las partículas magnéticas, 
compuestas por óxidos o hidróxidos de hie-
rro, se encuentran dispersas en pequeña can-
tidad en casi todos los sedimentos y rocas. 
La suma de todos los momentos magnéticos 
de las partículas contenidas en un ejemplar 
(una roca o una muestra de un sedimento) se 
denomina magnetismo natural remanente 
(NRM, Natural Remanent Magnetism, que 
es el que sirve para llevar a cabo la datación 
por medio de columnas de paleomagnetis-
mo). 

En el estado común, la dirección magnética 
de las partículas está «congelada» de manera 
bastante estable de acuerdo con una distribu-
ción que produce un NRM débil. En la figu- 
ra 12.32 a, los pares 1 y 2 tienen momentos 
magnéticos opuestos y se anulan entre sí, con-
tribuyendo poco al NRM. Pero si se produce 
un episodio de calentamiento con enfriamien-
to posterior, los momentos magnéticos que-
dan liberados y pueden reorientarse respecto 
del campo externo pudiendo dar lugar a un 

magnetismo termorremanente (TRM, Ther-
moremanent Magnetism) que es superior al 
NRM original. En la figura 12.32 b, el par 2 se 
ha realineado, contribuyendo más al nuevo 
TRM; los pares 3 y 4 son el resultado de partí-
culas de hidróxido deshidratadas que, al for-
mar óxidos, adquieren nuevos momentos. 

Un calor intenso, por encima de 700 ºC, 
elimina los momentos magnéticos del NRM 
por completo y, al enfriarse, las partículas 
magnéticas tenderán a alinearse con respecto 
al campo magnético terrestre. Un calenta-
miento suave, de unos 400 ºC, lleva a que se 
produzca un episodio de TRM parcial que 
debe ser examinado en términos tafonómi-
cos. En la figura 12.32 (derecha), las piedras 
A, B, C y D no siguen la dirección comparti-
da por el resto y para explicar esa discordan-
cia se puede entender que A y B han sido 
poco sometidas al calor del fuego, C ha sido 
movida algo y D es probable que haya roda-
do fuera del hogar en el proceso de erosión 
(Barbetti, 1986). Mediante análisis en labora-
torio de desmagnetización y remagnetización, 
es posible estudiar mejor el carácter de TRM 
que puede tener el NRM de un ejemplar sobre 
el que existan sospechas de uso de fuego.

Los estudios de paleomagnetismo han 
permitido evaluar en algunos casos el calen-
tamiento conducente a TRM. Michael Bar-
betti (1986) indicó los que siguen:

Figura 12.32  Alteraciones en el NRM producidas por el calentamiento antiguo (véase el texto). (Ilustración de Barbetti, 
1986).

(c)
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•   Koobi  Fora  (Kenia).  Yacimiento  FxJj20 
Este (1,5 m.a.). Se analizaron sedimentos 
decolorados de las áreas 130 y 131. Los del 
área 130 dieron escasos indicios TRM; los 
del área 131, algo mayores pero no conclu-
yentes (Clark y Harris, 1985). Además del 
caso indicado por Barbetti, existen eviden-
cias de alteración térmica en herramientas del 
modo 1 del yacimiento FxJj50 (1,6-1,5 m.a.). 
(Isaac, 1984), pero no se han llevado a cabo 
análisis de arqueomagnetismo.

•   Gadeb (Etiopía). Yacimiento achelense Ga-
deb 8E. De diez ejemplares analizados 
(piedras con decoloración grisácea y rojiza 
como indicio de haber sido sometidas al 
fuego), seis indicaron anomalías magnéti-
cas compatibles en el caso más notorio con 
temperaturas antiguas de cerca de 500 ºC 
(Barbetti et al., 1980). El NMR de las pie-
dras podría deberse a un origen volcánico 
pero, en ese caso, sería de esperar que la 
dirección de los campos magnéticos varia-
se de una a otra piedra si se trata de una 
aglomeración de rocas. La constancia en la 
dirección de magnetización de Gadeb fa-
vorece la idea de un fuego cultural, aun-
que el peso de esas evidencias no es muy 
alto debido a las dificultades existentes 
para identificar la posición original de las 
piedras en el yacimiento (Barbetti, 1986). 
De acuerdo con Barbetti et al. (1980) y Ja-
mes et al. (1989), los análisis paleomagné-
ticos de Gadeb no son concluyentes por-
que la actividad volcánica reciente impide 
llevar a cabo estudios de desmagnetización 
y remagnetización. 

•   Chesowanja (Kenia). Yacimiento olduvaien-
se situado por debajo de una toba basáltica 
datada en 1,42 ± 0,07 m.a. Han sido halla-
dos 51 clastos de arcillas rojizas con indi-

cios de haber sido sometidas al fuego y aso-
ciadas tanto a artefactos del modo 1 como 
a huesos de animales, interpretándose el 
conjunto como los restos de un hogar an-
cestral (Clark y Harris, 1985). El análisis 
de paleomagnetismo ha identificado ano-
malías en una de las muestras de arcilla, 
atribuyendo temperaturas de 400 ºC al 
fuego antiguo, cuyo origen más probable 
es antrópico pero sólo a título hipotético 
ante la ausencia de pruebas firmes (James 
et al., 1989).

•   Middle Awash  (Etiopía). Ejemplares pro-
cedentes de un yacimiento olduvaiense 
(Bodo-A4) y otro achelense (Har-A3 forma-
ción Dawaitoli) fueron analizados en labora-
torio. Las pruebas de desmagnetización y 
remagnetización indicaron que, en ambas 
muestras, se trata de TRM procedente de una 
temperatura de 700 ºC. Sin embargo, la in-
terpretación tafonómica de los materiales 
indicó que puede deberse a leña quemada 
en ausencia de estructuras identificables 
de un hogar, con lo que la acción antrópi-
ca es dudosa (Clark y Harris, 1985).

Una crítica de las evidencias acerca de fue-
gos muy antiguos y sus interpretaciones tafo-
nómicas ha sido llevada a cabo por Steven 
James y colaboradores (1989). Sus argumen-
tos se refieren a que, o bien los indicios pue-
den ser atribuidos a incendios naturales, 
como es el caso del Miembro 7 de Olorgesai-
lie (Kenia), o faltan pruebas sólidas acerca 
de la asociación entre uso del fuego, piedras 
talladas y huesos quemados capaz de indicar 
que existió un hogar ancestral. La presencia 
de arcilla quemada junto a instrumentos líti-
cos no es, para James et al. (1989), una prue-
ba suficiente porque existen numerosos luga-

J. Desmond Clark y John Harris (1985) indicaron que 
la quema de tocones de árboles podría haber sido un 
medio para conservar el fuego latente similar al que se 
utiliza todavía hoy en la India. En la medida en que 

esos tocones estuviesen situados cerca de nidos de 
termitas, Clark y Harris entendieron que el barro coci-
do sería en ese caso el resultado de una asociación 
fortuita. 

Caja 12.27  Conservando vivo el fuego 
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res de Middle Awash en los que aparece barro 
cocido, como resultado de incendios natura-
les, en ausencia de choppers y lascas; su pre-
sencia simultánea puede ser por tanto fortuita 
(véase caja 12.27). 

El caso de Sudáfrica es distinto, con prue-
bas tangibles acerca del uso del fuego en 
Swartkrans, Kalambo Falls, Cave of Hearts 
y Montagu Cave (James et al., 1989). Las evi-
dencias más firmes proceden del primero de 
esos yacimientos.

En el Miembro 3 de Swartkrans (Sudáfrica) 
han aparecido abundantes restos fósiles de 
huesos con aspecto de haber sido quemados. 
Charles Brain y Andrew Sillen (1988) sacaron 
la conclusión, tras analizarlos, de que la tempe-
ratura a la que fueron sometidos tuvo que ser 
semejante a la de las hogueras. Aunque, como 
vimos en el capítulo 7, la datación de los miem-
bros inferiores al 4 de Swartkrans es muy im-
precisa, el 3 podría tener cerca de 1,6 m.a., lo 
que implicaría un uso muy antiguo del fuego. 
Los miembros 1 y 2 del yacimiento, de edad 
semejante, contienen numerosos restos de aus-
tralopitecinos robustos y algunos de Homo. El 
Miembro 3 sólo ha suministrado nueve especí-
menes atribuidos a P. robustus. Brain y Sillen 
(1988) sostuvieron que la introducción del fue-
go debió de tener lugar en el breve intervalo 
temporal que separa el Miembro 2 del 3, mien-
tras aún existían los P. robustus. Los autores 
consideraron insuficientes, sin embargo, los in-
dicios disponibles para poder asignar el control 
del fuego a una especie u otra.

11.  Dispersión cultural del fuego

La más antigua evidencia de fuego controlado 
fuera de África es la del yacimiento achelense 
de Gesher Benot Ya’aqov (Israel), donde han 

aparecido madera, semillas y pedernales que-
mados (Goren-Inbar et al., 2004). La locali-
dad se encuentra por encima del límite entre 
los crones Brunhes-Matuyama; Naama Go-
ren-Inbar y colaboradores (2004) le atribuye-
ron una edad de cerca de 700.000 años. 

Se ha indicado la presencia de fuego en seis 
localidades de China (Zhoukoudian, Xihoudu, 
Lantian, Yuanmou, Jinniushan y Huanglong) 
y una de Java (Trinil). A la mayor parte de esos 
indicios cabe aplicarles las dudas ya indicadas 
respecto de los yacimientos más antiguos de 
África: son necesarios análisis más precisos 
para poder confirmar el origen cultural. Sin 
embargo, la presencia conjunta de huesos que-
mados, cenizas, carbón, artefactos de piedra 
calcinados y lo que podrían ser hogares ha 
sido interpretada por numerosos arqueólo-
gos como pruebas del uso in situ del fuego 
en Zhoukoudian (James et al., 1989). Así, 
Davidson Black (1931), apoyándose en aná-
lisis químicos referidos a la Localidad 1 de 
Zhoukoudian, sostuvo que el Sinanthropus co-
nocía el uso del fuego «más allá de toda duda 
razonable». Esa misma idea fue mantenida a 
menudo con posterioridad (Zhang, 1985) gra-
cias a evidencias del uso del fuego procedentes, 
en especial, de los niveles 4 y 10 de la Locali-
dad 1. Sin embargo, se han manifestado dudas 
acerca de la interpretación de tales muestras, 
como es el caso de la burnt cave earth recolec-
tada por Breuil en 1931, a la que Steven James 
y colaboradores (1989), en su examen de las 
pruebas disponibles acerca del uso del fuego 
en el Pleistoceno Inferior y Medio, retiraron la 
condición de cenizas. Para James et al. (1989) 
se trata de sedimentos, huesos y otras materias 
orgánicas que incluyen trazas de madera car-
bonizada. La evaluación de las evidencias por 
parte de Steve Weiner y colaboradores (1998) 
concluyó que, dada la ausencia de cenizas o de 

La conclusión de Weiner et al. (1998) de falta de pruebas 
acerca del uso del fuego en Zhoukoudian fue discutida 
por Xinzhi Wu (1999) apoyándose en varias referencias 

históricas a partir de la inicial de Black (1931). Todas ellas 
interpretan los indicios de materiales quemados en la Lo-
calidad 1 como resultado de la acción antrópica. 

Caja 12.28  ¿Hubo fuego antrópico en Zhoukoudian?
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restos de ceniza (áridos silíceos) y teniendo en 
cuenta las características del supuesto hogar, 
no existen pruebas directas de una utilización 
del fuego in situ en Zhoukoudian.

La cuestión básica respecto a un posible 
uso del fuego se refiere a la asociación entre 
ejemplares de homininos, herramientas líti-
cas y pruebas de la acción del fuego. Si éste es 
debido a la intervención humana, es de espe-
rar que aparezca en los mismos loci en que se 
encuentran herramientas. Pero tal asociación 
no es fácil de llevar a cabo en la Localidad 1 
por la complejidad de las interpretaciones ta-

fonómicas de Zhoukoudian. El hecho de que 
los carroñeros hayan dispersado los restos de 
homininos es un buen ejemplo de las dificul-
tades de la tarea.

Noel Boaz y colaboradores (2004) han 
aportado, mediante la reconstrucción tridi-
mensional de la Localidad I, los mejores in-
dicios para poder comprender la acción an-
trópica que muestran las secuencias sedimen-
tarias de Zhoukoudian.

El locus G del nivel 7, identificado en 
1931, fue el primero en ofrecer una asocia-
ción de especímenes de homininos y herra-

Figura 12.33  Mapa 
tridimensional 
de la Localidad 1 
de Zhoukoudian con 
los loci A al G (Boaz 
et al., 2004).
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mientas (Black et al., 1933). También se de-
tectaron en el mismo locus G, o cerca de él, 
materiales relacionados con el fuego de ori-
gen antrópico (Wenzhong y Senshui, 1985). 
No obstante, Boaz y colaboradores (2004) 
sostuvieron a tal respecto lo siguiente: 

El carbón presente en todos los fósiles de Homo erectus 
del Locus G, un área circunscrita de 1 metro de diáme-
tro, tomado antes por indicios de quema, cocina o cani-
balismo, se interpreta aquí como detritus depositado 
por el agua. 

Las marcas en los huesos son quizá debidas, 
de acuerdo con Boaz et al. (2004) a la acción de 

las hienas. Sin embargo, los autores concluye-
ron que, pese a que los estudios geoquímicos y 
sedimentológicos han modificado las interpre-
taciones anteriores respecto del uso del fuego 
en la Localidad 1 de Zhoukoudian, tanto la 
distribución de las herramientas de piedra 
como los huesos frescos quemados indican 
una presencia transitoria de homininos que 
utilizaron el fuego en la cueva. 

Tal vez la conclusión más prudente sea la 
de Wu Liu et al. (2009): si las evidencias de 
Zhoukoudian indican la capacidad de los hu-
manos para controlar el fuego o sólo el resul-
tado de un incendio natural es un asunto que 
se encuentra todavía por resolver.



La evolución de la tribu Hominini alcanza 
en el Pleistoceno Inferior un episodio de gran 
trascendencia para la historia de nuestro li-
naje: tras la salida de África, los homininos 
ocupan casi de inmediato el continente asiá-
tico. Medio millón de años más tarde, harían 
lo propio con el europeo (véase tabla 13.1). 

Son diversas las consecuencias implicadas 
en unas dispersiones de tanto calado, por lo 
que no es fácil interpretar cómo se relacionan 
los distintos acontecimientos del Pleistoceno. 
En este capítulo nos referiremos sólo a los 

primeros de ellos, los que implican el comien-
zo de la radiación de los homininos fuera de 
África. Para poder analizar ese proceso dis-
ponemos de distintas piezas referentes a la 
edad, diferencias morfológicas, localización 
y técnicas líticas de los ejemplares implica-
dos. La suma de todas ellas forma un mosai-
co cuyas piezas tenemos que lograr que enca-
jen (véase tabla 13.2).

Por más que la reconstrucción de cual-
quier proceso evolutivo resulte siempre com-
plicada, el tránsito del Pleistoceno Inferior 

13.  Pleistoceno Inferior y Medio: 
la radiación de Homo

Tabla 13.1  El Pleistoceno y sus principales acontecimientos evolutivos

 Época geológica Fechas Acontecimientos

Pleistoceno Superior 126.000-11.800 a. Llegada de Homo sapiens a Asia y Europa. 
  Extinción de las demás especies de Homo

Pleistoceno Medio 781.000-126.000 a. Ocupación de Europa (comenzó en el Pleistoceno 
  temprano); presencia de Homo erectus sensu lato 
  en todos los continentes (África y Eurasia)

Pleistoceno Inferior 1.806.000-781.000 a. Salida de Homo de África y ocupación de Asia. 
  Extinción de Paranthropus



416 Evolución humana

parecía ser, en el linaje humano, una excep-
ción. Era común sostener a mediados del si-
glo xx que, frente a la diversidad de los taxa 
del Plioceno de la tribu Hominini —referida 
entonces a la familia Hominidae—, los hu-
manos quedaron reducidos en el Pleistoceno 
Inferior a una sola especie, Homo erectus, 
que estaba presente no sólo en África, sino 
también en el continente asiático y, con cier-
tas salvedades, en Europa. El otro protago-

nista de la cladogénesis del Plioceno, Paran-
thropus, se había extinguido hace aproxima-
damente 1 m.a.

Pero los problemas de una interpretación 
tan sencilla aparecieron nada más plantearse 
el sentido que cabía dar a ese taxón típico del 
Pleistoceno Inferior y Medio. Comenzando 
por la cuestión de si constituye en realidad 
una especie, de acuerdo con los criterios que 
estamos manejando.

Tabla 13.2  Especies de Homo del Plio-Pleistoceno, edad, localización y modo cultural. No se han in-
cluido los ejemplares europeos

 Especie
 Ejemplar Edad

 Localización
 Modo

  más antiguo de aparición  cultural

H. habilis UR 501 (Schrenk et al., 1993) 2,5/2,33 Etiopía / Kenia /  1
   Tanzania / Malawi

H. georgicus D2600 (Gabunia et al., 2002) 1,85/1,78 Georgia 1

H. erectus  muestra de Koobi Fora 1,9 Java / China 2
africano

H. erectus Mojokerto (Von Koenigswald, 1938) 1,8/1,5 Java / China 1
asiático

Figura 13.1  Distintos 
yacimientos con ejemplares 
de homininos en África 
y Eurasia durante el 
Pleistoceno Medio. 
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1. ¿Es Homo erectus una especie 
 bien definida?

A la hora de delimitar el hipodigma propio 
del taxón Homo erectus, G. Philipp Right-
mire (1990) recordó que el diagnóstico for-
mal de una especie debe basarse en sus ras-
gos apomórficos —o derivados— y no en 
los plesiomórficos —o primitivos— hereda-
dos de anteriores taxa. Así que para carac-
terizar al Homo erectus de poco sirve el ras-
go al que alude el nombre del primer ejem-
plar descubierto. La condición de «erecto» 
que otorgó Dubois (1894) al Pithecanthro-
pus corresponde en realidad a un rasgo pri-
mitivo. 

1.1 ¿Cuáles son las apomorfias 
 que definen Homo erectus?

Cuando Dubois nombró por vez primera el 
taxón no estaban vigentes los métodos actua-
les que exigen describir de manera formal 
cualquier propuesta taxonómica. En reali-
dad, H. erectus no se definió nunca de una 
manera adecuada, es decir, indicando sus 
apomorfias. Pero el enorme número de estu-
dios posteriores fue indicando numerosos 
rasgos típicos de la especie. Gail Kennedy 
(1991) realizó un análisis de la polaridad de 
12 caracteres tenidos de forma amplia como 
autapomorfias del taxón, es decir, rasgos 
propios de H. erectus que no están en ningu-
na otra especie, ni anterior ni posterior. Para 

ello, Kennedy comparó la distribución de 
esos caracteres dentro del género Homo, to-
mando como outgroup a los simios africanos 
Pan troglodytes —chimpancé común— y Go-
rilla gorilla. Como mencionó la autora, el 
método era adecuado porque la monofilia de 
los tres géneros, Homo, Pan y Gorilla, no es 
puesta en duda. 

El resultado obtenido por Kennedy (1991) 
puso de manifiesto que ninguno de los 12 
rasgos considerados era autapomórfico para 
Homo erectus. Ocho de los nueve no métricos 
(cualitativos) suponían simplesiomorfias, ca-
racteres heredados que aparecieron en el an-
cestro común más reciente. El noveno, la pre-
sencia de un torus occipital, se encuentra tam-
bién en otros homininos distintos al Homo 
erectus, incluyendo al humano moderno.

Los tres restantes rasgos estudiados por 
Kennedy (1991) son los siguientes: volumen 
endocraneal, grosor de la pared craneal y 
grosor de la placa timpánica, que resultan al-
tos en todos los casos. Los tres son caracteres 
métricos, es decir, pueden expresarse median-
te una cifra. Así que, de acuerdo con la inter-
pretación estricta de las reglas de la cladística 
original, esa condición de rasgo medible de 
manera cuantitativa descalificaría la capaci-
dad endocraneal como rasgo que pueda con-
siderarse autapomórfico.

Respecto del segundo rasgo, además de te-
ner el mismo inconveniente de poder expre-
sarse de forma métrica, Gail Kennedy (1991) 
indicó que está formado en realidad por dos 
procesos; uno primitivo —expansión lateral 
de la parte inferior de la bóveda— y el otro 

La aparición de los restos de Trinil atribuidos por Eugè-
ne Dubois a Pithecanthropus erectus llevó a considerar 
a Homo erectus como un ser con cráneo muy primitivo 
que, no obstante, tendría de la nuca abajo una anato-
mía semejante a la nuestra. Esa idea fue, sin embargo, 
puesta en duda tras el meticuloso estudio de Franz 
Weidenreich (1941) del fémur de Zhoukoudian (capítu-
lo 14). Weidenreich indicó que Homo erectus cuenta 
con una combinación de rasgos anatómicos distingui-

ble con claridad de la de Homo sapiens, atribuyendo el 
fémur de Trinil a un ejemplar de nuestra propia especie. 
Al margen de esas consideraciones, no puede soste-
nerse que la bipedia en sí misma, aludida por el término 
«erectus», tenga la condición de rasgo derivado en un 
hominino del Pleistoceno. Como sabemos, la locomo-
ción bípeda es un rasgo aparecido en el Mioceno y 
constituye una sinapomorfia —apomorfia compartida— 
para todos los taxa del linaje humano. 

Caja 13.1  El fémur de Trinil
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derivado —grosor de la parte superior de la 
bóveda craneal. Este último resulta compar-
tido por Homo erectus y los neandertales. Por 
fin, el tercer rasgo, el grosor de la placa tim-
pánica, también es primitivo y, de nuevo, se 
comparte con los neandertales.

Kennedy (1991) concluyó que la ausencia de 
autapomorfias convertía Homo erectus en una 
especie mal definida y por tanto inválida; algo en 
lo que el autor coincidió con los análisis de Chris 
Stringer (1984) y Jean-Jacques Hublin (1986).

Decir que Homo erectus es una especie in-
válida implica que debe ser reducida a algún 
otro taxón preexistente porque no cuenta 
con una realidad propia y distintiva. Pero 
como Kennedy (1991) admitió el carácter de-
rivado de Homo erectus respecto de Australo-
pithecus, por esa parte la diferencia específi-
ca queda clara. Las apomorfias de Homo 
erectus respecto de Australopithecus indican 
que ha aparecido un nuevo tipo de hominino. 
Como recordaremos, Bernard Wood y Mark 
Collard (1999b) sostuvieron que Homo erec-
tus es el primer taxón admisible del género. 

1.2 ¿Cómo puede ser entonces que 
 se trate de una especie no válida?

La nueva especie nombrada sería inváli- 
da si los ejemplares que suelen colocarse 
en Homo erectus pudieran ser acomodados en 
otro taxón definido con anterioridad, cosa 
que, de acuerdo con las reglas de la taxo-
nomía, habría que seguir al pie de la letra. 
Las especies ya nombradas cuando Dubois 
propuso al Pithecanthropus eran Homo 
neanderthalensis y, claro está, Homo sapiens. 
De acuerdo con la carencia de rasgos pro-

pios distintos de los que también se en-
cuentran en los humanos modernos, Hublin 
(1986) sostuvo que los ejemplares de Homo 
erectus deberían ser incluidos en Homo sa-
piens. Sin embargo, el trabajo de Kennedy 
(1991) rechazó la hipótesis de que el conjunto 
de los ejemplares de Homo erectus pertene-
ciese a la misma especie que los humanos 
modernos. De hecho, la propuesta de Hublin 
(1986) es muy minoritaria; ni Kennedy ni 
Stringer, por referirnos sólo a los autores 
mencionados, propusieron retirar H. erectus 
de la lista de las especies de Homo. Hoy día es 
común entender ese taxón como un miembro 
de pleno derecho del linaje humano. 

El problema de fondo de la ausencia de 
autapomorfias quedó indicado muy bien en 
el análisis de Gail Kennedy (1991); no tiene 
tanto que ver con la realidad biológica de 
Homo erectus como con su consideración 
taxonómica. Kennedy (1991) admitió la po-
sibilidad de que la sistemática filogenética 
—la basada en los métodos cladísticos; algo 
que la autora no dice pero se sobreentien-
de— carezca de la discriminación suficiente 
para ser útil en niveles inferiores al del géne-
ro. De ser así, en el caso de Homo erectus ha-
bría que conformarse con un análisis fenéti-
co o, todo lo más, con la descripción de su 
pauta morfológica total. Sin olvidar su histo-
ria evolutiva.

2. Poblaciones tras la primera 
 salida de África

Cerramos el capítulo 11, dedicado a interpre-
tar la evolución humana durante el Plioceno, 
aludiendo a las dispersiones de los homini-

Los valores que indican el volumen craneal se superpo-
nen entre los diferentes taxa, convirtiendo en imposible el 
hecho de fijar una frontera que indique cuándo un volu-
men «bajo» se convierte en «alto». Precisamente por esa 

continuidad ligada a los rasgos métricos la cladística origi-
nal de Hennig (1966) los desechó como útiles para indicar 
apomorfias, aunque fueron recuperados más tarde por la 
cladística reformada (Platnick, 1979); véase capítulo 2.

Caja 13.2 Continuidad volumétrica del cráneo
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nos por el continente africano con las distin-
tas alternativas que les sitúan a las puertas de 
la salida de África y a punto de llevar a cabo 
la colonización asiática. Se trata ahora de en-
tender el sentido de las evidencias fósiles de ese 
proceso de dispersión en el Pleistoceno Medio. 
Para ello deberemos emplazarlo en el contex-
to de sus pautas evolutivas.

A partir de la salida de los homininos de 
África, cabe contar con dos poblaciones dis-
tintas que, de ser el resultado de una migra-
ción excepcional y única, se relacionarían 
poco entre sí. 

El yacimiento de Dmanisi, de acuerdo con 
la interpretación que hicimos al hablar de sus 
restos, desempeña un papel importante res-
pecto de los distintos flujos migratorios reali-
zados entre 1,85 y 1,78 m.a. (Ferring et al., 
2011). Pero, por otra parte, existen evidencias 
que indican que esa dispersión pudo muy 
bien no haber supuesto la primera salida de 
África. Como vimos en el capítulo 12, dedi-
cado a las tradiciones culturales, en el yaci-
miento de Yiron (valle del río Jordán, Israel) 
han sido hallados artefactos líticos del modo 1 

con una edad de cerca de 2,4 m.a. (Ronen, 
2006) que indican una dispersión anterior.

En su conjunto, las herramientas apareci-
das en la franja cercana al Jordán indican 
que entre 2,4 y 0,8 m.a. se dieron no menos 
de cinco salidas de África, antecediendo de 
forma notable la primera de ellas a la detec-
tada en Dmanisi. Ese hecho plantea dudas 
acerca de qué grupo de homininos es el que 
podría haber dado lugar a las poblaciones de 
Homo erectus de Asia, toda vez que en los 
yacimientos del corredor de Israel no se han 
hallado fósiles lo bastante informativos acer-
ca de los autores de las tallas líticas. Emiliano 
Aguirre (2000) acertó al considerar que re-
sulta un tanto forzado sostener que H. geor-
gicus, con rasgos de los H. erectus africanos 
ausentes en los ejemplares asiáticos, pueda 
considerarse ancestro de estos últimos, por lo 
que sería factible que los H. erectus asiáticos 
procediesen de una migración anterior. Un 
argumento similar ha sido utilizado por dis-
tintos autores en referencia al Homo flore-
siensis, taxón que examinaremos en un capí-
tulo posterior y cuya morfología parece deri-

Un reflejo del alcance de las diferencias entre los ho-
mininos del Pleistoceno Inferior y Medio que forman 
las poblaciones africanas y asiáticas se tiene en la pro-
puesta de separarlos en dos distintas especies, Homo 
erectus y Homo ergaster (capítulo siguiente). La re-
nuencia a aceptar Homo ergaster lleva a que se recu-
rra con cierta frecuencia al nombre de Homo erectus 
sensu lato para los ejemplares africanos. Como son 
numerosos autores los que se decantaron por esa fór-

mula y, al comunicar sus descubrimientos de ejempla-
res africanos, no usaron el taxón Homo ergaster sino 
Homo erectus, utilizaremos de manera profusa a lo 
largo de este capítulo y los siguientes el nombre de 
Homo erectus sensu stricto para los especímenes 
asiáticos y Homo erectus sensu lato para los africa-
nos. El sentido que tiene una especie Homo ergaster 
distinta a la de Homo erectus será abordado en el ca-
pítulo siguiente.

Los enclaves de Dmanisi y del valle del Jordán no son 
los únicos corredores que han permitido las migracio-
nes de homininos fuera de África. Dos yacimientos de 
Anatolia (Turquía), Dursunlu y Kaletepe Deresi 3 —el 
primero con una edad de 1,1-0,9 m.a. obtenida por 
paleomagnetismo y comparación faunística, y el se-

gundo con una datación imprecisa que apuntaría en 
cualquier caso a menos de 1,1 m.a.—, indican otro 
camino de dispersión (Kuhn, 2010). La cercanía tanto 
de Dmanisi como de Ubeidiya respecto de Anatolia 
implica, sin embargo, que no se trata en realidad de 
una ruta alternativa. 

Caja 13.3  Homo erectus sensu stricto y sensu lato

Caja 13.4  Corredores para la salida de África
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var de un miembro muy antiguo del género 
Homo (Morwood et al., 2009; Wood, 2011).

3. Variables de la dispersión 
 poblacional

Sea cual fuese la fecha de la primera salida de 
África, resulta necesario interpretar las cau-
sas de unos movimientos poblacionales de 
semejante magnitud. En capítulos sucesivos 
examinaremos las posibles rutas de migra-
ción hacia Asia y Europa y las evidencias pa-
leontológicas y arqueológicas que las susten-
tan; vayamos ahora con las características 
que otorgan a los homininos una capacidad 
migratoria tan amplia. 

Ya nos hemos referido en el capítulo 12 a 
los parámetros que permiten analizar la ca-
pacidad de migración de una especie: tama-
ño del territorio ocupado (HR, home range 
size) y coeficiente o índice de calidad de la 
dieta (DQ, diet quality) (Antón, Leonard y 
Robertson, 2002). Vimos entonces que tanto 
Homo habilis como Homo erectus contaron 
con incrementos tanto en esos parámetros 
como en la masa corporal, unas medidas que 
Susan Antón, William Leonard y Marcia Ro-
bertson (2002) han relacionado con la ingesta 
de carne. Pero son numerosos los autores que 
sitúan en pautas exógenas —cambios medio-
ambientales; coincidencia con las migraciones 
de otros mamíferos— la causa principal de 
los movimientos poblacionales humanos.

Jan Van der Made (2011) es quien ha pro-
porcionado el modelo más amplio del origen 
e incidencias de los flujos migratorios entre 
África y Asia, por encima de los cambios cli-
máticos y la disponibilidad de corredores con 
paisajes abiertos. Para su estudio, Van der 

Made (2011) comparó las secuencias de dis-
persión de distintos mamíferos consideran-
do, a través del examen del registro fósil en 
las distintas localidades, lo siguiente:

1.  La procedencia de la fauna, las áreas de 
paso y los lugares de ocupación final.

2.  La presencia de nuevas especies ya sea por 
inmigración o por evolución local.

3.  Los cambios climáticos y medioambien-
tales. 

De acuerdo con las pautas que hemos te-
nido en cuenta hasta aquí, la salida de los 
homininos de África tuvo lugar hacia 1,8 m.a. 
atrás, o en fechas algo anteriores. En ese rango 
temporal, el intercambio de fauna entre Áfri-
ca y Eurasia quedó detenido durante un lap-
so considerable a causa, según parece, de un 
incremento en la aridez documentado en el 
norte de África y la península Arábiga (Van 
der Made, 2011). En la medida en que las po-
blaciones de Homo se encontraban en torno 
a los 2,5 m.a. establecidas en África del este, 
la cuestión a resolver es qué circunstancias 
conducirían a los homininos a llevar a cabo 
la migración hacia las puertas de Eurasia jus-
to cuando el resto de la fauna encontraba di-
ficultades para lograr ese tránsito. La res-
puesta que da el modelo de Van der Made 
(2011) es la de o bien una evolución biológica, 
o avances sociales y culturales, indicando que 
existen indicios de todos esos fenómenos: apa-
rición y rápida dispersión de Homo erectus 
(Antón, 2002; 2003), por una parte; presencia, 
por otra, de conductas cooperativas de aten-
ción a los miembros impedidos del grupo indi-
cadas por el cráneo edéntulo de Dmanisi (Lor-
dkipanidze et al., 2005).

El modelo de Jan Van der Made (2011) 
sostiene que la barrera árida que impedía el 

Van der Made (2011) advirtió acerca de las limitaciones 
que tiene cualquier estudio que quiera ser global, habida 
cuenta de lo parcial y discontinuo que es el registro fósil 

con zonas mejor estudiadas que otras. Esa cautela debe 
ser tenida en cuenta siempre que se aborde cualquier 
modelo interpretativo de los procesos de evolución.

Caja 13.5  Una limitación más derivada de lo precario del registro fósil
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intercambio de faunas entre África y Eurasia 
desapareció hacia 1,2 m.a. atrás cuando los 
espacios abiertos comenzaron a expandirse 
en forma cíclica en Europa central. La llega-
da de los homininos a Europa que, como ve-
remos, se produce en esas fechas, sí parece 
estar relacionada con la migración de la fau-
na de grandes herbívoros de hábitats abier-
tos. Aún más tardía debió de ser la expansión 
de las herramientas achelenses, aparecidas en 
África hace unos 1,6 m.a., cuya presencia 

puede cifrarse en c. 0,9 m.a. en el sudoeste 
asiático y en c. 0,6 m.a. en Europa (véase fi-
gura 13.2).

4. Apomorfias de Homo erectus

La descripción del proceso evolutivo relacio-
nado con la radiación de los homininos por 
los distintos continentes nos llevará a descri-
bir en el capítulo próximo los ejemplares afri-

Conviene hacer una precisión respecto del esquema de 
la figura 13.2. Las evidencias arqueológicas, con la au-
sencia de herramientas achelenses al este de la línea de 
Movius (capítulo 12), indican que la separación de las 
poblaciones asiática y africana de Homo erectus tuvo 
que producirse antes del surgimiento del modo 2 africa-
no y mantenerse durante un largo período de tiempo. Si 
se compara ese cambio tecnológico con los útiles de 

Ubeidiya, entonces la fecha de c. 1,4 m.a. marca la 
edad más tardía en que pudo tener lugar el aislamiento 
de las poblaciones asiáticas frente a las africanas. 
Como veremos más adelante, las edades de los distin-
tos ejemplares de H. erectus del Extremo Oriente obli-
gan a entender que las colonizaciones de Java y China 
tuvieron que realizarse gracias a las dispersiones pre-
Ubeidiya.

Caja 13.6  El achelense y la dispersión humana

Figura 13.2  Distribución 
temporal del modo 1 (cultura 
olduvaiense) y modo 2 
(achelense) en África, 
suroeste de Asia, este 
de Asia y Europa (Van der 
Made, 2011).
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canos y la colonización de Asia. La presencia de 
homininos antiguos en Europa será atendida 
en el capítulo 15. Esa secuencia se contradi-
ce en cierto modo con lo que fue el proceso del 
descubrimiento histórico de los homininos 
del Pleistoceno Medio. Los primeros ejempla-
res de Homo erectus que aparecieron fueron 
los asiáticos y la imagen del taxón se fijó de 
acuerdo con sus características. Las dudas 
aparecidas al comparar los especímenes de los 
distintos continentes fueron posteriores. 

Antes de entrar en esa descripción de los 
distintos ejemplares, daremos una impresión 
general acerca de la morfología de Homo 
erectus considerado en su conjunto.

La lista de las apomorfias atribuidas a 
Homo erectus —los rasgos que aparecen en 
ese taxón, estén o no en los posteriores— 
sería prolija porque son muchos los autores 
que fueron añadiendo rasgos así, en parti-
cular en la década de 1980. Gail Kennedy 
(1991), en el estudio que hemos comentado 
al principio de este capítulo, realizó una 
primera labor de expurgo para llegar a las 
apomorfias craneales «rigurosas», es decir, 
a las elegidas siguiendo métodos. 

De acuerdo con Kennedy (1991), cabe in-
dicar las apomorfias siguientes (hemos elimi-
nado las de más difícil apreciación):

Figura 13.3  Rango de 
distribución de la 
muestra completa 
de H. erectus. En gris 
claro los ejemplares 
europeos que son 
de atribución dudosa. Boxgrove

Atapuerca

Salé Ternifine

Turkana

Dmanisi Zhoukoudian

Lantian

Hexian

Java
Modjokerto

Sangiran
Trinil

Olduvai

Awash

Swartkrans

El rasgo de una quilla ectocraneal puede poner de 
manifiesto el problema de una caracterización cualita-
tiva apta para definir Homo erectus. Como tal, está 
presente tanto en el grupo de control (simios africa-
nos) como en todos los miembros de Homo, pero no 
con las mismas dimensiones. Y aunque los solapa-
mientos de la muestra convierten en poco fiable un 
análisis métrico, el «aspecto global» del cráneo de Homo 

erectus resulta muy característico. Si un exceso de 
formalismo nos obligase a indicar diferencias objetiva-
bles y no sólo «aspectos globales», Kennedy (1991) 
indicó una particularidad de Homo erectus relaciona-
da con la ontogénesis de la quilla ectocraneal. Sólo los 
ejemplares juveniles y las hembras de H. erectus 
cuentan con ese rasgo entre todos los taxa analizados 
por la autora. 

Caja 13.7  La quilla ectocraneal
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•   Una capacidad craneal superior, entre 700 y 
1.250 cm3.

•   Forma alargada del cráneo (platicefalia).
•   Engrosamiento (neumatización) de las pa-

redes craneales.
•   Torus glabelar y occipital.
•   Placa timpánica gruesa.
•   Quilla ectocraneal.
•   Fisura mastoidea.

Homo erectus también conserva ciertos 
rasgos primitivos (plesiomorfias), como son 
el prognatismo facial, los caninos algo pro-
yectados y los molares relativamente gran-
des, aunque menos que en el caso de los aus-
tralopitecinos (hasta el punto de que Chris 
Stringer, 1987, tomó la reducción dental en 
H. erectus como un carácter derivado).

4.1 Talla y masa corporal de Homo erectus

La morfología craneal y mandibular de Homo 
erectus se pudo precisar en detalle mediante 

la comparación de los numerosos fósiles asiá-
ticos y africanos pero las características post-
craneales fueron más difíciles de establecer a 
causa de la escasez de restos. En un artículo 
dedicado a estudiar los postcraneales de 
Homo erectus, Michael Day (1984) mencio-
nó el fémur de Trinil (Indonesia) descrito 
por Dubois, los fragmentos femorales de 
Zhoukoudian (China), el fémur OH 28 de 
Olduvai (Tanzania), el fémur KNM-ER 737 
de Koobi Fora (Kenia), los fragmentos pélvi-
cos KNM-ER 3228 (Koobi Fora) y un ejem-
plar europeo: Arago XLIV (Francia). La lis-
ta destaca por lo limitada y las dudas acerca 
de la presencia de Homo erectus en Europa la 
reducirían aún más. 

En el mismo año de 1984, un cúbito, tres 
vértebras, una costilla y parte del hueso inno-
minado, la mano y el pie de un Homo erectus 
fueron hallados en Yingkou (China) (Wei, 
1984) aumentando las muestras de postcra-
neales disponibles. Pero hasta la aparición 
del ejemplar de Nariokotome —KNM-WT 
15000 (Brown et al., 1985), un esqueleto bas-
tante completo al que nos referiremos en el 
próximo capítulo— no se dispuso de infor-
mación suficiente. Al aparecer el ejemplar 
KNM-WT 15000, sus medidas supusieron 
una sorpresa. Por el grado de desarrollo den-
tal se calculó que la edad del individuo al mo-
rir debía de ser de unos doce años. Pese a esa 
edad temprana, la longitud de los huesos lar-
gos del esqueleto era semejante a la de los 
adultos de etnia blanca de Norteamérica; eso 
quiere decir que la altura de KNM-WT 
15000 —de cerca de 1,60 m, lo que implicaría 
haber alcanzado alrededor de 1,85 m al termi-
nar su desarrollo—, superaría en mucho el pro-
medio de los humanos actuales (Brown et al., 
1985). El estudio posterior de Alan Walker y 
Richard Leakey (1993) confirmó esas prime-
ras impresiones.

La sorpresa que produjo el hallazgo de 
KNM-WT 15000 dio lugar a que se exami-
nase bajo otro prisma la muestra existente de 
restos postcraneales del Pleistoceno Medio, 
muy escasa como ya hemos dicho. Así, Alan 
Walker (1993), en un estudio realizado a par-
tir de seis Homo erectus africanos sobre los 

Figura 13.4  Calota Sambungmacan 3, que puede 
considerarse como representativa de H. erectus 
(Delson et al., 2001).



424 Evolución humana

que se pueden calcular las medidas corres-
pondientes, sacó la conclusión de que el prome-
dio de altura de la especie estaría en 1,70 me-
tros (entre 158 y 185 cm) y el promedio de 
peso en 58 kilos (entre 51 y 68). Homo erec-
tus, de tal forma, se encontraría dentro del 
17% de los seres humanos actuales de mayor 
talla y peso. 

El cálculo de Walker (1993) no obliga a 
considerar, sin embargo, que todos los miem-
bros de un conjunto tan amplio y diverso 
como es Homo erectus compartiesen un mis-
mo rango de alturas. Bernard Vandermeersch 
y María Dolores Garralda (1994) sostuvie-
ron que la variabilidad sexual, individual y 
poblacional presente hoy se fijó ya con H. erec-
tus. En consecuencia, y si nos fijamos en las 
condiciones de los humanos actuales, la altu-
ra de Homo erectus sería muy variable. Van-
dermeersch y Garralda (1994) la cifraron en-
tre 1,50 y 1,80 metros, añadiendo que, en tér-
minos relativos, tanto Homo habilis como 
Australopithecus afarensis tendrían una va-
riabilidad todavía mayor. 

Un apoyo a la hipótesis de una gran va-
riabilidad en Homo erectus, superior incluso 
a la calculada por Vandermeersch y Garral-
da (1994), apareció con la pelvis de Gona 
(Etiopía).

El ejemplar BSN49/P27 es una pelvis casi 
completa de una hembra adulta que incluye la 
última vértebra lumbar. El fósil fue hallado en 
el yacimiento de Gona, perteneciente a la For-
mación Busidima de la zona de Afar en Etio-
pía. La localidad BSN49 de Gona se encuen-
tra situada entre la toba Silbo, con 0,751 ± 
0,022 m.a. y la parte inferior del cron Matuya-
ma, 1,778 m.a. (Simpson et al., 2008).

La reconstrucción de la pelvis de Gona 
puso de manifiesto dos características intere-
santes. La primera, que se trata de un ejem-
plar de talla muy modesta: entre 1,26 y 1,46 m, 
de acuerdo con Scott Simpson et al. (2008), 
cosa que contrasta de forma notable con los 
datos de KNM-WT 15000 incluso si se tiene 
en cuenta el cálculo reducido de Ohman et al. 
(2002) (véase caja 13.8). En un estudio poste-
rior, Christopher Ruff (2010) obtuvo para la 
hembra de Gona una masa corporal de 33,2 kg. 
Esa cifra se encuentra muy por debajo de la 
media de los ejemplares de Homo (Ruff ob-
tuvo 70,5 kg de promedio, con un abanico 
entre 52-82 kg), y caen dentro de Australopi-
thecus (34,1 y 24-51,5 kg, respectivamente). 
En consecuencia, Ruff (2010) sostuvo que el 
fósil de Gona incrementaba el rango de los 
dimorfismos sexuales en Homo erectus hasta 
el punto de ser más grande que el de cual-
quier otra especie viva de primate.

La segunda característica a resaltar en 
BSN49/P27 estriba en su forma. Con una 
anchura biilíaca de 288 mm, su amplitud es 
mayor que la pelvis de los humanos actuales. 
Unida a la altura del ejemplar de Gona, el 
resultado lleva a un tronco muy amplio y 
corto: sólo las pelvis de la Sima de los Huesos 
de Atapuerca (España), Jinniushan (China) 
y Kebara (Israel) son más amplias que la de 
Gona (Simpson et al., 2008). 

Scott Simpson y colaboradores (2008), 
tras el análisis del ejemplar, sostuvieron que 
la pelvis humana habría sufrido durante el 
Pleistoceno Medio cambios anatómicos que 
no se relacionan con las necesidades de la lo-
comoción bípeda útil para recorrer largas 
distancias —ya fijados, para los autores, por 

James Ohman y colaboradores (2002) disintieron de las 
apreciaciones más comunes respecto del tamaño del 
ejemplar. Tomando en cuenta la desproporción axial/
apendicular y una edad —con arreglo a la dentición— 
superior a la indicada en principio, estimaron en 1,47 me-
tros la altura de KNM-WT 15000 dando como posible 
que fuese incluso algo menor. Los autores no indicaron la 

posible talla adulta, pero si la extrapolación hecha por 
Brown et al. (1985) es correcta, rondaría 1,70 m. A su 
vez, Ronda Graves y colaboradores (2010) estimaron 
que las pautas de desarrollo de KNM-WT 15000 indican 
que habría alcanzado la edad madura a los 12,3 años. La 
talla a esa edad correspondería, en el cálculo realizado 
por Graves et al. (2010), a 1,63 metros y no a 1,85.

Caja 13.8  El tamaño de KNM-WT 15000
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los Homo anteriores. ¿Con qué, entonces? La 
talla y el aspecto de tronco y pelvis son carac-
terísticas que cuentan en los humanos actua-
les con una amplia variación ecogeográfica. 
Las poblaciones adaptadas al frío suelen 
mostrar una talla menor, tronco más ancho y 
pelvis amplia; las etnias de zonas tropicales 
muestran la pauta contraria: troncos altos y 
estrechos. Sin embargo, con la excepción de 
KNM-WT 15000 —cuya reconstrucción pu-
sieron en duda Simpson et al. (2008)— todas 
las pelvis de Homo erectus son, en su aspecto 
lateral, semejantes a la de Gona. Se trata de 
una condición mantenida hasta los ejempla-
res de humanos modernos de Oriente Próxi-
mo de hace 100.000 años como los de Skhul 

(Israel). Pese a la diversidad de áreas de habi-
tación, Homo erectus parece haber fijado una 
estructura corporal un tanto uniforme que se 
conservó en estasis durante un largo tiempo 
(Simpson et al., 2008).

De ser así, ¿cuáles serían las razones adap-
tativas de un cambio tan importante mante-
nido? El estudio de Scott Simpson y colabo-
radores (2008) de la pelvis de Gona indicó 
una explicación de tipo obstétrico. Los auto-
res calcularon un tamaño cerebral en el neo-
nato de Homo erectus del Pleistoceno Infe-
rior que supone el 34-36% del tamaño adul-
to; un valor intermedio entre el 40% del 
chimpancé y el 28% de los humanos moder-
nos. Ese porcentaje corresponde, a partir de 

Figura 13.5  Pelvis 
BSNN49/P27 de Gona 
(Etiopía). A: coxis 
derecho con vista 
anterolateral del ilion 
y postlateral del 
fragmento 
isquiopúbico. B: vistas 
anterior y posterior del 
sacro. C: vista lateral 
derecha de la vértebra 
lumbar. D: vistas 
posterolateral del ilion 
y anterolateral del 
fragmento 
isquiopúbico. 
E-J: vistas de la pelvis 
reconstruida. Las 
zonas más oscuras 
de la parte inferior son 
áreas reconstruidas 
o restauradas. 
Escalas: A-D, 40 mm; 
E-J, 200 mm (Simpson 
et al., 2008).
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los 600-1.067 cm3 del volumen cerebral de 
Homo erectus adulto —880 cm3 de prome-
dio—, a un cerebro de 299-316 cm3 para el 
recién nacido. La pelvis de Gona podría ha-
ber permitido nacer a crías de hasta 315 cm3 
de cráneo (Simpson et al., 2008).

4.2 Las huellas de Koobi Fora

Más indicios acerca de la talla y masa corpo-
ral de Homo erectus proceden de dos rastros 
fósiles de huellas: el del área 103 de Koobi 
Fora, estudiado por Anna Behrensmeyer 
y Léo Laporte (1981), y el del yacimiento 
FwJj14E perteneciente al Miembro Okote en 
Ileret (Kenia), estudiado por Matthew Bennett 

y colaboradores (2009). A ambas series de 
huellas fósiles nos hemos referido en el capí-
tulo 5. 

La medida de las huellas de Koobi Fora 
corresponderían a un pie de alrededor de 26 cm 
de largo y 10 cm de ancho, que sitúa a los 
autores de las pisadas cerca del promedio de 
los humanos actuales de Norteamérica. La 
talla sería de 1,685 metros si se toma como 
grupo de referencia el de los norteamericanos 
de sexo masculino, tanto de origen europeo 
como africano, e incluso 1,80 metros si la com-
paración del pie se hace con los bosquimanos 
San. La longitud del paso es, por el contrario, 
más pequeña que la de los humanos moder-
nos, pero esa circunstancia la interpretaron 
Behrensmeyer y Laporte (1981) como la con-

Scott Simpson et al. (2008) indicaron que las dos teóri-
cas soluciones anatómicas para permitir el nacimiento 
de crías con cerebros grandes son un cuerpo femenino 
de mayor tamaño que permita pelvis isométricamente 
más amplias o bien el desarrollo de pelvis anchas en 
las hembras, que implican un dimorfismo sexual impor-
tante. Es evidente que la pelvis de Gona es un indicio 
de esta segunda solución pero la primera puede ser 
objetada como verdadera alternativa. El mismo incre-

mento isométrico que aumentaría el tamaño de la pel-
vis ligado al incremento de la altura del cuerpo llevaría 
también a un cráneo isométricamente más grande 
—sin tomar en consideración el aumento extraalomé-
trico del tamaño cerebral en Homo erectus. Parece 
que las únicas soluciones anatómicas son o bien la que 
indica la pelvis de Gona, o un nacimiento con cerebro 
más inmaduro, como sucede con los humanos mo-
dernos. 

Caja 13.9  Soluciones para el parto

Figura 13.6  Huellas fósiles de Ileret (Kenia). Esquema de Mathew Bennett et al. (2009).
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secuencia de unos pasos vacilantes dados en 
un terreno resbaladizo.

El promedio de la altura de los autores de 
las pisadas de Ileret fue calculado en 1,75 ± 
0,26 cm para los individuos que dejaron ras-
tro en la superficie superior y 1,76 ± 0,26 cm 
para los de la inferior, excluyendo del cálcu-
lo de esta última serie un individuo tenido 
por subadulto cuyas huellas proporcionaron 
0,92 ± 0,13 cm (Bennett et al., 2009). Basán-
dose en esos datos de peso y altura, Matthew 
Bennett y colaboradores (2009) atribuyeron 
las huellas a Homo erectus/Homo ergaster.

De aceptarse las cifras indicadas por las 
huellas de Koobi Fora, y por las de Ileret, la 
talla y el peso de los homininos debe haberse 
reducido en la última etapa del camino que 
lleva a los seres humanos modernos. Ésa es la 
conclusión de Christopher Ruff y colabora-
dores (1997) tras el estudio de las dimensio-
nes de 163 esqueletos pertenecientes a un 
rango de edades que va desde los 10.000 años 
hasta 1,95 millones de años. En el estudio in-
dicado, los especímenes del Pleistoceno re-
sultan en promedio hasta 7,4 kilos más pesa-
dos que los humanos actuales (65,6 kg frente 
a 58,2), lo que supone un 12,7% de diferencia 
en masa corporal. Así que el cuerpo humano, 

en el género Homo al menos, debió de ser pe-
queño durante el Pleistoceno Inferior para 
alcanzar un máximo a comienzos del Pleistoce-
no Superior y decrecer después. El tamaño cere-
bral también sufrió, según Ruff et al. (1997), 
una merma desde principios del Paleolítico Su-
perior, continuando el descenso en el Neolítico 
al menos en Europa (véase caja 13.10). La ten-
dencia se invirtió en los últimos siglos en tér-
minos generales pero, hoy por hoy, una masa 
corporal grande equivalente a la de los ances-
tros de comienzos del Paleolítico Superior sólo 
se alcanza en las poblaciones de las latitudes 
altas del hemisferio norte. 

La disminución de masa corporal ha sido 
interpretada por John Kappelman (1997) 
mediante una explicación distinta a la que se 
da por lo común acerca del éxito adaptativo 
humano. Éste suele ligarse a un crecimiento 
extraalométrico del cerebro, con aumentos 
superiores al del propio aumento del cuerpo. 
Pero la selección de cuerpos más pequeños, 
favorecida quizá por sistemas de cooperación 
y comunicación más eficaces, pudo haber lle-
vado, según Kappelman (1997), a que el ta-
maño relativo del cerebro se incrementase 
por el simple hecho de que la masa corporal 
era menor.

Mark Cohen y George Armelagos (1984) han relacionado 
la pérdida de la masa corporal con el cambio de dieta, es 
decir, con el descenso de la dependencia de la carne que 
se produce de la mano de la aparición de la agricultura. 

Vincenzo Formicola y Monica Giannecchini (1999) tam-
bién apuntaron a factores nutricionales para explicar los 
cambios de estatura pero sin descartar que las variacio-
nes del flujo genético hubiesen tenido su papel.

Caja 13.10  Consecuencias del cambio de dieta





Si damos por cierto que Homo habilis condu-
jo a un tipo de hominino más avanzado, 
Homo erectus, con la posible cronoespecie 
H. georgicus por medio, las mejores eviden-
cias disponibles en favor de esa idea deberían 
encontrarse en África dado que el primero de 
esos dos taxa es sólo africano. 

Han aparecido ejemplares de Homo erectus 
africanos en el valle del Rift, en Sudáfrica y en 
el Magreb. En términos históricos, no fueron 
los primeros fósiles descubiertos del taxón, 
como sabemos; ese honor le corresponde al 
Pithecanthropus erectus de Java. No obstante, 
tanto por el sentido de la evolución en el Pleis-
toceno Inferior como de acuerdo con el crite-
rio seguido hasta ahora en este libro de abor-
dar en primer lugar los ejemplares más anti-
guos, comenzaremos por los fósiles africanos. 

1. Homo erectus africano

1.1 Olduvai

Al igual que en el caso del P. boisei y H. habi-
lis, también fueron los hallazgos de Olduvai 

los que suministraron los primeros datos 
completos acerca de la morfología del Homo 
erectus africano y sus posibles relaciones filo-
genéticas. 

A los especímenes del Lecho I y de la parte 
inferior del Lecho II de Olduvai, clasificados 
como Homo habilis, les suceden en términos 
estratigráficos otros ejemplares más moder-
nos como el OH 9 que, situado en la parte 
superior del Lecho II, tiene una edad estima-
da en 1,25 m.a. (M. D. Leakey, 1971). El fósil 
OH 9 fue estudiado en profundidad por 
Rightmire (1979), quien revisó más tarde sus 
primeras conclusiones (Rightmire, 1990).

El OH 9 es un ejemplar parcial (véase figu-
ra 14.1) que incluye las estructuras supraor-
bitales y la base del cráneo y al que le falta la 
cara a partir de los huesos nasales. Su capaci-
dad craneal fue estimada en 1.067 cm3 (Ho-
lloway, 1973). El OH 12, por su parte, halla-
do por Mary Leakey en 1962 en superficie en te-
rrenos que se atribuyen al Lecho IV (M. D. Lea- 
key et al., 1971), incluye la parte posterior de 
un cráneo pequeño, de unos 700-800 cm3 (Ho-
lloway, 1973), a la que se añadieron poste-
riormente fragmentos de la cara estudiados 
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por Susan Antón (2004). En función de estos 
últimos, la autora consideró que OH 12 com-
parte rasgos, por una parte, con OH 9 y, por 
otra, con KNM-ER 3733 de Koobi Fora 
(Kenia). 

El fósil OH 22 es una mandíbula derecha 
bastante bien conservada, con los premola-
res y los dos primeros molares, encontrada en 
terrenos que pueden ser del Lecho III o del 
IV y de una edad no inferior a los 0,62 m.a. 
(Rightmire, 1980). Existen también otros 
fragmentos mandibulares (OH 23, Masek 
Beds; OH 51, Lechos III-IV —M. D. Leakey, 
1994—), y algunos restos postcraneales pro-
cedentes del Lecho IV, como un fémur iz-
quierdo y un hueso innominado también 
izquierdo que forman el espécimen OH 28 
(M. D. Leakey, 1971). Day (1971) clasificó el 
OH 28 como Homo erectus, sin más, habida 
cuenta de su similitud con los ejemplares de 
Pekín. Un cúbito casi completo, OH 36, es 
más antiguo, de morfología también más ro-
busta y procede de la parte superior del Lecho 
II (Day, 1986).

Como a menudo sucede, las diferencias 
entre esos restos de Olduvai, que abarcan un 
rango de edades de 750.000 años, fueron in-
terpretadas o bien como propias de dimorfis-

mos sexuales (Rightmire, 1990), o bien como 
indicativas de diferentes especies (Holloway, 
1973). Su relación con los ejemplares asiáti-
cos ha sido también un motivo constante de 
controversia; más tarde abordaremos ese ex-
tremo.

1.2 Koobi Fora

Los yacimientos de una y otra orilla del lago 
Turkana ofrecen una muestra muy amplia de 
ejemplares de Homo, tanto los que ya hemos 
visto —incluido el ejemplar que dio paso a la 
propuesta de H. rudolfensis— como otros 
más modernos que entran en H. erectus sen-
su lato. Se incluyen entre estos últimos los 
cráneos mejor conservados y el esqueleto 
más completo disponible del taxón. 

El ejemplar KNM-ER 3733 (véase figura 
14.2) fue hallado in situ en el miembro supe-
rior de Koobi Fora y lo componen una calota 
completa con una buena parte de la cara —in-
cluidos los huesos nasales y los cigomáticos— 
junto con los alvéolos de los dientes anteriores 
y algunos premolares y molares (R. E. F. Lea- 
key, 1976; R. E .F. Leakey y Walker, 1976). En 
el estudio de Richard Leakey y Alan Walker 
(1976), los autores sacaron la conclusión de 
que la capacidad craneal del KNM-ER 3733 
es de alrededor de 800-900 cm3 y que, en todos 
sus rasgos, el cráneo resulta notablemente si-
milar al Homo erectus de Pekín. No es de ex-
trañar, pues, que Richard Leakey y Walker 
(1976) clasificasen el 3733 como Homo erec-
tus. Ese hecho supuso, incidentalmente, una 
prueba muy sólida en contra de la «hipótesis 
de la especie única». El 3733, comparado con 
cráneos de Koobi Fora de parecida edad como 
el KNM-ER 406 —que pertenece a un parán-
tropo (capítulo 9)—, indicaba que más de una 
especie de homininos había vivido en el mismo 
lugar y al mismo tiempo. Es ese propósito, el 
de oponerse a la «especie única», el inspirador 
del artículo de Richard Leakey y Walker 
(1976) en el que defendieron la condición de 
H. erectus del 3733. 

Muchos autores han coincidido la identifi-
cación entre el KNM-ER 3733 y los ejempla-

Figura 14.1  OH 9 (Leakey, 1971) en vista lateral. 
(Fotografía de http://tsjok45.files.wordpress.com/2012/09/
oh9.png).
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res de Zhoukoudian (China) puesta de mani-
fiesto por Richard Leakey y Alan Walker. Sin 
embargo, el análisis llevado a cabo por Colin 
Groves (1989) sobre los cladogramas que me-
jor resolverían las relaciones entre los diferen-
tes ejemplares atribuidos a Homo de Turkana 
se alejó de esas conclusiones. Groves disintió 
de que las comparaciones morfométricas entre 
el 3733 y los ejemplares de Pekín apoyaran la 
idea de que son semejantes y, por tanto, deben 
clasificarse en la misma especie. Groves (1989) 
concluyó que el 3733 no posee los rasgos auta-
pomórficos del Homo erectus y que, por tanto, 
tampoco puede ser clasificado como tal. Ese 
mismo diagnóstico estableció Bernard Wood 
(1984) al plantear la alternativa de tener que 
cambiar la definición de Homo erectus para 
que pudiera acoger a los cráneos 3733 y 3883 
de Koobi Fora, o bien excluir estos últimos de 
los Homo erectus sensu stricto. 

El KNM-ER 3883 es otro cráneo un poco 
más antiguo que el anterior y algo más robus-
to, cuyas diferencias con el 3733 las atribuyó 
Milford Wolpoff (1980) a dimorfismos sexua-
les. Así, el 3733 sería una hembra, y el 3883, un 
macho. En cualquier caso, y como indicó Gro-
ves (1989), la capacidad craneal de ambos que-
da por debajo del rango de variación de los 
cráneos de erectus de China. El volumen de 
3883, supuestamente un macho, es incluso me-
nor que el del ejemplar 3733, más grácil.

1.3 West Turkana

La otra orilla del lago Turkana, la oeste, ha 
proporcionado también ejemplares de Homo 
erectus sensu lato. Procedentes del Miem-
bro Kaitio de la Formación Nachukui, con 
1,9-1,65 m.a. de edad, son numerosos útiles 

Figura 14.2  KNM-ER 
3733 (izda.) y 3883 (dcha.), 
Homo erectus (Walter 
y Leakey, 1978). 
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del modo 1 y cinco dientes de los que cuatro 
fueron atribuidos a P. boisei pero uno, tentati-
vamente, a Homo sp. aff. ergaster (Prat et al., 
2003). Pero el ejemplar más informativo de 
West Turkana y, de hecho, de todo el hipodig-
ma de los homininos del Pleistoceno Medio 
africano es el inmaduro de Nariokotome.

Como indicaron Francis Brown y colabora-
dores (1985), durante la temporada de 1984 

Kamoya Kimeu encontró en la superficie del 
yacimiento de Nariokotome III, de la orilla 
oeste del lago Turkana, un pequeño fragmen-
to de hueso frontal de un hominino. Tras los 
trabajos de limpieza del terreno y la excava-
ción de un área de 5 × 6 m2 de superficie, apa-
recieron otros muchos fragmentos de la cara, 
el cráneo, la mandíbula y numerosos huesos 
postcraneales, presumiblemente del mismo in-
dividuo. Los restos habían sido dispersados 
antes de su fosilización y mostraban signos 
tanto de transporte por el agua como de haber 
sido pisoteados por grandes mamíferos, aun-
que no existen indicios de acción de carroñe-
ros en ellos. Una vez reconstruido, el espéci-
men recibió la identificación de KNM-WT 
15000 y fue asignado a Homo erectus (Brown 
et al., 1985). Resultaba ser uno de los ejempla-
res más completos de hominino antiguo de 
que se dispone (véase figura 14.3). El KNM-
WT1 15000 apareció inmediatamente por en-
cima de una toba volcánica identificada como 
correspondiente a la toba Okote de Koobi 
Fora, que tiene 1,65 m.a., así que la edad del 
espécimen fue fijada en cerca de 1,6 m.a. 
(Brown et al., 1985). 

Como hemos comentado en el capítulo 
anterior, la gran talla y peso calculado de 
KNM-WT 15000 llevaron a replantear las 
ideas anteriores acerca del tamaño de Homo 
erectus.

1.4 Otros ejemplares del Rift

La muestra de Homo erectus sensu lato no se 
reduce a los ejemplares de Olduvai y Turka-
na. Existen numerosos fósiles que han sido 
atribuidos a ese taxón; algunos de los últimos 
descubiertos, como los de los yacimientos de 
Daka y Olorgesailie y un cráneo, KNM-ER 
42700, de Koobi Fora, los dejaremos para 
más adelante en la medida en que cuentan 
con características que han añadido aún más 
controversia acerca del sentido de Homo 
erectus. De los restantes, mencionaremos sólo 
los más informativos.

William Howells (1980) incluyó en Homo 
erectus restos de finales del Pleistoceno Medio 

Figura 14.3  Esqueleto KNM-WT 15000 (Brown et al., 
1985). (Fotografía de: http://www.donsmaps.com/
images10/turkanaIMG_0688.jpg).
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como la mandíbula de los lechos Kapthurin, 
en Baringo (Kenia), y el cráneo de Ndutu 
(Tanzania). También hizo lo propio con otros 
especímenes algo más antiguos, de alrededor 
de 700.000 años, como el parietal de Melka 
Kounturé, yacimiento Gomboré, Awash 
(Etiopía), y un fragmento de húmero muy 
antiguo, de unos 1,5 m.a., el fósil Gombo- 
ré IB. 

De los Miembros Kayle y Karat de la For-
mación Konso (Etiopía), cercana a la región 
de Omo, proceden los ejemplares que apare-
cen en la tabla 14.1 (Suwa, 2007). Las edades 
indicadas en la tabla proceden del estudio 
geológico de la formación hecho por Shige-
girho Katoh y colaboradores (Katoh et al., 
2000) (véase capítulo 6).

Dentro de los ejemplares de Konso desta-
ca la mandíbula KGA10-1, de cerca de 1,4 m.a. 
(véase figura 14.4). De gran robustez y tama-
ño, el ejemplar se encuentra en el grado más 
extremo de los homininos de la época, cosa 
que Suwa et al. (2007) atribuyen a la conser-
vación de plesiomorfias. Pero también cuen-
ta con apomorfias, como el desarrollo débil 
de la prominencia lateral o la reducción ma-
yor de los postcaninos, cosa que llevó a Suwa 

et al. (2007) a atribuir el ejemplar a los H. erec-
tus africanos. Los demás materiales dentales 
son compatibles, según los autores, con esa 
consideración.

De la formación Danakil, perteneciente a 
la región de Afar y situada cerca del pueblo 
de Buia (Eritrea), procede un cráneo muy 
completo con partes de la cara y las raíces de 
algunos molares y premolares (UA 31) (véase 
figura 14.5), junto con dos incisivos (UA 222 
y 369) y dos fragmentos pélvicos (UA 173) 
(Abbate et al., 1998). 

Pese a la presencia de material volcánico 
en el yacimiento, el intento de datación por el 
método 40Ar/39Ar de los restos de Danakil 
fracasó debido a la contaminación de las ce-
nizas. No obstante, mediante métodos pa-
leomagnéticos y de comparación faunística 
se dio al horizonte en el que habían apareci-
do los restos de homininos, cercano a la parte 
superior del subcrón Jaramillo, una edad de 
alrededor de 1 m.a. (Abbate et al., 1998). El 
estudio mediante huellas de fisión de una 
toba intercalada en el terreno sedimentario 
(Bigazzi et al., 2004) y la comparación de 
faunas (Martínez-Navarro et al., 2004) con-
firmaron esa fecha.

Tabla 14.1  Ejemplares de Homo erectus de la Formación Konso (Suwa et al., 2007)

Espécimen Elemento Estratigrafía
 Edad 

Fecha Descubridor
   estimada

KGA4-14 M3 superior derecho justo debajo de TBT 1,45 m.a. 4, octubre, 1991 Yohannes
     Haile-Selassie

KGA7-395 Fragmento de  justo debajo de BOT ≈1,3 m.a. 17, agosto, 1997 Kampiro Kairante
 occipital derecho

KGA8-150 Fragmento de P4  justo encima de BWT ≈1,3-1,4 m.a. 31, julio, 1994 Alemu Admassu
 inferior izquierdo

KGA10-1 Mandíbula  justo encima de LHT 1,42 m.a. 8, octubre, 1991 Gen Suwa
 izquierda con P4-M3

KGA10-620 Fragmento de parietal  alrededor de LHT 1,42 m.a. 3, agosto, 1994 Ademu Admassu
 derecho

KGA10-656 Fragmentos de parietal  justo encima de LHT 1,42 m.a. 5, agosto, 1994 Yonas Beyene
 derecho y frontal 

KGA11-350 M1 superior izquierdo justo encima de LHT 1,42 m.a. 22, agosto, 2000 Kebede Geleta

KGA12-970 dm2 superior derecho justo debajo de HGT ≈1,25 m.a. 25, agosto, 1996 Hideo Nakaya
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Figura 14.4  Ejemplares 
KGA10-1, mandíbula (arriba 
izquierda y derecha), 
KGA-10-1, vista oclusal 
de la dentición (en medio), 
y KGA-7-395, fragmento 
de occipital (abajo) (Suwa 
et al., 2007).

Figura 14.5  Calota 
de UA 31, Buia (Eritrea). 
(Fotografía de Macchiarelli 
et al., 2004).
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El cráneo UA 31 muestra una serie de ca-
racteres propios de H. erectus como la forma 
alargada, el grueso torus supraorbital o la ca-
pacidad craneal de unos 750-800 cm3, junto 
con algunos más derivados, propios de Homo 
sapiens, como la estrechez de su base y la ver-
ticalidad de la zona parietal. La presencia de 
rasgos en mosaico llevó a Abbate y colabora-
dores (1998) a indicar que se trata de un 
ejemplar en el que aparecían ya muestras de 
la transición hacia los seres humanos moder-
nos. El estudio de Roberto Macchiarelli et al. 
(2004) se limitó a asignar el ejemplar a un 
tipo similar al erectus.

Esa misma característica de ejemplar de 
transición se había atribuido también al pa-
rietal de Bodo desde la primera propuesta en 
ese sentido de Asfaw (1983). Pero al tener el 
ejemplar de Buia 300.000 años más, se exten-
día bastante hacia atrás el inicio del proceso 
de transformación. En un comentario preli-
minar, realizado ante fotografías del espéci-
men, Wolpoff vio en el cráneo de Danakil 
una prueba más de la dificultad de estable-
cer una frontera clara entre los seres del con-
junto de Homo erectus y los Homo sapiens 
(véase Gibbons, 1998). Las propuestas acerca 
de los diferentes modelos de transición 
Homo erectus-humanos modernos se trata-
rán en los capítulos 16 a 20.

También han aparecido ejemplares de H. erec- 
tus sensu lato al norte del Sahara, en los yaci-
mientos de Ternifine, o Tighenif (Argelia) y 
Sidi Abderrahman, Rabat y Salé (Marruecos). 
Los ejemplares de Ternifine incluyen tres man-
díbulas, un parietal y algunos dientes aislados 
que, por la fauna presente, se atribuyeron al 
Pleistoceno Medio (Arambourg, 1955). Las 
mandíbulas son bastante robustas, sin mentón, 
y su semejanza con las de los Homo erectus de 
Pekín fueron mencionadas desde su descubri-
miento (Arambourg, 1954), pero Camille 
Arambourg (1955) prefirió definir una nueva 
especie, Atlanthropus mauritanicus, que no ganó 
general aceptación. Como sostuvo Day (1986), 
los ejemplares de Ternifine se consideran por 
lo general pertenecientes a Homo erectus. 

El espécimen de Salé consiste en un crá-
neo, al que le falta la cara, y un maxilar iz-

quierdo, con algunos dientes, hallados en 1971 
en una cantera abierta cerca de El Hamra, al 
norte de Salé (Marruecos) (Jaeger, 1975). Ya 
en la primera descripción, Jean-Jacques Jae-
ger indicó sus afinidades muy claras con 
Homo erectus, aun cuando la zona occipital 
es mucho más abultada y redondeada de lo 
que cabría esperar, dándole una apariencia 
más moderna. Esta anomalía ha querido ser 
explicada incluso por motivos patológicos, 
pero Jean-Jacques Hublin (1985) sostuvo que 
es más lógico considerarlo un H. sapiens pri-
mitivo con muchos rasgos aún propios de los 
H. erectus. En opinión de Hublin, los restos 
del Pleistoceno Medio norteafricanos mues-
tran un mosaico de rasgos de una y otra espe-
cie, cosa que lleva a la necesidad de interpre-
tar cuáles pudieron ser las relaciones evoluti-
vas entre H. erectus y H. sapiens. En realidad, 
la polémica acerca del significado evolutivo 
de los erectus de Salé es, como Hublin (1985) 
reconoció con agudeza, la misma que puede 
plantearse respecto de los ejemplares de 
Ngandong, los de Zhoukoudian y todos los 
Homo erectus sensu lato. Fueron esas re-
flexiones las que llevaron a Hublin a recha-
zar, como vimos en el capítulo anterior, que 
la especie Homo erectus (incluyendo a los 
ejemplares tanto asiáticos como africanos) 
esté bien descrita.

1.5 Homo ergaster versus Homo erectus

La diversidad morfológica de los ejemplares 
de homininos del Pleistoceno Medio en Asia 
y África —el caso europeo lo dejaremos para 
más adelante— es, dentro de unas pautas ge-
nerales compartidas, notable y ha llevado a 
que se hayan sostenido distintas interpreta-
ciones acerca de cómo se debe llevar a cabo la 
clasificación de los miembros de Homo en el 
Pleistoceno Inferior y Medio. Reduciremos 
aquí las alternativas a las dos más comunes, 
que son excluyentes entre sí. La primera 
plantea que todos los ejemplares pertenecen 
a una misma especie, Homo erectus. La se-
gunda exige distribuirlos en dos distintas; 
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Homo ergaster para los especímenes africanos 
y Homo erectus para los asiáticos. 

La especie Homo ergaster fue propuesta 
por Groves y Mazák (1975) en un estudio 
acerca de la taxonomía de los homininos grá-
ciles villafranquienses que tomaba en cuenta 
de manera casi exclusiva la dentición. El exa-
men de los ejemplares procedentes de los ni-
veles superiores —entre 1,8 y 1,4 m.a. de 
edad— de la localidad de East Rudolf (lago 
Turkana, Kenia) llevó a los autores a definir 
la nueva especie, cuyo holotipo es KNM-ER 
992: dos hemimandíbulas asociadas, con la 
dentición completa salvo por lo que se refiere 
a los primeros incisivos. Dichos ejemplares 
habían sido descritos por Richard Leakey y 
Bernard Wood (1973) y clasificadas como Homo 
habilis por el primero de ellos (R. E. F. Lea- 
key, 1974). El hipodigma se completa con 

ejemplares como KNM-ER 730, 731, 803, 
806, 807, 808, 809, 820 y 1480, todos ellos 
compuestos por dientes o fragmentos de 
mandíbulas, el fragmento de parietal KNM-
ER 734 y el cráneo KNM-ER 1805. Según 
Groves y Mazák (1975), los premolares y, so-
bre todo, los molares más pequeños, la man-
díbula gruesa y masiva y la mayor capacidad 
craneal separan el grupo de Homo habilis y 
justifican la propuesta de Homo ergaster. 

¿Qué sentido tiene colocar los ejemplares 
africanos de H. erectus sensu lato en una es-
pecie distinta a la de los asiáticos? Como he-
mos advertido, ciertos rasgos de los ejempla-
res asiáticos al estilo del torus occipital pro-
nunciado se encuentran ausentes en algunos 
de los fósiles africanos y presentes en otros. 
La necesidad de análisis precisos es, pues, pe-
rentoria.

La figura (procedente de Manzi, 2004) presenta un es-
quema de las diferencias morfológicas en el cráneo de 
H. ergaster vs. H. erectus. Homo ergaster fue ganando 
crédito con el paso de los años, pero no puede olvidar-
se que existen autores de indiscutible talla en el terreno 
de la taxonomía humana —con Tobias, Wolpoff, Right-
mire, Conroy y Stringer entre ellos— contrarios a acep-

tar la existencia de un Homo ergaster al margen del 
Homo erectus. Groves (1989) —proponente del nuevo 
taxón— no asignó a la especie H. ergaster ni los crá-
neos 3733 y 3883 ni los ejemplares sudafricanos de 
Swartkrans, clasificados por Broom y Robinson como 
Telanthropus. Se limitó a invocar Homo sp. para alber-
garlos.

Caja 14.1  Diferencias craneales de H. ergaster y H. erectus
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El estudio comparativo de Gen Suwa y co-
laboradores (2007) de los ejemplares atribui-
dos a Homo en Omo, Konso y Turkana llevó 
a algunas consideraciones taxonómicas de 
interés. En primer lugar, los autores rechaza-
ron la división en dos especies de Homo habilis/
Homo rudolfensis. Además, consideraron que 
no se produce ningún solapamiento temporal 
entre los ejemplares de Homo habilis, incluso 
considerado de esa forma amplia, y los de 
Homo erectus de la zona. Por fin sostuvieron la 
conveniencia de agrupar en la misma especie 
todos los ejemplares de Homo erectus sensu 
lato, los asiáticos y los africanos.

Las reglas de la parsimonia favorecen una 
interpretación así. No obstante, en ciertos ca-
sos la agrupación resulta un tanto excesiva 
como vamos a ver a continuación.

Algunos especímenes de H. ergaster des-
cubiertos recientemente —los de Daka y 
Olorgesailie— pertenecen al lapso de entre 
0,5 y 1 m.a., del que se conocían pocos ejem-
plares africanos. Los ejemplares de Daka, 
una calota, tres fémures aislados y una tibia 
proximal, proceden del Miembro Dakani-
hylo —«Daka»— de la Formación Bouri en 
Middle Awash (Etiopía). La datación por el 
método 40Ar/39Ar de una unidad de piedra 
pómez (piedra pómez) en la base de ese 
miembro dio una edad de 1,042 ± 0,009 m.a. 
(De Heinzelin et al., 2000). El estudio de pa-
leomagnetismo asignó a Dakanihylo una po-
laridad invertida, con lo que es probable que 
sea anterior a 0,8 m.a.

El estado de conservación de BOU-VP- 
2/66 es bueno, aunque el ejemplar apareció 
algo distorsionado. La bóveda y los supraor-
bitales muestran daños de raspado perimór-
tem. El frontal y los parietales están marca-

dos por unos grupos de estrías subparalelas, 
cada uno de ellos con estrías internas, atri-
buidos por los descubridores al hecho de 
haber sido roídos por los animales. La capa-
cidad endocraneal es de 995 cm3 (Asfaw et 
al., 2002) (véase caja 14.2).

La interpretación sistemática que hicieron 
de BOU-VP-2/66 Berhane Asfaw et al. (2002) 
sostenía que las medidas del cráneo se super-
ponen con los rangos de la muestra tanto 
asiática como africana y no permiten distin-
guir el fósil de Daka de forma consistente. 
Asfaw et al. (2002) sostuvieron que tanto en 
términos métricos como morfológicos, el crá-
neo Daka confirma las sugerencias previas 
de que la división geográfica de los primeros 
Homo erectus en especies separadas es enga-
ñosa, desde el punto de vista biológico, mul-
tiplicando de manera artificial la diversidad 
de especies del Pleistoceno temprano.

La calota (BOU-VP-2/66) fue descubierta in situ por 
W. Henry Gilbert en diciembre de 1997. Los postcra-
neales proceden de depósitos de Daka alejados de la 
calota. Apareció también en Daka una fauna abundante 
incrustada en depósitos aluviales, sobre todo playas 

lacustres o depósitos de aguas poco profundas. El me-
dio ambiente es predominantemente de sabana. Tam-
bién fueron hallados numerosos artefactos de la tradi-
ción achelense temprana (Asfaw et al., 2002).

Caja 14.2  El ejemplar BOU-VP-2/66

Figura 14.6  Cráneo BOU-VP-2/66. Vistas posterior, 
superior, frontal y lateral (Asfaw et al., 2002).



438 Evolución humana

Pese a tan contundente opinión, el sentido 
morfológico del cráneo de Daka no está cla-
ro. Asfaw et al. (2002) relacionaron los ejem-
plares de Daka y Buia (Etiopía) pero, como 
señaló Susan Antón (2003), esos dos ejem-
plares difieren en algunos puntos morfológi-
cos importantes. Algo similar sostuvieron 
Abatte et al. (1998), por lo que respecta a la 
descripción del espécimen de Buia, al apun-
tar que exhibe un mosaico de caracteres de 
Homo erectus y Homo sapiens. Volviendo al 
hominino de Daka, Antón (2003) mencionó 
la falta en él de algunas apomorfias notables 
del Homo erectus asiático. La más conspicua 
es, a nuestro entender, el torus occipital inexis-
tente en BOU-VP-2/66. Como indicaron los 
propios autores —Asfaw et al. (2002)—, la 
pared occipital se eleva verticalmente y se 
curva hacia delante. Visto por detrás, las pa-
redes parietales no distorsionadas habrían 
sido verticales. El estudio morfológico de 
Giorgio Manzi, Emiliano Bruner y Pietro 
Passarello (2003) acercó el BOU-VP-2/66 a 
KNM-ER 3733 y 3883, considerando que to-
dos ellos apoyan la pertinencia del Homo er-
gaster, mientras que OH 9, los ejemplares de 
Dmanisi y el Homo erectus de Ngandong 
(Java) serían ejemplares intermedios en la 
evolución hacia H. sapiens. 

1.6 Ejemplares de pequeña talla

Por si las dificultades para entender los ho-
mininos africanos del Pleistoceno Medio fue-
sen pocas, el ejemplar de Olorgesailie (Kenia) 
añade aún más dudas. El espécimen lo cons-
tituyen los huesos frontal y temporal izquier-
do y nueve fragmentos de la bóveda craneal, 
KNM-OL 45500 en su conjunto (véase figu-
ra 14.7). El hueso frontal fue hallado in situ 
por el equipo de investigación dirigido por 
Richard Potts en junio de 2003 dentro de un 
bloque sedimentario que fue excavado y ex-
traído del yacimiento en agosto de 1999. 
Otras partes del cráneo fueron halladas cerca 
del lugar en el que apareció el frontal entre 
julio y agosto de 2003. El mismo nivel estra-
tigráfico había suministrado con anteriori-
dad una gran acumulación de artefactos 
achelenses y fósiles de mamíferos (Behrens-
meyer et al., 2004).

La edad de KNM-OL 45500 corresponde 
al límite entre los miembros 6/7 y 5 de la For-
mación Olorgesailie. La piedra pómez de la 
parte inferior del Miembro 5 fue datada con 
el método 40Ar/39Ar, dando una edad de 974 
± 7.000 años (Deino y Potts, 1990). Cenizas 
de la parte superior del Miembro 8 dieron 
una edad de 747 ± 6.000 de años. Mediante 

Figura 14.7  KNM-OL 
45500, frontal (A) y temporal 
izquierdo (B), de Olorgesailie 
(Kenia) (Potts, 2004).
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un estudio de paleomagnetismo, la transición 
Matuyama-Brunhes fue registrada cerca de 
la base del Miembro 8 (Tauxe et al., 1992). 
Potts et al. (2004) estimaron en consecuencia 
la edad de la frontera de los Miembros 5/7 y 
el espécimen KNM-OL 45500 entre 970.000 
y 900.000 años.

KNM-OL 45500 es un individuo peque-
ño pero de edad adulta o casi adulta. Dis-
tintos rasgos craneales corresponden a lo 
que cabe esperar de un erectus adulto o in-
cluso están más desarrollados. (Potts et al., 
2004). Pese a ello, KNM-OL 45500 muestra 
las menores medidas de ancho del frontal, 
grosor y anchura del torus supraorbital y 
tamaño conjunto del temporal de todos los 
cráneos del Pleistoceno Inferior y Medio. 
Por añadidura, algunos rasgos craneales se 
separan de los Homo erectus anteriormente 
conocidos. Así, el torus supraorbital es más 
delgado en su dimensión vertical que el de un 
Homo erectus adulto. La fosa mandibular es la 
más pequeña de todos los homininos adultos 
del Pleistoceno Medio pese a su posición por 
debajo de la relativamente grande raíz del ci-
gomático. La apófisis mastoidea es delgada y 

no queda asociada a la cresta supramastoi-
dea típica de los grandes ejemplares adultos 
de Homo del Pleistoceno (Potts et al., 2004). 
Todo ese conjunto de rasgos presta una 
condición de gracilidad extrema.

Por otra parte, pese a su volumen muy pe-
queño, el cráneo de Olorgesailie posee carac-
teres craneales indicados por Potts et al. 
(2004) que aparecen en los ejemplares más 
grandes de Homo erectus. Así sucede con el 
torus supraorbital en doble arco, más desarro-
llado en los ejemplares africanos, como 
KNM-ER 3733, Bodo, Daka o Kabwe, que 
en los erectus asiáticos. KNM-OL 45500 
también carece de la profunda fosa mandibu-
lar típica del H. erectus de Asia. 

El cráneo KNM-ER 42700 de Koobi Fora 
es otro cráneo aún más pequeño que el ejem-
plar de Olorgesailie —691 cm3 estimados me-
diante tomografía CT—, cuya edad es supe-
rior a los ejemplares de Daka y Olorgesailie: 
1,55 m.a. (Spoor et al., 2007). Aunque su vo-
lumen craneal corresponde a la pauta de 
Homo habilis, la quilla frontoparietal, la es-
trechez de la junta temporomandibular y el 
perfil sagital medio llevó a que Fred Spoor y 

Los ejemplares de Homo erectus comparados con 
KNM-OL 45500 en el estudio de Potts et al. (2004) eran 
KNM-ER 3733, ER 3883, WT 15000 de Turkana, Kenia; 
OH 9, OH 12 de Olduvai, Tanzania; Daka, Etiopía; Buia, 
Eritrea; Bodo, Etiopía; Ndutu, Tanzania; D 2280, D 2282 
de Dmanisi, Georgia; Ceprano, Italia; Atapuerca, España; 
Zhoukoudian, China; Sangiran, Java y Ngandong, Java; 
además de Kabwe, Zambia y Saldanha, Sudáfrica.

Figura 14.8  KNM-ER 42700, Vistas: anterior, lateral, 
superior e inferior. Escala: 2 cm (Spoor et al., 2007).

Caja 14.3  Fósiles incluidos en el estudio comparativo de KNM-OL 45500
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colaboradores (2007) lo incluyesen en Homo 
erectus. 

El análisis multivariante de las dimensio-
nes del cráneo confirmaron la relación de 
KNM-ER 42700 con Homo erectus (Spoor et 
al., 2007). Sin embargo, la bóveda craneal, el 
torus supraorbital de tamaño grueso y la an-
gulación occipital acusada son característi-
cas de Homo erectus que faltan en KNM-ER 
42700. Una explicación de esa ausencia po-
dría ser que se trata de rasgos alométricos 
dependientes del tamaño craneal y que, por 
tanto, se expresan poco en los ejemplares 
más pequeños. 

De tal suerte, el ejemplar incrementa aún 
más la variabilidad de Homo erectus, cosa 
que parece suponer un argumento en favor 
de la consideración de Schwartz (2004) acer-
ca del taxón Homo erectus como «accidente 
histórico» que no corresponde a ninguna 
realidad biológica. Sin embargo, KNM-ER 
42700 no se sitúa en un extremo que propicie 
la multiplicación de las posibles especies pre-
sentes en el hipodigma de Homo erectus sino 
que, al contrario, sirve de nexo entre diferen-
tes poblaciones. Así, sus características im-
ponen una cierta continuidad en términos 
geográficos y temporales. Su tamaño y los 
rasgos alométricos respecto del volumen 
acercan el ejemplar a la muestra de Dmanisi. 
La quilla craneal y el proceso mastoideo son 
caracteres compartidos con los Homo erectus 
asiáticos. Y el arco glabelar dividido en dos 

se asemeja al de Sambungmacan 3, de edad 
mucho menor.

1.7 Sudáfrica

La primera identificación de fósiles de Homo 
erectus sensu lato en África tuvo lugar gra-
cias a los fragmentos de mandíbulas, maxila-
res y demás huesos hallados en el yacimiento 
de Swartkrans, Sudáfrica, que fueron en un 
primer momento asignados por Robert Broom 
y John Robinson (1950) a un nuevo género, 
Telanthropus.

Esos ejemplares se consideran hoy perte-
necientes a Homo erectus sensu lato, al igual 
que otros especímenes, como el SK 847, un 
cráneo parcial reconstituido mediante la 
agregación de distintos fragmentos que fue 
asignado por Clarke y colaboradores (1970) 
a Homo sp., sin más. El SK 847 correspon-
de mejor a los caracteres de Homo ergaster 
que a los de H. habilis y, en cualquier caso, 
es anatómicamente distinto de los australo-
pitecinos. De la mandíbula SK 45, descu-
bierta también por Broom y Robinson 
(1950), se puede decir algo parecido. Las 
dudas acerca de la clasificación en una u 
otra especie del género Homo son lógicas, 
tratándose de ejemplares tan antiguos y 
parciales. Al plantear las posibles relacio-
nes filogenéticas entre los ejemplares afri-

Figura 14.9  Vistas frontal 
y lateral del espécimen 
SK 847 de Swartkrans, 
Homo sapiens 
(Clarke et al., 1970).
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canos del Pleistoceno Inferior y Medio vol-
veremos sobre ellos. 

2. Homo erectus de Java

Los fósiles de Java (Indonesia) fueron los 
protagonistas, en términos históricos, de la 
propuesta del taxón Homo erectus. También 
son considerados por bastantes autores, 
como ya vimos, los verdaderos Homo erectus 
en un sentido estricto, condición que com-
parten con los especímenes de China.

A finales del siglo xix, el médico holandés 
Eugène Dubois comenzó un trabajo de cam-
po en la isla de Java —colonia holandesa en-
tonces— con el propósito de encontrar los 
antecesores de los humanos descritos hipoté-
ticamente por Charles Darwin y Ernst Haec-
kel. Los trabajos comenzaron en el cauce del 

río Solo junto a las Kending Hills en la zona 
denominada Trinil por Dubois: un área que 
contenía fauna similar a la de Siwaliks en Pa-
kistán (véase figura 14.10).

En 1891 apareció en Trinil una calota (hoy 
conocida como Trinil I) y al año siguiente un 
fémur (Trinil II) (véase figura 14.11). Ambos 
especímenes fueron atribuidos por Dubois al 
mismo individuo —aunque esa identifica-
ción ha sido puesta en duda a menudo. Se dio 
paso así al Pithecanthropus erectus (véase 
caja 14.5).

En el momento del hallazgo de Trinil, 
sólo los neandertales habían sido identifica-
dos como posibles antecesores de los huma-
nos actuales. No es raro, pues, que un ser 
con las características del Pithecanthropus 
fuese tenido por un intermedio entre los 
chimpancés y los humanos. Sin embargo, la 
práctica identidad entre el fémur Trinil I y 
los de nuestra especie otorgó al fósil la con-
dición de bípedo desde el primer momento. 
Fue la capacidad craneal baja —de poco 
más de 800 cm3—, aunque doble a la del 
chimpancé, la que llevó a la consideración 
de un «hombre-simio».

Hoy no se considera en absoluto así ese fó-
sil; el taxón Pithecanthropus erectus se deno-
mina como ya sabemos Homo erectus. Sin 
embargo, son varias las dificultades que per-
manecen a la hora de entender el sentido evo-
lutivo de esos ejemplares asiáticos. Los ha-
llazgos iniciales fueron, por lo general, muy 
antiguos y las descripciones dadas en aque-
llas fechas carecían de la precisión necesaria 
para poder situar el lugar exacto en el que se 
llevó a cabo la recolección de los restos. Tam-
poco ayuda a aclarar las fechas el complejo 

Han aparecido ejemplares asiáticos semejantes al 
Homo erectus fuera de Java y China, como es el caso 
del cráneo parcial de Narmada, Madhya Pradesh, India 
(M. A. de Lumley y Sonakia, 1985). Sin embargo, los 
estudios posteriores atribuyeron ese ejemplar a un sa-
piens «arcaico» (Kenned et al., 1991). Hay otros indi-

cios, como son los abundantes útiles líticos achelenses 
de la India, que extienden el ámbito asiático de ocupa-
ción. Sin olvidar al Homo floresiensis, del que se hablará 
más adelante. Pese a ello, al hablar del Homo erectus 
asiático nos referiremos sólo a los ejemplares de China 
y Java.

Caja 14.4  Homininos asiáticos, más allá de Java y China

Figura 14.10  Yacimientos de Homo erectus en la isla 
de Java.
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proceso de depósito de los materiales volcá-
nicos. 

Un ejemplo de lo dudoso de las interpre-
taciones de que se dispone respecto de los 
ejemplares de Java lo indicaron O. Frank 
Huffman y colaboradores (2005) al descri-
bir la historia del descubrimiento del «Niño 
de Mojokerto». El 13 de febrero de 1936, 
Andoyo, un colaborador del geólogo Johan 
Duyfjes —pertenecientes ambos al Java 
Mapping Program of Bureau of Mining of 
the Netherlands Indies— realizó el hallazgo 
de una calota que fue descrita un mes y me-
dio más tarde por Gustav Henry Ralph von 
Koenigswald (1936) atribuyéndola a Pithe-
canthropus erectus. Sin embargo, existe una 
incongruencia respecto del lugar del hallaz-
go: en superficie, de acuerdo con la descrip-
ción inicial de Von Koegniswald; un metro 
bajo tierra con arreglo a las interpretacio-
nes posteriores del mismo autor y Duyfjes 
(véase Huffman et al., 2005). La diferencia 
no es trivial porque un hallazgo en superfi-
cie no se puede relacionar con la estratigra-
fía del terreno y, como vamos a ver de inme-
diato, ese hecho afecta a la posible edad del 
fósil.

2.1 La colonización de Java

La elección de Trinil para los trabajos de 
campo tuvo que ver con la semejanza de sus 
fósiles con los de Siwaliks. Sin embargo, los 
depósitos fosilíferos de Trinil incluyen dos le-
chos sedimentarios diferentes y, así, la fauna 
no forma en realidad una unidad (Day, 1986), 
con lo que da pocos indicios acerca de sus 
fechas. Pero el problema de asignar edades a 
los fósiles de Java no se reduce tan sólo a Tri-
nil. Tradicionalmente han sido reconocidas 
en la isla cuatro formaciones sedimentarias 
(Wolpoff et al., 1988), cada una con su res-
pectiva fauna: Kalibeng, Pucangan (llamada 
ahora Sangiran: mantendremos la denomi-
nación anterior para no confundir la forma-
ción con el yacimiento del mismo nombre), 
Bapang (antes Kabuh) y Notopuro. La ma-
yoría de los fósiles de homininos de los dis-
tintos yacimientos de Java proceden de la 
Formación Bapang (Pleistoceno Medio) 
pero algunos de ellos —como Pithecanthro-
pus VII— podrían pertenecer a la Forma-
ción Pucangan, más antigua, que llega a los 
2 millones de años de antigüedad. En loca-
lidades como la de Sangiran, situada al pie 

El primer nombre que recibió el ejemplar de Trinil fue el de 
Anthropopithecus erectus, por su semejanza con un ho-
minoideo encontrado en 1878 en Siwaliks (Pakistán). La 
idea de un intermedio entre simio y hombre venía clara-
mente reflejada en ese nombre. Tres años más tarde Du-
bois (1894) cambió el género por el de Pithecanthropus, 
en recuerdo de la propuesta de Ernst Haeckel (1868) de 
un hipotético Pithecanthropus alalus. Los ejemplares de 
Java y otros erectus conocidos en la época —Sinanthro-
pus, Meganthropus, Telanthropus— fueron recolocados 
en Homo erectus por Ernst Maaños (1944; 1950). La 
tendencia a la agrupación continuó al incluir Le Gros 
Clark (1964) el OH 9 de Olduvai y otros ejemplares africa-
nos en Homo erectus. 

Figura 14.11  Ejemplares Trinil I (arriba) y Trinil II (abajo), 
Pithecanthropus erectus (Dubois, 1894, dibujo del autor).

Caja 14.5  Anthropopithecus
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del volcán Lawu, esas formaciones están se-
paradas por intrusiones de lavas y cenizas 
que permiten precisar las fechas de los sedi-
mentos. En otros yacimientos más alejados, 
como el de Mojokerto (Perning), la fiabili-
dad de la datación —incluso si se dispone 
de lavas volcánicas—, depende de las posi-
bilidades de estimar la relación temporal 
que existe entre las tobas y los materiales 
sedimentarios.

Tales dificultades afectan a la tarea de esti-
mar la edad de la colonización de Java. ¿Se 
realizó ya en el Pleistoceno Inferior o en el 
Medio?

Comentábamos antes que el verdadero 
escollo está en la determinación del lugar 
concreto del que proceden los fósiles. Carl 
C. Swisher et al. (1994) localizaron la situa-
ción exacta del hallazgo del «Niño de Mo-
jokerto» basándose tanto en las descripciones 
de Duyfjes como en la presencia en la bóveda 
craneal del fósil de restos de piedra pómez. 
Los autores localizaron a continuación el es-
trato de Mojokerto que contiene un material 
volcánico pomáceo semejante. Una vez iden-
tificado, el método 40Ar/39Ar, dio a los terre-
nos de supuesta procedencia del fósil de Mo-
jokerto una edad de promedio de 1,80 ± 0,07 
m.a. (Swisher III et al., 1994). El estudio pa-
leomagnético, por su parte, atribuyó los sedi-
mentos del ejemplar a un evento positivo. 
Swisher y colaboradores (1994) se inclinaron 
por asignar éste al subcrón Olduvai, de algo 
menos de 2,0 m.a. De ser así, el Niño de Mo-
jokerto sería tan antiguo como el cráneo 
KNM-ER 3733 de Koobi Fora (Kenia), o 

aún más. De hecho, Swisher y colaboradores 
(1994) sostuvieron que Homo erectus evolu-
cionó fuera de África, si bien es difícil saber, 
según dichos autores, a qué especie pertenecen 
los ejemplares de la Formación Pucangan.

La correspondencia a Mojokerto de unas 
fechas tan antiguas ha sido puesta en duda.

Tal como recordaron de Vos y Sondaar 
(1994), existe una contradicción entre la edad 
atribuida por Swisher et al. (1994) y la obte-
nida mediante la magnetoestratigrafía de Mo-
jokerto, muy cuidadosamente analizada por 
Hyodo y colaboradores (1993). El trabajo 
de Hyodo et al. colocó los terrenos en los que 
se encuentra el fósil dentro del subcrón Jara-
millo, con una edad de 0,97 m.a. y muy próxi-
mo en edad, pues, al cráneo de Trinil («Pithe-
canthropus I»). Pero la revisión hecha por 
O. Frank Huffman (2001) dio por buenas las 
fechas de Swisher et al. (1994), concluyendo 
que tanto el trabajo de campo reciente como 
la investigación documental apoyan de for-
ma decidida la conclusión de que el H. erec-
tus de Perning fue encontrado in situ en la 
parte superior de la Formación Pucangan, 
según lo definido por Duyfjes (1936). Huff-
man (2001) reconoció que el lugar de la exca-
vación no había sido localizado y los mate-
riales utilizados por Swisher et al. (1994) 
para datar radiométricamente el lugar co-
rresponden a detritos; aun así, sostuvo que la 
evidencia litológica y paleogeográfica de Pu-
cangan indicaba que el Homo erectus podría 
tener los 1,81 m.a. establecidos por Swisher 
et al. Pero incluso aceptando como correcta 
la localización del fósil, Morwood y colabo-

Figura 14.12  Cráneo 
infantil de Mojokerto. 
Izquierda: vista lateral. 
Derecha: vista lateral 
comparada con la del cráneo 
de un tamaño parecido de 
un niño actual de 11/12 
años. (Fotografías de Von 
Koenigswald de 1936 
y 1938 —reproducidas 
en Huffman et al., 2005).
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radores (2003) obtuvieron una edad menor, 
de 1,49-1,43 m.a., para los terrenos de proce-
dencia del fósil con arreglo a otro procedi-
miento radiométrico, el análisis de huellas de 
fisión (fission tracks) de los circones embebi-
dos en la piedra pómez.

Un estudio posterior de O. F. Huffman y 
colaboradores (2006) tuvo como objetivo 
precisar mejor el lugar del descubrimiento 
del cráneo de Mojokerto utilizando foto-
grafías de la época y todo tipo de testimo-
nio complementario disponible, con un re-
planteamiento de la posible procedencia de 
los guijarros de grano grueso que forman 
parte del relleno del ejemplar. En su trabajo, 
los autores se basaron en la buena conserva-
ción del ejemplar para establecer como he-
cho demostrado que se encontró bajo tierra, 
habida cuenta de que ninguno de los varios 
centenares de fósiles de vertebrados de simi-
lar tamaño y fragilidad hallados en superfi-
cie en Perning muestra semejante estado de 
preservación. Huffman et al. (2006) situa-
ron el hallazgo en unos 20 metros por enci-
ma del horizonte al que Swisher et al. (1994) 
otorgaron los 1,81 m.a. de referencia; por 
consiguiente, el fósil ha de ser más joven. 
Pero Huffman et al. (2006) reconocieron 
que, ante las discrepancias existentes entre 
los diferentes estudios y las dificultades 
para establecer el origen de los distintas in-
trusiones volcánicas, resulta difícil precisar 
su edad. 

2.2 Sangiran: una referencia  
 para la colonización asiática

Sangiran es la localidad que permite recons-
truir mejor la historia estratigráfica corres-
pondiente a Homo erectus en Java. Una pri-
mera razón de que sea así obedece a que las 
intrusiones volcánicas son más abundantes, 
pero esa circunstancia no resuelve el proble-
ma de base de los yacimientos de Java: el de 
la dificultad de establecer cuál es el tiempo 
transcurrido entre la erupción y la deposi-
ción de los restos sedimentarios que se en-

cuentran sobre ella (Huffman et al., 2006). 
La ventaja a tal respecto de Sangiran es que 
se cuenta con una estratigrafía mucho más 
precisa y, en especial, cabe identificar la rela-
ción que existe entre el horizonte estratigráfi-
co de cada ejemplar determinando, al menos, 
si corresponde a la Formación Pucangan o a 
la Bapang. Como se dispone por añadidura 
de numerosos especímenes, cerca de 80 Homo 
erectus de los que 50 tienen una buena localiza-
ción (Larick et al., 2001), Sangiran es la me-
jor referencia para poder entender no sólo el 
proceso de las dispersiones de Homo erectus 
hacia Java sino también la posible relación 
que existe entre las poblaciones locales y las 
de la otra zona asiática con abundancia de ho-
mininos del Pleistoceno Medio: Zhoukoudian, 
en China.

Los ciclos sedimentarios de la Formación 
Bapang (Kabuh) propios de los terrenos de 
los que proceden los homininos de Sangiran 
fueron establecidos por Roy Larick y colabo-
radores (2001).

La Formación Bapang cuenta, en las loca-
lidades fosilíferas de Sangiran, con cinco ci-
clos de deposición (indicados de C1 a C5, en 
el esquema), cada uno de los cuales se com-
pone de dos facies (a y b; a es la más antigua 
en cada caso). El ciclo C1a de Bapang, corres-
pondiente al lecho denominado «Grenzbank» 
de manera tradicional se encuentra situado 
inmediatamente por encima de la Formación 
Pucangan (Sangiran, en el esquema). Los 
homininos más antiguos corresponden a 
C2a aunque, como veremos enseguida, se 
dispone de un ejemplar de C1a (Grenz-
bank). Los más modernos fueron hallados 
en terrenos que Larick et al. (2001) asigna-
ron a C5a. Las plagioclasas y hornablendas 
de las intrusiones de piedra pómez presentes 
en las facies 1 permitieron obtener datacio-
nes precisas por el método 40Ar/39Ar y, en 
algunos casos, los materiales volcánicos se 
hallaron en asociación estrecha con restos 
de homininos. Aunque la edad de los más 
antiguos, procedentes de C1a, no puede 
apreciarse con gran exactitud, Sangiran in-
dica una fecha de ≈1,5 m.a. para la coloniza-
ción de Java.
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Aun rebajando la colonización de la isla 
desde los 1,8 m.a. establecidos por Swisher et 
al. (1998) a los 1,5 de Roy Larick et al. (2001) 
esta última fecha ha sido tenida todavía por 
demasiado antigua por Masayuki Hyodo y 
colaboradores (2002). Mediante un análisis 
de paleomagnetismo unido a consideracio-
nes faunísticas, Hyodo et al. (2002) atribuye-
ron los fósiles de hominino más antiguos de 
Sangiran al subcrón Jaramillo, cosa que les 
otorgaría una edad de 1,1 m.a. Las fechas su-
periores obtenidas con anterioridad se debe-
rían, según Hyodo et al., a los errores come-
tidos tanto en la identificación de las tobas 
volcánicas como en la correlación que se hizo 
entre los materiales intrusivos y los sedimen-
tos de procedencia de los ejemplares de Homo 
erectus. Sin embargo, parece improbable que 
las numerosas muestras de piedra pómez uti-
lizadas por Larick et al. (2001) estén todas 
ellas sujetas a esos errores. Cabe sostener, por 

tanto, una presencia de Homo erectus en la 
isla que se remonta a c. 1,5 m.a. Es esa la re-
ferencia que utilizaron Yahdi Zaim y colabo-
radores (2011) en su descripción del maxilar 
Bpg 2001.04 de Sangiran, que es uno de los 
últimos análisis realizados.

Se dispone de ejemplares de Sangiran des-
de la década de 1930 cuando, gracias a la 
Dutch Geological Survey, G. H. Ralph von 
Koegniswald emprendió una investigación 
en el yacimiento. Destacaremos algunos de los 
especímenes. En primer lugar una calota, «Pi-
thecanthropus II» (Von Koenigswald, 1938), 
cuya morfología recuerda mucho a la de 
«Pithecanthropus I» pero a la que le falta la 
base del cráneo. La parte posterior de un 
cráneo, con la porción inferior de ambos 
maxilares, constituye «Pithecanthropus IV» 
(Von Koenigswald y Weidenreich, 1939) de as-
pecto que lo relaciona tanto con los demás 
fósiles de Java como con los de África del 
este y permitió sostener en su momento la 
unidad de la especie. 

Tres calotas, Bukuran, Hanoman 1 y 
Sangiran 38, proceden de la parte más 
oriental de la zona de Sangiran cerca de la 
ciudad de Sendangbusik. Todos ellos perte-
necen a la parte inferior (C1a) de la For- 
mación Bukang o incluso puede que a la 
parte superior de Pucangan (Indriati y An-
tón, 2010).

El cráneo «Pithecanthropus VIII» (Sangi-
ran 17) (Sartono, 1971), descubierto por Sas-
trohamidjojo Sartono en 1969, es el más 
completo de los hallados en Java y el espéci-
men mejor conservado, con la sola ausencia 
de la región cigomática izquierda (véase figu-
ra 14.13). Los rasgos típicos de los erectus 
son notorios en él: un torus supraorbital y 
una cresta occipital muy marcados. Poste-

En la localidad de Sendangbusik, dentro del horizonte 
C2a del yacimiento de Sangiran, se identificó piedra pó-
mez (intrusión Sbk-1) de 1,24 ± 0,04 m.a. asociada a 
una calota, un incisivo y dos fragmentos occipital-parie-

tal. En Pucung se encontró piedra pómez de 1,02 ± 
0,13 m.a. asociada a la concentración de fósiles de ho-
mininos de C3a (Larick et al., 2001). 

Caja 14.6  Asociaciones de fósiles y herramientas en Java

Figura 14.13  Sangiran 17, «Pithecanthropus VIII» 
(Sartono, 1971). (Fotografía: Athena Review http://www.
athenapub.com/13intro-he.htm).
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riormente aparecieron cuatro especímenes 
notables más: el cráneo Tjg-1993.05, la calota 
Gwn-1993.09, la calota Sbk-1996.02 y el hue-
so occipital Brn-1996.04 (Larick et al., 2001).

La reconstrucción del cráneo Sangiran 9 
(Tjg-1993.05) llevada a cabo por Yousuke 
Kaifu y colaboradores (2011) se planteó 
como objetivo eliminar las distorsiones en la 
morfología del ejemplar, muy fragmentado, 
permitiendo realizar nuevas comparaciones 
relativas al dimorfismo sexual y la variabilidad 
facial de Homo erectus. En la mayor parte de 
sus rasgos, el fósil reconstruido cae dentro de 
la muestra de la Formación Bapang aunque 
en su extremo inferior en cuanto al tamaño. 
Esa diferencia de tamaño, muy notable si se 
comparan Sangiran 17 y 9, podría explicarse 
bien si se tratase de ejemplares de sexo distin-
to. El frontal más plano de S 17 —macho— y 
más bombeado del cráneo 9 —hembra— se 
corresponderían con los dimorfismos actuales. 
No obstante, la variedad de la muestra de Java, 
con especímenes antiguos y modernos y dife-

rencias locales, convierte en difícil establecer 
una norma dimórfica.

El último hallazgo realizado en Sangiran 
es, por el momento, el maxilar Bpg 2001.04, 
que procede de la base de la Formación Ba-
pang (facies C1a —Grenzbank Zone, tradi-
cionalmente) y fue descrito por Yahdi Zaim y 
colaboradores (2011). El horizonte estrati-
gráfico del hallazgo corresponde a C1a y se 
encuentra dos metros por encima de una in-
trusión de hornablenda datada por el méto-
do 40Ar/39Ar en 1,51 ± 0,08 m.a. 

Como apuntaron Zaim et al. (2011), San-
giran es el único yacimiento del Sudeste asiá-
tico que cuenta con toda una población de 
ejemplares de Homo erectus capaz de indicar 
tendencias evolutivas dentro de un rango de 
edades que va de 1,51 a 0,9 m.a. La compara-
ción de la muestra con los especímenes de 
Zhoukoudian (China), Dmanisi (Georgia) y 
África del este llevó a Zaim et al. (2011) a 
sostener que las mayores diferencias morfo-
lógicas se dan precisamente entre los prime-

Figura 14.14  Ejemplar 
Bpg 2001.04 de Sangiran 
(Zaim et al., 2011). Escala: 
1 cm.
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ros fósiles de Sangiran —cercanos en la morfo-
logía dental a los de África— y los ejemplares 
de Zhoukoudian. Estos últimos muestran pau-
tas de relación molares/premolares más deriva-
das (M1 y M2 superiores de tamaño menor). 
Como veremos en breve, los especímenes de 
Zhoukoudian tienen cerca de 0,8 m.a. menos 
que los más antiguos de Sangiran. Pero en la 
medida en que los fósiles de menor edad Homo 
erectus de Sangiran, procedentes de Bapang 
C5a cuentan con una morfología semejante a 
los de Zhoukoudian (Kaifu, 2006), resulta 
complicado establecer las relaciones evolutivas 
existentes entre las poblaciones de Homo erec-
tus de Java y China. Yahdi Zaim y colaborado-
res (2011) atribuyeron el origen de Homo erec-
tus de Sangiran y Zhoukoudian a distintas sali-
das de los homininos de África. En función de 
las pautas premolar-molar, un primer paleode-
me se habría adentrado por la zona ecuatorial 
asiática, mientras que un segundo paleodeme 
posterior habría seguido una ruta más septen-
trional alcanzando China.

2.3 La variabilidad  
 de Homo erectus en Java

Es probable que la variación muy gran- 
de de Homo erectus obedezca a distintos 
aspectos que siguen pautas tanto locales 
—geoecológicas— como temporales, pero 
también sexualmente dimórficas y hasta in-
dividuales. 

Las diferencias morfológicas entre los 
ejemplares de mayor y menor edad de Sangi-
ran apuntan, no obstante, hacia un proceso 
de evolución filética. Las dos cuestiones a 
aclarar a partir de ese hecho son: 1) si la uni-
dad de especie se vería afectada por esa evo-
lución hasta el punto de llevar a la presencia 
de dos cronoespecies distintas, por un lado, 
y 2) si los ejemplares tardíos de Java podrían 
considerarse, en ese caso, miembros del gra-
do de sapiens «arcaicos» que marcan la tran-
sición Homo erectus-Homo sapiens (véase 
capítulo 16). 

La propuesta de una cronoespecie dife-
rente para los ejemplares más modernos de 

Java se realizó a partir de los especímenes 
procedentes del yacimiento de Ngandong, 
que se encuentran entre los más recientes de 
Java. En Ngandong fueron halladas 12 calo-
tas clasificadas por Willem Oppennoorth 
(1932) como Homo soloensis. Se trata de una 
muestra de aspecto masivo pero gran capaci-
dad craneal, con un promedio de 1.210 cm3. 
Sin embargo, otros yacimientos de Java de 
edad más antigua y volumen craneal algo 
menor apoyan la idea de un solo taxón que 
va evolucionando sin perder la unidad. Su-
cede así con el ejemplar Sm 4 de Sambung-
macan, una calota de tamaño considerable, 
de 1.006 cm3, probablemente de un macho, 
descubierta en 2001, cuyo aspecto general es 
el típico del H. erectus de Java (Baba et al., 
2003). Muy bien conservado, el fósil permi-
tió comprobar que la flexión de la base del 
cráneo es similar a la de los humanos mo-
dernos, una condición que había sido apun-
tada respecto de OH 9 de Olduvai pero con 
dudas por el peor estado de ese ejemplar. La 
conclusión que sacaron Hisao Baba y cola-
boradores (2003) tras el estudio de Sm 4 es la 
de su condición intermedia entre la muestra 
de Trinil/Sangiran y la de Ngandong. En 
contra de esa postura, Valery Zeitoun y co-
laboradores (2010) sostuvieron que los cam-
bios evolutivos de Homo erectus en Java ha-
brían llevado a la aparición de una nueva 
especie en la isla. Volveremos sobre ese ex-
tremo en el capítulo 19.

3. Homo erectus de China

En buena medida, los argumentos acerca de 
la dificultad de caracterizar de manera ade-
cuada los ejemplares fósiles en Java podrían 
repetirse aquí. Una parte considerable de la 
muestra de Homo erectus en China fue descu-
bierta en unos años en que ni la localización 
precisa de los hallazgos ni la antigüedad de 
los terrenos de procedencia eran objeto de 
grandes esfuerzos.

No obstante, al igual que en el caso de 
Java, se han realizado progresos importantes 
para poder precisar la edad de los yacimientos 
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y, por ende, el proceso de colonización del 
Extremo Oriente. Con la particularidad de que, 
al contrario que en Java, la presencia de útiles 
de piedra es abundante y permite completar 
la información disponible.

3.1 La colonización de China

Zhoukoudian es, con mucho, el yacimiento 
chino más conocido pero su edad es, como 
veremos en breve, inferior a un millón de 

Figura 14.15  Yacimientos 
de China relacionados con 
Homo erectus (Pope, 1988).

Una nota cautelar acerca de los nombres chinos. Se 
ha impuesto, en especial en los países anglosajones, 
la recomendación del gobierno chino de realizar la 
transcripción de los nombres escritos en su lengua a 
las occidentales de una forma distinta a la que se usa-
ba tradicionalmente. Así «Pekin» —forma latina— o 
«Pekín» —usado por lo común en castellano— se 
transcribe ahora por Beijing. La Real Academia Espa-
ñola aconseja, no obstante, seguir con la grafía tradi-
cional de «Pekín», criterio que hemos seguido en este 
libro. Por lo que se refiere al nombre y apellidos de los 
autores, el orden en China es el inverso al nuestro: 
primero el apellido y después el nombre. Por ejemplo, 
Wu Rukang, autor cuyo apellido es Wu. Esa fórmula 
lleva a confusiones por la discrepancia en el criterio 

de las revistas científicas en cuanto a mantener el cri-
terio chino o cambiarlo por el occidental. Por poner 
un ejemplo, la revista Nature ha publicado artículos en 
los que el autor se cita como «Wu Rukang», mientras 
que Science publicó un comentario de un colega de 
Wu Rukang, «Xinzhi Wu», de esa forma. Ambos son 
incluidos como «Rukang Wu» y «Wu Xinzhi» en un 
mismo artículo de la revista PaleoAnthropology. Una 
pista disponible a menudo acerca de cuál es el nom-
bre y cuál el apellido consiste en recordar que, por lo 
común, los nombres chinos tienen una sílaba y los 
apellidos, dos. En este libro hemos seguido el criterio 
de mantener el orden que utilizan los autores en sus 
publicaciones.

Caja 14.7  Los nombres de los autores chinos



14. Ejemplares africanos y asiáticos de Homo erectus 449

años. Son otros enclaves de China continen-
tal los que han proporcionado los indicios 
más antiguos de presencia de homininos. Las 
dos zonas con edad comparable o incluso su-
perior a la de la ocupación de Java correspon-
den a las depresiones de Nihewan, en la cuen-
ca del río Amarillo, y Yuanmou, en la del río 
Yangtzé. La tabla 14.2 ofrece una síntesis de 
los yacimientos y sus edades atribuidas.

Los primeros ejemplares que apuntaron 
hacia una ocupación antigua de China fue-
ron hallados en Chenchiawo —con otra gra-
fía posible, Chen-Chia (o Jia)-Wo, utilizada 
por Poirier (1987)— y Kungwangling —o 
Gongwangling. Se trata de yacimientos del 
distrito de Lantian (Lan-T’ien), provincia de 
Shaanxi. El primer espécimen hallado, una 
mandíbula (Lantian 1) bien conservada, fue 
descubierta en 1963 en Chenchiawo por 
Wu Rukang (1964). Al año siguiente se halla-
ron un diente, un cráneo y parte del esqueleto 
facial (Lantian 2) en la colina de Kungwan-
gling (Wu, 1966). Ambos ejemplares fueron 
atribuidos a una nueva especie, Sinanthropus 
lantianensis, descrita por Wu Rukang como 
morfológicamente más primitiva que los ejem-
plares de Zhoukoudian e incluso que los de 
Trinil (Java). La capacidad craneal calculada 
de la calota Lantian 2 es baja, de unos 780 
cm3 (Day, 1986). No obstante, el propio Wu  
(véase, por ejemplo, Wu, Rukang 1980) con-
sideró más tarde estos especímenes como 
Homo erectus.

El análisis morfológico de los restos de ho-
mininos y el estudio comparativo de la fauna 
indicaron para Lantian edades de c. 0,7 m.a. 
establecidos por bioestratigrafía (Aigner y 
Laughlin, 1973), bastante coincidentes con 
los trabajos posteriores de paleomagnetismo. 
Una investigación mediante paleomagnetis-
mo y litoestratigrafía de An Zhisheng y Ho 
Chuan Kun (1989) llevó la edad de los ejem-
plares de Lantian hasta 1,15 m.a.

Una antigüedad mayor se dio a los ejem-
plares de Longgupo. La cueva de Longgupo, 
también conocida como yacimiento de Wus-
han, está situada a 20 km al sur del río Yang-
tzé en el extremo de levante de la provincia de 
Sichuan. De la zona media de la cueva (nive-
les 7-8 de excavación) proceden un fragmento 
de mandíbula, un incisivo superior y dos ar-
tefactos de piedra de la tradición olduvaiense 
(Wanpo et al., 1995). 

El estudio de los ejemplares de Longgupo 
hecho por Huang Wanpo y colaboradores 
(1995) vio afinidades con Homo habilis y 
Homo ergaster africanos; en consecuencia, 
esos autores consideraron que los especímenes 
no podían clasificarse como Homo erectus sen-
su stricto. Se trataría, de acuerdo con Huang 
Wanpo et al. (1995), de un pre-erectus de cer- 
ca de 1,9 m.a. que demostraría dos cosas: que 
el género Homo salió de África casi al mismo 
tiempo de su diversificación —hace unos dos 
millones de años— y que la evolución hacia 
Homo erectus se produjo in situ dentro del 

Tabla 14.2  Yacimientos con presencia humana más antigua en China

Cuenca Yacimiento Situación Restos m.a. Referencia

Río  Donggutuo 150 km al este de Pekín útiles modo 1 1,2/1,1 (Zhu et al., 2001)
Amarillo Kungwangling distrito de Lantian cráneo 1,15 (An y Ho, 1989)
 Xiaochangling 150 km al este de Pekín útiles modo 1 1,26 (Huamei et al., 2008)
 Majuangou 150 km al este de Pekín útiles modo 1 1,66 (Zhu et al., 2004)

Río  Niujiangbao Shangnabang, Yunnan incisivos V1519 c. 1,7 (Zhu et al., 2008)
Yangtzé   útiles modo 1
 Longgupo Chongqing, Wushan mandíbula  1,9/1,8 (Huang et al., 1995)
   fragmentaria, 
   incisivo
   útiles modo 1
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continente asiático. Hay que indicar, no obs-
tante, que Schwartz y Tattersall (1996b) arro-
jaron sombras acerca de la condición de ho-
minino del fragmento mandibular (sugirien-
do que podría ser próximo al orangután) y 
dudaron acerca de la posibilidad de compa-
rar el incisivo con ninguna especie humana 
en concreto. Denis Etler, Tracy Crummett y 
Milford Wolpoff (2001) sostuvieron que el 
fragmento mandibular de Longgupo no pue-

de distinguirse de los pertenecientes a simios 
asiáticos, en particular Lufengpithecus, mien-
tras que el incisivo es idéntico al de los huma-
nos asiáticos actuales y se debe de forma pro-
bable a una intrusión en el depósito.

Las discrepancias acerca de las fechas de 
Longgupo son notables. La columna paleomag-
nética obtenida por Huang Wanpo et al. (1995) 
atribuyó a los niveles de la zona media que 
contienen los restos de homininos una edad 

Uno de los firmantes del artículo de Huang Wanpo y 
colaboradores (1995) sobre el ejemplar de Longgupo, 
Rusell Ciochon (2009), publicó una reinterpretación ca-
torce años más tarde en los siguientes términos: 

«A la luz de las nuevas pruebas procedentes de todo el 
Sudeste asiático y después de una década de mi propia 
investigación de campo en Java, he cambiado de idea 
(...). Estoy convencido ahora de que el fósil de Longgupo 

y otros similares no representan a un ser humano pre-
erectus, sino más bien a uno o más de los misteriosos si-
mios del bosque primario del Pleistoceno del sureste de 
Asia. En contraste, el Homo erectus llegó a Asia hace 
unos 1,6 millones de años, pero se mantuvo alejado de la 
selva en busca de las praderas. No existió ninguna espe-
cie de preerectus en el sureste de Asia, después de todo.»

Ciochon, 2009

Caja 14.8  ¿Qué es el fósil de Longgupo?

Figura 14.16  Situación de los yacimientos chinos con presencia humana muy antigua: Depresiones de Nihewan (b-e), 
en la cuenca del río Amarillo y Yuanmou (f), en la cuenca del río Yangtzé. (Ilustración Zhu et al., 2003).
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correspondiente al subcrón Olduvai (1,96 a 
1,78 m.a.). Sin embargo, la resonancia de es-
pín electrónico aplicada al esmalte dental dio 
una edad bastante más reciente (1,0 ± 0,1 
m.a.) (Zhu et al., 2003). Bernard Wood y 
Alan Turner (1995), en su comentario al ha-
llazgo de Longgupo, sostuvieron que la fau-
na del yacimiento parece más antigua de lo 
que indica esta última fecha.

El yacimiento de Niujiangbao, en la depre-
sión Yuanmou, ha proporcionado dos incisivos 
de hominino —V1519, conjuntamente— halla-
dos en 1965 que fueron atribuidos a Homo erec-
tus yuanmouensis (Hu, 1973). El horizonte es-
tratigráfico de los incisivos y las herramientas 
asociadas a ellos —Miembro M4— obtuvo 
una datación, de acuerdo con los estudios de 
paleomagnetismo y la tasa de sedimentación 
calculada, de c. 1,7 m.a. (Zhu et al., 2008).

Para Rixiang Zhu y colaboradores 
(2008), los incisivos V1519 son idénticos en 
numerosos rasgos a los de Homo erectus de 
Zhoukoudian y se asemejan en gran medida 
a ejemplares africanos como KNM-WT 
15000, H. ergaster y KNM-ER 1590B, H. ha-
bilis. Los autores sostuvieron que los ejem-
plares de Yuanmou pueden atribuirse a un 
Homo sp. muy antiguo, siendo factible in-
cluirlos en el hipodigma amplio de Homo 
erectus en espera de restos más informativos. 

Si se toman en cuenta a la vez los hallaz-
gos de las depresiones de Yuanmou y Ni-
hewan —con la situación muy septentrional 
del yacimiento de Majuangou en esta últi-
ma—, cabe inferir que la dispersión de los 
homininos por China continental se realizó 
en un tiempo muy breve gracias, probable-
mente, a una fase templada del clima que 

Figura 14.17  Edad 
obtenida por 
paleomagnetismo de los 
yacimientos con indicios más 
antiguos de homininos 
en China. Los triángulos 
negros indican fechas 
precisas. Los blancos, 
estimaciones más dudosas 
(Zhu et al., 2003).
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permitiría también explicar la rapidez con la 
que se alcanzó el Extremo Oriente.

3.2 Ejemplares de Zhoukoudian

Entre todos los yacimientos de China con ho-
mininos del Pleistoceno Medio destaca en par-
ticular el de Zhoukoudian, yacimiento situado 
cerca de la población del mismo nombre locali-
zada a unos 50 km al sudoeste de Pekín.

En 1921 y 1923 comenzaron las excavacio-
nes en la cueva de Zhoukoudian y allí encon-
tró Otto Zdansky el primer fósil humano: un 
molar humano muy desgastado. Los «dien-
tes de dragón» recibieron de tal forma un con-
texto paleontológico adecuado (caja 14.9).

En octubre de 1927, Birger Bohlin, cola-
borador de Davidson Black, halló en 
Zhoukoudian un premolar grande humano 
que no se parecía a ningún otro conocido en-
tonces. Black (1927) describió a partir de él 
una nueva especie de hominino, Sinanthropus 
pekinensis, el «hombre de Pekín». Weidenreich 
(1940) incluyó los especímenes en la misma 
especie que los ejemplares del Pleistoceno 
Medio de Java, pero reservándoles la subes-
pecie Homo erectus pekinensis.

Los fósiles humanos han sido hallados to-
dos ellos en la denominada Localidad 1 de 
Zhoukoudian, una caverna de considerable 
tamaño derruida. El estudio realizado por 
Huang Wanpo (1960) de los depósitos de la 
localidad describió seis principales capas, 
asignando la primera de ellas (Layer I) al 
Pleistoceno Inferior, las II y III de principios 
al Pleistoceno Medio y las IV-VI a finales del 
Pleistoceno Medio. Liu Jinyi (1985), sin em-
bargo, distinguió hasta 17 capas.

Siguiendo el mapa estratigráfico y las no-
tas de excavación inéditas de Jia Lanpo, di-
rector de las excavaciones en la década de 
1980, Noel Boaz y colaboradores (2004) rea-
lizaron una distribución tridimensional de 
los distintos loci (del locus A al locus O) con 
presencia de homininos (véase figura 14.19).

A lo largo de la década de 1920, la Locali-
dad 1 suministró una considerable cantidad 
de restos, algunos muy bien conservados. Se 
identificaron cerca de 40 individuos, con 14 
cráneos, 11 mandíbulas, más de 100 dientes y 
unos pocos restos postcraneales. El primer crá-
neo —Zhoukoudian III— fue descubierto por 
Pei Wenzhong en la capa 11 del locus E, en 1929 
(Pei Wenzhong, 1929) y su molde endocraneal 
fue reconstruido por Davidson Black. En 1930 

El descubrimiento de los primeros especímenes chinos 
constituye una excelente muestra de las aventuras que 
vivieron los paleoantropólogos de comienzos del siglo pa-
sado. La historia la contó con un estilo literario vivo y ele-
gante por G. H. Ralph von Koenigswald (1981). Lo que 
sigue está tomado de su obra. En las farmacias chinas de 
principios del siglo xx se vendían fósiles —anunciados 
como «dientes de dragón» (lung tse) y «huesos de dra-
gón» (lung ku)— a los que se atribuían, entre otras virtu-
des, la de ser unos eficaces afrodisíacos. Como los dien-
tes se suponían más efectivos que los simples huesos, las 
mandíbulas fósiles eran destrozadas siguiendo un criterio 
comercial comprensible. Los propios huesos se despe-
dazaban y molían a su vez, ya que las dosis utilizadas eran 
mínimas y el precio alcanzado muy alto. Aun así, K. A. 
Haberer, un naturalista alemán que viajó al norte de China 
entre 1899 y 1901, logró hacerse con una considerable 
colección de tales huesos y dientes de dragón, descrita 

poco después por Max Schlosser (1903). Los ejempla-
res reunidos por Haberer pertenecían a una diversidad 
grande de especies. Uno de ellos, un molar superior 
comprado en una farmacia de Pekín, era sin embargo 
propio sin duda de un hominino que Schlosser situó ten-
tativamente en el Plioceno y como «grad. et sp. indet» 
(véase Antón, 2002). A partir de las pistas levantadas por 
Haberer, Davidson Black intentó seguir la pista de los 
huesos de dragón siguiendo las indicaciones de la anti-
gua farmacopea china, que se remonta hasta el período 
Wei (siglo vii antes de Cristo). Por su parte, la Academia 
Sueca envió también investigadores como Johan Gun-
nar Andersson a China con la intención de recolectar 
fósiles. Andersson y el paleontólogo austríaco Otto 
Zdansky identificaron la «Dragon Bone Hill» como un po-
sible lugar de origen de los fósiles (véase Shapiro, 1976). 
En la ladera norte de dicha colina está situado el yaci-
miento de Zhoukoudian. 

Caja 14.9  Dientes de dragón
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varios fragmentos del locus D —capas 8-9— 
fueron reunidos para formar el cráneo Zhou-
koudian II. Tres ejemplares craneales más 
(Zhoukoudian X, XI y XII) se recuperaron 
en 1936 en las mismas capas 8-9, pero del lo-
cus L (Grün et al., 1997). 

La colección de fósiles humanos de 
Zhoukoudian fue descrita por Davidson 
Black (un estudio muy detallado de un crá-
neo juvenil figura en Black, 1930) y, a partir 
de 1936, por Weidenreich (1936), quien tam-
bién sacó varios moldes (véase figura 14.20). 
Es una suerte que Black y Weidenreich se to-

masen semejante trabajo porque casi todos 
los restos antiguos de Zhoukoudian se per-
dieron durante la Segunda Guerra Mundial. 

Cinco dientes y dos fragmentos de huesos 
de las extremidades fueron encontrados en 
1949 y 1951, y una mandíbula, junto con 
otros restos dentales y postcraneales, fue ha-
llada más tarde, en 1959 (Woo y Chao, 1959). 
Por fin, en 1966 miembros del Instituto de 
Paleontología de los vertebrados y Paleoan-
tropología (Academia Sinica, Beijing) en-
contraron un frontal y un occipital (véase 
figura 14.21). 

Figura 14.18  Izquierda, pared oeste de la excavación principal de Zhoukoudian, Localidad 1 (Ciochon y Bettis III, 
2009); derecha, sección del perfil de la Localidad 1 con la posición estratigráfica de los ejemplares que han permitido 
obtener su endocráneo (Xiujie Wu, Schepartz y Norton, 2010); abajo: situación de la Localidad 1 (Boaz et al., 2004).
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Figura 14.19  Representación 
tridimensional de los loci A al H 
de la Localidad 1 
de Zhoukoudian (China) 
(Boaz et al., 2004). Se trata de 
la misma figura 12.33 repetida 
aquí para facilitar la lectura.

Figura 14.20  Sinanthropus pekinensis (Black, 1927); 
Homo erectus. Molde realizado a partir de una réplica 
de la colección del Institute of Anthropology and Human 
Genetics for Biologists, Wolfgang Goethe University, 
Frankfurt (Alemania). (Fotografía de www.3bscientific.com/
Datenbank/PDF/VP750_1.pdf, 5 de diciembre de 2005).

Figura 14.21  «Hombre de Pekín» hueso frontal exhibido 
en el Zhoukoudian Peking Man Site Museum, Beijing 
http://www.21stcentury.com.cn/print.php?sid=10548
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A partir de 1979, la Localidad 1 de 
Zhoukoudian fue excavada sistemática y re-
gularmente. En el informe ofrecido en 1985 
por Wu Rukang (1985) se dio cuenta de más 
de 5.000 artefactos líticos recuperados pero 
sin nuevos hallazgos de homininos. Uno de 
los últimos trabajos realizados es el de la re-
construcción del cráneo Zhoukoudian V lle-
vada a cabo por Xiujie Wu y colaboradores 
(2010) a partir de los materiales de 1934 y 
1966, con el resultado de la obtención de un 
nuevo molde endocraneal del cerebro de 
Homo erectus. Se añade a los endocráneos de 
los ejemplares de Zhoukoudian II, III, X, XI 
y XII, disponibles con anterioridad (véase 
Xiujie Wu, Schepartz y Norton, 2010) y nos 
referiremos a él en el capítulo 19. Otro ejem-
plar hallado en 1993 en la cueva de Hulu 

(Nanjing, provincia de Jiangsu, China meri-
dional) por el Tangshan Archaeological Exca-
vation Team, Nanjing 1, del que se dispone 
también del endocráneo, tiene una edad de 
entre 0,62 y 0,58 m.a., obtenida por ESR y 
series de uranio (Xiujie Wu et al., 2011).

La síntesis de los hallazgos de Zhoukoudian 
convierten el yacimiento en un enclave excep-
cional: 50 homininos y 17.000 útiles líticos 
habían sido recuperados hasta 2009 (Cio-
chon y Bettis III, 2009). 

La cronología de la Localidad 1 ha sido 
objeto de un debate considerable que las téc-
nicas más recientes de datación no han con-
seguido resolver del todo. La posibilidad de 
precisar las fechas de la Localidad 1 depen-
dió en un principio de la correlación de los 
terrenos con los de otros yacimientos y, de 

Figura 14.22  Arriba: 
reconstrucción del cráneo 
Zhoukoudian V en vistas (a) 
superior; (b) lateral izquierda; 
(c) anterior; (d) lateral 
derecha; (e) basal 
y (f) posterior. La barra de 
escala corresponde a 4 cm. 
(Ilustración de Xiujie Wu, 
Schepartz y Wum, 2010). 
Abajo: fragmentos de 
Nanjing 1; (a) parte anterior 
de la bóveda craneal; 
(b) parietal izquierdo con la 
escama occipital inferior. 
(Ilustración de Xiujie Wu 
et al., 2011).
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acuerdo con ese cálculo, Björn Kurtén (1959) 
sugirió que la segunda glaciación (Mindel, 
hacia 450.000 años) sería la época más apro-
piada para colocar los depósitos más anti-
guos con ejemplares de homininos. Liu (1985), 
por su parte, con arreglo al método de los 
isótopos del oxígeno, dio a las diecisiete ca-
pas del yacimiento unas edades que iban des-
de los 590.000 a los 128.000 años. 

A partir de finales de la década de 1970 se 
intentaron aplicar nuevos métodos de data-
ción a Zhoukoudian, obteniéndose una serie 
de fechas absolutas que fueron reunidas por 
Wu Rukang (1985) indicando las cifras que 
figuran en la tabla 14.3. Chen Tiemei y Yuan 
Sixun (1988), mediante el uso de series de 
uranio, concedieron más tarde a la Localidad 
1 de Zhoukoudian una edad mucho más re-
ciente: 0,29-0,22 m.a.

Las medidas paleomagnéticas indicaron 
que el límite Brunhes/Matuyama está situa-
do entre las capas 13 y 14, lo que quiere decir 
que los restos humanos son posteriores a 
0,78 m.a. Mediante resonancia de espín elec-
trónico (ESR) aplicada a dientes de ciervos, 
Pei-Hua Huang y colaboradores (Huang et 
al., 1993) establecieron un rango de 0,28 a 
0,58 m.a. para las muestras obtenidas entre 
las capas 3 a la 12, con un lapso de ocupación 
humana en Zhoukoudian de cerca de 300.000 
años; unas fechas confirmadas a través de la 
misma técnica por Rainer Grün et al. (1997). 

Xiujie Wu, Lynne Schepartz y Christopher 
Norton (2010), en un trabajo destinado a 
evaluar la variedad morfológica de los crá-
neos de la Localidad 1, resumieron los estu-
dios de datación atribuyendo tentativamente 
una edad algo superior a los especímenes: en-
tre 0,5 y 0,4 m.a. para el cráneo más moderno 
de Zhoukoudian (ZKD V) y hasta 0,8 m.a., o 
incluso algo más, para los más antiguos 
(ZKD III) (véase figura 14.21). Eso supone 
que la presencia humana en la cueva podría 
haberse prolongado hasta cerca de medio mi-
llón de años.

El último análisis disponible acerca de la 
edad de la Localidad 1 es el realizado por 
Guanjun Shen y colaboradores (2009) por el 
método 26Al/10Be. Los niveles inferiores con 
útiles líticos —7 al 10— dieron un promedio 
de seis mediciones de 0,77 ± 0,08 m.a., es de-
cir, unas fechas mucho más antiguas de las 
indicadas por las series de uranio (Chen Tiemei 
y Yuan Sixun, 1988) y dentro del rango obte-
nido con anterioridad por el propio Guanjun 
Shen (Guanjun Shen et al., 2001).

Como indicaron Russell Ciochon y Arthur 
Bettis (2009) en un comentario acerca de esta 
última datación de la Localidad 1, si se toman 
en cuenta los yacimientos próximos al de 
Zhoukoudian cercanos a la latitud de 40° N 
aparece un notable panorama de presencia de 
homininos en el clima extremo del continente, 
alejado por completo del ambiente tropical de 

Tabla 14.3  Edades absolutas de Zhoukoudian (según Rukang, 1985, modificado)

 Lecho  Método de datación

 1-3 230.000 Series de uranio (1, 2)
  256.000 
 4 290.000 Termoluminiscencia (3)
 6-7 350.000 Series de uranio (2)
 7 370-400.000 Paleomagnetismo (4)
 8-9 420.000 Series de uranio (1, 2)
  462.000 Huellas de fisión (5)
 10 520-620.000 Termoluminiscencia (3)
 12 >500.000 Series de uranio (2)
 13-17 >730.000 Paleomagnetismo (4)

(1) Zhao et al. (1979); (2) Xia (1982); (3) Pei et al. (1979); (4) Quian et al. (1980), (5) Guo et al. (1980).
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Java. Los fósiles de las formaciones Nihewan y 
Yuanmou alargan de una forma considerable 
tanto el rango temporal como geográfico del 
Homo erectus. Sin embargo, los ejemplares 
chinos se parecen mucho a los de Java; tanto 
como para que la necesidad de agrupar todos 
esos especímenes en Homo erectus haya sido 
sostenida por numerosos autores, como Chris 
Stringer (1984), Bernard Wood (1984) y G. Phi-
lip Rightmire (1990), aun cuando también 
ha habido voces discrepantes (Aguirre y De 
Lumley, 1977; Aguirre et al., 1980; Rosas y 
Bermúdez de Castro, 1998). La mayor capaci-
dad craneal de los ejemplares de la Localidad 1 
de Zhoukoudian y ciertas diferencias en la 
dentición y otros detalles del cráneo entre esos 
ejemplares chinos y los Java se interpretó por 
los agrupacionistas como una evolución lógica 
justificada por la mayor antigüedad de estos 
últimos. En cualquier caso, el conjunto de po-
blación que va desde las fechas de Zhoukoudian 
a las más antiguas de Nihewan, Yuanmou y 
Java muestra una proximidad morfológica que 
contrasta con los ejemplares más tardíos y se-
mejantes a Homo sapiens.

3.3 Entorno y adaptación 
 de Homo erectus en Asia

El tipo de medio ambiente que existió en el 
Pleistoceno Inferior y Medio en Java recuer-
da mucho al propio de los lugares de proce-
dencia de los homininos: un mosaico de sa-
bana abierta, praderas y bosque tropical. No 
es raro, pues, que los homininos contasen 
con ciertas facilidades de adaptación a la isla 
cuando tras su dispersión por Asia llegaron 
hasta allí. Pero el caso de China es diferente. 
Con un clima continental, sus localidades 
—en particular las más septentrionales— 
quedaron mucho más afectadas por un clima 
riguroso, en particular en el transcurso de las 
glaciaciones. Como veremos en el capítulo 
siguiente, durante el Pleistoceno se produje-
ron al menos cuatro ciclos de glaciares e in-
terglaciares. Aunque es probable que la dis-
persión por el continente aprovechando un 

período interglaciar, la presencia de las alter-
nativas climáticas posteriores llevan a pensar 
que la isla podría haber servido de «refugio» 
para la población de Homo erectus en las 
épocas más frías, una población que volvería 
a China en cuanto las condiciones mejora-
sen. Se trata del modelo source and sink, pro-
puesto por Dennell y colaboradores (2010) 
respecto del Pleistoceno Medio europeo y 
utilizado por Julien Louys y Alan Turner 
(2011) para el caso asiático. Java actuaría 
como «fuente» y China como «sumidero» a 
través de un flujo bastante continuo de po-
blaciones. Los movimientos de población en-
tre Asia central y el norte de China habrían 
sido más fáciles en el Pleistoceno Inferior, 
cuando los episodios fríos fueron menos se-
veros y más cortos (Martinón-Torres, Dennell 
y Bermúdez de Castro, 2011). En cualquier 
caso, es importante indicar que localidades 
como Shanxi (China central), con una ocupa-
ción continua a lo largo de 10 ciclos glaciares/
interglaciares, indican que no se trata de pre-
sencias ocasionales llevadas a cabo en épocas 
climáticas suaves sino de una ocupación per-
manente (Ciochon y Bettis III, 2009).

4. Un modelo para los homininos  
 del Pleistoceno Inferior y Medio

Como resultado de los procesos de disper-
sión de los homininos, las poblaciones asiáti-
ca y africana se adentraron por zonas geo-
gráficas muy distantes a partir de las fechas 
indicadas por la ocupación de Dmanisi, o in-
cluso antes. ¿Llevó tal situación a un aisla-
miento capaz de hacer que los homininos del 
Pleistoceno Medio se dividieran o se mantu-
vo una unidad que sólo permite hablar de 
diferentes poblaciones?

Tal y como hemos visto hasta ahora, re-
sulta difícil decidir si los homininos del Pleis-
toceno Inferior y Medio, protagonistas de la 
evolución a partir de Homo habilis, deben ser 
separados o no en dos especies distintas. Tal 
vez la mejor forma de aclarar esa duda con-
sista en entender si, en realidad, estamos 
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hablando de especies en el sentido estricto 
—especie biológica—, o si las evidencias apun-
tan hacia otros esquemas evolutivos.

Berhane Asfaw y colaboradores (2002), en 
la interpretación del ejemplar BOU-VP-2/66 
de Bouri, Etiopía («Daka»), sostuvieron que 
el parecido entre Daka y sus contrapartidas 
asiáticas indica que los fósiles de homininos 
de África y Eurasia representan poblaciones 
dentro de una paleoespecie extendida. Esa 

conclusión la sacaron los autores tras reali-
zar un análisis cladístico de los 22 caracteres 
más utilizados en los estudios similares dedi-
cados con anterioridad a Homo erectus, divi-
diendo la muestra mediante unidades taxonó-
micas operativas obtenidas mediante palodemes 
(véanse capítulo 2 y figura 14.23). 

La hipótesis de una cladogénesis que sepa-
raría H. ergaster y H. erectus africanos y asiá-
ticos fue rechazada a través del análisis de 
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Figura 14.23  Cladogramas correspondientes a las 75 filogenias más parsimónicas generadas mediante los criterios 
de majority rule (a) y strict consensus (b) de acuerdo con Asfaw y colaboradores (2002). Los clados que aparecen en la 
ilustración corresponden a los siguientes ejemplares: STS 5 de Swartkrans, Sudáfrica (‘STS 5’), KNM-ER 1813  
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(deme ‘Nariokotome’); OH 9, Olduvai, Tanzania, BOU-VP-2/66 de Bouri, Etiopía, y UA 31 de Buia, Eritrea (deme ‘Olduvai/LLK’); 
D2280 y 2282 de Dmanisi, Georgia (deme ‘Dmanisi’); Zhoukoudian III, V, X, XI y XII de Zhoukoudian, China (deme ‘Zhoukoudian’); 
Ceprano, Italia (deme ‘Ceprano’); Kabwe, Zambia, Bodo, Etiopía, Ndutu, Tanzania, y Saldanha, Sudáfrica (deme 
‘Kabwe’); Dali, China (deme ‘Dali’); Hexian, China (deme ‘Hexian’); Trinil II y Sangiran 2, 4, 12 y 17, Java (deme  
Trinil/Sangiran’); SH 1, 2, 4, 5, 8 de Atapuerca, España, y Petralona, Grecia, (deme ‘Sima/Petralona’).
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Asfaw et al. (2002). Ese rechazo se manten-
dría incluso si, como sostienen los autores, se 
eliminaran del análisis los últimos demes 
asiáticos, los más recientes.

Una opinión situada en el extremo con-
trario es la que indicó Jeffrey Schwartz 
(2004) tras el análisis del ejemplar KNM-
OL 45500 de Olorgesailie, Kenia. Se trata 
(epígrafe 1.6 de este capítulo) de un ejem-
plar con rasgos de Homo erectus, o incluso 
más modernos, pero de tamaño muy peque-

ño. Richard Potts y colaboradores (2004), 
tras una comparación detallada de KNM-
OL 45500 con otros cráneos de Homo erec-
tus/ergaster, se limitaron a sostener que 
KNM-OL 45500 cuenta con rasgos indica-
tivos de la amplia variación de los homini-
nos entre 1,7 y 0,5 m.a. Pero en el comenta-
rio que acompañó a la descripción inicial 
del ejemplar, Jeffrey Schwartz (2004) sostu-
vo que la tarea de entender las relaciones 
que existen entre los diversos ejemplares de 

Figura 14.24  Diversos especímenes atribuidos a Homo erectus. A y B, cráneo de Trinil en vista frontal y posterior. 
C, Sangiran 2, vista posterior. D, Sangiran 12, vista posterior. E, Sangiran 4, vista interna del hueso petroso derecho. 
F, Sangiran 4, vista posterior. (Estos ejemplares establecen para Schwartz, 2004, el rango de la variación individual 
presente en Homo erectus). G, Dmanisi D2282, vista posterior. H, D2280. I y J, OH 9, vistas frontal y posterior. 
K, Ceprano, en vista de 3/4. L, KNM-WT 15000 en vista de 3/4. Las imágenes no están a escala. (Ilustración 
de Schwartz, 2004).

W. Henry Gilbert, Tim White y Berhane Asfaw (2003) 
criticaron, como tantas veces hemos hecho ya nosotros 
a lo largo de este libro, la realización de cladogramas 
por debajo del nivel del género a causa de la variación 
geográfica, temporal e individual que pueden tomarse 
por variaciones morfológicas capaces de reflejar la di-
vergencia evolutiva. El caso de Homo en el Pleistoceno 
Medio sería, para Gilbert et al. (2003), un ejemplo perti-
nente. Con el fin de evitar los razonamientos circulares, 

Asfaw et al. (2002) en el estudio comentado en el texto 
eligieron hacer el análisis en función de paleodemes de-
finidos con anterioridad. Sin embargo, los paleodemes 
elegidos por Asfaw et al. (2002) fueron criticados por 
Manzi y colaboradores (2003) por el hecho de agrupar 
en un mismo grupo los ejemplares OH 9 y «Daka». El 
artículo de Gilbert, White y Asfaw (2003) defiende la uti-
lidad superior de los paleodemes frente al uso de ejem-
plares individuales en los cladogramas.

Caja 14.10  Cladogramas por debajo del género
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África, Asia y Europa se facilitaría recono-
ciendo que Homo erectus puede ser más un 
accidente histórico que una realidad biológi-
ca. En opinión de Schwartz (2004), la morfo-
logía de los diferentes ejemplares atribuidos 
a Homo erectus excede los límites de la va-
riación individual, tan bien documentada 
en la muestra de Trinil/Sangiran (véase figu-
ra 14.24). El KNM-OL 45500, muy peque-
ño y carente de algunos de los rasgos pro-
pios de H. erectus, sería para Schwartz un 
buen ejemplo.

Por lo que se refiere a los ejemplares suda-
fricanos, su consideración no es fácil. Heather 
Smith y Frederick Grine (2008) realizaron un 
análisis cladístico sobre 99 rasgos morfológi-
cos detectables en los ejemplares SK 847 de 
Swartkrans —al que nos hemos referido en 
este capítulo— y StW 53 de Sterkfontein 
—ejemplar tipo de Homo gautengensis (capí-
tulo 10) tomándolos alternativamente como 
una sola OTU (Operational Taxonomic 
Unit) o bien como dos separadas, frente a 
H. habilis, H. rudolfensis y H. erectus. En am-

Figura 
14.25  Cladogramas 
obtenidos por Smith y Grine 
(2008) mediante el criterio 
de 50% majority rule 
consensus tomando: 
A) SK 847 y StW 53 como 
diferentes OTU. B) SK 847 
y StW 53 como una única 
OTU (con el nombre del 
primero).
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bos casos, los análisis más parsimoniosos 
apuntaron hacia una identidad de las formas 
sudafricanas (ya sean en su conjunto o como 
dos OTU separadas) que se sitúan entre 
H. rudolfensis y el conjunto H. habilis + H. erec-
tus + H. sapiens. Smith y Grine (2008) interpre-
taron ese hecho —advirtiendo, no obstante de 
la poca solidez de un análisis realizado con sólo 
dos ejemplares sudafricanos— de dos formas:

•   La distribución cladística indica la presen-
cia de un linaje sudafricano apartado de 
los demás H. erectus sensu lato.

•   La falta de apomorfias compartidas entre 
los ejemplares sudafricanos y tanto Homo 
habilis como Homo erectus indica una mor-
fología más general de los sudafricanos que 
sería la condición primitiva de todos los 
restantes miembros de Homo.

¿Qué opción tiene más sentido de cara a 
entender la filogénesis que da paso a los ho-
mininos del Pleistoceno Medio? Las alterna-
tivas posibles aparecen en la figura 14.26. La 
A corresponde al mantenimiento de una sola 
especie muy variable en el Pleistoceno Medio 
que englobaría a los ejemplares tanto africa-
nos como asiáticos, con la cronoespecie in-
termedia H. georgicus. Al margen de aceptar 
o no que un grado de variación tan grande 
sea posible, esa primera hipótesis tropieza 
con el problema relativo a las evidencias cul-
turales. Ya hemos comentado que el modo 2 
con sus bifaces característicos, tan abundante 
en el Pleistoceno Medio de África, no apare-
ce en Asia al este de la línea de Movius. Habi-
da cuenta de la facilidad que existe para la 
difusión cultural, una ausencia del modo 2 
en los yacimientos del Homo erectus asiático 
es difícil de entender si el flujo de poblaciones 

fue tan intenso como para mantener la uni-
dad de la especie.

Las alternativas B y C se basan en la sepa-
ración de especies para los ejemplares africa-
nos y asiáticos. La opción B se fundamenta 
en las evidencias de Dmanisi. La C toma en 
cuenta, además, la dificultad de los rasgos 
derivados de Homo georgicus ausentes en 
Homo erectus. 

La separación de especies bajo cualquiera 
de esas dos últimas opciones necesitaría de 
mecanismos de aislamiento genético capaces 
de explicar la presencia de rasgos morfológi-
cos diversos, eliminando las dificultades de 
una variabilidad excesiva en el taxón. Las di-
ferencias culturales serían también fáciles de 
justificar por esa vía. Sin embargo, topamos 
con un problema geográfico: algunos ejem-
plares de África muestran un parecido mor-
fológico muy alto con Homo erectus, dispo-
niendo de los rasgos que los propios defenso-
res de H. ergaster atribuyen al taxón asiático. 
Eso sucede en particular con OH 9 (Groves, 
1989) y el cráneo de Bouri, «Daka» (Asfaw et 
al., 2002). Si esos ejemplares se asignan a 
Homo erectus, entonces hay que aceptar que 
esa especie en principio asiática está presente 
también en África. 

4.1 La variabilidad de la muestra  
 de Homo erectus

El primer escollo con el que tropieza la teoría 
de la unidad de especie en el Pleistoceno Me-
dio es el de valorar el rango de variabilidad 
que se observa en un hipodigma tan amplio. 
La literatura a tal respecto es inmensa y sólo 
cabe aludir a algunos de los estudios. 

Figura 14.26  Hipótesis 
alternativas en el tránsito 
evolutivo desde Homo habilis 
a Homo erectus. Explicación 
en el texto.
 

H. erectus H. erectus H. erectusH. ergasterH. ergaster

H. habilis

H. georgicus
H. georgicus

H. georgicus

A H. habilis B H. habilis C



462 Evolución humana

Como vimos al tratar la cuestión de los 
postcraneales de Homo sapiens, el método 
más objetivo que existe para entender el al-
cance de la distancia morfológica entre los 
diversos ejemplares es el de llevar a cabo un 
análisis estadístico capaz de compararlos. 
James Kidder y Arthur Durband (2004) 
realizaron un análisis multivariante —co-
rrelación canónica— para comparar vein-
te de los cráneos más completos del hipodig-
ma de Homo erectus, incluyendo los ejempla-
res africanos, con el fin de determinar el 
grado de particularidad que poseen los 
ejemplares de Zhoukoudian (China) frente 
al resto. Las comparaciones se hicieron so-
bre ocho medidas del cráneo indicadas 
como básicas en dos estudios de W. W. Howells 
(Howells, 1973, 1989). El resultado que obtu-
vieron los autores confirmó la particulari-
dad de Zhoukoudian, pero agrupó en un 
mismo conjunto los especímenes africanos, 
los de Java y el fósil de Hexian (China). La 
interpretación más lógica para las relaciones 
métricas obtenidas atribuye una particulari-
dad propia a los cráneos de Zhoukoudian y, 
como sostuvieron Kidder y Durband (2004), 
la variación de la muestra la explican mejor 
unas diferencias locales debidas a adapta-
ciones ambientales o a la deriva genética 
que una hipótesis de múltiples especies. En 
consecuencia, los autores sostuvieron como 

mejor opción la unidad de especie para Homo 
erectus.

El trabajo de Brian Villmoare (2005) aco-
metió, en primer lugar, un análisis estadístico 
de la muestra de Homo erectus asiático y afri-
cano basado en 23 caracteres métricos —la 
mayor parte de ellos de acuerdo con Howells 
(1989)— recreados en una muestra de 1.000 
humanos modernos. El segundo análisis es-
tableció la media euclidiana entre los ejem-
plares asiáticos y africanos comparada con la 
misma media de 1.000 muestras de humanos 
actuales también asiáticos y africanos, gene-
rada al azar. En un tercer análisis, Villmoare 
(2005) abordó 10 caracteres no métricos que 
abarcaban la totalidad de las diferencias 
morfológicas encontradas en la muestra fósil 
y en una muestra de 221 cráneos de humanos 
actuales. 

La hipótesis de una única especie Homo 
erectus no fue falsada en ninguno de los dos 
primeros análisis de Villmoare (2005) (los 
métricos), aunque las diferencias halladas 
eran superiores a las que muestran los huma-
nos modernos asiáticos y africanos. Por el 
contrario, el análisis realizado con caracteres 
no métricos indicó una diferencia sensible 
entre las muestras fósiles africana y asiática, 
con la cresta supramastoidea, el torus angu-
lar y la prominencia metópica como caracte-
res de mayor distancia entre ambas. 

Los autores utilizaron en su estudio de la variación de 
Homo erectus los ejemplares siguientes: KNM-ER 
3733; KNM-ER 3883; OH 9; Ngandong 1; Ngandong 6; 
Ngandong 7; Ngandong 11; Ngandong 12; Sangiran 2; 

Sangiran 17; Pithecanthropus Skull IX (Tjg-1993.05); 
Sambungmacan 1; Sambungmacan 3; Sambungma-
can 4; Zhoukoudian III; Zhoukoudian V; Zhoukoudian X; 
Zhoukoudian XI y Hexian.

Los ejemplares de la muestra fósil de Villmoare (2005) 
fueron KNM-ER 3733; KNM-ER 3883; OH 9; OH 12; 
KNM-WT 15 000 ; Zhoukoudian 3, 10, 11 y 12; 
Sambungmacan; Sangiran 2; Sangiran 3; Sangiran 4; 
Sangiran 17 y Trinil II. Los caracteres no métricos exa-

minados fueron los siguientes: quilla sagital, eminen-
cia bregmática, fisura timpánico-mastoidea, huesos 
supernumerarios en lambda, torus occipital, promi-
nencia metópica, torus angular y cresta supramas-
toidea. 

Caja 14.11  Ejemplares incluidos en el estudio de Kidder y Durband (2004)

Caja 14.12  Ejemplares incluidos en el estudio de Villmoare (2005)
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Tabla 14.4a  Muestra utilizada en el estudio de Terhune et al. (2007). Comparativa de cráneos actuales

  Hembra Macho Total

H. sapiens Nubio (Egipto)  21  22  43
 Nativo americano (UTA)  10  10  20
 Este de África (Tanzania)  11   8  19
 Sudeste de Asia (Singapur)  11  10  21
 Europa medieval (Hungría)  10  11  21
 Aborigen australiano  11  10  21
 Nativo Alaska  10  10  20

Pan troglodytes P. t. troglodytes  39  38  77
 P. t. schweinfurthii  20  20  40
 P. t. verus  24  24  48

P. paniscus Zaire  21  19  40

Gorilla gorilla G. g. beringei   6  11  17
 G. g. gorilla  36  36  72

Pongo pygmaeus P. p. pygmaeus  21  15  36
 P. p. abelli   5   5  10

Total  256 249 505

Tabla 14.4b  Muestra utilizada en el estudio de Terhune et al. (2007). Ejemplares fósiles

 Espécimen Abreviatura Lugar Edad (m.a.)

África
KNM-ER 3733 3733 Koobi Fora (Kenya) 1,78
KNM-ER 3883 3883 Koobi Fora (Kenia) 1,5-1,65
KNM-WT 15000 15000 West Turkana (Kenya) 1,51-1,56
OH 9 OH9 Olduvai Gorge (Tanzania) 1,47

Eurasia
Dmanisi 2280 D2280 Dmanisi (Georgia) 1,7

Indonesia
Sangiran 4 San4 Sangiran (Java)  >1,6
Sangiran 17 San17 Sangiran (Java) 1,3
Sambungmacan 1 SM1 Sambungmacan (Java) 0,1-0,05
Sambungmacan 3 SM3 Sambungmacan (Java) 0,1-0,05
Ngandong 6** Ng6 Ngandong (Java) 0,1-0,05
Ngandong 7** Ng7 Ngandong (Java) 0,1-0,05
Ngandong 12** Ng12 Ngandong (Java) 0,1-0,05

Asia continental
Zhoukoudian III SinIII Zhoukoudian (China) 0,58
Zhoukoudian XI SinXI Zhoukoudian (China) 0,42
Zhoukoudian XII SinXII Zhoukoudian (China) 0,42
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La discrepancia existente entre los análisis 
métricos y el no métrico es interesante por-
que, como indicó Villmoare (2005), la mayo-
ría de los autores que se han decantado por 
la hipótesis de las dos especies distintas 
Homo erectus y Homo ergaster utilizaron ca-
racteres no métricos en los estudios morfoló-
gicos. En la medida en que los caracteres no 
métricos son asignados por medio de su esta-
do (presente/ausente), se introduce un inter-
valo muy grande que desaparece en los estu-
dios métricos. 

Brian Villmoare (2005) indicó que sería in-
teresante transformar los caracteres no mé-
tricos en métricos a través de la utilización de 
marcas tridimensionales capaces de definir 
formas curvas. El análisis por medio de cuan-
tificación de los caracteres no métricos en el 
cráneo de Homo erectus ha sido realizado 
por Claire Terhune, William Kimbel y Char-
les Lockwood (2007) y por Karen Baab 
(2008).

Terhune y colaboradores (2007) estudia-
ron la morfología del hueso temporal utili-
zando 83 marcas tridimensionales en un total 
de 520 cráneos de especies tanto actuales 
como fósiles (véase tabla 14.4a y b). 

Las distancias existentes en los humanos 
actuales fueron calculadas mediante un Aná-
lisis Procusteano Generalizado (GPA, véase 
caja 14.13) para obtener las variaciones in-

terespecífica e interindividual dentro tanto 
de la especie como de sus distintos grupos. 
A continuación, Terhune et al. (2007) obtu-
vieron las distancias procusteanas entre los 
distintos especímenes de fósiles y entre gru-
pos de éstos definidos a priori (África, Eura-
sia, Indonesia, Asia continental). 

La comparación de las distancias halladas 
por Terhune et al. (2007) puso de manifiesto 
que la variación de formas en la muestra 
completa de Homo erectus es por lo general 
mayor que en las especies actuales, cosa que 
apoya la diferenciación en especies entre 
Homo erectus y Homo ergaster. Pero los au-
tores tropezaron con el mismo obstáculo que 
aparece en los análisis cualitativos: OH 9 y 
D2280 diferían del Homo ergaster de Koobi 
Fora, acercándose a Homo erectus sensu 
stricto. La conclusión de Terhune y colabora-
dores (2007) fue un tanto enrevesada: Homo 
erectus se compondría de múltiples especies 
de diferenciación compleja de tal forma que 
las muestras disponibles no pueden ser agru-
padas ni en términos geográficos ni tempora-
les. Cosa no muy alejada de tener que admitir 
que no se puede proponer una taxonomía 
adecuada para Homo erectus. Es esa la cons-
tatación que ha llevado al uso de un concepto 
distinto al de especie para los homininos del 
Pleistoceno Medio, incluyendo todos ellos en 
un «grado erectus». Julian Huxley (1958) 

El Análisis Procusteano Generalizado (Generalized Pro-
custes Analysis, GPA) toma su nombre de la historia 
mítica del Lecho de Procusto. Consiste en una transfor-
mación geométrica que permite estudiar la distribución 
estadística de diferentes formas. Para ello, mediante la 
identificación de puntos en la superficie de los objetos 
que quieren analizarse se obtienen las formas tridimen-
sionales a comparar, se genera de manera arbitraria una 
de referencia y se superponen sobre ella, una a una, las 
distintas formas que quieran compararse para calcular 
la distancia procústea o procusteana: la que existe en-
tre cada forma y la de referencia (Zelditch et al., 2004). 
La figura muestra los puntos que se fijaron para obtener 
la forma tridimensional del cráneo Ngandong 12 en el 
análisis de Baab (2008).

Caja 14.13  Análisis Procusteano Generalizado
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propuso el concepto de «grado» para expre-
sar el alcance de un mismo estadio de la evo-
lución que puede haberse logrado en diferen-
tes taxa. Bernard Wood y Mark Collard (Co-
llard y Wood, 1999; Wood y Collard, 1999a, 
1999b) rescataron el grado de Huxley a cau-
sa, precisamente, de las dificultades que exis-
ten para abordar el género Homo. 

La misma técnica del GPA fue utilizada 
por Karen Baab (2008) para cuantificar la 
variación general de la forma de los crá-
neos, yendo más allá del estudio de una de-
terminada zona. La muestra analizada in-
cluyó 15 ejemplares de Homo erectus asiáti-
cos y africanos en los que esos puntos eran 
identificables (tabla 13.4), 392 humanos ac-
tuales de 11 regiones pertenecientes a Áfri-
ca, Asia oriental/Oceanía/Norteamérica y 
Europa/Asia occidental, con el añadido de 
cráneos de humanos modernos fósiles: 
Skhul 6 y Qafzeh 6 de Oriente Próximo (ca-
pítulo 17), Abri Pataud de Francia y Fish 
Hoek de Sudáfrica. Se sumaron a la mues-
tra primates no humanos de Pan, Gorilla, 
Pongo, Papio, Macaca y ejemplares fósiles 
de Theropithecus. 

El estudio de Baab (2008) indicó que la va-
riación en Homo erectus es comparable a la 

que existe en cada especie individual de los 
cercopitecoideos (babuinos) pero también a 
la propia del género Pan, que incluye dos es-
pecies de chimpancés. La autora se planteó, 
más que la identificación de especies, el esta-
blecimiento de pautas de variabilidad intra-
específica debidas a factores ecológico-geo-
gráficos y temporales. De acuerdo con esas 
pautas, Baab (2008) sostuvo que su trabajo 
favorece la consideración de una sola especie 
Homo erectus. Sin embargo, Baab planteó 
otras posibilidades que merece la pena co-
mentar. 

4.2 ¿De qué concepto de especie  
 estamos hablando?

La polémica acerca de la presencia de una o 
dos especies en los Homo erectus asiáticos y 
africanos parece irresoluble si, como puso 
de manifiesto Villmoare (2005), los estudios de 
morfometría comparada obtienen resultados 
distintos dependiendo de que los análisis 
sean lineales o de caracteres discretos. Sin 
embargo, la diferencia que aparece entre el 
uso de caracteres métricos y no métricos 

En un estudio comparativo de las muestras asiática y 
africana de Homo erectus, Tobias y Von Koenigswald 
(1964) definieron una serie de «grados de hominiza-
ción». Los australopitecinos constituían el «grado 1» y 
H. habilis el «grado 2». Los especímenes de Sangiran 
(Java), junto con algunos ejemplares (como OH 13) de 
Olduvai (Tanzania) correspondían al «grado 3». El «gra-
do 4» estaba representado por OH 9 de Olduvai y los 
especímenes de Ternifini (Marruecos), Kabuh, (Java) y 
las muestras de Zhoukoudian (China). Una serie así de 
grados de hominización conduce a paradojas. Por 
ejemplo, OH 13, considerado por Leakey et al. (Leakey 
et al., 1964) como paratipo de la especie H. habilis, se 
asigna ahora a otro grado. Pero, como decimos, el con-
cepto de «grado» no intenta mantener la coherencia 
propia de una especie. 

Buscando una correspondencia mayor entre «grados» y 
«clados», Bernard Wood y Nicholas Lonergan (2008) defi-

nieron seis grados de hominización: (1) homininos posibles 
y probables, S. tchadensis, O. tugenensis, Ar. ramidus s.s., 
Ar. kadabba; (2) homininos arcaicos, A. anamensis, A. afa-
rensis s.s., K. platyops, A. bahrelghazali, A. africanus, 
A. garhi; (3) homininos arcaicos con megadontia, P. aethio-
picus, P. boisei s.s., P. robustus; (4) homininos transicionales, 
H. habilis, H. rudolfensis; (5) Homo premoderno, H. ergaster 
s.s., H. erectus, H. floresiensis, H. antecessor, H. heidelber-
gensis, H. neanderthalensis; y (6) Homo anatómicamente 
moderno. Asignando la muestra completa de Homo erec-
tus al grado «premoderno» se evitan los problemas que 
estamos examinando pero su agrupación con otras cuatro 
especies anteriores a Homo sapiens convierte el «grado» en 
un instrumento de muy poca utilidad. En una publicación 
anterior (Cela-Conde y Ayala, 2007), los autores de este li-
bro siguieron el «grado erectus» definido por Collard y Wood 
(Collard y Wood, 1999; Wood y Collard, 1999b) para alber-
gar los Homo erectus tanto asiáticos como africanos.

Caja 14.14 Grados de hominización
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(incluyendo en estos últimos el cuantitativo 
de Terhune et al., 2007) se puede interpre-
tar de dos maneras. Una, entendiendo que se 
trata de diferentes especies que conservan un 
plano craneal semejante en muchos de sus as-
pectos, mientras que varían en la presencia/
ausencia de ciertos caracteres —con lo que la 
posesión o no posesión de determinados ras-
gos obedece al aislamiento reproductivo. Se-
ría sin duda así de tratarse de especies simpá-
tricas. Pero si estamos hablando de poblacio-
nes alejadas en el espacio o en el tiempo, 
existe una segunda explicación posible: la de 
una misma especie que muestra adaptaciones 
locales debidas a que el entorno ecológico no 
es el mismo. Es esa la conclusión a la que lle-
gó Karen Baab (2007) en su tesis doctoral 
respecto de las variaciones craneales en 
Homo erectus.

Para derivar una taxonomía de las dos po-
sibles explicaciones acerca de la distribución 
de los rasgos en el conjunto de Homo erectus 
es preciso elegir qué concepto de especie se va 

a utilizar. Una parte de la polémica acerca 
del número de especies necesario para expli-
car las evidencias fósiles de Homo erectus de-
pende en realidad del concepto que se esté 
usando. Tras concluir que el análisis estadís-
tico favorecía la unidad, Karen Baab (2008) 
aceptó que, bajo un concepto evolutivo de 
especie (ESC), sería posible distinguir entre 
dos taxa como son los que componen Homo 
erectus sensu lato y sensu stricto con estricta 
separación geográfica. 

Vayamos con el segundo de los grandes 
problemas planteados por el registro fósil del 
Pleistoceno Medio. La distinción entre Homo 
ergaster y Homo erectus explicaría bien las 
distintas tradiciones culturales del Pleistoce-
no Medio en Asia y África pero obliga a en-
frentarse una vez más con la aparición en los 
yacimientos africanos de ejemplares que se 
parecen mucho a los Homo erectus. Es el caso 
de OH 9 o el cráneo de Daka. 

El estudio de Karen Baab (2008) indicó la 
existencia de una mayor afinidad morfológica 

Tabla 14.5  Muestra de ejemplares utilizados en el estudio de la variación de la forma craneal en Homo 
erectus (Baab, 2008)

 Espécimen y lugar Edad Original/molde

 East Turkana
   KNM-ER 3733 y 3883 1,78-1,58 Original

 Olduvai Gorge
   OH9 1,30 Original

 Bouri
   Daka 1,00 Original

 Dmanisi
   D2280 1,77 Molde

 Sangiran
   S 17 1,30 Molde

 Ngandong
   Ng 6, 10, 11, 12 0,10-0,03 Original

 Sambungmacan
   Sm 3 1,00-0,03 Original

 Zhoukoudian
   Zkd 3, 5, 11, 12 0,80-0,45 Molde
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de OH 9 con la muestra africana, en contra de 
lo obtenido en distintos análisis morfoló-
gicos anteriores (Clarke, 2000; Wood, Li y 
Willoughby, 1991; Terhune et al., 2007, lleva-
do a cabo mediante GPA). Las razones que 
llevaron a la agrupación anterior de OH 9 
con la muestra asiática obedecerían, según 
Baab (2008), a que el peso de la variación 
geográfica es más bajo en la muestra comple-
ta de Homo erectus que en las poblaciones 
actuales, con lo que las diferencias individua-
les quedan remarcadas. Puede ser, pues, que 
OH 9 comparta una forma general del crá-
neo con los otros ejemplares africanos (como 
indica el estudio de Baab, 2007), a la vez que 
algunos rasgos aislados lo acercan a la mues-
tra asiática.

El sentido de una propuesta como la de 
Karen Baab de dos especies sujetas al ESC 
queda más claro si se abandona la perspecti-
va taxonómica para entrar en un intento de 
comprensión del proceso filogenético. Tras la 
salida de los homininos de África, las dos po-
blaciones africana y asiática permanecieron 
separadas en un grado muy alto. Es cierto 
que se produjeron distintas dispersiones ha-
cia Asia durante el Plio-Pleistoceno pero aun 
siendo diversas pueden considerarse, en esen-
cia, esporádicas (Bar-Yosef y Belfer-Cohen, 
2001). En cualquier caso, las diferencias en-
tre los utensilios líticos de África y Asia en el 
Pleistoceno Medio permiten dar por válido 
un esquema de separación de hecho entre las 
poblaciones asiática y africana de Homo 
erectus desde que aparece la cultura achelen-
se. Un rango de separación espacial y tempo-

ral así es más que suficiente para que se pro-
duzcan variaciones geográficas, adaptacio-
nes distintas y modos de vida que no se 
corresponden en uno y otro continente. De 
acuerdo con esa idea, la necesidad de identi-
ficar las «tendencias evolutivas y el destino 
histórico» (Wiley, 1978) de cada grupo lleva a 
la conveniencia de utilizar un concepto evo-
lutivo de especie (ESC).

Distinguiremos en adelante, pues, entre las 
especies evolutivas Homo erectus (Asia) y 
Homo ergaster (África). De acuerdo con los 
análisis morfométricos, podría tratarse muy 
bien de una misma especie biológica pero la 
confirmación de esa hipótesis no se dará has-
ta que se puedan recuperar los genomas de 
todas las poblaciones implicadas, cosa que, 
como veremos en el capítulo 20, está de mo-
mento fuera del alcance de las técnicas dispo-
nibles. En cualquier caso, a la hora de llevar a 
cabo la reconstrucción de la filogénesis de los 
homininos del Pleistoceno Inferior y Medio 
no aparece ninguna diferencia si se conside-
ran dos especies distintas o dos poblaciones 
que se mantienen separadas por completo.

4.3 Hacia una sistemática razonable

A lo largo de este capítulo hemos visto cómo 
el taxón Homo erectus puede ser visto de dos 
formas contrapuestas. La primera consiste 
en tomarlo como un ejemplo de variabilidad 
extrema cuyo sentido evolutivo puede enten-
derse agrupando los distintos ejemplares en 

Basándose en la distribución de Monos del Viejo Mun-
do como Papio y Macaca, Clifford Jolly (2001) definió 
los «alotaxa» para caracterizar a grupos morfológica-
mente distintos, aunque sin estar todavía reproducti- 
vamente aislados, que forman sin solaparse un mosai-
co geográfico. Bajo el punto de vista del ESC los alo-
taxa pueden ser considerados «especies» distintas, 
pero pertenecen a una misma en términos del BSC (Jo-
lly, 2001). Los neandertales y otras poblaciones «pre-

modernas» podrían considerarse alotaxa según Jolly 
(2001). Susan Antón (2003) ha sostenido que, respecto 
del conjunto general de Homo erectus, el concepto de 
«alotaxa» es preferible al de «especie» si se quiere evitar 
una discusión inacabable. Las «variedades geográfico-
temporales» de Karen Baab (2007; 2008) respecto de 
Homo erectus corresponden a una idea muy parecida a 
la de los «alotaxa» y, de hecho, la autora utilizó como 
referencia los trabajos de Jolly sobre babuinos.

Caja 14.15  Alotaxa
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una sola especie. La segunda lleva a pensar 
que no corresponde a ninguna forma cohe-
rente de hominino que haya existido con un 
sentido biológico firme y, por tanto, el inten-
to de reunir los diferentes fósiles en un mismo 
taxón hay que considerarlo como un «acci-
dente histórico» (Schwartz, 2004). En el pri-
mer caso, estaríamos hablando de Homo 
erectus. En el segundo, lo más que podría-
mos considerar es un «grado erectus».

Sin embargo, la perspectiva evolutiva de 
dos poblaciones con historias locales de adap-
tación a un determinado entorno que puede 
llegar a estar muy alejado tanto en términos 
temporales como geográficos —defendida 
por Karen Baab (2007)— sostiene un esque-
ma cuyo alcance permite resolver muchas de 
las dudas taxonómicas y sistemáticas plan-
teadas en este libro. 

Buena parte de las discrepancias que exis-
ten a la hora de considerar caracteres utiliza-
dos en los análisis tanto estadísticos como cla-
dísticos procede de dificultades metodológicas 
como el uso de reconstrucciones inadecuadas, 
la asignación sesgada de ejemplares a taxa o la 
selección poco pertinente de rasgos. El trabajo 
de Rolando González-José y colaboradores 
(2008) sobre la integración modular en «mega 
rasgos» —la expresión es nuestra— con varia-
ciones cuantitativas dentro de un espacio mul-
tivariante (capítulo 2) permite resolver algu-
nas de esas dificultades. Sin embargo, otra 
fuente de problemas es la de presencia de ejem-
plares dentro de un rango geográfico y tempo-
ral estrecho que muestran diferencias notables, 
con el ejemplo más patente de los fósiles de 
Olorgesailie y Daka comentados en este capí-
tulo. En ese caso, el recurso de diferencias lo-
cales entre poblaciones de la misma especie 
queda un tanto disminuido.

Pero si mantenemos, de momento al me-
nos, la necesidad de considerar poblaciones 
locales que, por las razones que sean, perma-
necen integradas con poca dispersión, nos 
encontramos con que en tiempos geológicos 
modestos podrían acumular diferencias mor-
fológicas sensibles. Ése puede ser el origen de 
algunos de los más notorios rasgos distinti-
vos que llevan a determinados fósiles englo-

bados en Homo erectus sensu lato hasta ex-
tremos enormes de diversidad. 

¿Supondrían o no especies biológicas 
—BSC— separadas esas poblaciones locales, 
reducidas a menudo a lo que nos dice un solo 
ejemplar? Resulta imposible comprobarlo. 
¿Merece la pena asignarles especies evoluti-
vas —ESC— distintas? Hemos sostenido que 
en el caso de Homo erectus vs. H. ergaster la 
respuesta es afirmativa. Tal vez no lo sea tan-
to cuando nos referimos a Olorgesailie vs. 
Daka, y desde luego no lo hemos considera-
do necesario en H. rudolfensis vs. H. habilis. 

Es probable que alguna de esas poblacio-
nes locales pudiese haber derivado hacia una 
ESC nueva y, tal vez, incluso lo hayan hecho 
algunas de ellas. El caso de los ejemplares su-
dafricanos es notorio a tal respecto. Homo 
gautengensis puede tenerse por una ESC de 
pleno derecho sin forzar la interpretación fi-
logenética general. Supongamos que SK 847 
y SK 45 son un resultado de la evolución de 
H. gautengensis. Si se quiere incluir, además, 
esos dos ejemplares de Swartkrans en Homo 
erectus, hay que aceptar que todo el taxón 
procede de H. gautengensis y sus miembros se 
desplazan a los demás emplazamientos afri-
canos. Pero esa hipótesis cuadra mal con las 
evidencias de Dmanisi, así que las alternati-
vas serían considerar que SK 847 y SK 45 
son ejemplares de H. erectus que no cuentan 
a H. gautengensis entre sus ancestros, o bien 
reducir este último taxón a H. habilis.

Un H. gautengensis como ejemplo de las 
poblaciones locales que evolucionan alcan-
zando, en ocasiones, una historia evolutiva 
que lleva a otorgarles el rango de ESC es 
una solución muy coherente. La gran canti-
dad de restos sudafricanos de homininos del 
Plioceno Superior y el Pleistoceno Inferior 
lleva a ella. Pero en ausencia de los ejempla-
res capaces de indicar cómo podrían haber 
tenido lugar los procesos filogenéticos loca-
les, es preferible no multiplicar el número de 
taxa utilizados y considerar tales ejemplares 
«extremos» o «intermedios» como variacio-
nes dentro de un taxón amplio. 

Australopithecus es otro caso en el que los 
enfoques poblacionales puede resultar muy 
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útil aunque, por lo que respecta a ese taxón, 
también sería oportuno realizar los análisis 
cladísticos con arreglo a la fórmula de los 
«mega rasgos» de González-José y colabora-
dores (2008). A título de colofón de la histo-
ria evolutiva de los homininos hasta el Pleis-
toceno Medio, podríamos sugerir por tanto 
las siguientes pautas:

•   La diversidad morfológica es notable.
•   Se ve acentuada por adaptaciones específi-

cas de las poblaciones locales.
•   Las dispersiones  fueron  importantes pero 

es probable que reducidas a episodios tem-

poralmente aislados, como resultado de 
presiones poblacionales esporádicas.

•   Dentro de Homo, el grado cultural alcan-
zado es un indicio firme del aislamiento 
poblacional.

•   La propuesta de ESC debería  reducirse a 
los casos en los que ese recurso taxonómico 
es necesario para aclarar el proceso filoge-
nético.

•   El uso de cladogramas a nivel de especie 
puede resultar inviable salvo que se lleve 
a cabo una agrupación notable en uni-
dades modulares de los rasgos a consi-
derar.





1. «Cronología corta»  
 versus ocupación antigua

Con una fecha tan temprana como la de 
cerca de 1,8 m.a. para la salida de los homi-
ninos de África, la pregunta acerca de si la 
dispersión casi inmediata por Asia podría 
haber tenido una contrapartida de coloniza-
ción paralela de Europa fue objeto de debate 
en la última década del siglo xx.

Basándose en un examen de las evidencias 
arqueológicas y cronológicas disponibles, Wil 
Roebroeks y Thijs van Kolfschoten (1994) pro-

pusieron la «cronología corta» (short chronolo-
gy) como hipótesis mejor acerca de la ocupa-
ción de los homininos de Europa. La cronolo-
gía corta sitúa en el entorno de 0,5 m.a. la 
presencia incuestionable y continua de miem-
bros de nuestro linaje en el continente europeo; 
las eventuales incursiones anteriores habrían 
sido episodios esporádicos sin continuidad. En 
apoyo de esa afirmación, los autores propor-
cionaron un esquema —reproducido aquí 
(véase tabla 15.1)— en el que se resumen las 
diferencias existentes entre los indicios anterio-
res y posteriores a la fecha de 500.000 años.

15.  La entrada 
de los homininos en Europa

Tabla 15.1  Esquema de las diferencias existentes en el registro del Paleolítico de Europa entre el perío-
do anterior y posterior a c. 500.000 años (Roebroeks y Van Kolfschoten, 1994)

 Antes de 500.000 años Después de 500.000 años

Series pequeñas de piezas aisladas seleccionadas  Grandes colecciones procedentes de lugares de
dentro de un entorno natural de guijarros. fabricación in situ con materiales de desecho 
 de talla. 

Contexto perturbado (matriz gruesa). Yacimientos de contexto primario (matriz
 de grano fino).

Conjuntos «primitivos» discutidos. Industrias achelenses y no achelenses indiscutibles.
Sin restos humanos. Restos humanos comunes.
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Tabla 15.2  Indicios de ocupación humana en Europa anterior a 0,5 m.a.

 País Localidad Edad Indicios Referencia

Francia St. Eble c. 2,2 modo 1 Boivin et al. (2010)
Francia Chilhac c 2,1 modo 1 Boivin et al. (2010)
Italia Valdarno 1,95 modo 1 Abbate (2011) 
Bulgaria Kozarnika 1,6/1,4 modo 1 Sirakov et al. (2010)
Francia Lézignan-le-Cèbe 1,57 modo 1 Crochet et al. (2009)
Italia Pirro Nord c. 1,5 modo 1 Arzarello y Peretto, (2010)
Italia Monferrato 1,0,/0,9 modo 1 Siori y Sala (2007)
Francia Le Vallonet 1,2 modo 1 Abbate (2011) 
España Sima Elefante  1,2/1,1 fósil / Carbonell et al. (2008)
 (Atapuerca)  modo1
Francia La Terre-des-Sablons 1,1/0,9 modo 1 Desprieé (2011)
Alemania Untermassfeld 1,07 modo 1 Günter Landeck (2010)
España Barranco León c. 1 modo 1 Oms et al. (2000)
España Fuente Nueva c. 1 modo 1 Oms et al. (2000)
Francia Crozant c. 1 modo 1 Desprieé (2011)
Francia Le Pont-de-Lavaud c. 1 modo 1 Bahain et al. (2007)
Alemania Kärlich MIS* 23  modo 1 Haidle y Pawlik (2010)
Francia Soleihac 1/0,9 modo 1 Abbate (2011)
Inglaterra Happisburgh 0,99/0,78 modo 1 Parfitt et al. (2010)
Francia Moncé 0,93 modo 1  Desprieé (2011)
   (hachas)
España Solana 0,9 modo 1 Abbate (2011)
Italia Monte Poggiolo MIS* 21 modo 1 Giovanni Muttoni et al. (2011) 
España Vallparadís 0,8 modo 1 Duval (2011)
España Atapuerca  >0,78 cráneo /  Bermúdez de Castro, 
 (Gran Dolina)  modo 1 Arsuaga et al. (1997)
Ucrania Korolevo >0,78 modo 1 Koulakovska, Usik y Haesaerts (2010)
Alemania Dorn-Dürkheim  >0,78 modo 1 Haidle y Pawlik (2010)
Italia Ceprano c. 0,8 cráneo Ascenzi et al. (1996)
Alemania Sarstedt c, 0,7 fósiles Czarnetzki, Gaudzinski y Pusch (2001)
Francia La Genetiere 0,7/0,6 modo 1 Desprieé (2011)
   (hachas)
Francia La Morandiére 0,7/0,6 modo 1 Desprieé (2011)
   (hachas)
Francia La Noira 0,7/0,6 modo 1 Desprieé (2011)
   (hachas)
Francia Le Pont-de-la- 0,7/0,6 modo1 Desprieé (2011)
 Hulauderie
Inglaterra Pakefield c 0,65 modo 1 Parfitt et al. (2005)
Italia Isernia La Pineta MIS* 15 modo1 Coltorti et al. (2005)
Grecia Polemistra Paleolítico modo 1 Harvati et al. (2008)
  Inferior (?)
Grecia Karpero Paleolítico  modo 1 Harvati et al. (2008)
  Inferior (?)

* Marine Isotope Stage, véase epígrafe siguiente.
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Ésa era la situación en 1994. Sólo dos años 
después, la propuesta de la cronología corta 
tuvo que ser matizada a causa del hallazgo en 
Atapuerca de evidencias —incluyendo restos 
humanos—  de una ocupación anterior al 
medio millón de años (Dennell y Roebroeks, 
1996). Desde entonces, el panorama se ha ido 
completando hasta indicar una notable pre-
sencia antigua en diversos enclaves europeos 
(véase tabla 15.2).

La mayor parte de las muestras de la pre-
sencia humana en Europa que aparecen en la 
tabla 15.2 son culturales y algunas de ellas 
están sujetas a distintas dudas (véase caja 15.1). 
Pero aun desechando los indicios más sospe-
chosos, quedan suficientes pruebas de una 
presencia en Europa de Homo anterior a lo 
que la hipótesis de la «cronología corta» indi-
ca (Carbonell et al., 1996).

Aun así, ¿de qué tipo serían las dispersio-
nes antiguas hacia Europa? ¿En qué medida 
puede tildarse de «permanente» o «esporádi-
ca» una ocupación? Sólo una presencia con-
tinua en algún enclave del continente llevaría 
en realidad a tener que desechar la «cronolo-
gía corta» propuesta por Roebroeks y Van 
Kolfschoten (1994).

Tanto si la verdadera colonización del 
continente europeo tuvo lugar en el entorno 
de 0,5 m.a. como si hay que doblar la fecha de 
presencia, los homininos tuvieron que en-
frentarse —al igual que sucedió con las dis-
persiones hacia Asia continental— con unos 
cambios climáticos que llevarían a un frío ex-
tremo en las épocas glaciares. Dos son, pues, 

las preguntas respecto de la llegada de nues-
tro linaje a Europa: con qué sucesión de epi-
sodios glaciares/interglaciares se relaciona la 
presencia temprana de homininos en Europa 
y qué vías de migración podrían haber utili-
zado en su entrada en el continente bajo 
cualquiera de las dos condiciones (clima frío 
o templado). El examen de las alternativas 
para la dispersión humana relacionadas con 
esas variables nos servirán de modelo teóri-
co acerca del posible carácter de las prime-
ras ocupaciones europeas. 

1.1 Los ciclos glaciares

Las alternativas climáticas que conocemos 
bajo el nombre de «glaciaciones» correspon-
den a ciclos en los que la temperatura del pla-
neta desciende hasta el extremo de provocar 
la acumulación de grandes masas de hielo en 
los continentes, en especial los del hemisferio 
norte (véase más adelante, figura 15.4).

Los estudios pioneros realizados por Al-
brecht Penck y Eduard Bruckner (1909) en 
los Alpes identificaron cuatro grandes avan-
ces de los hielos a los que se dio los nombres 
de Günz, Mindel, Riss y Würm. Esa denomi-
nación corresponde a los valles de los afluen-
tes del río Danubio en cuyas terrazas fluvia-
les se encontraron indicios de glaciares en 
distintos momentos del Pleistoceno Medio, 
con una última glaciación que coincide con el 
inicio del Pleistoceno Superior. 

Las sospechas que nos llevan a desechar algunos indi-
cios de la ocupación temprana de Europa se refieren, 
en primer lugar, al posible carácter natural, debido a la 
actividad volcánica y, por tanto, ajeno a una manipula-
ción antrópica, de los supuestos útiles de St. Eble y 
Chilhac (Muttoni, Scandia y Kent, 2010) y Dorn-
Durkheim 3 (Haidle y Pawlik, 2010). También existen 
dudas acerca de la fecha otorgada por Ernesto Abbate 
y Mario Sagri (2011) a la presencia humana en Valdar-
no, que procede de una comunicación personal impo-

sible de comprobar; Paul Peter Anthony Mazza y cola-
boradores (2006) situaron los útiles de Valdarno —muy 
modernos; achelense avanzado— por encima de la 
frontera Matuyama-Brunhes. Por último, Giovanni 
Muttoni, Giancarlo Scandia y Dennis Kent (2010) verifi-
caron los errores analíticos potenciales de las medicio-
nes radiométricas y paleomagnéticas de Le Vallon y Pi-
rro Nord. Daremos por válidos estos últimos indicios, 
pero no se tomarán en cuenta las edades muy antiguas 
que se les atribuye en la tabla 15.2.

Caja 15.1  Dudas acerca de la ocupación temprana de Europa
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Sucesivos estudios en distintos continentes 
han puesto de manifiesto el alcance planeta-
rio de los ciclos glaciares, con nombres pro-
pios en cada episodio detectado y la necesi-

dad, por tanto, de precisar en qué medida 
podría tratarse de una glaciación local o ge-
neralizada. La posibilidad de identificar con 
precisión las alternativas climáticas se pre-

En términos históricos, se debe al biólogo suizo Louis 
Agassiz —discípulo de Cuvier— la identificación de pe-
ríodos de frío intenso en épocas remotas. Agassiz pre-
sentó su idea en la Sociedad Suiza de Historia Natural 
de Neuchâtel en 1937 y la publicó tres años más tarde 
(Agassiz, 1840) dando el nombre de «glaciar» a cada 
episodio frío. Las primeras explicaciones acerca del ori-
gen del cambio climático se deben a Joseph Adhémar 
y James Croll (véase Elias, 2007). Pero fue Milutin Mi-
lankovitch (1941), matemático serbio, quien desarrolló 
un modelo de las glaciaciones basado en la variación 
cíclica de la excentricidad (parte superior de la figura), 
precesión (abajo, izquierda) y oblicuidad (abajo, dere-
cha) de la órbita terrestre. (Ilustraciones procedentes de 
http://www.portalciencia.net/enigmaglac.html).

Caja 15.2  El descubrimiento de las glaciaciones

Figura 15.1  Situación 
de los valles del Danubio que 
dieron lugar a los nombres 
de las glaciaciones 
estudiadas por Penck 
y Bruckner (1909).
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sentó cuando, a partir de la década de 1950, 
comenzaron los trabajos de análisis del con-
tenido de isótopos de oxígeno en los corales 
fósiles (véase caja 15.3). Gracias a ese méto-
do, Wallace Broeker y Jan Van Donk (1970) 
indicaron de forma detallada parte de las os-
cilaciones del clima del Pleistoceno. 

La figura 15.2 muestra la International 
Stratigraphic Chart —limitada a los últimos 
2,5 m.a.— con indicación de las correlacio-
nes establecidas entre las edades geológicas, 
el registro de los isótopos marinos del oxíge-
no (MIS, marine isotope stage), los eventos 
paleomagnéticos, las secuencias de deposi-
ción de loes en China y las distintas sucesio-
nes de episodios glaciares/interglaciares. 

Como puede comprobarse, la columna de 
los isótopos marinos (MIS) de la figura 15.2 
muestra que las alternativas climáticas fue-
ron muchas más de las establecidas en la 
consideración «clásica» de cuatro glaciacio-
nes durante el Pleistoceno Medio y Supe-

rior, indicando de manera precisa las últi-
mas oscilaciones climáticas y sus corres-
pondientes crones paleomagnéticos. La 
identificación de los MIS comienza por el 
interglaciar que vivimos ahora, MIS 1, y a 
partir de él sigue numerando hacia atrás la 
sucesión de períodos fríos y cálidos, de tal 
forma que MIS 2 corresponde a la última 
glaciación «clásica» (Würm). Las demás se 
identifican como MIS 6 (Riss), MIS 12 
(Mindel) y MIS 16 (Günz), con 19 alternati-
vas climáticas mayores desde que tuvo lugar, 
hace 1,78 m.a., el comienzo del Pleistoceno 
Medio. 

Cada vez que se produce un episodio gla-
ciar, una parte del agua de los océanos queda 
depositada en forma de hielo, como conse-
cuencia del enfriamiento del planeta, en las 
zonas continentales de Europa, Asia y Améri-
ca. Hasta el 5,5% del agua existente en el pla-
neta llegó a acumularse en terreno continental 
durante las glaciaciones, frente al 1,7% actual 

El estudio de los episodios climáticos antiguos se lleva 
a cabo midiendo la relación entre dos isótopos del oxí-
geno —18O/16O— presentes en los microfósiles cal-
cáreos de los mares tropicales. Cuando el clima se en-
fría, gran parte del 16O, más ligero y por tanto abundan-
te en las nubes de evaporación de las aguas oceánicas, 
se precipita como parte de la nieve acumulada en los 
glaciares. De esa forma, el contenido de 18O pasa a ser 
mayor en los océanos, así que un incremento en la can-
tidad relativa de 18O supone la presencia de un período 

frío, eventualmente de una glaciación. La situación que 
describieron Michael Prentice y George Denton (1988) 
con arreglo a ese método indica un cambio brusco del 
clima hace 14 millones de años, en el Mioceno Medio, 
Edad en la que las altas temperaturas anteriores tendie-
ron hacia un enfriamiento paulatino y acusado en pro-
medio, aunque con diversos altibajos (glaciaciones y 
períodos interglaciares). El proceso se acentuó en el 
Pleistoceno Medio dando lugar a la llamada «época de 
las glaciaciones». 

Pese a la sucesión de numerosos períodos glaciares e 
interglaciares que afectaron a Europa, vamos a mante-
ner en la medida de lo posible la terminología de las 
cuatro glaciaciones —Günz, Mindel, Riss y Würm—
como marco general para repasar los procesos de dis-
persión de los homininos por el continente. Para como-
didad de la lectura, indicamos en la tabla 15.3 las fe-
chas de comienzo y final de cada una de las glaciaciones 

«clásicas». No obstante, esa periodización es del todo 
insuficiente como referencia para las dispersiones hu-
manas en Europa. Por ejemplo, el interglaciar Mindel-
Riss, al que se otorga en la tabla una duración de 
150.000 años, está compuesto en realidad de distintos 
ciclos que reducen la época templada. Cuando sea ne-
cesario, indicaremos el episodio MIS concreto al que 
nos estamos refiriendo.

Caja 15.3  Medida de las épocas glaciares mediante isótopos del oxígeno

Caja 15.4  Las glaciaciones «clásicas»
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(Williams et al., 1993). Una tercera parte de 
la tierra firme estuvo cubierta de glaciares en 
la época de mayor extensión de éstos, coinci-
diendo con la segunda gran glaciación (Min-
del, MIS 12). 

Las consecuencias ambientales del avance 
de los hielos suponen una cadena entrelaza-
da de acontecimientos que tienen su mayor 
auge en plena época glacial: 

•   Desecación de los mares poco profundos (el 
nivel de los océanos baja hasta 150 metros).

•   Apertura  de  zonas  de  contacto  entre  los 
continentes.

•   Facilidad para las migraciones de los ani-
males terrestres, los homininos entre ellos.

•   Continentalización  del  clima  y  descenso 
del promedio de lluvias, con incremento de 
la aridez en las zonas templadas.

Figura 15.3  Detalle de los MIS propios del 
Pleistoceno Medio y Superior, con los estadios 
correspondientes al momento de máximo rigor 
de las cuatro glaciaciones «clásicas». Elaboración 
propia a partir de la International Stratigraphic 
Chart.

Tabla 15.3  Glaciaciones «clásicas» en Europa. Si no se toman en consideración los estadios fríos inter-
medios, los interglaciares parecen abarcar un rango temporal muy amplio pero no es en realidad así. 
Quedaron interrumpidos por los episodios glaciares MIS 14 en el interglaciar Günz-Mindel (conocido 
como Cromeriense), MIS 10 y 8 en el interglaciar Mindel/Riss (Hoxniense) y MIS 4 en el Riss-Würm 
(Ipswichiense). El interglaciar que estamos viviendo se denomina Flandriense. Aunque los episodios 
glaciares son de alcance planetario, su identificación en distintos lugares ha recibido nombres locales

 Episodio Miles de años Glaciar/Interglaciar

 final    11 Würm (MIS 2)
 comienzo   120
 final   120 Riss/Würm (MIS 5 y 3)
 comienzo   140
 final   140 Riss (MIS 6)
 comienzo   300
 final   300 Mindel/Riss (MIS 11, 9 y 7)
 comienzo   400
 final   400 Mindel (MIS 12)
 comienzo   450
 final   450 Günz/Mindel (MIS 15 y 13)
 comienzo   750
 final   750 Günz (MIS 16)
 comienzo 1.100
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•   Cambios profundos en la fauna y la flora: 
grandes extensiones de bosques de conífe-
ras, tundras abiertas y la fauna asociada de 
los grandes mamíferos herbívoros (alces, 
mamuts, rinocerontes lanudos) y sus pre-
dadores. 

El promedio anual de temperaturas en la 
Europa del norte fue de alrededor de –2 °C 
durante las glaciaciones. Sólo se dispuso de 
unos 30 o 40 días sin heladas en todo el año 
en aquellas zonas que no estaban cubiertas 
sin más por los glaciares. Por lo que respecta  
al Mediterráneo, las condiciones fueron du-

rante la última glaciación secas y áridas, sin 
más aporte de humedad que la de la fusión 
de las nieves en el verano; no obstante, es ese 
un panorama general en el que aparecen al-
gunos episodios de interglaciares húmedos 
(Rosselló i Verger, 1970). 

Es fácil entender cuáles fueron los proble-
mas adaptativos a los que se enfrentarían en 
la Europa del Pleistoceno Medio y Superior 
los homininos, unos primates aparecidos en 
el bosque tropical y adaptados a ese clima cá-
lido y húmedo. Pero, como es lógico, los cam-
bios climáticos afectaron a la totalidad de la 
flora y la fauna, no sólo a los homininos. El 

Figura 15.4  Arriba: 
máximo alcance de 
los hielos en los 
hemisferios 
terrestres. A causa 
de la distribución 
desigual de los 
continentes, 
los glaciares se 
concentran, en el 
hemisferio sur, en la 
Antártida (Ehlers 
y Gibbard, 2007). 
Abajo: variación 
en las isóbatas 
correspondientes al 
nivel del mar, con los 
descensos 
correspondientes 
a los períodos 
glaciares. (Ilustración 
de Flemming et al., 
2003, modificada).
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estudio realizado por Marta Mirazón Lahr y 
Robert Foley (1994) indicó que la lenta acu-
mulación de capas de hielo continental en las 
latitudes altas, seguida de un rápido deshielo 
que da paso a períodos cortos de condiciones 
interglaciares, habría llevado a la modifica-
ción de las barreras naturales existentes para 

la migración. Tanto en África como en Euro-
pa, la fauna de grandes mamíferos contó du-
rante los interglaciares con amplias posibili-
dades de expansión. Pero en episodios glacia-
res sólo la fauna de Eurasia podría haber 
modificado su rango de ocupación; la africa-
na estaría sometida a un aislamiento endémi-

Figura 15.5  Efectos de un ciclo glaciar en África y Europa. (Ilustración de Mirazón Lahr y Foley, 1994, modificada).
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co a causa del cinturón árido que supone el 
Sahara (véase figura 15.5). Durante las gla-
ciaciones, los animales de Europa se verían 
forzados a un desplazamiento hacia el sur a 
causa del permafrost presente en las zonas 
periglaciares; no obstante, el Sahara también 
supondría una barrera infranqueable para 
ellos. De ahí los movimientos migratorios en 
el sentido oeste-este hasta llegar al callejón 
sin salida de Oriente Medio. La distribución 
de la fauna actual refleja, de hecho, esas con-
diciones impuestas por los glaciares (Mira-
zón Lahr y Foley, 1994).

Una confirmación empírica del trabajo de 
Mirazón Lahr y Foley (1994) la proporciona-
ron Giovanni Muttoni, Giancarlo Scardia y 
Dennis Kent (2010) al indicar las posibles ru-
tas de migración de grandes herbívoros (y ho-
mininos) en el entorno de la primera gran gla-
ciación del Pleistoceno, MIS 22 (0,87 m.a.) 
(figura 15.6).

Mammuthus meridionalis es una especie 
europea que ha sido hallada, en el nivel TD6 
de Gran Dolina, Fuente Nueva 3 y Barranco 
León (España) y Le Vallonnet (Francia). M. 
trogontherii, inmigrante desde Asia, aparece 
en Cúllar Baza 1 (España) y Soleilhac (Fran-
cia). E. antiquus, procedente de África, se ha 
encontrado en Soleilhac (Francia), Ceprano, 
Fontana Ranuccio y Notarchirico (Italia), 
Gesher Benot Ya’aqov y posiblemente tam-

bién Evron (Israel) (Muttoni et al., 2010). Se 
trata en todos los casos de yacimientos con 
indicios de presencia humana.

Como vemos, tanto el modelo de Mirazón 
Lahr y Foley (1994) como el estudio empíri-
co de Muttoni, Scardia y Kent (2010) indican 
que las dispersiones entre los continentes 
africano y eurasiático quedaron limitadas a 
finales del Pleistoceno antiguo a pautas de 
migración en el sentido oeste-este. Aun así, el 
tránsito entre África y Europa cuenta con al-
gunas alternativas que podrían haber sido 
aprovechadas por los homininos. Se trata de 
la segunda cuestión que planteábamos al 
principio de este capítulo: qué distintas vías 
de migración existieron de hecho de cara a 
una posible entrada en el continente.

1.2 Obstáculos para la migración  
 hacia Europa 

1.2.1  La barrera sahariana

El trabajo de Ernesto Abbate y Mario Sagri 
(2011) acerca de los determinantes geológi-
cos, climáticos y ambientales que podrían 
haber influido en la dispersión del género 
Homo desde África hacia Eurasia durante el 
Pleistoceno Inferior planteó el carácter estra-

Figura 15.6  Rutas 
de migración en el 
Pleistoceno Inferior 
(M22, c. 0,87 m.a.) 
(Muttoni, Scardia 
y Kent, 2010). 
Durante MIS 22, las 
costas se 
encuentran en la 
isóbata de –120.
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tégico de la depresión de Danakil (Rift de 
Afar, Etiopía) como punto de partida. A par-
tir de ese enclave, las opciones alternativas de 
alcance de las costas mediterráneas siguen, 
de oeste a este, alguna de las siguientes rutas:

•   Sáhara Occidental: cauces de los ríos Níger 
y Senegal, a partir del megalago Chad.

•   Sáhara  central:  grandes  lagos  saharianos 
y/o cinturones fluviales, a partir del mismo 
origen: megalago Chad.

•   Ruta septentrional a lo largo del valle del 
Nilo.

•   Cruce de  los estrechos de Bab el Mandeb 
utilizando una ruta oriental dentro de la 
península Arábiga (figura 15.7).

Veamos en detalle esas alternativas. Como 
indicó Marta Mirazón Lahr (2010), la colo-
nización europea por parte de los homininos 
puede ser vista como un subproducto del 
proceso de dispersión anterior, y más difícil, 
que es el del abandono de África del este su-
perando las barreras geográficas situadas 
dentro del continente africano; la del Sahara, 
en particular. Por lo que se refiere al rango 
temporal de finales del Plioceno y comienzos 
del Pleistoceno, Mirazón Lahr (2010) plan-

teó que un hipotético «episodio húmedo» en 
el que el desierto del Sahara se hubiese com-
primido latitudinalmente habría dado lugar 
a corredores o refugios potenciales que facili-
tarían la dispersión de los homininos.

A la hora de identificar tales corredores, 
un apoyo empírico importante es el de las 
evidencias disponibles sobre la ocupación 
humana de África del norte. La figura 15.8 
pone de manifiesto distintos yacimientos con 
tallas líticas que indican esa presencia. En la 
cornisa norteafricana, la localidad más anti-
gua con herramientas es Aïn Hanech, en el 
norte de Argelia, con útiles del modo 1 y una 
edad discutible que se sitúa entre los 1,95-
1,78 y los 1,2 m.a. (Mirazón Lahr, 2010); 
como veremos, se trata de un rango temporal 
semejante al de las primeras ocupaciones del 
sur de Europa. Pero ¿cómo habrían alcanza-
do esos homininos la orilla africana del Me-
diterráneo? 

La cuenca del megalago Chad es un punto es-
tratégico para la dispersión desde África del 
este. Las herramientas de los modos 1 y 2 ha-
lladas en la zona no cuentan con una data-
ción adecuada pero, como se recordará, de 
allí proceden los ejemplares de Sahelanthro-
pus tchadensis y Australopithecus bahrelgha-

Figura 15.7  Posibles rutas de 
salida desde África a Europa. Arriba: 
cruce de las regiones áridas del 
Sahara, que se prolongaría en el 
caso más occidental hacia el norte 
a lo largo de las costas del Atlántico. 
Las líneas de rayas gruesas indican 
el hipotético estrechamiento del 
Sahara durante una fase húmeda 
de finales del Plioceno; compárese 
con la máxima extensión del desierto 
indicada por las líneas de rayas más 
finas. Abajo: cruce del Mediterráneo 
por Gibraltar, el canal de Sicilia o 
mediante el rodeo por el corredor 
levantino que permitiría también 
adentrarse en Asia (Mirazón Lahr, 
2010).
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zali, con edades separadas por millones de 
años, cosa que indica la viabilidad —intermi-
tente, al menos— de Chad como lugar de re-
fugio. Desde el megalago, dos vías permiti-
rían alcanzar el Mediterráneo durante episo-
dios interglaciares húmedos (véase figura 
15.7). La primera, que es la del Sáhara cen-
tral a través de los megalagos y paleorríos 
asociados (Chad, Tibesti, Hoggar-Tassili, sur 
del Atlas), habría estado disponible sólo du-
rante muy breves lapsos de tiempo durante los 
cambios en los ciclos glaciares en el Pleistoce-
no Medio y no se cuenta con evidencias de lo-
calidades con tallas líticas que la apoyen. Por 
el contrario, la segunda vía, la del Sáhara Oc-
cidental —por Senegal y Mauritania hasta al-
canzar la costa atlántica y siguiendo luego por 
ella hacia el norte—, sí que proporcionaba fa-
cilidades de refugio, gracias a los cauces de los 

ríos Níger y Senegal, contando con yaci-
mientos con herramientas, del modo 1 en 
particular (Mirazón Lahr, 2010).

Las evidencias geomorfológicas y paleonto-
lógicas indican que el río Nilo unió en el Pleis-
toceno Medio (c. 0,7 m.a.) las fuentes de agua 
de África del este con el Mediterráneo pero en 
el Plio-Pleistoceno no sucedió lo mismo a cau-
sa de la aridez climática (Mirazón Lahr, 2010). 
De tal forma, si las poblaciones de homininos 
de Dmanisi llegaron hasta el corredor levanti-
no a través del continente africano, tendrían 
que haber usado las vías de Sáhara central o 
Sáhara Occidental.

Una forma distinta de alcanzar la ribera 
este del Mediterráneo sería la propuesta por 
Ernesto Abbate y Mario Sagri (2011): el paso 
directo desde la depresión de Afar, cruzando 
los estrechos de Bab el Mandeb, con la posibi-

Figura 15.8  Principales 
yacimientos africanos con 
indicios de ocupación de 
homininos en los corredores 
de cruce del Sahara (Mirazón 
Lahr, 2010).
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El modelo de Marta Mirazón Lahr está basado en la re-
construcción de los paleoambientes del Sahara durante 
la segunda parte del último ciclo glaciar pero en térmi-
nos hipotéticos puede aplicarse a cualquier episodio de 

interglaciar húmedo, por lo que la escasa presencia en 
la figura 15.8 de herramientas del modo 1, que serían 
las correspondientes a la primera ocupación de Europa, 
no supone un gran obstáculo.

Caja 15.5  Reconstrucción paleoambiental

Modo 1 sólo

Modo 2

Modo 2 (sólo Achelense tardío -
¿todos del Pleistoceno Medio tardío?
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lidad de recorrer la península Arábiga tanto 
por la zona oriental como por la occidental. 

El mar Rojo se formó como consecuencia 
de la separación entre la microplaca tectónica 
Danakil y la placa arábiga. La distancia actual 
es de 29 km, con la isla de Perm (un volcán del 
Mioceno) facilitando el cruce. Si se acepta una 
tasa de separación de las placas de 3 a 5 mm/
año, la anchura de los estrechos habría sido 
menor en el Pleistoceno Inferior —aunque 
nunca inferior a 4 km— facilitando el paso. 
Algo más al norte, las islas Hanish y Zukur 
suponen también una ayuda para cruzar las 
aguas. La abundancia de yacimientos con 
herramientas achelenses y, en menor medi-
da, olduvaienses (los que llevan los núme- 
ros 2, 9 y 11 en la figura 15.9) pone de mani-
fiesto la ocupación humana antigua de la 
península.

Geoffrey Bailey y Geoffrey King (2011) 
han estudiado en detalle la historia geológica 
de la cuenca mar Rojo como vía para las dis-
persiones de los homininos fuera de África. 
El mapa de la figura 15.10 indica cómo se 
distribuyen los terrenos más escarpados y las 
llanuras más accesibles alrededor de la mese-

ta etiópica —con la depresión de Afar y la 
costa de Eritrea—, los flancos de oriente y 
occidente de la península Arábiga y el Sinaí. 

En el mapa de esa figura se muestran los te-
rrenos que disponen de los mayores flujos de 
lava basáltica, capaces de suministrar mate-
rial bruto para la talla de herramientas de pie-
dra. Por añadidura, tales extensiones de cola-
das de lava cuentan con sedimentos fluviales 
que indican una disponibilidad de agua ma-
yor en el Pleistoceno que en la actualidad 
—cuyo clima es muy árido— proporcionan-
do en suma unos corredores favorables para 
la ocupación humana. 

Teniendo en cuenta todas esas variables, 
las dos vías más fáciles para la salida oriental 
de los homininos de África son la conexión 
directa zona de Afar-flancos de la cordillera 
de Arabia, por un lado, y el camino hacia el 
norte por tierras africanas hasta alcanzar el 
corredor levantino por otro. La distribución 
de los terrenos basálticos llevó a Bailey y 
King (2011) a considerar que es la primera, la 
del acceso a la península Arábiga desde la de-
presión de Afar, la trayectoria más viable. En 
la parte oriental de la cordillera arábiga exis-

Figura 15.9  Salida 
de África a través de un 
cruce directo hasta la 
península Arábiga (Abbate 
y Sagri, 2011). Abajo, a la 
derecha, yacimientos 
achelenses en la península 
(Petraglia, 2003); aparece 
en gris la cadena montañosa 
Hejaz-Asir-Hadramaut.
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te un paso que alcanza el umbral europeo a 
través de Siria y Jordania —con el valle del 
Jordán como referencia importante— y tuer-
ce luego hacia el este siguiendo las estribacio-
nes meridionales de los montes Taurus, en 
Turquía, y Zagros, en Irak-Irán. 

1.2.2  El cruce del Mediterráneo

Si tomamos en cuenta las posibles trayecto-
rias para la migración hacia Europa una vez 

alcanzada la ribera afroasiática del mar Me-
diterráneo, se dispone de las siguientes zonas 
de paso:

•   el corredor levantino,
•   el canal de Sicilia,
•   el estrecho de Gibraltar.

La levantina es la vía más fácil y suele ser 
aceptada como lugar probable de entrada 
en Europa de los homininos provenientes 
de África. Levante también es el acceso na-
tural desde Asia, si fue una población con 
ese origen la colonizadora. Aun así, el paso 
por los estrechos que separan Italia y Espa-
ña de la costa norteafricana se han defen-
dido como vías hipotéticas de cruce del 
Mediterráneo (por ejemplo, Blanc, 1940; 
Alimen, 1975; Flemming et al., 2003; De-
rricourt, 2005), en particular a causa de la 
semejanza de los restos culturales a uno y 
otro lado de los estrechos. El trabajo de Er-
nesto Abbate y Mario Sagri (2011) ha pre-
cisado las condiciones geológicas de esos 
posibles pasos.

El canal de Sicilia une las cuencas orien-
tal y occidental del Mediterráneo estable-
ciendo un corte en el cinturón orogénico 
Apeninos-Magreb. En la actualidad tiene 
140 km de anchura pero más de la mitad de 
ese recorrido pertenece a la plataforma con-
tinental de Sicilia que, en ese lugar, constitu-
ye una zona de profundidad escasa (inferior 
a 100 metros). Se trata del Banco Aventura 
(A.B. en la figura 15.11). La costa africana 
de Túnez también cuenta con una platafor-
ma de aguas superficiales, por lo que la 
zona profunda del canal (superior a 200 me-

Figura 15.10  Mapa de zonas escarpadas y zonas 
de tránsito más fácil en el paso de África a Asia, con 
indicación de los terrenos basálticos (Bailey y King, 2011). 

Como apuntaron Bailey y King (2011), existe una estre-
cha asociación entre los terrenos basálticos de la penín-
sula Arábiga y las localidades con herramientas líticas 
del Pleistoceno —véase figura 15.9— aunque, por des-
gracia, se trata en su mayor parte de yacimientos su-
perficiales que no se han podido datar con precisión. La 

península Arábiga cuenta con enclaves locales que no 
aparecen en un mapa de poco detalle. Las vías indica-
das son las principales, pues, pero no excluyen otros 
caminos esporádicos de paso que pueden haber teni-
do en ocasiones su importancia.

Caja 15.6  Vías de tránsito por la península Arábiga
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tros) es de sólo 40 km. Por añadidura, una 
cadena siembra de islas y escollos la zona 
occidental del estrecho.

Durante el Plioceno y el Pleistoceno tem-
prano los cambios geológicos podrían haber 
reducido aún más el canal de Sicilia. Con la 
bajada del nivel del mar, un ramillete de islo-
tes cercanos y bancos emergentes permitirían 
el paso de isla en isla en la parte central don-
de Túnez y Sicilia se encuentran más cerca —en 
especial durante los períodos glaciares 
(Abbate y Sagri, 2011). Con el ascenso de 
las isóbatas, las posibles huellas de ese y 
otros caminos de cruce del Mediterráneo 
quedan hoy bajo las aguas pero se han iden-
tificado algunos yacimientos submarinos 

que suponen indicios en tal sentido (Flem-
ming et al., 2003).

Por lo que respecta a Gibraltar, el Estre-
cho que separa el sudoeste de Europa de la 
costa norte de África, tiene sólo 14 kilóme-
tros de anchura pero con profundidades im-
portantes, de cerca de 900 metros. Como el 
estrecho de Gibraltar se abrió en el Plioceno 
Inferior, hace 5,33 m.a., tras la crisis árida del 
Mesiniense, su carácter de barrera para el 
cruce de los homininos es considerable. Pero 
no faltan las hipótesis acerca de las posibili-
dades de paso, indicado por la fauna seme-
jante en ambas orillas (por ejemplo, Arribas 
y Palmqvist, 1999). Ernesto Abbate y Mario 
Sagri (2011) mencionaron la presencia de 

La posible existencia de un puente completamente 
emergido que permitiera el paso a pie desde el norte de 
África a Sicilia durante las glaciaciones ha dado lugar a 
controversias. Abbate y Sagri (2011) indicaron la pre-
sencia de un paso franco entre Sicilia y Túnez en el Pleis-
toceno que ha sido negada por Paola Villa (2001) y Mira-
zón Lahr (2010). Pero, como sostuvo Marcel Otte 
(2010), no tiene sentido discutir si el estrecho entre Sici-
lia y Túnez se cerró por completo o no. Podría bastar 
con que la otra orilla se hiciese visible desde algún alto-

zano para que los homininos se animasen a cruzar las 
aguas. Cabría añadir que la columna de humo que le-
vanta el fuego de un bosque puede ser un indicio de la 
existencia de tierra visible aún a más distancia al otro 
lado de un brazo de mar. Las fuertes corrientes de Gi-
braltar harían difícil el paso occidental (Straus, 2001) 
pero la ocupación de la isla de Flores por parte de 
Homo erectus pone de manifiesto la capacidad de los 
humanos antiguos para colonizar nuevas tierras supe-
rando estrechos con corrientes intensas. 

Caja 15.7  El puente hacia Sicilia

Figura 15.11  Canal 
de Sicilia (Abbate y Sagri, 
2011).
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una posible vía de cruce entre Punta Camari-
nal, al oeste de Algeciras, y Tánger. En esa 
zona (véase figura 15.13) las plataformas 
continentales son más amplias y están rodea-
das por una serie de bancos y escollos que 
no exceden los 150 metros de profundidad 
—el Umbral batimétrico de Camarina. Ta-
les fondos marinos se originaron a través de 

deslizamientos por gravedad de masas gi-
gantescas procedentes de las plataformas 
continentales; unos flujos que obstruyeron 
en parte el Estrecho de Gibraltar en el Plio-
ceno Inferior.

2. Los primeros homininos  
 europeos

Los estudios relativos a los posibles pasos 
desde África a Asia sólo indican vías hipoté-
ticas de migración. Queda por aclarar cuándo 
tuvieron lugar las dispersiones que llevaron 
a los homininos a entrar en Europa y, en par-
ticular, qué especie habría sido la protagonis-
ta de la colonización.

De todos los indicios indicados en la tabla 
15.2, sólo unos pocos permiten apreciar la 
morfología de los primeros pobladores hu-
manos de Europa. Se trata de los ejemplares 
procedentes de la Gran Dolina y la Sima de 
los Huesos de Atapuerca (España), del crá-
neo de Ceprano (Italia) y de los fragmentos 
craneales de Sarstedt (Alemania). Veamos 
sus características.
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Figura 15.12  Yacimientos del Mediterráneo situados bajo las aguas; salvo indicación contraria, pertenecen todos ellos 
al Paleolítico. 1, Cueva de Hércules (Tánger). 2, Cueva de Gorham y Punta de Europa (Gibraltar). 3, Leucate (Neolítico; 
Francia). 4, Cosquer (Francia). 5, Palinuro (Italia). 6, Aghios Georghios (Corfú, Grecia). 7, Metoni (Edad del Bronce, Grecia). 
8, Pavlo Petri (Edad del Bronce, Grecia). 9, Aghios Petros, Sporadhes y cueva Franchti (Neolítico, Grecia). 11, Atlit 
(Neolítico, Israel). 12, Hof Dado y Tel Harez (Neolítico, Israel). 13, cuevas de Malta (Flemming et al., 2003).

Figura 15.13  Umbral batimétrico de Camarinal, entre 
Algeciras y Tánger. (Abbate y Sagri, 2011).
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2.1 Atapuerca

El área sedimentaria de Atapuerca —a unos 14 
kilómetros al este de Burgos (España)— se ex-
tiende entre los términos municipales de Ata-
puerca e Ibeas de Juarros a lo largo de unas 
colinas de poca altura. En Atapuerca están ca-
talogadas hasta 25 localidades, nueve de las 
cuales son cuevas con más de 20 metros de re-
corrido y, entre estas últimas, destacan la Cue-
va Mayor y la Cueva del Silo (Aguirre, 1995). 
Las investigaciones de Atapuerca fueron dirigi-
das por Emiliano Aguirre hasta 1991 y, a partir 
de esa fecha, por Juan Luis Arsuaga, José Ma-
ría Bermúdez de Castro y Eudald Carbonell. 

A finales del siglo xix, The Sierra Com-
pany Limited, empresa para la explotación 
del carbón y mineral de hierro de la zona, 
abrió en Atapuerca un paso destinado a ten-
der una vía férrea. 

Aunque el proyecto del tren fue abandona-
do, la excavación que se conoce como Trin-
chera del Ferrocarril permitió un acceso fácil 
a los yacimientos. Varios depósitos de relleno 
han sido excavados hasta hoy: Gran Dolina, 
Galería, Sima del Elefante y Penal, en Ata-
puerca, a los que se une —ya fuera de la Trin-
chera del Ferrocarril pero con gran impor-
tancia para la historia de los homininos eu-
ropeos— la Sima de los Huesos. Los primeros 
fósiles humanos se encontraron en 1976 en 
este último yacimiento y se atribuyeron al 
Pleistoceno Medio. Dos décadas después 
tendría lugar el descubrimiento, en otra de 
las localidades de Atapuerca, la Gran Doli-
na, de homininos más antiguos asociados a 
instrumentos líticos de manufactura tam-
bién primitiva. Y, por fin, en 2008 aparecie-
ron en la Sima del Elefante los ejemplares 
que corresponden a los homininos de ma-

Figura 15.14  Esquema de los yacimientos de Atapuerca (Parés et al., 2006); a lo largo de la Trinchera del Ferrocarril 
aparecen, en el recuadro ampliado, los de Dolina (Gran Dolina) y Elefante (Sima del Elefante) tratados en este capitulo. 
En el esquema grande aparece, en la parte inferior, la Sima de los Huesos.
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yor edad identificados hasta el momento en 
Europa.

2.1.1  Sima del Elefante

La Sima (o Trinchera) del Elefante cuenta 
con un espesor sedimentario de 25 metros  
que se prolonga por debajo del suelo de la 
trinchera ferroviaria (véase figura 15.15). 
Los niveles líticos, numerados a partir del 
inferior, llegan hasta el E21; los que más nos 
interesan son los situados por debajo de 
E16.

El estudio paleomagnético llevado a cabo 
por Josep M. Parés y colaboradores (2006) 
puso de manifiesto la existencia en la Sima 
del Elefante de un cambio en la polaridad 
magnética entre los niveles estratigráficos 
E16 (polaridad invertida) y E17 (polaridad 
normal). La comparación faunística permi-
tió identificar el episodio inverso como par-
te del cron Matuyama. Pero el episodio nor-
mal podría corresponder tanto al cron 
Brunhes como al subcrón Jaramillo (véase 
figura 15.15, arriba, derecha). La primera 
opción otorgaría a los útiles de los niveles se-
dimentarios inferiores una edad > 0,78 m.a.; 
la segunda, una edad > 1,07 m.a. En ambos 
casos, la edad máxima del cron Matuyama 
hasta el evento del subcrón Olduvai es de 
1,77 m.a. 

La aplicación del método de nucleidos 
cosmogónicos (véase capítulo 2.1) sobre el 
contenido de 26Al y 10Be en muestras de cuar-
zo permitió afinar la edad propia del nivel E9 
indicando 1,22 ± 0,16 m.a. (Carbonell et al., 
2008). Es una precisión importante porque, 
además de instrumentos líticos, ese nivel ha 
proporcionado fósiles humanos.

De los niveles sedimentarios E9 a E14 pro-
ceden útiles líticos del modo 1; del nivel E18 se 
recuperaron objetos del modo 2 y, del E19, del 
modo 3 (Parés et al., 2006). Eudald Carbonell 
y colaboradores (2008) mencionaron, para los 
niveles inferiores (modo 1), un conjunto lítico 
con 32 objetos: cuatro lascas simples, cinco 
lascas de desecho (escombros) y 23 piezas in-
determinadas de sílex (material de trabajo dis-
ponible en un radio de 2 km a partir del yaci-
miento). Los autores indicaron la presencia de 
indicios de talla in situ deducible de dos lascas 
de sílex asociadas a desechos que parecen per-
tenecer al mismo núcleo. Se trata, como deci-
mos, de una técnica de talla del modo 1 (figura 
15.16, arriba, izquierda).

Del mismo nivel E9 procede el espécimen 
ATE9-1, un fragmento mandibular con raí-
ces de siete dientes y coronas fragmentarias 
de tres de ellos, además del premolar infe-
rior 4 asociado (Carbonell et al., 2008); se 
trata del ejemplar de hominino más anti- 
guo aparecido, hasta el momento, en Euro-
pa (véase figura 15.16, derecha). Al final 
del capítulo indicaremos su adscripción 
taxonómica y sus posibles afinidades filoge-
néticas. 

2.1.2  La Gran Dolina

La Gran Dolina —yacimiento cercano al de 
la Sima del Elefante y excavado con anterio-
ridad a éste; véase figura 15.14— es un depó-
sito cárstico de una potencia sedimentaria de 
18 metros con 11 niveles líticos numerados 
desde el inferior al superior. Los niveles TD3-
4, 5, 6, 7 10 y 11 contienen abundantes herra-
mientas líticas (Carbonell et al., 1995). 

La edad de los niveles de la Gran Dolina fue 
obtenida mediante paleomagnetismo por Jo-

Muestras correspondientes al nivel E7 de la Sima del 
Elefante, con una microfauna similar a la de E9, dieron 
una edad por medio del estudio de nucleidos cosmo-

gónicos de 1,13 ± 0,18 m.a. (Carbonell et al., 2008). 
Esa cifra difiere de la que los autores dieron para el nivel 
E9 en cerca de 100.000 años.

Caja 15.8  Discrepancia de E7 y E9 entre fauna y edad 
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sep M. Parés y Alfredo Pérez-González (1995) 
(véase figura 15.17). El nivel TD6, al que nos 
referiremos de inmediato, fue localizado por 
esos autores dentro del cron inverso Matuya-
ma, un metro por debajo de la frontera de éste 
con el de polaridad normal Brunhes, por lo 
que es anterior a los 780.000 años. Una edad 
superior a la de 730.000 años fue propuesta 

para los niveles inferiores de TD (3, 4, 5 y 6) 
por Carmen Sesé y Enrique Gil (1987) me-
diante el estudio de la microfauna local.

Dentro del nivel TD6, en el estrato Auro-
ra, se recuperó en 1994 hasta un centenar de 
objetos líticos de piedra caliza, arenisca, 
cuarcita y dos variedades de sílex (Carbonell 
et al., 1995). Un 10% del conjunto estaba 

Figura 15.15  Arriba, izquierda: registro sedimentario de 
la Sima del Elefante; los círculos con las letras R y N 
indican, respectivamente, polaridad magnética invertida 
y normal indicadas en 2006 (ilustración de Parés et al., 
2006). Arriba, derecha: posibilidades de interpretación de 
las secuencias detectadas de polaridad invertida y normal 
(ilustración de Parés et al., 2006); la secuencia local se 
compara con la de la Global Polarity Time Scale (GPTS), 
con la alternativa que asigna la polaridad «normal» o bien 
a Brunhes, o a Jaramillo. Abajo: litoestratigrafía y 
cronología; los símbolos corresponden a (1) caliza del 
Mesozoico, (2) espeleotemas, (3) lutita, arcilla, (4) guano 
de murciélago, (5) arcilla y limos arenosos laminados, 
(6) margas, (7) gravas y cantos rodados, (8) laminación 
cruzada, (9) discontinuidad estratigráfica principal. Se 
indican la latitud del polo geomagnético virtual (VGP) 
y las edades obtenidas mediante nucleidos 
cosmogónicos; la flecha señala el nivel E9 con fósiles 
y herramientas (ilustración de Carbonell et al., 2008).
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Figura 15.16  Izquierda: instrumentos líticos del modo 1 procedentes del nivel E9 de la Sima del Elefante (Carbonell 
et al., 2008). Derecha: ejemplar ATE9-1. (a) Vista frontal. (b) Vista superior. (c) Reconstrucción tridimensional realizada 
mediante tomografía computacional de la sínfisis. (d) Vista distal del premolar inferior LP4 de ATEP-1. (e) Vista oclusal 
de LP4 (Carbonell et al., 2008).

Figura 15.17  Izquierda: estratigrafía y polos paleomagnéticos correspondientes en la Gran Dolina. El asterisco indica 
la posición del estrato Aurora —llamado así en honor de una veterana componente del equipo de investigación de 
Atapuerca. Se indica la latitud VGP de cada muestra paleomagnética. (1) piedra caliza y dolomita; (2) limo muy fino de 
arcilla laminada; (3) espeleotemas; (4) brechas de clastos angulares de fango arenoso; (5) limolitas; (6) clastos de gravas 
de grano fino; (7) capas oblicuas de calcarenitas; (8) guano de murciélago; (9) arcilla limosa; (10) terra rossa; 
(11) discontinuidades estratigráficas principales (Parés y Pérez-González, 1995). Derecha: esquema de los eventos 
paleomagnéticos de los últimos 2,6 m.a., con la situación del estrato Aurora indicada por un asterisco. Los polos 
identificados en la Gran Dolina corresponden al cron Brunhes (niveles TD11-TD8) y al cron Matuyama (niveles TD7-TD1) 
anterior al subcrón Jaramillo (véase caja 15.9). 
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constituido por núcleos y martillos (véase fi-
gura 15.18).

Al estrato Aurora corresponden también 
más de 30 ejemplares fósiles craneales, man-
dibulares y dentales de homininos pertene-
cientes al menos a cuatro individuos que fue-
ron hallados en 1994. El más completo de 
ellos es una pieza grande del frontal, ATD6-
15, con partes de la glabela y del torus su-
praorbital derecho, perteneciente quizá a un 
adolescente (Carbonell et al., 1995) (véase fi-
gura 15.18). En 1996 se disponía ya de hasta 
80 especímenes correspondientes a seis indi-
viduos. 

En el estudio morfológico llevado a cabo 
por Eudald Carbonell y colaboradores (1995) 
se indicó que el fragmento ATD6-15 corres-
pondía a un hueso frontal de tamaño muy 
superior a los propios de los Homo erectus 
tanto africanos —ER-3733 y 3883 de Turka-
na— y asiáticos —Sangiran 2 y Trinil, de 
Java— todos ellos cráneos de más de 1.000 cm3 
de capacidad. Así, el volumen craneal su-
puesto de ATD6-15 sería similar al de Sangi-
ran 17, al de los ejemplares de Sambungmacan 
(Java) y a los más pequeños de Ngandong 
(Java). Por otra parte, el torus supraorbital, de 
doble arco, es claramente distinguible del tí-
pico de los erectus, tanto asiáticos como afri-
canos (OH 9). Los dientes también separan a 

los ejemplares de TD6 de Homo habilis sensu 
stricto e indican una continuidad con los 
restos europeos, más tardíos, del Pleistoce-
no Medio. Por su parte, la industria lítica 
es preachelense, con ausencia de hachas de 
mano. La primera conclusión que sacaron 
Carbonell y colaboradores (1995) no fue 
más allá de dar por cierta la presencia de 
Homo en Europa en el Pleistoceno Infe-
rior. 

Nuevos ejemplares hallados en 1995 per-
mitieron establecer la morfología facial de los 
homininos del nivel TD6 (Bermúdez de Cas-
tro, Arsuaga et al., 1997). Así, un espécimen 
juvenil parcial con la cara, parte del cráneo y 
algunos dientes, ATD6-69 fue descrito como 
completamente moderno en su topografía 
mediofacial (véase figura 15.19). Según 
José María Bermúdez de Castro et al. 
(1997), ningún otro ejemplar anterior a los 
especímenes del Pleistoceno Superior de 
Djebel Irhoud 1, Skhul o Qafzeh (Israel) 
que, como veremos en un próximo capítulo, 
son humanos modernos, cuenta con esas 
características. 

Otro ejemplar, ATD6-58, esta vez atribuido 
a un adulto, retiene de acuerdo con los autores 
rasgos juveniles que no se encuentran presen-
tes en Homo ergaster (KNM-WT 15000) y 
tampoco en los neandertales posteriores. 

Un estudio del paleomagnetismo de TD6 llevado a cabo 
con posterioridad por Parés y Pérez-González (1999) 
confirmó las apreciaciones de 1995. Las únicas nove-
dades significativas del nuevo estudio, a los efectos del 
contenido de este capítulo son (i) un detallado examen 
de las razones que llevan a atribuir el cambio de polari-
dad en la parte superior de TD7 a la frontera Matuyama-
Brunhes y (ii) la identificación de un paleopolo positivo 
en TD1. Los autores atribuyeron el paleopolo de TD1 al 
subcrón Jaramillo o bien a uno anterior muy breve —al 
que no hemos hecho referencia en el esquema de la fi-
gura 15.17—: el subcrón Kamikatsura (no sin aceptar 
que dicho paleopolo podría ser en realidad un artefacto, 
es decir, el resultado de un error instrumental). En el pri-
mer caso —el paleopolo de TD1 corresponde a Jarami-

llo— el estrato Aurora tendría por necesidad que tener 
entre 0,78 m.a. (transición Matuyama-Brunhes) y 0,98 
(comienzo de Jaramillo). En el segundo —el paleopolo 
corresponde a Kamikatsura—, la edad máxima de Au-
rora sería de 0,85 m.a.

El subcrón Kamikatsura ha sido identificado en dis-
tintos lugares del planeta. Como indicaron Robert Coe 
y colaboradores (2004), Kamikatsura es un marcador 
paleomagnético bien identificado y de alta resolución 
que permite precisar los cambios de eventos presen-
tes en el último tramo del cron Matuyama. Su edad fue 
establecida en 900,4 ± 4,6 miles de años a través de 
una datación mediante radiometría 39Ar/40Ar en la cal-
dera Haleakala, Maui (Hawai, Estados Unidos) (Coe et 
al., 2004).

Caja 15.9  Edad de TD6
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Estos últimos carecen de esos rasgos faciales 
incluso en los ejemplares juveniles (Bermú-
dez de Castro et al., 1997). De tal suerte, los 
ejemplares de TD6 parecían contar con ras-
gos derivados que los apartaban tanto de 
H. erectus (incluido el H. ergaster) como de 
los neandertales (la tabla 15.4 contiene una 
lista de tales apomorfias). Bermúdez de Cas-
tro y colaboradores (1997) propusieron en 
consecuencia una nueva especie, Homo ante-
cessor, con el ejemplar ATD6-5 (fragmento 
del cuerpo mandibular derecho con tres mola-
res hallado en julio de 1994) y un conjunto de 
dientes asociados propios del mismo indivi-
duo como holotipo. En el paratipo de la 
nueva especie se incluyeron distintos ejem-
plares, hasta 38, procedentes todos del nivel 
TD6. El sentido filogenético de Homo ante-
cessor lo abordaremos al final de este capí-
tulo. 

Un espécimen hallado en 2003 en la parte 
inferior de ASS —Aurora Stratigraphic Set, 
que correlaciona con el estrato Aurora de la 
zona meridional de la Gran Dolina (Bermúdez 

Figura 15.18  Arriba, 
izquierda: objetos líticos del 
nivel TD6 de Gran Dolina 
(Atapuerca). (A) Núcleo de 
pedernal con rotaciones 
respecto de los ejes 
preferentes. (B) Martillo 
monofacial de piedra caliza. 
(C) Lasca de cuarcita. 
(D) Denticulados de pedernal. 
Barra de escala, 3 cm. 
(Carbonell et al., 1995). 
Arriba, derecha: fragmento 
del hueso frontal ATD6-15 
(barra de escala, 2 cm), 
y fragmento izquierdo del 
maxilar ATD6-14 (barra 
de escala, 1 cm) (Carbonell 
et al., 1995). Abajo: plano 
esquemático del nivel TD6, 
con indicación de los 
distintos objetos líticos 
y fósiles hallados hasta 2008. 
A la derecha del año gráfico 
inferior aparecen los 
primeros sondeos, 
de 1994-1995 (Bermúdez de 
Castro et al., 2008).

Figura 15.19  ATD6-96. Holotipo de Homo antecessor 
(Bermúdez de Castro, Arsuaga et al., 1997). Barra 
de escala: 1 cm.
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Tabla 15.4  Apomorfias de Homo antecessor (Bermúdez de Castro et al., 1997)

Rasgos craneales

 1. La topografía del tercio medio facial muestra un patrón totalmente moderno: la superficie infraor-
bital se orienta respecto de las coronas hacia abajo y hacia atrás (verdadera fosa canina), con un 
borde inferior horizontal y altamente enraizado.

 2. Torus supraorbital en doble arco en la vista frontal.
 3. Borde superior de la pared del temporal convexo (arqueado).
 4. Presencia de la apófisis estiloidea.
 5. Capacidad craneal superior a 1.000 cm3.

Rasgos mandibulares

 6. El surco milohioideo se extiende casi en horizontal hacia delante y se adentra en el cuerpo mandi-
bular hasta el nivel de M2/M3.

 7. El espesor del cuerpo mandibular es claramente menor que el de H. ergaster, el Homo habilis, sensu 
stricto, los especímenes de Baringo y Java y OH 22.

 8. Falta de prominencia alveolar al nivel de M1.
 9. Surco extramolar estrecho.
10. La prominencia lateral es suave y limitada al nivel de M2.
11. El diseño de la cara interna del corpus está definido por una fosa subalveolar poco profunda pero bien 

desarrollada y una clara línea oblicua interna, similar a la de fósiles del Pleistoceno Medio europeo.

Rasgos dentales

12. Los incisivos inferiores se expanden en el sentido bucolingual respecto a H. habilis sensu stricto, 
Zhoukoudian, y especímenes como KNM-ER 992 y Dmanisi, aunque en menor grado que en el 
H. heidelbergensis y H. neanderthalensis.

13. Los postcaninos son más pequeños que sensu stricto, y quedan dentro del rango de H. ergaster, 
H. erectus y H. heidelbergensis.

14. Los incisivos superiores tienen forma de pala.
15. El canino inferior es corto en el sentido mesiodistal.
16. Las caras vestibulares de los premolares inferiores muestran crestas marginales y surcos mesial y 

distal que se conectan con el cíngulo en forma de concha.
17. La forma de la corona del P3 mandibular es fuertemente asimétrica.
18. El P3 mandibular presenta un talónido notable.
19. La secuencia del tamaño del área de la corona P3-P4, en los premolares superiores e inferiores.
20. Los premolares superiores e inferiores son amplios en el sentido bucolingual.
21. El molar M1 mandibular M1 es más grande en sentido bucolingual que en H. ergaster.
22. La secuencia del tamaño del área de la corona molar superior e inferior en la serie M1-M2.
23. El M3 mandibular se reduce notablemente con respecto a M1.
24. Los M1 y M2 mandibulares muestran una pauta-Y en los surcos bucales y linguales que separa las 

cinco cúspides principales.
25. Los premolares superiores muestran dos raíces, bucal y lingual, bien separadas.
26. Los P3 y P4 mandibulares presentan un sistema de raíces complejas formado por una raíz MB de 

forma plana con dos canales pulpares y una raíz DL con un solo canal.
27. Las raíces de los molares superiores e inferiores están bien separadas y son divergentes. Estos dientes 

presentan un taurodontismo moderado.
28. El sistema radicular de los dientes es corto respecto de las dimensiones de la corona.
29. El esmalte de la superficie oclusal de los postcaninos es de moderado a muy ondulado.
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de Castro et al., 2008)— permitió ampliar el 
hipodigma de Homo antecessor aunque a 
costa de arrojar dudas acerca de sus relacio-
nes evolutivas. Se trata de ATD6-96, la mitad 
izquierda de una mandíbula muy grácil atri-
buida en principio a una hembra (Carbonell 
et al., 2005) (véase figura 15.20).

Otros ejemplares significativos proceden-
tes de TD6 son un fragmento mandibular de 
un individuo infantil, ATD6-112, hallado en 
2006 en la parte superior del nivel, y un frag-
mento mandibular izquierdo de un adulto 
con los molares M2 y M3, ATD6-113, que se 

encontró 30 cm más abajo, dentro de Aurora. 
El corte estratigráfico con la situación de los 
distintos ejemplares ATD6-96, 112 y 113 
aparece en la figura 15.21.

La presencia de las mandíbulas TD6, 
ATD6-5 (individuo infantil), ATD6-96 (hem-
bra) y ATD6-113 (macho) permitió realizar 
comparaciones que pusieron de manifiesto 
que el tamaño atribuido al ejemplar infantil, 
una vez alcanzada la edad adulta, sería seme-
jante al del ejemplar masculino y superior al 
del ejemplar femenino. Por su parte, la varia-
bilidad métrica que pone de manifiesto esa 

Figura 15.20  Ejemplar 
ATD6-96. Izquierda: vista 
medial. Derecha: dibujo 
sobre una restauración 
fotográfica. Las ilustraciones 
no están a la misma escala 
(Carbonell et al., 2005).

Figura 15.21  Izquierda: estratigrafía del nivel TD6 con la situación de los ejemplares ATD6-96, 112 y 113. Derecha: 
mandíbula ATD6-113 (Bermúdez de Castro et al., 2008).
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muestra no es demasiado grande. La semejan-
za entre ATD6-113 y ATD-6 96 llevó a los au-
tores a sostener que se trata de individuos de 
la misma población biológica (Bermúdez 
de Castro et al., 2008), con lo que todos los 
ejemplares mandibulares de TD6 quedan in-
cluidos dentro del hipodigma de Homo ante-
cessor.

Los últimos ejemplares procedentes de la 
Gran Dolina hasta el momento correspon-
den a nueve costillas de al menos a tres indi-
viduos, atribuidos a Homo antecesor, que 
fueron halladas en el nivel TD6 (Gómez-Oli-
vencia et al., 2010).

2.2 Yacimiento de Ceprano

Las depresiones de Anagni y Ceprano se en-
cuentran situadas en el valle Latina, a 90 km al 
sudeste de Roma (Italia), en el cauce del río 
Sacco. A Anagni pertenecen los yacimientos 
de Fontana Ranuccio 1 y 2, con herramientas 
achelenses a las que se ha otorgado una edad 
de 458 ± 5,7 miles de años; a la segunda depre-
sión, Ceprano, los yacimientos 1 y 2 del mismo 
nombre. En Ceprano 1 se encontró un ejem-
plar de hominino dado como representante de 
las primeras poblaciones que ocuparon Euro-
pa (Manzi, Mallegni y Ascenzi, 2001). 

La edad del espécimen de Ceprano resulta 
difícil de determinar. Los primeros fragmen-
tos aparecieron casualmente en marzo de 
1994, aflorados y a la vez destrozados por 
una máquina excavadora (Ascenzi et al., 
1996). Italo Biddittu fue quien identificó que 
se trataba de un fósil humano. Tras reunir los 
fragmentos que han podido ser recuperados, 
se realizó la reconstrucción del ejemplar a 
partir de las piezas que podían emplazarse 
—las más dañadas, de menor tamaño y atri-
buibles a la zona facial, no pudieron ser si-
tuadas de manera aceptable— con lo que se 
obtuvo una calota fragmentaria clasificada 
inicialmente como Homo erectus a la que se 
otorgó una edad aproximada de más de 0,7 
m.a., dando como más probable la de 0,8 
m.a. (Ascenzi et al., 1996) (véase figura 
15.23). Al tratar la cuestión del modelo de 

dispersiones de los homininos hacia Europa 
y las afinidades filogenéticas de los primeros 
pobladores volveremos sobre las fechas que 
corresponden más probablemente al fósil de 
Ceprano.

La interpretación del ejemplar hecha por 
Antonio Ascenzi y colaboradores (1996) indi-
có que podía haber padecido algunas defor-
maciones de carácter patológico (surco obli-
cuo en el torus supraorbital derecho); aun así, 
rasgos como la bóveda craneal baja, su espe-
sor óseo, la forma de las paredes laterales o el 
arco supraciliar masivo y prominente que se 
continúa formando un torus glabelar único 
coinciden con los rasgos propios del Homo 
erectus asiático. La capacidad craneal calcula-
da fue alta, de 1.185 cm3—superior, pues, al 
promedio de H. erectus— y el fósil muestra 
rasgos modernos, como la falta de una quilla 
sagital, el desarrollo de los senos frontales o la 
reducción relativa de la masividad de los hue-
sos craneales de la bóveda con respecto a los 
de la base. Los autores atribuyeron a un ma-
cho la calota, habida cuenta de su aspecto ma-
sivo, y de acuerdo con las suturas craneales le 
dieron una edad de entre 20 y 40 años. 

Una reconstrucción del cráneo de Cepra-
no llevada a cabo por Ron Clarke (2000) 
(véase figura 15.24) eliminó tanto las distor-
siones supuestamente patológicas como cier-
tos errores —según Clarke— del primer tra-
bajo de restauración.

Tras su trabajo, Ron Clarke (2000) confir-
mó la presencia en la calota de Ceprano de 
apomorfias típicas de los Homo erectus sensu 
stricto:

•   La cresta occipital prominente.
•   El torus supraorbital continuo y muy mar-

cado.
•   Un gran espesor de las paredes de la base 

del cráneo.

Sucesivas consideraciones respecto de la re-
construcción de la calota llevadas a cabo por 
Marie-Antoinette de Lumley y Francesco Ma-
llegni hicieron que el equipo de Ascenzi (Ascen-
zi et al., 2000) sostuviese la necesidad de ampliar 
el hipodigma del Homo erectus sensu stricto si la 
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calota de Ceprano debía colocarse en esa espe-
cie. El cráneo de H. erectus sensu stricto es más 
alargado que el de Ceprano, mientras que éste 
muestra una parte frontal muy ancha por enci-
ma del torus supraorbital, superior a la de 
OH 9. La expansión mediolateral del espéci-

men de Ceprano queda también fuera de las 
medidas del H. erectus sensu stricto. No obs-
tante, Ascenzi y colaboradores (2000) mantu-
vieron el ejemplar de Ceprano en Homo erec-
tus. Como veremos más adelante, no es esa la 
última propuesta taxonómica respecto del fósil.

Figura 15.22  Arriba: situación del área de Campogrande, de donde procede el fósil de Ceprano (Manzi et al., 2010). 
Abajo: se indican, ampliadas, las cuencas de Anagni, con los yacimientos de Fontana Ranuccio 1 y 2 (FR, indicados por 
un asterisco), y Ceprano, con los de Ceprano 1 y 2 (C, indicados por un asterisco) (Muttoni et al., 2009)
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2.3 Yacimiento de Sarstedt

Alfred Czarnetzki, Sabine Gaudzinski y Carsten 
Pusch (2001) indicaron el hallazgo de tres frag-
mentos craneales de homininos antiguos en el 
cauce del río Leine cerca de Sarstedt (Hildes-
heilm, Alemania). Se trata de un hueso temporal 
bastante completo (Sst I) atribuido a una hem-
bra, un fragmento occipital (Sst II) y un frag-
mento del parietal izquierdo (Sst III). El primero 
y el último fueron recuperados por una draga de 

succión en una cantera perteneciente a la empre-
sa de construcción Kies und Bau Union en 1999, 
mientras que el segundo procede de una gravera 
distinta, la de la empresa Steinhäuser, y fue obte-
nido en 1997 (Czarnetzki et al., 2001). Nueve 
útiles líticos fueron hallados en la misma locali-
dad por arqueólogos aficionados (Otrud y Karl-
Werner Fragenberg, de cuya colección pro-
ceden también los fósiles). El estudio morfo-
lógico de los ejemplares llevó a Czarnetzki, 
Gaudzinski y Pusch (2001) a atribuirlos a Homo 

Figura 15.24  Izquierda: esquema en vista lateral de la reconstrucción original del cráneo de Ceprano con las 
modificaciones introducidas por Ron Clarke. Las piezas sombreadas fueron eliminadas. La pieza (a) es un fragmento 
parietal que contacta con el hueso frontal. Las flechas indican los huesos que Clarke unió; las flechas curvas indican las 
rotaciones que introdujo en el cráneo (Clarke, 2000). Derecha: aspecto final de la nueva reconstrucción (Clarke, 2000). 
Las imágenes no están a la misma escala.

Figura 15.23  Calota 
de Ceprano, tras la 
reconstrucción inicial 
(Ascenzi et al., 1996). 
Izquierda: (a) vista lateral; (b) 
vista frontal. Derecha: (a) 
vista occipital; (b) vista 
sagital.
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neanderthalensis, dando la industria lítica como 
típica del Pleistoceno Medio. 

3. Colonización y extinción:  
 las evidencias climáticas 

Los ejemplares fósiles procedentes de Ata-
puerca, Ceprano y Sarstedt, apuntan, de 
acuerdo con la edad atribuida en las primeras 
descripciones de los fósiles, a una ocupación 
muy anterior a la indicada por la «cronología 

corta». Pero son a todas luces insuficientes 
para poder sustentar un modelo acerca de 
cómo se dio el proceso de colonización del 
continente. Las evidencias a tal respecto hay 
que buscarlas en el registro arqueológico. 

En el análisis que cierra el número doble 
dedicado por la revista Journal of Human 
Evolution en 1999 al nivel TD6 de la Gran 
Dolina, José María Bermúdez de Castro, Eu-
dald Carbonell y colaboradores (1999) exa-
minaron la cuestión de la llegada a Europa 
de H. antecessor bajo las siguientes premisas:

Figura 15.25  Ejemplares 
de Sarstedt (Alemania). Parte 
superior, izquierda: 
fragmento de temporal Sst I 
en vista lateral (arriba); vista 
posterior del fragmento 
de occipital Sst II (centro); 
cara interior del fragmento 
de parietal Sst III (abajo) 
(Czarnetzki et al., 2001). 
Parte superior, derecha: 
fragmento de parietal Sst IV 
(arriba) y de temporal Sst V 
(abajo); se indica el lugar que 
ocuparía cada fragmento 
en una hipotética 
reconstrucción del cráneo 
(Czarnetzki, Frangenberg 
y Pusch, 2007). Parte 
inferior: artefactos de 
pedernal de Sarstedt. 
1: hacha; 2: raspador 
trabajado bifacialmente; 
3: hacha oval (Czarnetzki 
et al., 2001).
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•   Hace 1 m.a., o antes, una población huma-
na procedente del Rift migró a Europa al-
canzando la península Ibérica hacia 0,8 m.a.

•   Esa población migradora llevó consigo herra-
mientas del modo 1 (olduvaienses) simila-
res a las que se han hallado en TD6.

•   Sin embargo, los útiles del modo 2 (achelen-
ses) existían en el Rift desde hace 1,4 m.a.

La explicación acerca de la entrada en 
Europa con un modo cultural más primitivo 
que el existente ya en África en esas fechas no 
es nada sencilla. Cabría aplicar a Europa la 
posibilidad planteada por Hallam Movius de 
que las poblaciones que salieron de África lo 
hicieran con un nivel cultural del modo 2 que 
se perdió más tarde, degenerando en una ta-
lla que recuerda al modo 1. Pero se trata de 
una especulación poco plausible mientras se 
carezca de pruebas acerca de ese proceso de 
marcha atrás. El razonamiento de que la téc-
nica achelense es compleja y difícil y, por tan-
to, vulnerable a mostrar discontinuidades 
en el espacio y en el tiempo (Schick, 1994) 
podría servir para explicar una reversión 
que se haya detectado en el registro arqueo-
lógico. Pero en ausencia de ésta, la hipótesis 
de que los homininos salieron de África con 
las mismas herramientas que se encuentran 
en los yacimientos europeos más antiguos y, 
ya que estamos, en Dmanisi, es mucho más 
firme. 

Bermúdez de Castro, Carbonell et al. 
(1999) desecharon una «vuelta al pasado» 
cultural, proponiendo otra explicación para 
las herramientas primitivas de Atapuerca. 
Parte del hecho de que las técnicas achelen-
se y olduvaiense coexistieron en África, 
dando lugar a sistemas distintos de supervi-
vencia. La competencia entre poblaciones 
con culturas diferentes llevarían a que las 
del modo 1 se viesen obligadas a la larga a 
emigrar.

La hipótesis de la «competencia desigual» 
que expulsa a los más débiles es bastante más 
sólida que la de la «vuelta al pasado». Resul-
ta muy común que la presión migradora se 
acentúe en las poblaciones periféricas, en 
particular si se encuentran en situación de in-

ferioridad. Pero la fuerza que tiene una difu-
sión tecnológica y cultural que, como vere-
mos en capítulos próximos, supera incluso la 
barrera de especie, debilita esta segunda hi-
pótesis.

La hipótesis más convincente es la más 
simple también: que la ocupación de Europa 
se realizase a partir de poblaciones asiáticas 
con cultura olduvaiense. Si la llegada de los 
homininos a Europa se realizó de esa forma, 
la explicación acerca de por qué disponían 
del modo 1 no deja cabos sueltos.

3.1 Episodios de ocupación

Los útiles del modo 2 son abundantes en 
Europa hace aproximadamente 0,5 m.a. 
¿Cuál habría sido su origen? La interpreta-
ción de Bermúdez de Castro, Carbonell et 
al. (1999) plantea que el achelense europeo 
—presente hace unos 0,5 m.a., o incluso 
algo antes— no procede de una evolución in 
situ del modo 1 sino de una nueva oleada 
migratoria llegada desde África. Siendo así, 
tendríamos como modelo menos arriesgado 
el de dos sucesivas ocupaciones de Europa. 
Una primera estaría reflejada en TD6 (Gran 
Dolina, Atapuerca, España), con posible 
origen asiático, y dispondría de útiles del 
modo 1. La segunda quedaría indicada por 
los numerosos yacimientos europeos del 
Pleistoceno Medio, de probable origen afri-
cano, con útiles del modo 2.

Pero ¿cabe limitar a dos las migraciones 
que suponen aporte poblacional antiguo a 
Europa? El estudio de Mark White y Daniel 
Schreve (2001) acerca de la paleogeografía y 
ocupación de Inglaterra en el Paleolítico In-
ferior estableció una sucesión de fases que 
contarían en cada episodio glaciar/intergla-
ciar con distintas posibilidades: 

 I. Episodio glaciar, que supone la desapa-
rición de las barreras geográficas —In-
glaterra se convierte en una península de 
Europa— pero con un clima demasiado 
extremo como para permitir la ocupa-
ción.
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 II. Finales del glaciar y comienzos del inter-
glaciar siguiente, dando paso a unas 
condiciones que convierten en viable la 
presencia humana.

III. Interglaciar; con el aislamiento al que 
quedan sometidas las poblaciones pre-
sentes a causa de la condición isleña re-
cuperada. 

A través de la sucesión cíclica de esas eta-
pas, la presencia humana sería intermitente. 
A una primera colonización llevada a cabo 
en época cálida le seguiría la extinción (o 
fuga) de ese grupo poblacional al llegar el pe-
ríodo frío, y más tarde una recolonización en 
la siguiente fase cálida. Distintas etapas de 
colonización/extinción/recolonización habrían 
tenido por tanto lugar desde la primera ocu-
pación del sur de Gran Bretaña realizada du-
rante el período Cromeriense (interglaciar 
Günz-Mindel). Pero ¿cuántas veces se habría 
dado ese proceso? Robin Dennell, María 
Martinón-Torres y José María Bermúdez de 
Castro (2011) han esquematizado la coloni-

zación, extinción y recolonización de las lati-
tudes europeas septentrionales (Inglaterra, en 
particular) a través de cinco episodios que 
aparecen en la figura 15.26.

Las sucesivas fases que aparecen en el gráfi-
co de Dennell, Martinón-Torres y Bermúdez 
de Castro (2011) pueden relacionarse, gracias 
a los trabajos de Mark White y Daniel Schre-
ve (2001) y Mark White et al. (2006), con los 
indicios disponibles acerca de la ocupación de 
Inglaterra que resumimos en la tabla 15.5.

La presencia intermitente se acentúa den-
tro del período que va del MIS 11 al MIS 7, 
correspondiente a un largo interglaciar de 
cerca de 100.000 años separado en varios tra-
mos (interglaciares Hoxniense, Purfleet y 
Avery) por dos etapas de frío intenso, una de 
ellas de poca duración (MIS 10) y otra más 
extensa (MIS 8). Un momento de especial 
importancia es el que va del MIS 9 al MIS 7. 
Se trata, según Mark White, Beccy Scott y 
Nick Ashton (2006), de un tramo crítico para 
la ocupación de Europa porque coincide con 
el cambio tecnológico que se produce desde 

Por «extinción», Dennell et al. (2011) entienden tanto la 
desaparición de hecho en Gran Bretaña de los grupos 
de homininos (caso más probable, para los autores) 
como su posible migración hacia latitudes más tem-
pladas.

Figura 15.26  Gráfico de las colonizaciones sucesivas 
del norte de Europa (Dennell, Martinón-Torres 
y Bermúdez de Castro, 2011).

Caja 15.10  ¿Qué significa «extinción»?
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Tabla 15.5  Períodos glaciares e interglaciares con indicios de presencia humana en Inglaterra. Las fe-
chas están dadas en miles de años. De izquierda a derecha: período MIS, edad aproximada de comienzo, 
episodios de colonización (C), extinción (E) y recolonización (R) correspondientes a los indicados en la 
figura 15.26, carácter insular o peninsular para cada tramo temporal e indicios de ocupación humana. 
Elaboración propia a partir de White y Schreve (2001) y White, Scott y Ashton (2006)

 MIS Fechas  Carácter Estatus geográfico Indicios de ocupación

MIS 6 140-200  Glaciar (Riss)  Abandono
MIS 7 ≈ 210 R5 Interglaciar Aveley Isleño, excepto un corto Levallois
   (Mindel-Riss) período de tiempo 
    a mitades del período (fauna) 
MIS 8 ≈ 300 E5 Glaciar  Peninsular (inferido) Levallois a finales
     Abandono en el 
     máximo glaciar
     Achelense a comienzos
MIS 9  ≈ 340 R4 Interglaciar Purfleet Península, con una presencia Achelense a finales
   (Mindel-Riss) marina intermedia Conjuntos sin hachas 
     a comienzos
MIS 10 ≈ 350 E4 Glaciar  Peninsular (inferido) Conjuntos sin hachas 
     a finales
     Abandono en el 
     máximo glaciar
     Achelense a comienzos
MIS 11 ≈ 400 R3 Interglaciar  Isleño con transgresiones Sólo achelense
   Hoxniense  marinas que comienzan en el
   Superior  norte en Hox-IIc (dudoso)
   (Mindel-Riss) Isleño en IIb
  R2 Interglaciar  Peninsular desde Hox-IIb Sólo clactoniense hasta
   Hoxniense Medio hasta III Inferior (polen) Hox-IIb. Luego
   (Mindel-Riss)  achelense desde IIc 
     (dudoso)
  R1 Interglaciar  Estatus impreciso, con Sólo clactoniense
   Hoxniense Inferior situación peninsular
   (Mindel-Riss) inicial
MIS 12  400-450 E1 Glaciación  Peninsular Conjuntos sin hachas
   Anglianense   a finales
   (Mindel)  Abandono en el 
     máximo glaciar
MIS 13-15 450-620 C Interglaciar Insular/peninsular Achelense
   Cromeriense sucesivamente
   (Günz-Mindel)
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las hachas achelenses a la châine opératoire 
Levallois de reducción de núcleos.

3.2 Colonización y extinción: 
 las evidencias culturales 

En el trabajo que analizaba las condiciones de 
la ocupación humana durante el interglaciar 
hoxniense (MIS 11), Nick Ashton y colabora-
dores (2006) advirtieron que el modelo esta-
blecido para el sur de Inglaterra no es de obli-
gada aplicación al contexto general europeo. 
Cabría añadir que no lo es en particular cuan-
do nos referimos a las localidades más meri-
dionales de Italia y España que pueden servir 
de refugio en los períodos de frío extremo.

Las primeras secuencias colonizadoras del 
continente se pueden intentar establecer de 
forma más precisa con arreglo a la presencia 
de útiles del modo 1 en Europa meridional y 
central. Los yacimientos que consideraremos 
son los que aparecen en la figura 15.27. 

La cueva de Kozarnika supone un enclave 
que ofrece indicios interesantes acerca de la 
entrada en Europa. Se encuentra situada en 
la parte noroccidental de los Balcanes, cerca 
del valle del Danubio, a unos 3 km de la ciu-
dad de Oreshets, distrito de Belogradchik 
(Bulgaria). Aunque conocida desde 1931, 
fueron las excavaciones realizadas a partir de 
1994 las que pusieron de manifiesto una ocu-
pación humana desde los niveles más anti-
guos, 13-11, a los más modernos, 4-3a (Si-
rakov et al., 2010). 

Los trabajos de paleomagnetismo de Ko-
zarnika no han dado resultados útiles. Pero 
la biocronología ha permitido establecer un 
rango de ocupación humana continua entre 
1,6-1,4 m.a. y 0,5 m.a. (Sirakov et al., 2010). 

Los niveles inferiores de la cueva (13-11) 
han proporcionado cerca de 10.000 objetos 
líticos compuestos en su mayor parte por pe-
queñas lascas de desecho. No se encuentran 
allí ni bifaces ni hachas más primitivas (peb-
ble-tools); una ausencia que Nikolay Sirakov 
y colaboradores (2010) no atribuyeron a las 

Figura 15.27  Yacimientos 
europeos con útiles del 
modo 1 anteriores 
a c. 0,5 m.a. No se han 
incluido los de Inglaterra ni 
los de Europa del Este. 
Tampoco se han tomado 
en cuenta los yacimientos 
de Ceprano, sin objetos 
líticos, Sarstedt, de edad 
muy dudosa, y Chilhac, Val 
d’Arno y St. Eble, cuyas 
evidencias de ocupación 
humana han sido objeto de 
debate (véase Muttoni 
et al., 2010). Respecto del 
sur de España, sólo se indica 
el yacimiento de Barranco 
León.
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Lézignan

Soleihac

Cher

Kärlich
Untermassfeld

Loir

Creuse

Le Vallonet

Monferrato Monte
Poggiolo

Isernia

Pirro

Kozarnika

Barranco
León
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dificultades de obtención de materias primas 
sino a la falta de una tradición adecuada de 
talla. Los niveles 10a-9a de Kozarnika contie-
nen industria musteriense. En el 5b, con ceni-
zas volcánicas datadas en 31.237 ± 389 y 26.490 
± 270 años, aparece industria moderna de 
hojas sometidas a la cocción. 

Kozarnika pone de manifiesto que en la 
zona oriental de Europa se dio una ocupa-
ción continua y permanente a largo plazo. 
Los utensilios líticos indican también una 
evolución muy lenta de industria basada en 
la obtención de lascas a partir de núcleos en la 
que no aparecen ni choppers ni tallas ache-
lenses. Los Balcanes muestran, pues, la pre-
sencia de una población estable que no cua-
dra con la idea de oleadas migratorias dife-
rentes y sucesivas separadas por períodos de 
extinción.

Se trata, no obstante, de un caso único y 
particular. 

Kozarnika puede considerarse como un 
refugio del que se derivan las dispersiones 
que llevan hacia el interior de Europa. Gio-
vanni Muttoni y colaboradores (2010; 
2011) han proporcionado una interpreta-
ción acerca de cómo podría haberse produ-
cido ese tránsito. En el lapso posterior a 
1 m.a. (0,98-0,87), las glaciaciones M24 y 
M22 provocaron un enfriamiento prolon-
gado que condujo a la extensión de la ari-
dez en el norte de África y el este de Euro-
pa. La glaciación MIS 22 fue la primera de 
gran magnitud del Pleistoceno, dando lu-
gar a una «revolución climática» (Berger et 
al., 1993) que afectó en especial al conti-
nente europeo y sus aledaños. Esas circuns-
tancias habrían sido las que impulsaron la 

Figura 15.28  Izquierda: situación de la cueva de Kozarnika. Derecha: niveles inferiores del Sector II. Ambas ilustraciones 
proceden de Sirakov et al. (2010).

Sirakov et al. (2010) indican que la ausencia de chop- 
pers en los niveles inferiores de Kozarnika obliga a con-
siderar que la industria núcleo-chopper y la núcleo-
lasca no forman parte de la misma tradición, en contra 
de lo que suele sostenerse, y que la distinción entre mo-

dos culturales (1, 2, etc.) es inadecuada para precisar el 
tipo de châine opératoire. Aun así consideran que si hay 
que usar esa terminología, a la industria antigua de 
Kozarnika le corresponde el modo 1. 

Caja 15.11  Choppers y lascas
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migración de la fauna hacia los refugios del 
sur de Europa. 

En el camino en busca de los refugios meri-
dionales, el valle del Po ocupa un lugar estra-
tégico como corredor que permite el paso en-
tre la cadena montañosa de los Alpes y el mar 
Mediterráneo. El valle habría estado sumergi-
do en la mayor parte del Pleistoceno Inferior 
para emerger gracias al episodio MIS 22 per-
mitiendo un tránsito fácil tanto a los grandes 
mamíferos como a los humanos (Muttoni et 
al., 2011). El cambio faunístico europeo del 
Pleistoceno Inferior (Azanza, Alberdi y Pra-
do, 2000) sería la consecuencia de esa combi-
nación de presiones migratorias y oportuni-
dades para el desplazamiento este-oeste.

El yacimiento de Monte Poggiolo, situado 
precisamente en el corredor Alpes-Medite-
rráneo, proporciona pruebas de presencia 
humana en el interglaciar MIS 21, que siguen 
a la gran presión migratoria del MIS 22. De 
acuerdo con Giovanni Muttoni et al. (2011), 
buena parte de los yacimientos más antiguos 
de Europa meridional se ajustaría a esas mis-
mas pautas. Así sucede con Vallparadís, 
Gran Dolina (Atapuerca) y las localidades 
francesas de Soleihac o valle Loir. Con las 
cautelas que cabe tener a la hora de datar ya-
cimientos para los que no se cuenta con la 
posibilidad de la radiometría, todos ellos se 
encuentran algo por debajo del límite Brun-
hes-Matuyama (0,78 m.a.).

Sin embargo, como indicábamos a princi-
pios de este capítulo, existen en Europa yaci-
mientos con indicios de presencia humana 
anterior al gran cambio climático de MIS 22. 
Tanto en Italia (Pirro Nord, Monferrato) 
como en Francia (Lézignan-le-Cèbe, Solei-
hac, Le Vallonet, valles de Creuse y Cher) y 
España (Sima Elefante, Atapuerca; Barranco 
León y Fuentenueva, Orce), e incluso en lu-
gares tan septentrionales como algunos de 
Alemania (Untermassfeld, Kärlich) existen 
huellas de una ocupación más antigua 
(véase figura 15.27). Ese panorama pone en 
evidencia que debieron darse incursiones po-
blacionales anteriores a la gran corriente mi-
gratoria indicada por Muttoni et al. (2010; 
2011). De acuerdo con los indicios de Lézig-

nan (Crochet et al., 2009), las dispersiones 
previas pueden estar relacionadas con faunas 
tan antiguas como las correspondientes a la 
MNQ 18-19 (véase caja 15.12).

Como es natural, la ocupación de las zonas 
más septentrionales (como son los yacimien-
tos de Untermassfeld y Kärlich) sólo po-
dría haber tenido lugar siguiendo un mo-
delo de colonización-extinción-recoloniza-
ción como el indicado para Inglaterra por 
Dennell, Martinón-Torres y Bermúdez de 
Castro (2011). Las secuencias MIS atribuidas 
a los indicios de presencia humana en esas lo-
calidades son MIS 31 para Untermassfeld 
(Landeck, 2008) y MIS 23 para Kärlich (Haid- 
le y Pawlik, 2010). La fauna es, por supuesto, 
la propia de entornos templados o cálidos 
pero al tratarse de episodios interglaciares 
muy separados en el tiempo cabe dar como 
hipótesis más razonable la de una extinción 
(en el sentido de Dennell et al., 2011) de las 
poblaciones humanas en Alemania durante 
los glaciares, con posterior recolonización.

Por su parte, los yacimientos de Lézignan 
(Crochet et al., 2009), Pirro Nord (Arzarello 
et al., 2007) y Monferrato (Siori y Sala, 2007) 

Figura 15.29  Técnica de talla en Kozarnika.  
1a y 1b: Débitage bipolar simple en el eje corto de una 
superficie alargada (niveles inferior y medio del Paleolítico 
Inferior). 2, 3 y 4: Núcleos con preparación y débitage que 
apuntan hacia el concepto Levallois. Escala en cm.
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indican un clima árido con áreas de mayor 
humedad durante los momentos de ocupa-
ción humana, condiciones que corresponde-
rían a las de comienzos y finales de una épo-
ca glaciar. En su conjunto, el modelo de dis-
persión al que apuntan todas esas diversas 
circunstancias se corresponde bien con el de:

•   Una  zona  de  origen,  ya  sea  en  Europa 
del Este o en el norte de África con ocupa-
ción humana permanente a partir de unas 

fechas que coinciden con las de la pobla-
ción de Dmanisi.

•   Migraciones diversas  hacia  el  occidente  e 
incluso el norte de Europa, que se mantie-
nen de forma esporádica.

•   Una  presencia  humana  distribuye  por  la 
Europa meridional (Italia, Francia y Espa-
ña) durante los episodios de frío intenso y 
que alcanza Europa central en algunas 
ocasiones durante los intervalos de clima 
templado.

La identificación biocronológica suele referirse en Eu-
ropa a las Mammal Neogene Units (MN) y a las Mam-
mifères Néogènes et Quaternaires Biozones (MNQ) 
(Guérin, 1982) propuestas por Pierre Mein (1975). 

MNQ 23, 24 y 25 se encuentran por encima del límite 
Matuyama-Brunhes; MNQ 22 coincide con la frontera 
entre los crones; MNQ 21 está por encima y MNQ 20 
por debajo del subcrón Jaramillo.

Caja 15.12  Mammal Zones

Figura 15.30  Tallas líticas de: A) Cà Belvedere (Monte Poggiolo) —arriba— y Pirro Nord —abajo— (Arzarello 
y Peretto, 2010). B) Lézignan-le-Cèbe (Crochet et al., 2009). C) Crozant (valle de Creuse) (Despriée et al., 2010). 
D) Orce (Barranco León y Fuente Nueva 3) (Oms et al., 2000).
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El modelo de colonización intermitente 
obliga a entender que no cabe hablar de la 
llegada de los homininos a Europa como si se 
tratase de un proceso migratorio a partir del 
cual cabe hablar de un deme humano europeo 
por contraposición al africano y al asiático. 
Aunque los árboles filogenéticos den esa sen-
sación, los homininos «europeos» no forman 
una población que aparece con la llegada 
temprana al continente y evoluciona in situ 
para dar paso a las sucesivas especies del 
Pleistoceno Medio y Superior cuyo detalle 
queda pendiente de examen. Por el contrario, 
las evidencias obtenidas tanto del análisis 
más detallado de la colonización de Inglate-
rra como del mucho menos informativo de 
Europa meridional ponen de manifiesto que 
se producen distintas oleadas migratorias. 
Aunque la procedencia más comúnmente ad-
mitida es la de Europa del Este, los datos dis-
ponibles no permiten descartar ni las tierras 
sicilianas ni el estrecho de Gibraltar como co-
rredores utilizados por los homininos.

4. Relaciones filogenéticas  
 de los primeros homininos  
 europeos

Si indicar cómo se produjo el proceso de co-
lonización de Europa es un asunto difícil, su-
jeto a numerosas incertidumbres, precisar qué 
especies de hominino habrían sido las prota-
gonistas de la entrada en Europa es todavía 
más complicado. La esperanza de poder expli-
car en términos filogenéticos el sentido de una 
entrada de los homininos en Europa muy an-
terior al que establece la «cronología corta» 
queda, después del examen de las evidencias 
disponibles, un tanto disminuida. Se trata de 
un análisis que tiene que ajustarse a los indi-
cios fósiles disponibles que, por lo que res-
pecta a los ejemplares que han sido propues-
tos como muy antiguos, se reduce a los de 
Sarstedt (Alemania), Ceprano (Italia) y Ata-
puerca (España). Con las dudas que cabe 
mantener acerca de la datación de los especí-
menes en los dos primeros casos.

4.1 Sarstedt

El hallazgo casual de los fósiles de Sarstedt, 
recuperados durante los trabajos de obtención 
de gravas, supone una dificultad importante 
para poder relacionarlos con un determinado 
nivel estratigráfico y, por tanto, estimar su 
edad. Czarnetzki et al. (2001) indicaron que 
los terrenos de procedencia podrían pertene-
cer a un interglaciar anterior a la glaciación 
Saale (MIS 6). 

Ninguna de las circunstancias indicadas 
llevaría a sostener que los ejemplares de Sars-
tedt pudiesen ser considerados como de edad 
superior a 0,5 m.a., es decir, anteriores a la 
«cronología corta». Sin embargo, el estudio 
morfológico de los nuevos fragmentos tem-
porales hallados con posterioridad (Sst IV y V) 
llevaron a Czarnetzki y colaboradores (2007) 
a relacionarlos con Trinil I (Java) y Dmanisi 
3444 (Georgia), clasificando Sst IV y V como 
Pithecanthropus erectus europaeus. Tanto de 
acuerdo con la comparación morfológica 
como mediante consideraciones generales de 
la geología de Sarstedt, Czarnetzki et al. 
(2007) dieron como posible una edad de has-
ta 1,5-1,3 m.a. para esos ejemplares. Miriam 
Noël Haidle y Alfred F. Pawlik (2010), si-
guiendo a Czarnetzki et al. (2007), indicaron 
que su edad había sido estimada en 700.000 
años o incluso más.

Tales hipótesis parecen exageradas. La in-
dustria lítica de Sarstedt fue descrita como 
propia del complejo Keilmesser (Czarnetzki 
et al., 2002). Se trata de una variedad de la 
tradición micoquiense, técnica de talla que 
corresponde al MIS 3. El estudio de Martin 
Street, Thomas Terberger y Jörg Orschiedt 
(2006) dio como mejor estimación de edad 
para los ejemplares de Sarstedt un abanico 
entre 117.000 y 25.000 años. Aunque el diag-
nóstico se hiciese antes del descubrimiento de 
Sst IV y V, atribuir una edad superior exige 
pruebas que, en unos especímenes de localiza-
ción tan imprecisa, de momento no existen.

Como se recordará, los ejemplares Sst I, II 
y III fueron relacionados por sus descubrido-
res, tras el correspondiente estudio morfoló-
gico, con Homo neanderthalensis; siendo así, 
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no podrían ser anteriores a la «cronología 
corta». En la revisión hecha del registro fósil 
de los homininos del Paleolítico alemán, 
Street, Terberger y Orschiedt (2006) se limi-
taron a indicar que las circunstancias del des-
cubrimiento de esos especímenes proporcio-
nan una información insuficiente del contex-
to geológico o arqueológico necesario para 
poder precisar su edad.

4.2 Ceprano

Tras la reconstrucción del ejemplar (Clarke, 
2000), Giorgio Manzi, Francesco Mallegni y 
Antonio Ascenzi (2001) indicaron que el crá-
neo de Ceprano supone un puente morfoló-
gico entre Homo ergaster/erectus y los especí-
menes del Pleistoceno Medio (H. heidelber-
gensis/rhodesiensis). Los autores desecharon 
su adscripción a Homo antecessor a causa de 
la ausencia de materiales contrastables en los 
ejemplares de la Gran Dolina, y reclamaron 
para el ejemplar de Ceprano la condición de 
LCA de neandertales y humanos modernos. 
Tras una comparación morfométrica y un 
análisis cladístico, Francesco Mallegni y co-
laboradores (2003) nombraron dos años des-
pués la nueva especie Homo cepranensis. 

La viabilidad de Ceprano como ancestro 
común de neandertales y humanos moder-
nos depende no sólo de su morfología sino 
también de su edad y, a ese respecto, existen 
ciertas dudas acerca de que se le puedan con-
ceder unas fechas tan antiguas como las 
apreciadas por Ascenzi et al. (1996).

El análisis paleomagnético llevado a cabo 
por Giovanni Muttoni y colaboradores (2009) 

puso de manifiesto que las distintas unidades 
estratigráficas de la unidad 1 de Ceprano per-
tenecen a un intervalo de polaridad normal, 
detectándose la primera posible —aunque du-
dosa— reversión 45 metros por debajo, ya en 
la unidad 2. 

Los autores asumieron que la unidad 2 
corresponde a un episodio lacustre, mientras 
que el carácter lítico de la unidad 1 indica un 
intervalo más árido y seco. Como la secuencia 
sedimentaria lacustre del Valle Latina había 
dado por el método K/Ar una edad compren-
dida entre 0,354 ± 0,007 y 0,583 ± 0,0010 m.a. 
(Carrara, Frezzotti y Giraudi, 1995), Muttoni 
et al. (2009) atribuyeron al cráneo de Cepra-
no c. 0,45 m.a.; una estimación coincidente 
con la del nivel arqueológico de Fontana 
Rannucio.

Giorgio Manzi y colaboradores (2010) 
evaluaron los datos paleomagnéticos de 
Muttoni et al. (2009) tomando en considera-
ción distintas evidencias geológicas y paleo-
biológicas obtenidas en las excavaciones pos-
teriores del yacimiento. Las características de 
la paleovegetación llevaron a los autores a 
sostener que el ejemplar de Ceprano corres-
ponde al interglaciar MIS 11, con una edad 
comprendida entre 430 y 380 miles de años.

La última estimación de las fechas del fósil 
ha rebajado aún más esa cifra. Sébastien No-
made y colaboradores (2011) han obtenido 
una datación directa de los terrenos de la uni-
dad 1 de Ceprano por el método 40Ar/39Ar, a 
partir de los feldespatos K contenidos en 
ella. La edad obtenida fue de 353 ± 4 miles de 
años y la procedencia de los materiales volcá-
nicos se atribuyó a una erupción del Pofi, con 
importante actividad volcánica entre 0,41 

Antonio Ascenzi y colaboradores (1996), tras admitir 
que los análisis de K/Ar disponibles no se pueden rela-
cionar con los terrenos de procedencia del cráneo de 
Ceprano, y que la unidad sedimentaria en que fue encon-
trado el fósil no alcanza los c. 0,7 m.a. atribuidos, habían 
sostenido que el cráneo podría proceder de una secuen-

cia sedimentaria más antigua que la de la unidad 1 ha-
biendo sido trasladado por reprocesamiento (reworking) 
a esta última. Giovanni Muttoni et al. (2009) considera-
ron esa hipótesis pero la rechazaron porque, en su 
opinión, no se sustenta en ningún análisis tafonómico 
plausible.

Caja 15.13  ¿De qué terrenos procede el fósil de Crprano?
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y 0,345 m.a. Esa fecha sitúa el fósil de Cepra-
no en el MIS 10. Siendo así, su sentido filoge-
nético parece corresponder al proceso que 
examinaremos en el capítulo siguiente.

4.3 Atapuerca: el tránsito  
 a los neandertales

La especie Homo antecessor fue propuesta en 
1997, como hemos visto al hablar del yaci-
miento de la Gran Dolina, a partir de los 
ejemplares descubiertos en el nivel TD6 (Ber-
múdez de Castro, Arsuaga et al., 1997). Cua-
tro años después, José María Bermúdez de 
Castro y Juan Luis Arsuaga identificaron en 
la muestra hasta seis individuos a través del 
examen comparativo de los materiales denta-
les (José María Bermúdez de Castro y Arsua-
ga, 2000-2001) (véase tabla 15.6). 

La colección completa de la Gran Dolina 
incluía en ese momento más de 85 especíme-
nes, abarcando, por lo que respecta a los ma-
teriales craneales, los huesos frontal, parietal, 
temporal, occipital, maxilar, cigomático, es-
fenoides y mandibular (véase Arsuaga et al., 
1999). Respecto de los postcraneales, hasta 
2001 habían aparecido 43 restos de clavícula, 
radio, fémur, vértebras, costillas, rótulas, me-
tacarpo, metatarso y falanges de pies y ma-

nos (véase Carretero, Lorenzo y Arsuaga, 
1999; Lorenzo, Arsuaga y Carretero, 1999). 
Dicho de otro modo, se trata de una colec-
ción diversa y abundante que permitió iden-
tificar rasgos primitivos y derivados en com-
paración con los ejemplares de Homo de una 
edad cercana, por arriba o por abajo, a la de 
la Gran Dolina. 

Fue la constatación de que los homininos 
de la Gran Dolina contaban con un mosai-
co de plesiomorfias y apomorfias el que llevó 
a definir la especie Homo antecessor. En par-
ticular, la posesión de una morfología mandi-
bular intermedia entre los primeros Homo y las 
especies propias del Pleistoceno Superior 
—H. neanderthalensis y H. sapiens— unida 
al macizo facial del ejemplar H3 (véase ta- 
bla 15.7), que cuenta con rasgos de H. sapiens 
(Bermúdez de Castro y Arsuaga, 2001). 

La consideración de H. antecessor como 
una especie de largo trayecto temporal reci-
bió apoyos al asignarle los ejemplares de la 
Sima del Elefante, de mayor edad (Bermúdez 
de Castro, Martinón-Torres, Robles et al., 
2010; Carbonell et al., 2008). Si el ejemplar 
de Ceprano, más joven, se añade también al 
hipodigma (algo factible, como sostuvieron 
Bermúdez de Castro y Arsuaga, 2000-2001), 
Homo antecessor pasa a ocupar un lugar cla-
ve en la evolución humana. En términos filo-
genéticos, y de acuerdo con las apomorfias 

Tabla 15.6  Individuos de Homo antecessor identificados hasta 2001 gracias a los materiales dentales 
(Bermúdez de Castro y Arsuaga, 2000-2001). Con posterioridad han aparecido otros ejemplares como 
la mandíbula ATD6-96 (Carbonell et al., 2005). Se atribuyó ésta a un adolescente, de entre 15 y 16 años 
de edad

 Ejemplar Restos Edad de muerte (años)

 H1 Fragmento mandibular derecho con M1-M3 in situ 13-15
  Fragmento de maxilar (C-P3 in situ)
  Dientes mandibulares, izquierdos: C, I2 derechos: C, P3, P4
  Dientes maxilares, izquierdos: P4, MI derechos: P3, P4, M1, M2
 H2 Fragmento de maxilar del lado izquierdo con dc y dml in situ 3-4
 H3 Maxilar + cigomático del lado izquierdo con P3, M I, M2 y M3 
  izquierdos y I2-M1 derechos 10-12
 H4 I2 mandibular izquierdo
 H5 I2 mandibular izquierdo
 H6 Germen de 12 maxilar izquierdo 3-4
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identificadas, Bermúdez de Castro et al. 
(1997) sostuvieron que sus afinidades con 
Homo ergaster son estrechas, sugiriendo que 
H. antecessor podría ser el último ancestro 
común (LCA) de los neandertales y los hu-
manos modernos además del protagonista 
más antiguo de la ocupación de Europa. Tal 
idea ha sido sostenida de forma continua 
desde entonces por los componentes del 
equipo de Atapuerca.

Un problema considerable a la hora de 
evaluar las relaciones filogenéticas de Homo 
antecessor es el del carácter inmaduro de bue-
na parte del hipodigma de la especie, cosa 
que pone muy bien de manifiesto la tabla 15.7. 

Bermúdez de Castro y Arsuaga (2000-2001) 
citaron el trabajo de Giorgio Manzi, Fran-
cesco Mallegni y Antonio Ascenzi (2001) en 
el que se describe el ejemplar de Ceprano en 
favor de la consideración de éste como perte-
neciente a H. antecessor. Pero Manzi, Ma-
llegni y Ascenzi (2001) habían indicado en su 
artículo que el espécimen no puede compa-
rarse con ninguno de los ejemplares de la 
Gran Dolina por la falta de elementos anató-
micos comunes, y el frontal TD6-15 tampoco 
sirve a los efectos comparativos a causa de 
ser un individuo juvenil. 

Existen algunas dificultades inherentes a la 
consideración del H. antecessor como LCA de 

Figura 15.31  Papel 
filogenético de Homo 
antecessor de acuerdo con 
la hipótesis preferida por 
Bermúdez de Castro 
y Arsuaga (2000-2001).
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En el diagrama de la figura 15.33 aparecen intercala-
das entre H. antecessor y sus descendientes H. nean-
derthalensis y H. sapiens otras dos especies: H. hei-
delbergensis y H. rhodesiensis cuyo sentido examina-

remos en el capítulo siguiente. En la consideración de 
los proponentes del H. antecessor, se trata de cro-
noespecies que no descalifican el carácter de éste 
como LCA. 

Caja 15.14  Cronoespecies en el paso al Pleistoceno Superior
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neandertales y humanos modernos. La prime-
ra, la afinidad de Homo antecessor respecto de 
Homo erectus sensu stricto. Emiliano Aguirre 
(2000) sostuvo la presencia de rasgos tanto en 
la morfología dental como en la facial que re-
lacionan la muestra de la Gran Dolina con los 
ejemplares asiáticos de Homo erectus. En el 
mismo sentido, la gracilidad de la mandíbula 
ATD6-96, amén de la reinterpretación de los 
rasgos mediofaciales del ejemplar completo, 
son argumentos que llevaron a Eudald Carbo-
nell y colaboradores (2005) a relacionar los 
homininos del nivel TD6 de la Gran Dolina 
con el Homo erectus sensu stricto de China 
—como el ejemplar Nanjing 1, de la Hulu Cave 
(Tangshan Hill, China central oriental)—. 
Siendo así, el origen de H. antecessor sería asiá-
tico. En la medida en que Homo sapiens apare-
ció en África (véase más adelante, capítulo 18) 
para que H. antecessor pudiera ser su ancestro 
deberían existir también ejemplares africanos 
de ese taxón. De momento, no se conocen.

Pese a las evidencias que hemos mencio-
nado acerca de un posible origen asiático, la 
hipótesis de que la oleada migratoria que dio 
lugar a los homininos en la Gran Dolina pro-
cediese de África no es descabellada. Si se 
confirmara el origen africano, la población 
de procedencia podría ser también protago-
nista de la evolución posterior hacia Homo 
sapiens y, de aparecer sus especímenes, debe-
rían ser incluidos en H. antecessor a causa de 
las reglas de preferencia taxonómica. De tal 
suerte se habría producido (1) una transición 
H. antecessor africano-H. sapiens y (2) una 
transición H. antecessor europeo-H. neander-
thalensis (véase figura 15.31). Ese modelo 
evolutivo concuerda con el de José María 
Bermúdez de Castro y Juan Luis Arsuaga 
(2000-2001). 

4.4 El tránsito a H. neanderthalensis

Considerar que H. antecessor es un ancestro 
directo de H. neanderthalensis obliga a soste-
ner una continuidad evolutiva cuyo mejor 
indicio estaría en una eventual transición in 
situ Gran Dolina-Sima de los Huesos-nean-

dertales. Pero una evolución así no se deduce 
necesariamente de la proximidad geográfica 
entre uno y otro yacimiento. La continuidad o 
discontinuidad Sima de los Huesos-neander-
tales la veremos en el capítulo siguiente. Por lo 
que se refiere a la manera como pudieron rela-
cionarse la población de la Gran Dolina (GD) 
y la de la Sima de los Huesos (SH), las tres 
principales alternativas son las siguientes:

 I. Continuidad simple: GD da lugar a SH 
in situ.

 II. Incorporación: SH sustituye a una GD 
pero, en el proceso, se produce algún episo-
dio de hibridación que hace que una parte 
del genoma de GD se incorpore a SH.

 III. Reemplazamiento: SH sustituye a una 
GD extinguida.

Sólo las dos primeras interpretaciones son 
compatibles con la hipótesis de Homo ante-
cessor como ancestro de los neandertales, 
pero ¿cómo cabe evaluar su grado de con-
fianza? Los estudios de las alternativas pa-
leoclimáticas nos han permitido precisar has-
ta cierto punto los episodios migratorios de 
ocupación de Europa. ¿Cabe aplicar la mis-
ma técnica a Atapuerca para establecer cuál 
es la relación GD-SH más probable?

La edad atribuida a los fósiles de la Trin-
chera de Atapuerca se encuentra dentro del 
cron inverso de Matuyama: por encima 
del subcrón Jaramillo por lo que se refiere a 
la Gran Dolina; entre Jaramillo y Cobb en el 
caso de la Sima del Elefante. Eso significa 
que los ejemplares de TD6 estarían relacio-
nados de forma probable con el interglaciar 
MIS 21 que, como hemos visto, supuso un 
momento de gran importancia para la ocu-
pación de Europa (véase Muttoni et al., 
2011). Por su parte, el nivel E9 de la Sima del 
Elefante —con el ejemplar ATE9-1— corres-
ponde a finales del glaciar MIS 36 o principios 
del interglaciar MIS 35. Ambas poblaciones 
están separadas, por tanto, por siete episodios 
glaciares y sus correspondientes interglaciares. 

Aunque la latitud meridional de Atapuer-
ca supone un argumento en favor de conside-
rar esa localidad como refugio en condicio-
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nes glaciares, esos ciclos son suficientes para 
dar por probable un modelo colonización-
extinción-recolonización que implique la 
desaparición de los pobladores en los episo-
dios antiguos de frío extremo. De hecho, Ro-
bin Dennell, María Martinón-Torres y José 
M. Bermúdez de Castro (2011) sostuvieron 
que las pruebas que muestran que la ocupa-
ción de Orce y Atapuerca se realizó en perío-
dos de clima templado podría indicar que la 
península Ibérica se abandonó en las épocas 
frías. 

Los estudios morfológicos apoyan la hipó-
tesis del abandono. La mandíbula ATE9-1 
fue colocada provisionalmente como parte 
del hipodigma de Homo antecessor en la des-
cripción inicial del ejemplar (Carbonell et al., 
2008). Un diagnóstico taxonómico así habla 
en favor de la continuidad de la población 
entre la Sima del Elefante y la Gran Dolina, 
y se mantuvo tras un primer estudio del ejem-
plar (Bermúdez de Castro, Martinón-Torres, 

Prado et al., 2010). Sin embargo, el examen 
comparativo posterior de ATE9-1 (Bermú-
dez de Castro et al., 2011) llevó a retirar la 
consideración de H. antecessor del fósil, de-
jándolo como perteneciente a Homo sp.; una 
decisión que permite considerar los ejempla-
res de Sima del Elefante y de Gran Dolina 
como miembros de dos procesos migratorios 
distintos.

El mismo argumento del modelo coloniza-
ción-extinción-recolonización se aplica en 
favor de la discontinuidad entre la población 
de Gran Dolina (GD) y la de la Sima de los 
Huesos (SH). 

Una relación ancestro-descendiente entre 
GD y SH fue sugerida al proponer el taxón 
H. antecessor (Bermúdez de Castro, Rosas et al., 
1997). Se mantuvo también como la hipótesis 
preferible en sucesivos estudios de los investiga-
dores de Atapuerca (Arsuaga et al., 1999; Ber-
múdez de Castro, Rosas y Nicolás, 1999; Carre-
tero et al., 1999; Lorenzo et al., 1999; Bermú-

Figura 15.32  Homo 
antecessor como linaje 
terminal en la ocupación 
de Europa (Finlayson, 2005).
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dez de Castro y Arsuaga, 2000-2001). No 
obstante, el análisis comparativo de los mate-
riales dentales de la Gran Dolina y Sima de 
los Huesos llevado a cabo por José María 
Bermúdez de Castro y colaboradores (2003) 
sugirió que los homininos de esas dos mues-
tras de Atapuerca pertenecen a dos diferentes 
paleoespecies. Los autores indicaron como 
más probable un origen africano de los ejem-
plares de la Sima de los Huesos que se daría 
a través de una nueva oleada migratoria. Se 
trataría, pues, de un episodio más dentro de 
la dispersión que dio lugar a los homininos 
europeos del entorno de c. 0,5 m.a. Siendo 
así, la hipótesis de la «cronología corta» no 
es desechable.

Aunque Bermúdez de Castro et al. (2003) 
plantearon como posible algún contacto ge-
nético con los pobladores anteriores de Eu-
ropa —de acuerdo con la hipótesis de la in-
corporación (II) indicada antes—, lo cierto 
es que el análisis de esos autores respecto de 
la dentición comparada de GD y SH ha sido 
tomado por un argumento en contra de la re-
lación ancestro-descendiente entre los homini-
nos de la Gran Dolina y la Sima de los Huesos 

(Finlayson, 2005; Mounier, Marchal y Con-
demi, 2009). 

En opinión de Giorgio Manzi (2011), la 
gran glaciación MIS 16 (Günz) que dejó bajo 
el hielo los territorios de Europa del Este por 
encima de los 50° de latitud fue el episodio 
que llevó a la desaparición de los primeros 
pobladores del continente. Una nueva olea-
da, con herramientas del modo 2, les habría 
sustituido. En realidad, la idea de la absor-
ción genética parcial sostenida tanto por Ber-
múdez de Castro et al. (2003) como por Carbo-
nell et al. (2005) también concede el papel fi-
logenético protagonista a los homininos de 
esa nueva oleada migratoria, dejando a los 
ejemplares de la Gran Dolina como miem-
bros de un linaje terminal en el cul-de-sac de 
la península Ibérica.

No obstante, Homo antecessor aún podría 
conservar el papel de LCA de neandertales 
y humanos modernos si la nueva oleada 
migratoria aparecida tras el final de MIS 16 
—c. 620.000 años—, en el interglaciar Günz-
Mindel, perteneciese a ese taxón. No se cuen-
ta de momento con ejemplares que apoyen 
tal hipótesis.



A lo largo del Pleistoceno Medio, los homini-
nos existentes en Europa, África y Asia evolu-
cionaron a partir de las distintas poblaciones 
de Homo erectus sensu lato hacia las especies 
propias del Paleolítico Superior. Se trata de 
un hecho admitido de manera unánime entre 
los especialistas aunque con posturas diver-
gentes por lo que se refiere a la interpretación 
tanto del tipo de proceso que se produce 
como de su resultado final.

Las divergencias comienzan por el número 
de especies admitidas. Ya hemos visto que el 
taxón Homo erectus se entiende formado o 
bien por una sola especie o como la suma de 
Homo erectus sensu stricto y Homo ergaster. 
También nos hemos referido a las dudas 
acerca de si H. erectus tuvo presencia real en 
Europa, o si la ocupación se realizó por me-
dio de otros grupos que justifican una nueva 
especie al estilo de H. antecessor. Se añaden 
ahora las distintas consideraciones acerca de 
los humanos del Pleistoceno Superior, ya sea 
como dos especies, Homo neanderthalensis y 
Homo sapiens, o sólo una en la que los nean-
dertales supondrían la subespecie H. sapiens 
neanderthalensis y los humanos modernos la 

H. sapiens sapiens. Se trata de una discusión 
relacionada con la del paso en cada conti-
nente a las formas propias del Pleistoceno 
Superior.

1. Hipótesis Multirregional 
 e Hipótesis del Reemplazamiento

Existen al menos dos interpretaciones contra-
puestas para explicar la génesis de la especie 
Homo sapiens. La primera se conoce como Hi-
pótesis de la Evolución Multirregional o de la 
hibridación (a la que llamaremos en adelante 
Hipótesis Multirregional o HM) (véase figu-
ra 16.1). Está inspirada en la obra de Franz 
Weidenreich (1943) y entiende que, a partir de 
Homo erectus, se produjeron evoluciones múl-
tiples muy conectadas entre sí en distintos lu-
gares del mundo antiguo, con un contacto im-
portante entre las diversas poblaciones. Como 
sostuvieron Milford Wolpoff, John Hawks 
y Rachel Caspari (2000), la suposición sub-
yacente a la HM es la de la existencia de 
una red de intercambio genético entre las po- 

16.  La transición 
al Pleistoceno Superior
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blaciones humanas en evolución en África, Asia 
y Europa que se relacionan continuamente. 

La formación de una red de intercambios 
genéticos implica que el paso a los humanos 
modernos habría sido gradual y homogéneo, 
pudiendo detectarse casi en cualquier lugar 
del mundo antiguo. Como consecuencia obli-
gada, las poblaciones arcaicas tanto eu- 
ropeas como africanas y asiáticas mantuvie-
ron en todo momento, de acuerdo con la 
HM, la unidad de especie y contribuyeron 
todas ellas a la génesis de Homo sapiens. El 
estudio de Weidenreich (1943) se centró en 
particular en los ejemplares de Zhoukoudian 
y su posible evolución hacia Homo sapiens, 
pero la evidencia más sólida en favor del mo-
delo multirregional es la de los rasgos comu-
nes que pueden detectarse entre los últimos 

Homo erectus de Java, como los de Ngandong, 
y los primeros humanos modernos de Australia 
(Antón, Carter-Menn y DeLeon, 2011).

Una manera alternativa de ver las cosas es 
la llamada Hipótesis del Reemplazamiento 
(HR, en adelante) o «Desde África» (Out of 
Africa), basada en principio en estudios mo-
leculares (Cann, Stoneking y Wilson, 1987; 
Vigilant et al., 1991). La HR sostiene que el 
paso de Homo erectus —o si se quiere H. er-
gaster— hasta H. sapiens tuvo lugar mediante 
una evolución muy localizada, en el este africa-
no, a partir de una población reducida de la 
que surgen los primeros seres humanos moder-
nos. De ser así, ni los homininos asiáticos ni los 
europeos habrían contribuido con sus genes a 
la aparición de Homo sapiens. Por lo común, 
quienes apoyan la HR también suelen sostener 

De cara a entender el significado de la HM, es bueno 
recordar que Wolpoff, Hawks y Caspari (2000) aclararon 
que «multirregional» no quiere decir ni múltiples oríge-
nes independientes, ni divergencia antigua de las po-

blaciones de humanos modernos, ni aparición simultá-
nea de caracteres adaptativos en diferentes regiones, ni 
evolución paralela.

Caja 16.1  Una aclaración acerca de la Hipótesis Multirregional

EuropaAsia

Poblaciones modernas

África

EuropaAsia

Poblaciones arcaicas

África

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

África Asia

Poblaciones arcaicas

Poblaciones humanas modernas

Europa

Figura 16.1  Esquema de la Hipótesis Multirregional, con 
una transición erectus-sapiens paralela en los diversos 
continentes. Se produjeron hibridaciones continuas que 
mantuvieron la unidad de la especie.

Figura 16.2  Esquema de la Hipótesis del 
Reemplazamiento. La transición se produjo en África 
a partir de una población reducida. Las poblaciones de los 
demás continentes serían a la larga sustituidas sin 
hibridación alguna.
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que en Asia y en Europa el proceso evolutivo 
fue no sólo distinto al africano sino, además, 
peculiar para cada continente. El Homo erec-
tus sensu stricto asiático se habría mantenido, 
mediante una larga estasis con pocos cambios 
(si exceptuamos Homo floresiensis) hasta que, 
o bien fue expulsado por los humanos moder-
nos, o éstos ocuparon su territorio tras la des-
aparición de los últimos H. erectus. Por lo que 
respecta a Europa, Homo neanderthalensis, 
que apareció en el continente europeo exten-
diéndose hasta Oriente Próximo, también sería 
a la larga desplazado, o sustituido, por los hu-
manos modernos (véase figura 16.2).

Las discusiones acerca de la validez de 
esos dos modelos alternativos abarcan una 
cantidad ingente de trabajos. Nos referire-
mos a ellos sólo en la medida en que contri-
buyan a aclarar alguno de los aspectos de 
interpretación que se sumarizan en este libro 
partiendo, ya de entrada, de la necesidad de 
plantear cómo se realizó la transición dentro 
de cada continente. Lo que haremos en este 
capítulo y los sucesivos.

2. La mandíbula de Mauer

El 21 de octubre de 1907, Daniel Hartmann, 
trabajador de la cantera de areniscas Grafen-
rain de la ciudad de Mauer, situada a 16 km. 
al sudeste de Heidelberg (Alemania), hizo un 
descubrimiento que pasaría a la historia 
cuando, en el transcurso de los trabajos de 
excavación, su pala tropezó con una mandí-
bula fósil que Hartmann reconoció como hu-
mana (véase caja 16.3). 

La cantera de Grafenrain forma parte de 
las «arenas de Mauer», unos terrenos sedi-
mentarios fluviales abundantes en areniscas 
y gravas con dos horizontes estratigráficos, 
«arenas superiores» (upper sands) y «arenas 
inferiores» (lower sands). Una fotografía de 
la época indica el lugar en el que se encontró 
el fósil (véase figura 16.3), dentro de las 
«arenas inferiores», a una profundidad de cer-
ca de 25 metros respecto de la superficie y 4,65 
metros por debajo del nivel estratigráfico de 
los depósitos arcillosos Lettenbanck (Wagner 
et al., 2011).

Emiliano Aguirre, Eric Trinkaus y Milford Wolpoff son, 
entre otros, autores que sostienen la Hipótesis Mul-
tirregional. Christopher Stringer, Ian Tattersall y Ber-
nard Wood, por ejemplo, son partidarios del modelo 
«Desde África». No hay un consenso amplio acerca 

de cuál de las dos alternativas describe mejor la 
transición desde los homininos del Pleistoceno Me-
dio a nuestra especie. En el capítulo 20 examinare-
mos las evidencias moleculares en favor de una y 
otra hipótesis.

Caja 16.2  Defensores de la HM y la HR

El hallazgo de Mauer es paralelo a los intentos de hallar 
ancestros humanos llevados a cabo a finales del siglo xix 
y comienzos del xx por parte de los seguidores de la 
obra de Darwin. Así, un trabajo en ese sentido había 
sido iniciado en los mismos años por Otto Schoeten-
sack, paleontólogo de Heidelberg (Alemania), quien ha-
bía dirigido su atención hacia la cantera Grafenrain tras 
el hallazgo allí en 1887 de fósiles de Elephas antiquus. 
La coexistencia entre los humanos primitivos y E. anti-
quus —conocida gracias a los hallazgos de Weimar-
Taubach—, llevó a Schoetensack a enseñar a los obre-
ros de Grafenrain huesos de humanos y simios para 

que aprendiesen a identificar los posibles fósiles de ho-
mininos (Wagner et al. 2011). La cantera Grafenrain ha-
bía proporcionado una numerosa fauna fósil de verte-
brados descrita por Heinrich Georg Bronn (1830). En la 
monografía relativa al hallazgo de Mauer, Schoetensack 
(1908) indicó que la presencia de Elephas en Granfenrain 
había sido sostenida por Achilles Andreae (1884), aunque 
manifestando dudas acerca de esa identificación. Unos 
años antes del trabajo de Schoetensack, Hugo Möller 
(1900) había publicado un artículo acerca de la aparición 
de los humanos en Europa, relacionándola con la caza 
«antediluviana» de elefantes y rinocerontes.

Caja 16.3  En busca de los ancestros
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De acuerdo con las instrucciones recibi-
das, Hartmann comunicó de inmediato el ha-
llazgo del fósil humano a Otto Schoetensack 
(véase caja 16.3). Michael Day (1986) ha ma-
nifestado sus dudas acerca de que éste llegase 
a ver el fósil in situ pero, en cualquier caso, 
Schoetensack se presentó al día siguiente en 
Mauer. Un año más tarde apareció la mono-
grafía en la que se describió y clasificó el 
ejemplar (Schoetensack, 1908).

La mandíbula de Mauer apareció frag-
mentada en dos pedazos por la sínfisis y em-

butida en una matriz calcárea. Tras su lim-
pieza y reconstrucción, Schoetensack llevó a 
cabo un trabajo de análisis comparativo rigu-
roso que incluyó el estudio bajo rayos X para 
poder apreciar las raíces de los molares. Va-
rios rasgos llamaron la atención del autor: la 
ausencia de barbilla, la gran robustez y, en 
particular, la anchura en el sentido antero-
posterior del ramus; unos caracteres que 
indicaban el primitivismo del ejemplar, con-
trastando con el aspecto moderno de los mo-
lares y el tamaño reducido de los caninos. 

Figura 16.3  Estrato de 
Granfenrain en el que 
apareció la mandíbula fósil. 
El lugar exacto del hallazgo 
está indicado por una cruz 
(Fotografía recogida en 
Harvati, 2007). 

Figura 16.4  Izquierda, arriba: mandíbula de Mauer al poco de ser descubierta, con la matriz calcárea cubriendo los 
premolares. Ilustración original de Schoetensack (1908), recogida en Wagner et al. (2011). Izquierda, abajo: el ejemplar 
una vez acondicionado (Harvati, 2007) (las ilustraciones no están a la misma escala), dos premolares izquierdos se perdieron 
en la década de 1940. Derecha: Otto Schoetensack hacia 1882 (fotografía recogida en Harvati, 2007) y portada 
de su monografía.
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Desde el primer momento, Schoetensack 
atribuyó el fósil al género Homo y lo conside-
ró más primitivo que los recién descubiertos 
neandertales: un «preneandertaloide». De 
acuerdo con esa consideración, lo atribuyó a 
la nueva especie Homo heidelbergensis.

La edad de la mandíbula de Mauer ha 
sido calculada numerosas veces a lo largo de 
décadas; la mayor parte de ellas tomando 
como guía la fauna contenida en las «arenas 
inferiores» de acuerdo con las consideracio-
nes tafonómicas acerca del yacimiento. El 
origen de los sedimentos se atribuye al río 
Neckar, alejado hoy de Mauer pero con 
meandros antiguos que alcanzarían la locali-
dad. Una corriente tranquila habría llevado 
a cabo los depósitos en unas condiciones 
ideales para la fosilización y de ahí el excelen-
te estado de la fauna en ambos horizontes 
estratigráficos. 

La fauna fósil de las Arenas de Mauer 
está compuesta por un 78% de grandes her-
bívoros (Elephas, Rhinoceros, Bison, Alces, 
Equus) y un 2-3% de osos (Ursus), castores 
(Castor, Trogontherium) y algunos félidos 
(Leo, Homotherium), a los que se añaden 
una especie de lobo (Canis mosbachensis), 
otra de hiena (Hyaena arvernensis), anima-
les de hábitat acuático como Hippopotha-
mus y microfauna. El conjunto indica un 
biotopo boscoso correspondiente a un cli-
ma interglaciar (Howell, 1960), como es ló-

gico; la cuestión estriba en situar ese inter-
valo cálido. 

Wolfgang Soergel (1933) indicó que las 
Arenas de Mauer son anteriores a la glacia-
ción Mindel, dando como más probable per-
tenencia la del interglaciar Günz-Mindel. Sin 
embargo, también se ha propuesto que los 
depósitos correspondan a un período breve 
cálido dentro de Mindel (Zeuner, 1945). Ante 
las dificultades existentes para relacionar en 
términos geológicos la secuencia glaciar alpi-
na con los sedimentos de Mauer, F. Clark 
Howell (1960) sostuvo que la mejor opción es 
la de considerar si la fauna de Mauer perte-
nece al estadio Cromeriense —que coincide 
con el interglaciar alpino Günz-Mindel— o 
es posterior. La consideración de las distintas 
deposiciones de loes situadas por encima de 
las Arenas de Mauer llevaron a Howell (1960) 
a dar como probable que la fauna sea ante-
rior a la glaciación Saale (equivalente a la al-
pina Riss). Eso supone que tendría una edad 
superior a los 350.000 años. Respecto de la 
edad máxima que cabe atribuir a las Arenas 
de Mauer, los estudios paleomagnéticos si-
túan los dos lechos y los depósitos que los 
culminan dentro de un episodio magnético 
normal, lo que indica que se trata de terrenos 
correspondientes al cron Brunhes y, por tan-
to, anteriores a la frontera con Matuyama 
(Wagner et al., 1997). Esa consideración im-
plica una edad máxima de 780.000 años.

Figura 16.5  Dibujo de los 
útiles líticos hallados 
en el pozo Grafenrain con 
posterioridad pero dentro 
del mismo horizonte 
estratigráfico que 
la mandíbula fósil (Wagner 
et al., 2011).
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La datación más precisa del fósil ha sido pro-
porcionada por Günther Wagner et al. (2010). 
De acuerdo con esos autores, la fauna de las 
«arenas inferiores» de Mauer, y en particular la 
de los grandes herbívoros, es semejante a la de 
Isernia La Pineta (Italia), que ha sido situada 
en el MIS 15 —621.000/563.000 años— por 
medio de la técnica 40Ar/39Ar (Coltorti et al., 
2005). Pero el conjunto faunístico puede 
corresponder también al Cromeriense III, 
propio del MIS 13 —533.000/478.000 años. 
Combinando dos distintos métodos radiomé-
tricos, series de uranio y resonancia electróni-
ca de espín, Wagner et al. (2010) obtuvieron 
una fecha de 609.000 ± 40.000 años, es decir, 
dentro de MIS 15.

Se dispone de un total de 36 artefactos re-
lacionados con el emplazamiento de la man-
díbula de Mauer. Si bien su origen antrópico 
fue puesto en duda durante décadas a causa, 
en particular, de su pequeño tamaño, Man-
fred Löscher y colaboradores (2007) han de-
fendido que se trata de verdaderas herra-
mientas. Algunos de los útiles conservan un 
filo muy aguzado que lleva a desechar el que 
fuesen transportados por la corriente flu-
vial; debieron ser fabricados o utilizados en 

la barra de arena de la que proceden los fó-
siles.

3. Los sapiens «arcaicos»

Al llegar a los 600.000 años, la mandíbula de 
Mauer se convierte en una referencia muy 
antigua de la ocupación permanente de Eu-
ropa por parte de los homininos; de edad 
algo superior a lo establecido por la «crono-
logía corta» (Roebroeks y Van Kolfschoten, 
1994). Se trata de unas cifras que encajan 
bien con el modelo de Giorgio Manzi (2011) 
de la gran oleada migratoria que tuvo lugar 
tras el episodio glaciar MIS 16, responsable 
de la colonización del continente europeo, 
de la que el fósil de Mauer sería un ejemplo. 
La tabla 16.1 indica cuáles son los fósiles dis-
ponibles para ilustrar ese proceso.

A los fósiles europeos se les unen, en el en-
torno temporal que comienza con el intergla-
ciar MIS 15, otros homininos procedentes 
tanto de África como de Asia que comparten 
con la mandíbula de Mauer una morfología 
intermedia entre Homo erectus y las especies 
de homininos del Pleistoceno Superior. De 

Tabla 16.1  Ejemplares de homininos europeos entre MIS 15 y MIS 7

 País Localidad Edad Ejemplares Referencia

Alemania Mauer 0,61 mandíbula Wagner et al. (2010)
España Sima de los Huesos 0,6 fósiles Bischoff et al. (2007)
 (Atapuerca)
Italia Ceprano 0,45 cráneo  Muttoni et al. (2010)
Italia Castel di Guido c. 0,43 esqueleto parcial Mallegni et al. (1983)
Inglaterra Swanscombe 0,4 cráneo Abbate (2011)
Alemania Bilzingsleben 0,4 fragmentos craneales Abbate y Sagri (2011)
Francia Caune de l’Arago MIS 14, 13 y 12 fósiles  Barsky y De Lumley (2010)
Italia Notarchirico MIS 13/10 fragmento femoral Manzi (2011) 
Hungría Vértesszöllös c. 0,35 MIS 11/9 fragmento occipital  Despriée et al. (2011)
Alemania Bad Canstatt MIS 11/7 corona canino Haidle y Pawlik (2010)
Grecia Petralona >0,35 cráneo  Stringer (1983)
Alemania Steinheim 0,3/0,25 cráneo Haidle y Pawlik (2010)
Alemania Dorn-Dürkheim 3 0,295/0,17 corona molar Haidle y Pawlik (2010)
Alemania Reiningen 0,25/0,115 3 fragmentos craneales Haidle y Pawlik (2010)
Inglaterra Boxgrove 0,24 tibia Abbate (2011)
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una manera muy general, cabe sostener que, 
en comparación con Homo erectus, todos 
ellos cuentan con:

•   una capacidad craneal en general superior, 
•   una caja craneal más alta,
•   una expansión de la región parietal, 
•   una reducción en el prognatismo —la pro-

yección frontal de la cara. 

Todos esos fósiles suponen formas de 
transición hacia los homininos del Pleistoce-
no Superior. Pero entre los diversos ejempla-
res de transición se dan diferencias morfoló-
gicas notables dentro de la línea general indi-
cada. Además, muchos de los restos fueron 
encontrados hace bastante tiempo, en luga-
res difíciles de datar con las técnicas de la 
época, con lo que se plantearon no pocas du-
das acerca de su edad. Tales circunstancias 
justifican el que en el momento de su apari-
ción se apostase por asignar los ejemplares a 
especies distintas. Pero a medida que se fue 
haciendo patente que compartían algunas 
características comunes, surgieron soluciones 
más parsimoniosas. La primera de ellas, his-

tóricamente hablando, fue la de colocar esas 
formas de transición en Homo erectus al en-
tender que, en cada caso, se trataría de un 
hominino evolucionado pero no tanto como 
para justificar una nueva especie. 

Autores como Chris Stringer (Stringer, 
1985; Stringer, Hublin y Vandermeersch, 1984) 
se opusieron a la idea de que existiesen verda-
deros Homo erectus en Europa. Desde ese 
punto de vista, los distintos ejemplares de 
transición, y en especial los del interglaciar 
Mindel-Riss, fueron considerados como pre-
decesores de los Homo sapiens sin entrar en 
mayores detalles taxonómicos. A falta de ta-
les precisiones, se designaron de manera in-
formal como Homo sapiens «arcaicos» (Strin-
ger, 1985; Bräuer, 1989, por ejemplo). 

Veamos algunos de esos ejemplares «ar-
caicos» europeos. 

3.1 Steinheim

En julio de 1933 apareció en la gravera Sigrist 
de Steinheim (Alemania; a 20 km al norte de 
Stuttgart) un cráneo fósil. El descubridor, 

Ni que decir tiene que han sido muchas las propues-
tas taxonómicas para unos ejemplares tan dispersos 
temporal y geográficamente como los que se mencio-
nan en este apartado. Como especies propias de las 
formas de transición se han nombrado, por ejemplo, 
Homo heidelbergensis (Schoetensack, 1908), Homo 
erectus petraloniensis (Murrill, 1975), Homo steinhei-
mensis (Berckhemer, 1936) y Homo swanscombensis 

(Kennard, 1942) en Europa; Homo cepranensis (Ma-
llegni et al., 2003) entraría también en ese cajón de 
sastre. En África, son de la misma época los ejempla-
res «de transición» Homo rhodesiensis (Woodward, 
1921) y Homo helmei (Dreyer, 1935). En Asia, cabe 
mencionar tanto el Homo (Javanthropus) soloensis 
(Oppennoorth, 1932) como el Homo sapiens daliensis 
(Xinzhi, 1981). 

Como decimos, la denominación de «sapiens arcaicos» 
no pretende ser una propuesta taxonómica formal; se 
está indicando sólo la coincidencia en un grado (Mc-
Brearty y Brooks, 2000). Resultó útil hacerlo así mien-
tras no pudieron proponerse taxa específicos plantean-
do sus posibles relaciones filogenéticas. Sin embargo, 
Günther Bräuer (1989) distinguió entre «Early archaic 

Homo sapiens», con los especímenes hasta entonces 
atribuidos a un Homo erectus desarrollado (Bodo, Ho-
pefield, Broken Hill) y «Late archaic Homo sapiens», con 
ejemplares como Laetoli H 18, Omo II, Florisbad y 
ES-11693 de West Turkana (Kenia). Todos ellos serían, 
según Bräuer (1989), anteriores a los seres humanos 
modernos.

Caja 16.4  Dispersión taxonómica

Caja 16.5  El grado «sapiens arcaicos»
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Karl Sigrist, dejó el ejemplar en su emplaza-
miento original, del que fue extraído por 
Fritz Berckhemer, profesor del Württember-
gischen Naturaliensammlung de Stuttgart y 
especialista a quien se debe la primera des-
cripción del ejemplar. 

Los depósitos de Sigrist proceden del río 
Murr —afluente del Neckar— y cuentan con 
numerosa fauna fósil. En 1910 había apareci-
do un esqueleto casi completo de Elephas pri-
migenius. Otros grandes herbívoros —rinoce-
ronte, uro, ciervo, búfalo— y sus predadores 
—león, tigre de dientes de sable— indican 

una fauna boscosa de clima templado. Berc-
khemer (1938) identificó la edad de los depó-
sitos de Sigrist como propia de finales del 
glaciar Saale (correspondiente al Riss alpi-
no). Raymond Vaufrey (1931) los consideró 
más jóvenes, del interglaciar Saale-Weichsel 
(Riss-Würm). F. Clark Howell (1960) sostu-
vo que se trata del interglaciar Holstein 
(Elster-Saale, es decir, Mindel-Riss), coetá-
neo en Europa central del Hoxniense y rela-
cionado en el capítulo anterior con los episo-
dios de ocupación de Inglaterra. Se trata, 
como vimos entonces, del MIS 11 y le corres-

Figura 16.6  Arriba: vista 
frontal externa del cráneo 
de Steinheim: (a) con las 
incrustaciones originales; 
(b) después de la retirada 
virtual de las incrustaciones. 
Abajo: vista interior (c) con 
las incrustaciones originales; 
(d) tras la limpieza virtual 
(Prossinger et al., 2003).
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ponde una edad de c. 400.000 años, bastante 
mayor que los 250.000 atribuidos cuando al 
interglaciar Mindel-Riss y sus correlatos de 
Europa central y septentrional se les otorga-
ba esa fecha.

El cráneo de Steinheim conserva la mayor 
parte de la cara, los molares superiores y un 
premolar pero con un deterioro importante en 
la parte izquierda y la zona basal. Esas fractu-
ras han sido atribuidas en ocasiones a prácti-
cas de canibalismo (Adam, 1988) aunque es 
probable que las distorsiones sean el resultado 
del proceso de sedimentación —que añadió 
también numerosas intrusiones minerales 
(Haidle y Pawlik, 2010)—. Hermann Prossin-
ger y colaboradores (2003) realizaron una lim-
pieza virtual, mediante escáner, de las incrus-
taciones del interior del cráneo sacando la 
conclusión de que los primeros trabajos de 
Berckhemer deformaron tanto la órbita ocu-
lar como la cavidad nasal. La descripción del 
cráneo de Steinheim hecha por Hans Weinert 
(1936) pudo haberse visto afectada, pues, por 
esas circunstancias.

Las semejanzas del espécimen de Steinheim 
se reparten entre las que remiten a Homo 
erectus, como la baja capacidad craneal, y las 
que lo acercan a los neandertales, como el 
muy marcado torus supraorbital y la nariz 

ancha. Weinert (1936) describió el cráneo 
como estrecho, alargado y grácil, atribuyén-
dolo a una hembra. Sin embargo, Prossinger 
et al. (2003) discreparon de esas apreciacio-
nes sosteniendo que, al hacer desaparecer las 
distorsiones, el cráneo muestra un aspecto an-
cho y masivo, con una cara amplia. Por lo que 
se refiere a su capacidad craneal, fue calculada 
en 1.070 cm3 por Weinert (1936). F. Clark 
Howell (1960) estimó que una cifra entre 1.150 
y 1.175 cm3 sería más correcta. La reconstruc-
ción virtual de Prossinger et al. (2003) dio 
1.140 cm3 como promedio más probable entre 
los dos valores límites de 1.200/1.100 cm3.

Para el espécimen de Steinheim fue pro-
puesta por Fritz Berckhemer (1936) una nue-
va especie, Homo steinheimensis. Bernard 
Campbell (1964), en su reordenación taxonó-
mica de los homininos, redujo la considera-
ción del ejemplar al rango de subespecie 
—H. sapiens steinheimensis. 

3.2 Swanscombe

El cráneo de Swanscombe fue hallado en su-
cesivas etapas. En junio de 1935, Alvan 
Marston —dentista de profesión y paleontó-
logo aficionado— descubrió en la gravera 

Las precauciones tomadas por Marston tras su hallaz-
go en Swanscombe son interesantes como ilustración 
de los problemas que se les podían presentar a los des-
cubrimientos realizados antes de que se contase con 
equipos de especialistas. Marston (1937) encontró el 
primer fragmento en una ladera del pozo, in situ y sin 
trazas de haber sido manipulado, con lo que se le pre-
sentó un problema narrado por él mismo. Se trataba de 
un sábado, sin obreros en faena, así que Marston no 
tenía a nadie que pudiese dar testimonio de su hallazgo. 
Pero dejar el fósil medio desenterrado en la pared de 
una ladera inestable, con riesgo de colapso, no era una 
buena solución. Marston sacó el fósil, marcó el lugar 
con una piedra envuelta en un pañuelo y se fue en bus-
ca de un testigo, encontrando a Frank Austen, ingeniero 
de la gravera, quien le acompañó para tomar nota de la 
localización del descubrimiento. De vuelta a la ladera, 

Marston hizo un esbozo de los lechos de grava, midió la 
profundidad del lugar del hallazgo, la altura desde el 
suelo, la distancia a un punto de referencia situado al 
oeste de la sección y, en la superficie, colocó una hilera 
de piedras para facilitar la vuelta al lugar. Antes de irse 
dejó a Austen una nota destinada a advertir a los cante-
ros cuando volviesen al pozo. Esa misma noche, Mars-
ton escribió a Henry Dewey, del Geological Survey, co-
municándole el descubrimiento y, al día siguiente, volvió 
para tomar fotografías. 

Las preocupaciones de Marston parecen justificadas. 
Como ha comentado Tom Turrittin (2004), sólo unos me-
ses antes del descubrimiento de Swanscombe el geólogo 
Percy Boswell había criticado a Louis Leakey por no docu-
mentar de forma adecuada de dónde procedían los restos 
humanos que había descubierto en África, y la reputación 
de Leakey quedó en entredicho a causa de ese olvido.

Caja 16.6  Justificando los descubrimientos
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Barnfield de la región de Swanscombe, den-
tro del valle del Támesis (Kent, Reino Uni-
do), un occipital completo. En marzo del año 
siguiente, el propio Marston halló en la mis-
ma localidad un parietal izquierdo y, por 
improbable que parezca, veinte años más 
tarde John Wymer (1955) encontró a menos 
de 30 metros el parietal derecho del mismo 
individuo.

Los depósitos fluviales de la gravera Barn-
field pertenecen a la parte superior de la 
Boyn Hill Terrace y han suministrado, ade-
más del cráneo, numerosas herramientas 
—hachas de mano, esquirlas y materiales de 
desecho, pero pocos núcleos— propias de la 
industria achelense (modo 2) (Howell, 1960). 
Wymer (1958) ha identificado, en el mismo 
lugar de procedencia del cráneo, indicios 

del uso del fuego como pedernales enrojeci-
dos y craquelados y pedazos de madera car-
bonizada.

La fauna de Barnfield —Elephas, Rhinoce-
ros, Hippopothamus, Cervus, Equus, Trogon-
therium— es propia de un ambiente boscoso 
y templado, es decir, corresponde a un inter-
glaciar cuya más probable identificación es la 
del Hoxniense (Mindel-Riss) (Howell, 1960). 
Se trata, pues, del MIS 11, al igual que en el 
caso del fósil de Steinheim. De hecho, existe 
una gran semejanza entre los cráneos de 
Steinheim y el de Swanscombe que ha sido 
indicada numerosas veces. Los dientes pe-
queños, la posición alta de la anchura máxi-
ma del cráneo y la forma y espesor de la bó-
veda craneal son los rasgos que más relacionan, 
para Michael Day (1986), ambos ejemplares. 

Figura 16.7  Arriba: pozo de Barnfield, con indicación del lugar de procedencia del cráneo fósil (detalle a la derecha). 
Abajo: exterior (izquierda) e interior del hueso occipital. Fotografías originales de Alvan Marston (1937).
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La mayor diferencia es la del tamaño de uno 
y otro fósil. En el estudio comparativo hecho 
por Milford Wolpoff  (1980) se indicó que 
en todas las medidas tomadas el cráneo de 

Steinheim es menor, en especial por lo que se 
refiere al occipital y ambos parietales. En la 
estimación volumétrica, Wolpoff calculó en 
un 40% la diferencia a favor del cráneo de 
Swanscombe.

3.3 Petralona

Pocos hallazgos relacionados con los huma-
nos «arcaicos» han llevado a más dudas y con-
troversias que el del cráneo Petralona. Para 
comenzar, las propias circunstancias del ha-
llazgo de la cueva y del ejemplar aparecido 
en ella han sido narradas de forma contra-
dictoria (véase caja 16.7).

La cueva de Petralona se encuentra situa-
da en el extremo noroccidental de la penín-
sula de Chalkidiki, al sur de Thessaloniki 

Figura 16.8  Contorno sagital del cráneo de 
Swanscombe. Diagrama original de Alvan Marston (1937).

La historia del fósil de Petralona se narra en la página web 
de la Anthropological Association of Greece (http://www.
petralona-cave.gr/). Un guía local, Christos Sariannidis, 
que acompañaba con regularidad a los visitantes intere-
sados en la cueva —repleta de estalagmitas y estalacti-
tas— encontró en septiembre de 1960 un cráneo fósil de 
oso. Días después, el 15 de septiembre, acompañó a 
una expedición formada por Ioannis Malkotsis, jefe del 

departamento de agricultura de Chalkidiki, Ioannis Sta-
this, topógrafo del Ministerio de Agricultura griego, el 
maestro local Ioannis Malkotsis y otros dos vecinos de 
Petralona para mostrarles el fósil. Al no encontrarlo, Sa-
riannidis se adentró por la cueva topándose con una cor-
tina de estalactitas que ocultaba un espacio estrecho —el 
recinto que Poulianos denominó más tarde «el mausoleo». 
Tras romper la cortina, Sariannidis descubrió el cráneo. 

Caja 16.7  Historia del hallazgo de Petralona

Figura 16.9  Cráneo de Petralona: vistas frontal y lateral izquierda (Harvati, Panagopoulou 
y Runnels, 2009).
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(Grecia). De acuerdo con Aris Poulianos 
(1981), fue descubierta en 1959 por campesi-
nos que buscaban una fuente en las laderas 
de la montaña y al año siguiente se produjo el 
descubrimiento del ejemplar, un cráneo bas-
tante completo y muy bien preservado al que 
sólo faltan los incisivos, el arco cigomático 
derecho y probablemente el proceso mastoi-
deo (Stringer, Howell y Melentis, 1979).

Aunque pueda parecer que existe una bue-
na identificación del emplazamiento preciso 
del cráneo de Petralona, los distintos autores 
que han estudiado el hallazgo discrepan a tal 
respecto. Para Milford Wolpoff:

Las circunstancias que rodean el descubrimiento no son 
claras (existen varias versiones divergentes) y lo que fue 
descubierto es ambiguo [...]. La procedencia del ejem-
plar es también incierta o al menos está sujeta a diferen-
tes interpretaciones dado que el ejemplar podía estar 
enterrado, yacer sobre una losa de piedra o embebido en 
una matriz.

Wolpoff, 1980

La interpretación de la Anthropological 
Association of Greece del hallazgo del fósil 
(véase caja 16.7) es la siguiente: 

El cráneo descansaba sobre su lado derecho, a cerca de 
25 cm del suelo del «mausoleo» y unido por su occipital 
(parte trasera) a la pared caliza del Norte por una con-
creción estalagmítica que tenía la forma de una columna 
horizontal pequeña (c. 10-15 cm de largo y c. 2-3 cm de 
grosor).

La primera descripción del fósil se realizó 
el mismo año de su hallazgo (Kokkoros y 
Kanellis, 1960). La excavación sistemática de 
la cueva comenzó en 1968 y, gracias a ella, 

Aris Poulianos (1981) identificó cerca de 27 ni-
veles estratigráficos dentro de una potencia 
sedimentaria de 15 metros con indicios de 
ocupación humana, según el autor, en todos 
ellos. En opinión de Poulianos, lo que falta 
del ejemplar fue destruido durante los traba-
jos anteriores que se realizaron en busca de la 
mandíbula y el resto del esqueleto.

La edad que cabe atribuir al fósil de Petra-
lona es también objeto de debate. Se han uti-
lizado todo tipo de técnicas de datación salvo 
radiometría: comparación faunística, reso-
nancia de espín (ESR), termoluminiscencia y 
paleomagnetismo pero con resultados impre-
cisos. Para una crítica de los métodos de ra-
diación directa empleados en la cueva, véase 
A. G. Wintle y J. A. Jacobs (1982). 

Los estudios más utilizados para datar el 
fósil de Petralona se refieren a la fauna. 
Miklós Kretzoi (1977), en un trabajo dedi-
cado en particular a la microfauna de Petra-
lona, indicó que su composición es inusual; 
no se trata ni de la típica del Pleistoceno 
Medio, ni de la del Superior, con lo que ad-
virtió acerca de la necesidad de tomar caute-
las a la hora de asignarle una edad. Como 
pautas a tomar en cuenta indicó la ausencia 
de grandes masas de agua, un entorno bosco-
so templado y clima más húmedo que el ac-
tual. La conclusión de Kretzoi (1977) fue la 
de la pertenencia de la fauna de Petralona a 
un interglaciar de la parte central del Pleis-
toceno Medio —fases Vértesszöllös (con 
c. 475.000 años) o Templomhegy (c. 670.000 
años)— dando como improbable que se tra-
tase de un interestadio cálido dentro de una 
época glaciar. El trabajo de Björn Kurtén 
(1983) sobre los carnívoros de Petralona indi-
có que se trata de la fauna Creniana, sobre la 
que no cabe dar con certeza una fecha firme 

Aris Poulianos (1981) indicó que su estimación inicial de 
la edad del cráneo fue de alrededor de 70.000 años, 
pero en ese mismo artículo el autor mencionó la fecha 
de 670.000 obtenida por ESR para la capa 11 en la que 

situó el ejemplar. El reanálisis mediante ESR de Rainer 
Grün (1996) de los espeleotemas (depósitos minerales 
secundarios) que se asocian al cráneo dio una edad de 
250.000/150.000 años.

Caja 16.8  La edad del fósil de Petralona
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siendo posible la de c. 0,8 m.a. Dado que esa 
fauna antecede a la Holsteiniense/Hoxniense, 
su edad debe ser superior a 400.000 años 
pero, como han indicado diversos autores 
(Grün, 1996; Stringer et al., 1979; Tourlou- 
kis, 2010; Wintle y Jacobs, 1982), el cráneo de 
Petralona debe ser considerado un hallazgo 
en superficie imposible de relacionar con nin-
gún horizonte estratigráfico ni, por tanto, 
conjunto faunístico. En cualquier caso, como 
indicaron Christopher Stringer, F. Clark 
Howell y John Melentis (1979), es improba-
ble que el cráneo sea más joven que la última 
fauna que ocupó la cueva, por lo que la edad 
mínima que cabe atribuirle es de c. 300.000 
años.

Otros ejemplares de homininos antiguos 
procedentes de Grecia son los de Apidima, 
península de Mani (extremo sur del Pelopo-
neso). Dos cráneos parciales, Apidima 1 y 2, 
fueron hallados en 1978 embebidos en la bre-
cha sedimentaria de la cueva A (una de las 
cuatro que forman el yacimiento). Katerina 
Harvati, Eleni Panagopoulou y Curtis Run-
nels (2009) les atribuyeron una edad propia 
del Pleistoceno Medio dado su aspecto arcai-
co. Tras la realización de un estudio multiva-
riante, Katerina Harvati, Christopher Strin-
ger y Panagiotis Karkanas (2011) concluye-
ron que Apidima 2 muestra más afinidades 
con Homo neanderthalensis que con H. heidel- 
bergensis, indicando una edad probable, en 

función de su morfología de entre 400.000 y 
150.000 años. 

4. La permanencia en Europa

Los ejemplares de Mauer, Steinheim, Swans-
combe y Petralona forman el conjunto «clási-
co» que permitió sostener la permanencia en 
Europa de los homininos, cifrada, de acuer-
do con la hipótesis de la «cronología corta» en 
el entorno de los 500.000 años. Con posterio-
ridad fueron añadiéndose otros fósiles más 
fragmentarios pero capaces de añadir ciertos 
indicios acerca de la presencia humana en el 
continente. Veamos algunos de ellos.

4.1 Bilzingsleben

La localidad Steinrine, situada a un kilome-
tro al sur de Bilzingsleben, distrito de Artern 
—la región de Halle/Saale de lo que en tiem-
pos fue la República Democrática Alema-
na— ha proporcionado restos de homininos 
desde que comenzaron en 1969 los trabajos 
de investigación a cargo del Landesmuseum 
für Vorgeschichte Halle/Saale bajo la super-
visión de Dietrich Mania. Bilzingsleben per-
tenece a la cuenca de Thüringen y el yaci-
miento con restos humanos forma parte de 

Figura 16.10  Cráneo 
Apidima 2 (Grecia) embebido 
en la matriz (Harvati et al., 
2009).
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un complejo de calizas travertinas en las terra-
zas del río Wipper. 

En 1974 se comunicó el hallazgo de restos de 
homininos que incluían un occipital, fragmentos 
de los huesos parietal y frontal y un molar atri-
buidos a un mismo individuo, junto con numero-
sos artefactos líticos y una extensa fauna y flora 
que incluye moluscos (Grimm, Mania y Toepfer, 
1974; Mania y Grimm, 1974). La morfología de 
los fósiles de hominino fue descrita y comparada 
con ejemplares asiáticos —Zhoukoudian III, 
identificado como Sinanthropus III, Sangi- 
ran 17—, africanos —OH 9—y europeos —
Mauer, Ehringsdorf, Arago, Swanscombe, Stein-
heim, Petralona, Vértesszöllös— por Ema-
nuel Vlcek (Vlcek, 1978; Vlcek y Mania, 1977), 
quien nombró el nuevo taxón Homo erectus 

bilzingslebenensis. La fauna de macromamí-
feros de Bilzingsleben incluye Palaeoloxodon, 
Parelephas, Dicerorhinus, Equus, Bos, Bison, 
Cervus, Capreolus, Sus, Ursus, Felis, Castor y 
Trogontherium, indicando un período inter-
glaciar identificado como el Holstein (Min-
del-Riss) (Vlcek, 1978).

En noviembre de 1999 se descubrió un 
fragmento derecho de mandíbula, Bilzingsle-
ben E7, que elevaba a 28 los ejemplares cra-
neales hallados. Los estudios geológicos y 
radiométricos concluyeron que Bilzingsleben 
pertenece al episodio MIS 11 (400.000/350.000 
años) (Vlcek, Mania y Mania, 2000). Con los 
fósiles disponibles, Vlcek reconstruyó dos 
cráneos, Bilzingsleben I y II, cuyo parecido 
con OH 9, Zhoukoudian III (identificado 
como Sinanthropus III por los autores) y Pi-
thecanthropus VII fue calificado por Ema-
nuel Vlcek, Dieter Mania y Ursula Mania 
(2000) como «llamativo». La asignación 
taxonómica que hicieron Vlcek, Mania y 
Mania (2000) fue la de Homo erectus. 

4.2 Vértesszöllös

Henry-Victor Vallois (1965) comunicó el ha-
llazgo de restos del cráneo de un hominino 
antiguo, de la glaciación Mindel, en la locali-
dad húngara de Vértesszöllös (50 km al oeste 
de Budapest). Los ejemplares fueron descri-
tos por Andor Thoma (1966), calculando una 
capacidad craneal para Vsz. II de 1.350 cm3 
(es decir, semejante al promedio de los occipi-
tales de los humanos modernos). Thoma 
asignó Vsz. I y II a Homo (erectus seu sa-
piens) paleohungaricus como subespecie ya 
sea de Homo erectus o de H. sapiens. 

El estudio realizado por Milford Wolpoff 
de Vsz. II (1977) rebajó su volumen craneal, 
en función de las medidas tomadas en los 

Bilzingsleben es un yacimiento mencionado en particu-
lar a causa de los grabados en hueso que han sido en-

contrados en él, interpretados numerosas veces como 
indicios del origen del simbolismo humano. 

Caja 16.9  La importancia de Bilzingsleben

Figura 16.11  Mandíbula derecha Bilzingsleben E7 
(Vlcek, Mania y Mania, 2000).
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ejemplares Sangiran 2, 4, 12 y 17 y Peking 3, 
11 y 12, situándolo algo por encima del extre-
mo superior de la variabilidad de Homo erec-
tus. Vsz. II se encontraría dentro de un aba-
nico entre 1.115-1.437 cm3, dependiendo de la 
medida que se utilice para la extrapolación.

La edad de los ejemplares de Vértesszöllös 
fue calculada por Miklós Kretzoi y László 
Vertés (1965) a través del estudio de la fauna 
asociada. Los macromamíferos indican un 
entorno boscoso-estepario propio de un epi-
sodio templado que sufre un episodio de en-
friamiento en el complejo de loes de los estra-
tos superiores. Los autores atribuyen la 
ocupación humana de Vértesszöllös a un in-
terestadio cálido dentro de la glaciación 
Mindel, es decir, de alrededor de 400.000 
años. La industria lítica asociada, con más de 
500 artefactos, abunda en choppers, esquirlas 
y raspadores de cuarzo y pedernal de técnica 
clactoniense (Kretzoi y Vertés, 1965).

Los ejemplares del interglaciar Mindel-
Riss descritos hasta ahora proporcionan 
pruebas firmes acerca de la ocupación de Eu-
ropa por parte de los homininos. Sin embar-
go, para poder interpretar el carácter de la 
colonización definitiva y las relaciones de los 
homininos del Pleistoceno Medio europeo 
con los del Superior los mejores indicios dis-
ponibles proceden de las localidades de 
L’Arago (Francia) y Sima de los Huesos (Es-
paña).

4.3 La Caune de l’Arago

El denominado «Hombre de Tautavel» corres-
ponde a la serie de hallazgos que tuvieron 
lugar en la Caune (cueva) de l’Arago, cerca 
del pueblo de Tautavel, a 19 kilómetros al no-
reste de Perpiñán (Francia). La cueva cuenta 
con tres complejos estratigráficos (superior, 

medio e inferior), acotados entre los pisos su-
perior e inferior de estalagmitas (Falguères et 
al., 2004). Dentro del complejo estratigráfico 
medio existen las unidades I, II, III, IV y V, 
cada una de ellas con distintos niveles que 
van, en total, del A al Q (véase figura 16.12). 
Mediante el estudio de la fauna asociada 
(micromamíferos), Henry y Marie-Antoinet-
te de Lumley (1973) asignaron los estratos 
inferiores de la Caune de l’Arago al inicio de 
la glaciación Riss. Posteriormente Henry de 
Lumley (1979) apuntó que su época sería 
más antigua, quizá de la glaciación Mindel 
con alrededor de 400.000 años. De Lumley y 
colaboradores (1984) llevaron los niveles 
M-Q hasta unos 600.000 años (MIS 14), con 
450.000 para el nivel G del que proceden los 
fósiles de homininos. El estudio de Fei Han 
(2008) de ESR y series de uranio realizado 
sobre seis dientes del nivel G confirmó la 
edad de cerca de 450.000 años, aunque algu-
nas muestras dieron fechas hasta 100.000 
años menores.

El equipo dirigido por Henry de Lumley 
encontró en 1969 en el nivel G de la unidad III 
(complejo estratigráfico medio) una mandí-
bula con cinco dientes perteneciente a un ho-
minino, Arago II, a la que se añadió más 
tarde otra mandíbula semejante, Arago XIII. 
En 1971 Henry de Lumley y colaboradores 
(1971) descubrieron un cráneo parcialmente 
deformado (Arago XXI) con la cara y los 
huesos cigomático y maxilar y, en 1980, un 
parietal derecho incompleto (Arago XLVII) 
que encajaba con el cráneo. La unión de esos 
dos ejemplares constituye el ejemplar deno-
minado (de manera informal) «Hombre de 
Tautavel» y su reconstrucción primera la lle-
varon a cabo Marie-Antoinette y Henry de 
Lumley en 1981 utilizando moldes de los 
ejemplares de Swanscombe para el occipital 
y Sangiran 17 para el temporal (H. de 

La técnica clactoniense es un desarrollo cultural del 
modo 2 llevado a cabo en Europa. Véase más adelante, 

en este mismo capítulo, el cambio cultural que se pro-
duce tras la ocupación continua del continente.

Caja 16.10  Industria clactoniense
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Lumley, M. A. de Lumley y David, 1982). 
Una nueva reconstrucción llevada a cabo 
mediante técnicas digitales fue realizada por 
Gaspart Guipert y colaboradores (2004).

En los diferentes niveles estratigráficos de 
Tautavel se han hallado numerosas herra-
mientas líticas que cubren un lapso considera-
ble de tiempo, de 690.000 a 90.000 años, cosa 
que permite estudiar tanto la ocupación de la 
cueva como la evolución de las técnicas de ta-
lla y el uso de los útiles a lo largo de los esta-
dios MIS 14-4 (Henry de Lumley y Barsky, 

2004). Una síntesis del estudio realizado por 
Henry de Lumley y Deborah Barsky (2004) 
aparece en la tabla 16.2 que contiene los dis-
tintos artefactos hallados en cada unidad.

Los niveles P de la unidad estratigráfica I, 
a los que se atribuye ocupación durante una 
fase fría y seca de MIS 14, contienen numero-
sos fósiles de grandes herbívoros con mayor 
frecuencia de caballos, renos y bisontes. Las 
herramientas utilizadas para cazarlos indi-
can una selección cuidadosa de las materias 
primas y un proceso de talla de alto nivel tec-

Figura 16.12  Arriba, izquierda: estratigrafía de la Caune de l’Arago. Arriba, derecha: Arago XXI «Hombre de Tautavel» 
(iIustraciones de Falguères et al., 2004). Abajo, izquierda: reconstrucción del «Hombre de Tautavel» por Marie-Antoinette 
y Henry de Lumley en 1980. Abajo, derecha: reconstrucción digital con ayuda de imágenes obtenidas mediante rayos X 
(iIustraciones de Guipert et al., 2004).
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nológico dentro del modo 2 (Barsky y Henry 
de Lumley, 2010).

La morfología de los especímenes de Tau-
tavel es, una vez más, intermedia, con rasgos 
de neandertales y erectus (H. de Lumley y 
M. A. de Lumley, 1973). Su parecido respec-
to del cráneo de Steinheim es notorio, aun-
que con una capacidad más grande (1.100-
1.200 cm3). Por el contrario, el aspecto de la 
bóveda es más alargado y bajo, como en el 
caso de los erectus asiáticos. Los fragmentos 
femorales (Arago XLVIII, LI y LIII) y de la 
cadera izquierda (Arago XLIV) recuerdan a 
OH 28 de Olduvai (Day, 1982). No es extra-
ño, pues, que Michael Day (1986) sostuviese 
que se trataba de una forma europea de tran-
sición entre Homo erectus y Homo sapiens. 

4.4 La Sima de los Huesos

La Sima de los Huesos es un yacimiento que 
forma parte de la sierra de Atapuerca (Espa-
ña), cercano a los de la Gran Dolina y Sima 
del Elefante ya comentados en el capítulo an-
terior (véase figura 16.13). Se trata de un 
pozo profundo al que cabe acceder por la 
Cueva Mayor (a 500 metros de distancia) o 
por la Cueva del Silo. Un complejo sistema 
de pasadizos y cavernas, con distintos indi-
cios de ocupación humana procedentes, en 
su mayor parte, de la Edad del Bronce, per-
mite llegar a una chimenea vertical de 13 me-
tros de profundidad en el interior de la Cueva 
Mayor de difícil acceso, a la que sigue un tú-
nel en pendiente de otros 15 metros. 

Tabla 16.2  Inventario de material lítico de la Caune de l’Arago (De Lumley y Barsky, 2004)

 Inventario del material  Unidades arqueoestratigráficas
 lítico de la cueva
 de Arago A a C D E F FG G H 1, 2, 3 I 1, 2 J K L M a Q Totales

Canto entero 22 54 65 161 34 534 94 13 122 28 57 43 1.227
 2,3 1,8 3,8 2,6 2,2 2,6 5,4 1,7 2,3 3,8 4,4 5,4 2,7
Canto fracturado 23 87 143 507 105 1.958 167 66 239 13 41 29 3.378
 2,4 2,9 8,4 8,1 6,9 9,5 9,6 8,6 4,6 1,7 3,2 3,7 7,6
Canto con extracciones   3 15 12 4 153 8 2 24 2 2 1 226
  aisladas convexas  0,1 0,9 0,2 0,3 0,7 0,5 0,3 0,5 0,3 0,2 0,1 0,5
Canto con extracciones  1 5 6 16 3 138 7 1 21 3 5 2 208
  aisladas cóncavas 0,1 0,2 0,4 0,3 0,2 0,7 0,4 0,1 0,4 0,4 0,4 0,3 0,5
Canto trabajado 3 20 25 40 14 369 32 18 30 4 10 9 574
 0,2 0,7 1,5 0,6 0,9 1,8 1,8 2,3 0,6 0,5 0,8 1,1 1,3
Bifaz y cuchillo 1 13 5 3  14   1  1 6 44
 0,1 0,4 0,3 0,05  0,1   0,02  0,1 0,8 0,1
Poliedro  5 2   11 1      19
  0,2 0,1   0,1 0,1      0,04
Núcleo 152 161 91 198 38 632 50 11 59 15 26 42 1.475
 16,1 5,3 5,3 3,2 2,5 3,1 2,9 1,4 1,1 2,0 2,0 5,3 3,3
Lasca 223 937 491 1.960 482 6.442 570 234 1.127 142 273 61 12.942
 23,5 30,9 28,7 31,2 31,8 31,2 32,8 30,6 21,5 19,1 21,1 7,7 28,9
Lámina 7 17 7 25 6 79 6 2 9 3 2 1 164
 0,7 0,6 0,4 0,4 0,4 0,4 0,3 0,3 0,2 0,4 0,2 0,1 0,4
Lasca pequeña 119 863 395 2.052 629 6.711 437 220 2.767 513 774 446 15.926
 12,6 28,6 23,2 32,6 41,4 32,5 25,2 28,8 52,8 69,0 59,9 56,2 35,6
Útil pequeño 397 854 458 1.311 203 3.619 365 198 839 21 101 153 8.519
 41,9 28,3 26,9 20,9 13,4 17,5 21,0 25,9 16,0 2,8 7,8 19,3 19,1

Totales 948 3.019 1,703 6.285 1.518 20.656 1.737 765 5.238 744 1.292 793 44.702

% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100% 100%

% del material recogido  2,1 6,7 3,8 14,1 3,4 46,2 3,9 1,7 11,7 1,7 2,9 1,8 100%
en función de las unidades
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Figura 16.13  Arriba, izquierda: 
mapa general de los yacimientos 
de la sierra de Atapuerca. Arriba, 
derecha: plano de detalle del 
acceso a la Sima de los Huesos 
a través de la Sala de los Cíclopes, 
dentro de la Cueva Mayor. El 
número 1 indica los escombros 
acumulados por Trinidad Torres 
en sus excavaciones de 1976. Los 
números 2, 3 y 4 corresponden 
a catas realizadas. El plano de la 
Sima de los Huesos ha sido 
situado al nivel de los de la Sala de 
los Cíclopes y Sala de las Oseras, 
aunque el yacimiento se encuentra 
en realidad por debajo de esas 
cámaras, como se ve en el 
esquema de la parte inferior. En 
éste se aprecia la perforación 
realizada desde la superficie para 
facilitar la retirada de ejemplares 
y escombros (dibujos de 
G. E. Edelweiss recogidos 
en Arsuaga, Martínez, Gracia, 
Carretero, Lorenzo et al., 1997).
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Una gran cantidad de restos fósiles de ho-
mininos y otros mamíferos ha aparecido en 
la Sima de los Huesos desde que, a finales del 
mes de agosto de 1976, Trinidad Torres en-
contró allí una serie de especímenes de hu-
manos del Pleistoceno Medio. La muestra 
incluía una mandíbula sin los ramus, dos 
fragmentos de otra mandíbula, trece dientes 
y dos fragmentos de parietal (Aguirre y Torres, 
1976). La recolección de los ejemplares supo-
ne en la Sima un trabajo muy duro habida 
cuenta de las dificultades del acceso, que 
obligan a utilizar técnicas de espeleología. 
Aun así, los trabajos del equipo, dirigido por 
Emiliano Aguirre primero y por José Luis 
Arsuaga, José María Bermúdez de Castro y 
Eudald Carbonell tras la jubilación de Aguirre 
en 1990, retiraron más de una tonelada y me-
dia de masa arcillosa rojiza, sin planos de es-
tratificación definidos, en la que se encontra-
ban restos de homininos —revueltos, en oca-
siones, por los excursionistas que habían 

logrado acceder a la Sima. Después del tra-
bajo de criba y selección aparecieron fósiles 
de al menos 27 individuos distintos, unos 
ejemplares que representan todas las partes 
del esqueleto humano (Aguirre, 1995; Arsua-
ga, 1994). En 1997 eran ya más de 32 los in-
dividuos identificados (Arsuaga, Martínez, 
Gracia, Carretero, Lorenzo et al., 1997). 

La datación de una de las mandíbulas de 
la Sima de los Huesos, mediante el recuento 
de rayos gamma en los isótopos de uranio, 
dio 300.000 años de antigüedad (Aguirre, 
1995). La comparación de la fauna de gran-
des mamíferos concedió, por su parte, una 
edad entre 525.000 y 340.000 años (Aguirre, 
1995). El espeleotema SRA-3 que subyace a 
los huesos humanos fue datado por James 
Bischoff y colaboradores (2003) en más de 
350.000 años mediante la técnica de espec-
trometría de masas (TIMS, véase caja 16.11). 
El reanálisis de seis muestras de SRA-3 me-
diante una técnica más precisa (MC ICP-MS, 

Figura 16.14  Situación del espeleotema SRA de la unidad 3 de la Sima de los Huesos (Bischoff et al., 2007).
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véase caja 16.11) elevó esa cifra hasta 
c. 600.000 años, con 530.000 como límite 
más conservador que busca la minimización 
de los posibles errores (Bischoff et al., 2007).

De la Sima de los Huesos procede una 
cantidad ingente de especímenes de homini-
nos. Los restos postcraneales hallados allí 
constituyen el 70% de los pertenecientes al 
Pleistoceno Medio en el mundo entero (Ar-
suaga, 1994). Además, como se trata de seres 
con una unidad geográfica, temporal y, posi-
blemente, hasta familiar, se ha podido llevar 
a cabo un estudio paleodemográfico capaz 
de indicar la distribución de tamaños, dimor-
fismos sexuales y polimorfismos existentes en 
una única población (Bermúdez de Castro, 
1995). Un ejemplo del tipo de estudio que per-
mite la población de la Sima de los Huesos es 
el del análisis comparativo de los dos segmen-
tos de la arcada dental, el anterior (incisivos y 
caninos) y el posterior (premolares y molares). 
Gracias a sus resultados, José María Bermú-
dez de Castro y María Elena Nicolás (1996) 
sostuvieron que la muestra asiática de H. erec-
tus es fácilmente distinguible de la europea del 
Pleistoceno Medio, mientras que ésta y la afri-
cana tienden a agruparse. 

En julio de 1992 se encontraron en la Sima 
de los Huesos tres cráneos: una calota (crá-

neo 4), un cráneo virtualmente completo 
(cráneo 5; figura 16.15) y otro más fragmen-
tario de un individuo infantil (cráneo 6) (Ar-
suaga et al., 1993). Todos esos ejemplares tie-
nen una capacidad craneal alta, aunque no 
en la misma medida: 1.390 cm3 para el crá-
neo 4 y 1.125 cm3 para el 5. 

Un nuevo fósil de la Sima descrito en 2009, 
cráneo 14 (véase figura 16.16), ha sido atribui-
do a una hembra inmadura, menor de 18 
años, «Benjamina» (Gracia et al., 2009; 2010). 
Tras la reconstrucción, el cráneo 14 mostró 
unas deformaciones craneales que son indicio 
firme de haber padecido una patología severa, 
craneosinostosis simple, consistente en un 
cierre prematuro de la sutura lamboidal (Gra-
cia et al., 2009; 2010). Ana Gracia y colabora-
dores (2009; 2010) analizaron los factores 
etiológicos implicados en ese descubrimiento 
planteando una hipótesis acerca del tipo de 
vida propio de los homininos del entorno 
temporal cercano a los 500.000 años. 

El hallazgo reciente en la Sima de los Hue-
sos de una columna lumbar (Bonmatí et al., 
2010) atribuida al mismo individuo del que 
procede la pelvis masculina completa SH 1 
(Arsuaga et al., 1999) ha permitido reconstruir 
un conjunto lumbo-pélvico excepcional y muy 
informativo dentro del registro fósil de los 

La espectrometría de masas con ionización térmica 
(Thermal-ionization mass-spectroscopy, TIMS) es una 
mejora de la técnica de datación de series de uranio 
que logra el análisis directo, con una gran fiabilidad, de 
los isótopos en muestras tan pequeñas como unos po-

cos centigramos. Un paso más se ha dado gracias a la 
técnica MC ICP-MS (Multi-collector inductively-coupled 
plasma mass-spectrometry), que permite el uso de una 
fuente de ionización a presión atmosférica estándar: el 
plasma de argón o xenón.

Todos los restos de la Sima de los Huesos son de indi-
viduos adultos tirando a jóvenes, es decir, pertenecien-
tes al tramo de población en el que menos mortandad 
cabría esperar. La explicación de la presencia en un lu-
gar tan inaccesible de tantos restos de homininos es del 
todo tentativa. Se aventuró en una primera interpreta-

ción tafonómica que pudieron ser arrastrados por las 
riadas, pero con posterioridad algunos de los miembros 
del equipo investigador de Atapuerca han apuntado 
que podría tratarse de una especie de enterramiento 
intencional (http://www.pagina12.com.ar/2001/suple/
Futuro/01—04/01—04—28/nota_a.htm).

Caja 16.11  Espectrometría de masas

Caja 16.12  Edad de muerte en la muestra de la Sima de los Huesos
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Figura 16.15  Izquierda: cuadrículas U-16 y T-16 (área B) en la excavación de la Sima de los Huesos en la campaña 
de julio de 1992; todos los fósiles que aparecen son humanos excepto un fragmento de costilla de oso situado en la 
parte superior central (Arsuaga, Martínez, Gracia, Carretero, Lorenzo et al., 1997). Derecha: cráneo 5 de la Sima de 
los Huesos, Atapuerca. Fotos: Javier Trueba/Madrid Scientific Films.

Figura 16.16  Cráneo 14 de la Sima 
de los Huesos, vistas frontal (A), 
lateral (B), superior (C) e inferior 
(D). Barra de escala: 5 cm. 
Foto: Javier Trueba/ 
Madrid Scientific Films.
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homininos del Pleistoceno Medio. A través del 
análisis del conjunto, Alejandro Bonmatí y co-
laboradores (2010) dedujeron la presencia en 
Homo heidelbergensis —a esa especie se atribu-
yen los ejemplares de la Sima de los Huesos— 
de la pauta primitiva de la pelvis en el género 
Homo, con un dimorfismo sexual en el canal 
pélvico que conduciría a partos difíciles. 

El conjunto lumbo-pélvico de SH 1 indica 
la presencia de distintas patologías degenera-
tivas relacionadas con la edad avanzada de 
muerte del individuo (por encima de 45 años). 
Se trata de otro indicio que se une al ya men-
cionado del cráneo 14 y apunta hacia prácti-
cas sociales de asistencia que serían pro-
pias de H. heidelbergensis. 

5. Estadios en la evolución 
 europea

Atapuerca ha proporcionado pistas muy fir-
mes acerca de cómo habría tenido lugar la 
transición de los homininos del Pleistoceno 

Medio a las especies propias del Superior. Des-
de el primer momento se excluyó que los espe-
címenes de la Sima de los Huesos pudiesen 
clasificarse dentro de Homo erectus (Aguirre y 
M. A. de Lumley, 1977; Aguirre et al., 1980) 
porque se trataba de ejemplares más evolucio-
nados. La alternativa taxonómica disponible 
para los especímenes europeos de esa edad se-
ría, entonces, la especie Homo heidelbergensis. 
Sin embargo, la abundancia de los restos de la 
Sima permite proponer otro esquema.

5.1 El modelo de acumulación

Hemos considerado los ejemplares europeos 
del Pleistoceno Medio como humanos «arcai-
cos», con el taxón Homo heidelbergensis como 
referencia taxonómica más común. Para nu-
merosos autores, Homo heidelbergensis no 
sólo sería el ancestro inmediato de los nean-
dertales sino que constituiría de hecho el 
LCA de neandertales y humanos modernos 
(Rightmire, 1997; Ward y Stringer, 1997). 
Existe, sin embargo, otra posibilidad de cara a 
interpretar el proceso de transición hacia los 
neandertales. Se trata del «modelo de acumula-
ción» (accretion model) de David Dean, Jean-
Jacques Hublin y Ralph Holloway (1998), que 
propuso distinguir entre cuatro diferentes eta-
pas en ese proceso evolutivo (tabla 16.3). Con 
arreglo a las evidencias disponibles, ésta pa-
rece la mejor interpretación del proceso: los 
ejemplares que hemos llamado de transición 
corresponderían a las dos primeras de esas 
etapas, es decir, al período de tiempo que 
transcurre entre el MIS 15 y el MIS 7.

De acuerdo con Christopher Stringer (1993), 
un esquema así permite de hecho eliminar el 
taxón Homo heidelbergensis dentro de la ca-
dena evolutiva por ser innecesario. Los hu-
manos «arcaicos» europeos serían, de acuer-
do con esa idea, unos neandertales incipientes 
que no justifican la asignación de una especie 
distinta. De tal forma, el modelo de acumu-
lación de Dean, Hublin y Holloway (1998) 
establecería diferentes grados dentro de lo 
que es una sola especie, Homo neanderthalen-
sis, con un rango temporal de existencia que 

Figura 16.17  Pelvis SH 1, tras su reconstrucción con 
el añadido de la espina lumbar (Bonmatí et al., 2010).
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comienza en los fósiles del estadio de pre-
neandertales tempranos, Arago, Mauer y Pe-
tralona, al que cabe añadir la Sima de los 
Huesos tanto por razones de análisis morfo-
lógico de sus ejemplares como a causa de la 
datación última del yacimiento.

Si Homo heidelbergensis no es un taxón ne-
cesario para documentar la evolución de los 
homininos europeos hacia los neandertales, 
otra cosa distinta sucede con el tránsito desde 
Homo erectus. Al hablar en el capítulo ante-
rior de los primeros colonizadores europeos 

Tabla 16.3  Estadios dentro de la evolución anagenética de los neandertales (según Dean et al., 1998, 
modificado)

 Estadio Ejemplares

Neandertal 1 (preneandertales tempranos) Arago
 Mauer
 Petralona

Neandertal 2 (preneandertales) Bilzingsleben (similar en parte a los del estadio 1)
 Vértesszöllös (similar en parte a los del estadio 1)
 Atapuerca (Sima de los Huesos)
 Swanscombe
 Steinheim
 Reilingen

Neandertal 3 (neandertales tempranos) Ehringsdorf
 Biache (1)
 La Chaise Suard
 Lazaret
 La Chaise Bourgeois-Delaunay
 Saccopastore
 Krapina (la mayoría) (no del todo claro)
 Shanidar (en parte) (no del todo claro)

Neandertal 4 (neandertales clásicos) Neander
 Spay
 Monte Circeo (el resto)
 Gibraltar cantera Forbes (no del todo claro)
 La-Chapelle-aux-Saints
 La Quina
 La Ferrassie
 Le Moustier
 Shanidar
 Amud

Como indicaron Aurélien Mounier, François Marchal y Sil-
vana Condemi (2009), el modelo de acumulación sigue 
un patrón definido por Jean Piveteau (1970) y desarro- 
llado luego por Bernard Vandermeersch y sus discípu-

los (Vandermeersch, 1978; Condemi, 1989). En este 
marco, H. heidelbergensis y H. neanderthalensis se 
consideran cronoespecie, de un linaje exclusivamente 
europeo.

Caja 16.13  El modelo de acumulación
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hemos planteado la hipótesis de un reempla-
zamiento posterior a través de nuevas pobla-
ciones procedentes de África (que podrían 
haberse hibridado en parte con los primeros 
pobladores de Europa). ¿Qué homininos se-
rían esos diversos colonizadores? ¿Un mismo 
Homo erectus migra a Europa y, en paralelo, 
evoluciona en África o es preciso considerar 
distintos taxa?

Cabe recordar que los autores que han 
presentado y analizado los materiales de Ata-
puerca (Bermúdez de Castro, Arsuaga et al., 
1997; Carbonell et al., 2005) se han opuesto 
de forma expresa a una secuencia evolutiva 
que incluya a H. antecessor en el linaje que 
conduce a los neandertales, teniéndolo por el 
LCA de éstos y de Homo sapiens. Para discu-
tir en qué medida es o no así, el modelo de 
evolución hacia las especies del Pleistoceno 
Superior debe tener en cuenta también el pro-
ceso filogenético que se desarrolla en el con-
tinente africano. Lo haremos en breve, tras la 
consideración de los indicios que proporcio-
na el registro arqueológico.

5.2 Evolución cultural  
 en la transición europea 

La colonización permanente de Europa se 
inició por medio de la oleada migratoria de 
pobladores que hemos ido analizando hasta 
aquí. En varios de los yacimientos comenta-
dos han aparecido artefactos del modo 2, 
que contrastan con los útiles del modo 1 aso-
ciados a los indicios de ocupación más anti-
gua del continente y proporcionan un argu-
mento en favor de la hipótesis de la «cronolo-

gía corta». Numerosos yacimientos europeos 
contienen, a partir del MIS 14 y, en especial, 
del MIS 11, esas herramientas más avanzadas 
que los choppers, lascas y núcleos simples si-
milares a los de la cultura Olduvaiense. La ta-
bla 16.4 contiene los casos más notorios.

A partir del nivel cultural propio del modo 2, 
los homininos europeos desarrollaron técni-
cas más avanzadas que pueden esquemati-
zarse a través de la secuencia achelense-leva-
llois-musteriense, siendo esta última tradición 
cultural propia ya de los neandertales. Sin 
embargo, el proceso de cambio es, como cabe 
imaginar, más complejo. Son varias las técni-
cas de talla lítica que, en distintas localizacio-
nes europeas, indican o bien una evolución 
del modo 2 o una alternativa a las herramien-
tas achelenses más características.

La figura 16.18 muestra un diagrama de la 
diversidad cultural existente en Europa en el 
Paleolítico Medio. El esquema combina tan-
to una perspectiva temporal de evolución (in-
dicada, de abajo arriba, por el desarrollo tec-
nológico) como una diversidad geográfica 
(con el proceso de Europa oriental situado en 
la parte derecha de la figura).

Pero incluso un diagrama como el de la fi-
gura 16.18 puede ser considerado demasiado 
sencillo. François Bordes (1953) indicó la 
existencia de hasta cinco facies culturales dis-
tintas en la industria musteriense (musterien-
se típico; de tradición achelense —tipos A y 
B—; Quina-Ferrassie; denticulado y vasco-
niense). Cabe considerar también como va-
riable el sistema técnico dominante en cada 
industria. Tomándolo en cuenta, el análisis 
de Emmanuelle Vieillevigne y colaboradores 
(2008) de la secuencia temporal de cambio de 

David Brose y Milford Wolpoff (1971) calificaron de «indus-
trias de transición» las que, a juicio de los autores, indican 
una evolución gradual del nivel tecnológico desde el Pa-
leolítico Medio al Paleolítico Superior. Sin embargo, aquí 
estamos considerando otro tipo de transición anterior: el 
que se da en el continente europeo hasta llegar a la in-

dustria musteriense, que constituye el punto de partida 
de las «industrias de transición» de Brose y Wolpoff (1971). 
Forman parte de éstas la tradición chatelperroniense, que 
es una evolución de la cultura musteriense, y la auriña-
ciense, que es una de las técnicas del Paleolítico Superior 
propias de los humanos modernos. 

Caja 16.14  Industrias de transición
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las industrias líticas en el sudoeste de Francia 
entre los estadios MIS 10 y MIS 3 cruzó las 
facies culturales definidas por Bordes (1953), 
añadiendo tres más (Paleolítico Medio anti-
guo, chatelperroniense y auriñaciense anti-
guo), con los sistemas técnicos levallois, dis-
coide, Quina, laminar y façonnage. 

Del estudio de Vieillevigne et al. (2008) se 
desprende, ya sólo para el sudoeste francés, 
la existencia de un proceso de diversidad tec-
nológica notable. Ni que decir tiene que la 
consideración del conjunto del continente 

eleva hasta extremos casi inabarcables la nó-
mina de las distintas industrias descritas. 
Pero el propósito que nos lleva a detenernos 
en los diversos modos culturales no es ar-
queológico sino antropológico; se trata, por 
tanto, de entender en qué medida cabe ras-
trear, dentro de la diversidad cultural, una 
evolución compartida de las técnicas de talla 
que ponga de manifiesto la posible sustitu-
ción de poblaciones.

La explicación evolutiva de un proceso de 
solapamiento, diversidad y cambio cultural a 

Tabla 16.4  Principales yacimientos europeos con industria lítica posteriores a MIS 15 y anteriores a 
MIS 7

 
País Yacimiento Edad

 Tradición 
Referencia

    cultural

Francia Caune de l’Arago MIS 14, 13 y 12 modo 2 Barsky y de Lumley (2010)
Hungría Vértesszöllös c. 0,35 MIS 11/9 modo 2 Despriée et al. (2011)
Alemania Bilzingsleben MIS 7 o MIS 11  modo 2 Haidle y Pawlik (2010)
España Cuesta de la Bajada MIS 11 modo 2 Santonja y Pérez-González (2010)
Francia Arago G 0,50/,45 modo 2 Falguères et al. (2010)
Italia Visogliano 0,48/0,44 modo 2 Falguères et al. (2010)
Francia La Celle MIS 11 modo 2 Limondin-Lozouet et al. (2010)
Italia Fontana 0,46 modo 2 Abbate (2011) 
Italia Ceprano 0,45 modo 2 Giovanni Muttoni et al. (2010)
Italia Castel di Guido c. 0,43 modo 2 Francesco Mallegni et al. (1983)
Alemania Bilzingsleben 0,4 modo 2 Ernesto Abbate y Sagri (2011)
Francia Grouais-de- 0,4 modo 2 Desprieé (2011)
(Valle Loir) Chicheray
Francia Arago c. 0,4 modo 2 Abbate (2011) 
Francia St. Acheul 0,4 modo 2 Abbate (2011) 
Inglaterra Swanscombe 0,4 modo 2 Abbate (2011) 
Italia Terra Amata 0,4 modo 2 Abbate (2011) 
España Torralba 0,4 modo 2 Falguères et al. (2006)
España Ambrona 0,4/0,3 modo 2 Falguères et al. (2010)
Francia La Micoque 0,4/0,3 modo 2 Falguères et al. (2010)
Francia La Morandiére 0,37 levallois Desprieé (2011)
(Valle Cher)
Francia Orgnac 0,35 modo 2 Falguères et al. (2010)
Inglaterra Hoxne 0,3 modo 2 Abbate (2011) 
Italia Torre in Pietra c. 0,3 modo 2 Desprieé (2011)
Italia Valdarno 0,3 modo 2 Abbate (2011) 
Francia Champs-de- 0,3/0,2 levallois Desprieé (2011)
(Valle Creuse) Chaume
Francia Villeprovert 0,24 levallois Desprieé (2011)
(Valle Loir)
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la larga como el que muestran los estudios 
de la transición europea es un tanto compro-
metida. Siguiendo la línea de tantos otros au-
tores que han interpretado el sentido que tie-
ne la cultura para la evolución humana, en-
tendemos las industrias líticas como medios 
—socialmente compartidos, utilizados y 
transmitidos— que sirven en primer lugar 
para obtener recursos de supervivencia pero 
no pueden desligarse de otros aspectos fun-
cionales derivados de la propia organización 
de cada grupo. Siendo así, la diversidad cul-
tural dependerá no sólo de unas pautas gene-
rales diseminadas en amplios territorios du-
rante lapsos considerables de tiempo sino, 
también, de una multitud de factores que si-
guen de manera estrecha presiones ecológi-
cas con componentes temporales y geográfi-
cos locales. Las alternativas climáticas, la 
disponibilidad de materias primas, las necesi-
dades de uso en un preciso enclave y momen-
to, las tradiciones regionales de talla, la suje-
ción a las normas sociales y las contingencias 
históricas —que incluyen las relaciones entre 
cada grupo y los próximos—, son variables a 
tener en cuenta de cara a valorar el sentido de 
la sucesión de modos culturales y el papel, 

dentro de ese sentido general, de las posibles 
desviaciones presentes en cada localidad. 

Cabe añadir que el uso funcional de los 
útiles líticos puede llevar a una confluencia 
en los tamaños y formas a medida que las ne-
cesidades así lo exijan. El ejemplo dado por 
Marcel Otte (2010) respecto de los bifaces es 
muy ilustrativo. Si, siguiendo una práctica muy 
común, identificamos «bifaz» con la herra-
mienta típica de la tradición achelense, en-
tonces —sostiene Otte— no se puede deno-
minar así a los útiles Micoquienses abun-
dantes en la Europa central: unas hachas 
asimétricas talladas mediante retoques alter-
nativos en cada una de las dos caras que poco 
tienen que ver ni con la châine opératoire 
achelense ni con la forma de los verdaderos 
bifaces. De igual manera, los artesanos 
neandertales, duchos en la técnica muste-
riense, conseguían hojas muy trabajadas, de 
gran simetría y filo muy aguzado, siguiendo 
una châine opératoire que, en sus primeros 
estadios, partía de núcleos dotados ya de 
forma. Si un artefacto así se dejaba abando-
nado sin continuar el proceso de talla, puede 
ser tomado erróneamente por un «bifaz» 
(Otte, 2010).
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Figura 16.18  Fases regionales de la cultura lítica del Paleolítico europeo a partir de la industria achelense. Esquema 
de José Luis Díez Martín (2003) basado en Otte (1996).
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La cuestión estriba, pues, en la necesidad 
de tener en cuenta el proceso de evolución 
tecnológica esquematizado en la figura 16.18 
dejando de lado lo que puedan ser particula-
ridades locales y centrándonos en las tradi-
ciones más generales que nos puedan indicar 
la continuidad o la sustitución de las pobla-
ciones. Dentro de ese apartado general, la 
industria clactoniense es una técnica de talla 
alternativa a la achelense en la transición tec-
nológica europea desde el modo 1. La dife-
rencia más notoria que existe entre una y 
otra es la ausencia de bifaces en la industria 
clactoniense. Pues bien, como recordó Fer-
nando Díez Martín (2003), el clactoniense se 
interpretó durante años como un estadio an-
terior al achelense y preparatorio de éste, 
mientras que ahora se considera como una 
respuesta particular, cronológicamente para-
lela a la de los útiles achelenses, que obedece 
a la ausencia de materias primas adecuadas. 
Siendo así, el clactoniense debe tenerse por 
perteneciente al modo 2 y, por tanto, propio 
de las poblaciones que contribuyen al asenta-
miento permanente en Europa. La continui-
dad de los pobladores de la «cronología cor-
ta» no se ve comprometida, pues, por la pre-
sencia de una diversidad cultural notable.

5.3 La evolución fuera de Europa

Los procesos de transformación de los homi-
ninos del Pleistoceno Medio no sólo tuvieron 
lugar en Europa. Los autores afines a la Hi-
pótesis Multirregional a la que nos refería-
mos a principios de este capítulo indican, de 
hecho, la presencia de fósiles indicativos 
de unos cambios parecidos tanto en África 
como en Asia. Sin embargo, y como vamos a 
ir viendo en adelante, no se trata del mismo 
tipo de evolución. Si la propia de Europa dio 
lugar a la aparición de Homo neanderthalen-
sis —con la duda aún pendiente de cuáles 
podrían haber sido las relaciones de ese taxón 
con Homo sapiens—, una gran mayoría de 
autores acepta hoy que el origen de los hu-

manos modernos tuvo lugar en el continente 
africano, por lo que el proceso de cambio 
implica el paso in situ desde Homo erectus a 
Homo sapiens. Por lo que se refiere a Asia, la 
postura más generalmente admitida era la de 
una estasis de Homo erectus que se prolonga 
hasta que, alrededor de 70.000 años atrás, es 
sustituido —o asimilado— por los humanos 
modernos. Pero los estudios más recientes 
ponen en cuestión un modelo tan simple.

Las evidencias genéticas que vamos a exa-
minar en los capítulos próximos permiten 
sostener el esquema siguiente:

•   La  evolución  de  los  homininos  hacia  las 
formas propias del Pleistoceno Superior se 
realizó de forma distinta en Europa, África 
y Asia. 

•   Homo neanderthalensis y Homo sapiens son 
dos especies diferentes.

•   En el Pleistoceno Medio y Superior tuvie-
ron lugar varios flujos migratorios desde el 
continente africano hacia Asia y Europa.

•   La aparición de los humanos modernos se 
dio en África, extendiéndose luego hacia 
Asia y Europa. 

•   En ese proceso de extensión se produjeron 
distintos episodios limitados de hibrida-
ción entre las poblaciones de H. sapiens y 
las locales.

Ninguno de los dos modelos, la Hipótesis 
Multirregional y la Hipótesis del Reemplaza-
miento, retrata a la perfección un proceso de 
cambio evolutivo así. Aunque las evidencias 
disponibles hoy apoyan la idea de una especie 
de humanos modernos que surge en África y 
ocupa después los demás continentes, la ma-
nera como se produce esa dispersión incluye 
ciertas hibridaciones que el modelo original 
Out of Africa daba por inexistentes. Ha sido 
la recuperación del DNA humano fósil y su 
comparación con el de las poblaciones actua-
les lo que ha permitido indicar las relaciones 
que existen entre los diversos taxa humanos 
en el Pleistoceno Superior. Volveremos sobre 
esos procesos en el capítulo 20.





Pocos homininos han recibido tanta aten-
ción, ya sea científica o popular, como los 
neandertales. Por ese mismo motivo, también 
pocos de ellos han sido tratados de manera 
tan confusa, diversa y hasta opuesta.

La historia de los neandertales comienza, 
tal y como la han narrado Eric Trinkaus y 
Pat Shipman (1993), en el valle de Neander, 
cerca de Düsseldorf (Alemania). Los traba-
jos llevados a cabo por canteros en las cuevas 
calizas de Feldhofer, a unos 20 metros por 
encima del río Düssel en Renania del Norte-
Westfalia (Alemania), condujeron a un ha-
llazgo de gran importancia. En el mes de 
agosto de 1856 se procedió a volar la entrada 
de las cuevas con el fin de obtener materiales 
de construcción. Al limpiar los escombros 
producidos por la voladura, aparecieron 
unos huesos fósiles entre los que se encontra-
ban una calota, huesos de la cadera, costillas 
y parte del brazo de un ser más robusto que 
los humanos actuales (véase figura 17.1). El 
capataz de las obras creyó que se trataba de 
los restos de un oso cavernario e hizo apartar 
los huesos para el maestro de la escuela de 
Elberfeld. Éste, Johann Fuhlrott, los identifi-

có de inmediato como propios de un ser hu-
mano muy primitivo y robusto. 

En la reunión de 1863 de la British Asso-
ciation for the Advancement of Science, Wi-
lliam King, profesor del Queen’s College en 
Galway (Irlanda), propuso (en una nota a pie 
de página; King, 1864) la clasificación de los 
restos de Neandertal como Homo neandertha-
lensis. King sostuvo que las diferencias con los 
seres humanos eran tan grandes que debían 
alcanzar no sólo a la especie sino al género 
aunque no extremó tanto su propuesta. De he-
cho, King vio en los ejemplares de Neander 
una semejanza mayor con los chimpancés que 
con los humanos actuales. 

Lo cierto es que, pese a sus reluctancias, 
William King ha pasado a la historia como 
quien nombró al Homo neanderthalensis. 
Desde esa primera solución taxonómica los 
neandertales se han colocado en hasta 34 es-
pecies y seis géneros distintos (Heim, 1997). 
Las únicas alternativas consideradas hoy de 
forma amplia suponen aceptar el Homo 
neanderthalensis o bien incluir a los neander-
tales en la subespecie Homo sapiens neander-
thalensis (Campbell, 1964).

17.  Neandertales
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Figura 17.1  Arriba, cueva 
de Feldhofer en un grabado 
de la época (Bongard, 1835. 
Ilustración de http://www.
slideshine.de/10519). Abajo, 
izquierda: dibujos de la 
calota de Neander incluidos 
en el artículo en el que 
William King (1864) propuso 
el taxón H. neanderthalensis. 
Abajo, derecha: Hermann 
Schaaffhausen y Johann 
Fuhlrott. (Ilustración de http://
www.slideshine.de/10519).
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1. Los primeros neandertales

Aun cuando los fósiles del valle de Neander 
fueron los primeros en ser clasificados, tres 
décadas antes habían aparecido ya ejempla-
res que, en su momento, no fueron entendi-
dos así pero pertenecen al taxón nombrado 
más tarde. En el año 1829, Phillip Charles 
Schmerling, un médico y anatomista belga, 
halló tres cráneos en la cueva de Engis (Bélgi-
ca). El primero de ellos sufrió un deterioro 
considerable que impide identificarlo y el se-
gundo pertenece a un ser humano moderno 
pero el tercero de ellos es de un niño neander-

tal de una edad de dos o tres años (Conroy, 
1997). Se trata todavía del cráneo mejor con-
servado de un neandertal infantil de que se 
dispone (véase figura 17.2). 

Otro ejemplar muy completo de cráneo de 
neandertal que no fue identificado en su mo-
mento es el descubierto en 1848 en la Forbes 
Quarry durante los trabajos de fortificación 
de Gibraltar (Homo calpicus, Keith, 1911). 
A partir del hallazgo de Feldhofer, otros nean-
dertales europeos fueron apareciendo en 
Moravia, Croacia, Francia, Alemania, Italia 
y España hasta completar un panorama de 
ocupación del continente que sólo deja fuera 

El hallazgo del valle de Neander precedió en tres años a 
la publicación del Origin of Species de Charles Darwin. 
No es raro que se intentase explicar la morfología de los 
ejemplares de formas que hoy consideramos peregri-
nas. Entonces no existía la aproximación evolucionista 
de que disponemos nosotros.

Hermann Schaaffhausen, profesor de anatomía de la 
Universidad vecina de Bonn, presentó de forma prelimi-
nar el conjunto de fósiles el día 4 febrero de 1857 ante 
la Sociedad Médica y de Historia Natural del Bajo Rhin 
(Bonn). El 2 de junio de ese mismo año, Fuhlrott primero 
y Schaaffhausen a continuación realizaron una descrip-
ción detallada de los especímenes de Neander ante la 
Sociedad de Historia Natural de Prusia, Rhinlandia y 
Westfalia (Trinkaus y Shipman, 1993). La interpretación 
anatómica llevada a cabo por Schaaffhausen fue riguro-
sa si la comparamos con las que habrían de llegar des-
pués. Atribuyó el aspecto del cráneo, deforme si lo 
comparamos con los de los seres humanos modernos, 
a una condición natural, aunque desconocida hasta «en 
las más bárbaras razas», por utilizar sus mismas pala-
bras. Con ello Schaaffhausen, dos años antes de que 
se publicase el Origin of Species de Darwin, planteaba 

la posible existencia, en un período «en el que los últi-
mos animales del diluvio aún existían», de seres anterio-
res a los germanos y los celtas. Schaaffhausen no ha-
bló, por supuesto, de ninguna especie distinta a Homo 
sapiens. Él creyó que los huesos pertenecían a alguna 
tribu salvaje del noroeste de Europa desplazada luego 
por los germanos. Pero también negó que las deforma-
ciones, tanto las traumáticas (el radio descubierto mos-
traba una fractura mal curada) como las anatómicas se 
debiesen a patologías como el raquitismo.

La idea de que los huesos de Neander pertenecían a 
algún ser deforme por motivos patológicos, pese a las 
advertencias contrarias de Schaaffhausen, tuvo su for-
tuna en los años que siguieron al hallazgo. Así, C. Carter 
Blake (1862), tras el examen de una réplica del cráneo, 
concluyó que se trataba de un «pobre idiota o ermitaño» 
con malformaciones patológicas que indicaban un de-
sarrollo anómalo y que habría muerto en la caverna en 
la que se había refugiado. Trinkaus y Shipman (1993) 
hacen hincapié en la extraña afirmación de Blake de 
que los restos de Neander no podían atribuirse a un ser 
de una especie diferente a la de Homo sapiens, toda 
vez que hasta entonces nadie había sugerido algo así.

Caja 17.1  Las circunstancias del hallazgo de Neander

La forma como interpretó William King la morfología del 
cráneo de Neander, teñida del lenguaje enfático de la 
época, ha sido relacionada por Trinkaus y Shipman 
(1993) con las influencias de la frenología por aquel en-
tonces en boga. En especial lo que respecta a la con-

clusión de King sobre la «oscuridad moral» del ser cu-
yos restos estaba interpretando. Pero no debe olvidarse 
que el propio Darwin, en su Descent of Man publicado 
años más tarde, haría suya la idea de la «inferioridad 
moral» de las tribus salvajes.

Caja 17.2  Oscuridad moral
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del alcance de los neandertales a los países 
más septentrionales. Como cabría esperar, 
las especies atribuidas fueron varias: Homo 
primigenius (Schaaffhausen, 1880); Homo trans-
primigenius (Forrer, 1908); Homo breladensis 
(Marett, 1911)... Los neandertales de Oriente 
Próximo se descubrieron a partir de la prime-
ra campaña dirigida por Dorothy Garrod 
en 1929 (véase más adelante). El yacimiento 
neandertal de Shanidar (Irak) fue excavado 
por Ralph Solecki y colaboradores a partir 
de 1951.

En términos no ya históricos, sino crono-
lógicos, los ejemplares más antiguos que son 
atribuidos de forma general a los neanderta-
les —si no consideramos como tales a los de 
la Sima de los Huesos— proceden del yaci-
miento de Ehringsdorf, a poca distancia de 
Weimar (Alemania). Entre 1908 y 1927 apa-
recieron en Ehringsdorf especímenes que in-
cluyen un cráneo, una mandíbula y algunos 

fragmentos postcraneales de diferentes indi-
viduos, de los que al menos uno es infantil 
(Weidenreich, 1927). El cráneo restaurado 
por Franz Weidenreich muestra muchas ca-
racterísticas comunes con los neandertales de 
la glaciación Würm pero dispone de una frente 
alta y vertical que, para Gail Kennedy (1980), 
puede ser el resultado de una restauración in-
correcta. Tras análisis mediante los métodos 
de resonancia de espín electrónico y series de 
uranio, a los fósiles de Ehringsdorf se les dio 
una edad de 230.000 años (Cook et al., 1982; 
Grün y Stringer, 1991). Esa misma fecha es la 
que Christopher Stringer y Clive Gamble (1993) 
consideraron como apropiada para la sepa-
ración de los linajes neandertal y humano 
moderno. 

Incluir una relación completa de los espe-
címenes y yacimientos neandertales es impo-
sible por motivos de espacio: los restos del 
interglaciar Riss-Würm y de la glaciación 
Würm son abundantísimos en Europa me-
ridional, occidental, central y oriental y el 
Oriente Próximo y Medio, con posible exten-
sión hacia Siberia (véase figura 17.3). Un 
rango tan extenso ha llevado a plantear si, 
dentro del taxón neandertal, cabrían en reali-
dad dos morfologías diferentes sujetas a va-
riaciones geográficas: la «clásica» y la «pro-
gresiva».

2. Neandertales «clásicos»  
 versus «progresivos»

A partir de una propuesta de Earnest Hooton 
(1946), fue corriente distinguir entre los 
neandertales «clásicos», es decir, los de Europa 

Figura 17.2  Cráneo infantil de Engis (Bélgica), Homo 
neanderthalensis. (Ilustración de Williams et al., 2002).

No pocos autores, como Colin Groves (1989), inclu-
yen los especímenes de Ehringsdorf en el taxón de los 
neandertales, pero no todos están de acuerdo con 
esa propuesta. Glenn Conroy (1997), por poner un 
ejemplo, situó a los fósiles de Ehringsdorf entre los 
Homo sapiens «arcaicos». Como vimos en el capítulo 

anterior, el tránsito europeo hacia el Pleistoceno Supe-
rior ha sido explicado a través de interpretaciones muy 
diversas, entre las que el modelo de acumulación de 
David Dean, Jean-Jacques Hublin y Ralph Holloway 
(1998) parece, con arreglo a las evidencias disponi-
bles, la mejor.

Caja 17.3  El alcance de los neandertales
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occidental y meridional de la glaciación 
Würm, y los neandertales «progresivos», corres-
pondientes a algunos ejemplares que proceden 
de yacimientos del Oriente Próximo y recuer-
dan a los seres humanos modernos. Esa forma 
de ver las cosas, un tanto general en las déca-
das de 1930, 1940 y 1950 (véase, por ejemplo, 
L. S. B. Leakey, 1935; Paterson, 1940; Weckler, 
1954), refleja la idea de que los neandertales 
serían un linaje anterior al de nuestra especie 
que contribuyó con el aporte de material gené-
tico —por medio de hibridaciones— a la apa-
rición de Homo sapiens. Los «progresivos» se-
rían así una especie de estadio intermedio ge-
nerado por el cruce genético en Oriente 
Próximo de neandertales y humanos moder-
nos ancestrales. Más adelante abordaremos el 
alcance de la distinción entre esos dos tipos de 
especímenes; entremos antes en la descripción 
de los ejemplares de tipo «clásico».

Se dispone de ejemplares que correspon-
den a los neandertales de morfología clásica 

procedentes de muchas localidades: Francia, 
con diversos yacimientos de los que hablaremos 
en algunos casos, Italia (Guattari), Croacia 
(Krapina y Vindija), Checoslovaquia (Ochoz, 
Sipka, Sala) y Hungría (Subalyuk), además 
de los ejemplares ya mencionados de Engis 
(Bélgica), Forbes (Gibraltar) y Neander (Ale-
mania) y sin olvidar los especímenes tardíos 
de la península Ibérica. La lista ofrecida es 
un tanto parcial; en cualquier caso, de todo el 
hipodigma neandertal los fósiles más com-
pletos e informativos son los del sudoeste 
francés. Nos detendremos en uno de ellos, el 
procedente de la cueva de La Chapelle-aux-
Saints, como ejemplo de lo que supuso su 
descubrimiento e interpretación.

A principios del siglo xx aparecieron en 
Francia restos muy completos de neanderta-
les en cuatro yacimientos, Le Moustier (1908) 
La Chapelle-aux-Saints (1908), La Ferrassie 
(1909) y La Quina (1911). El que llamó más 
la atención de inmediato fue el de la cueva de 

Figura 17.3  Extensión 
geográfica de los 
yacimientos con 
especímenes de 
neandertales. La zona en gris 
oscuro corresponde a los 
indicios concluyentes. La gris 
clara incluye el yacimiento, 
con un ejemplar de dudosa 
identificación, de Okladnikov 
(Rusia) al que nos referiremos 
en el capítulo 20. (Ilustración 
de Krause et al., 2007).

Joseph Weckler (1954) contrapuso a la idea de los 
neandertales «progresivos» como resultado del cruce 
entre neandertales y humanos modernos ancestrales 
—que él apoyaba— una hipótesis alternativa que vería 
en los «progresivos» un taxón anterior a los neanderta-

les «clásicos» y a los humanos modernos actuales. Los 
«progresivos» serían, así, el ancestro común. Weckler 
mencionó como seguidores de esa hipótesis a Mc-
Cown y Keith (1939) y Clark Howell (1951).

Caja 17.4  Neandertales «clásicos» versus «progresivos»
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La Chapelle-aux-Saints (Corrèze, Francia), 
donde, enterrado en el suelo, los abates 
J. Bouyssonie y L. Bardon encontraron el 3 de 
agosto de 1908 un esqueleto casi completo 
que fue puesto en manos de Pierre Marcellin 
Boule, profesor del Museo de Histoire Natu-
relle de París, para su estudio. Boule llevó a 
cabo la reconstrucción y descripción del 
ejemplar levantando de inmediato un eco tan 

amplio que otros ejemplares de parecido va-
lor, como el de La Ferrassie —encomendado 
también a Boule— y La Quina —cuyo ha-
llazgo coincidió con la publicación de los ma-
teriales de La Chapelle—, tuvieron que espe-
rar su turno (Brace, 1964). Así que, como 
sostuvo Loring Brace (1964), el ejemplar de 
La Chapelle impuso por razones un tanto 
azarosas la imagen de lo que era un nean-
dertal.

Dicha imagen se ajustó al resultado de los 
estudios iniciales de Marcellin Boule (1908; 
1911-1913). Conocido de manera coloquial 
como el «viejo» de La Chapelle-aux-Saints a 
causa de carecer de casi todos sus dientes, la 
descripción original sigue las pautas «simies-
cas» que fueron ya indicadas respecto del 
ejemplar de Neander con el que Boule de in-
mediato lo relacionó: un ser con los dedos de 
los pies grandes y divergentes que le obliga-
rían a andar de manera casi simiesca; incapaz 
de extender por completo las rodillas; con la 
columna vertebral tan curvada que apenas 
habría podido mantenerse erguido; de cara 
proyectada hacia delante por un cuello grue-
so y corto y con un cerebro cualitativamente 
inferior al humano. Una interpretación tan 
alejada de los humanos modernos debió sin 
duda influir en la elección taxonómica reali-
zada por Boule (1911-1913) para clasificar el 
fósil de La Chapelle y los demás neanderta-
les: se trata de una especie diferente a la nues-
tra, es decir, la ya nombrada por King como 
Homo neanderthalensis.

Casi todas las atribuciones contenidas en 
la interpretación primera de Boule (1911-1913) 
fueron negadas a través de los estudios pos-

Figura 17.4  El «viejo» de La Chapelle-aux-Saints (Francia), 
Homo neanderthalensis. (Fotografía de: http://www.
halloweenfiles.com/wiki.php?title=File:Homo_sapiens_
neanderthalensis.jpg).

En el examen de las características neandertales pu-
blicado en 1911-1913, Boule tuvo en cuenta también 
los ejemplares de Neander, Forbes’ Quarry, La Naulet-
te, Spy, Krapina, Le Moustier y La Ferrassie. Todos 
ellos los agrupó junto con el Pithecanthropus como un 
conjunto de forma antigua frente a la modernidad de 
los humanos actuales. Pero, al margen de los prejui-
cios, Boule ofreció dos argumentos en defensa de la 

idea de una separación absoluta entre la especie del 
neandertal y la humana. El primero, que ya existían 
humanos modernos en la época en que vivieron los 
neandertales. El segundo, que la cultura musteriense 
—propia del neandertal, y cuyas particularidades exa-
minaremos más adelante— fue reemplazada de forma 
súbita por las tradiciones del Paleolítico Superior al en-
trar en Europa.

Caja17.5  Los neandertales, según Boule 
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teriores del ejemplar (véase Brace, 1964). 
De tal suerte, a la vez que se iba abriendo 
paso una descripción más objetiva de los 
caracteres de los neandertales se imponía 
también —como postura opuesta a la de 
Boule— la idea de una cercanía tan grande 
entre humanos modernos y neandertales 
que su rango taxonómico tendió a ser con-
siderado como el de una subespecie de Homo 
sapiens. 

Paralelo al hallazgo del esqueleto de La 
Chapelle fue, como decíamos, el de los restos 
de La Ferrassie (Dordogne, Francia). Se tra-
ta de dos esqueletos casi completos de seres 
adultos (un macho, La Ferrassie I, y una 
hembra, La Ferrassie II) y varios ejemplares 
fragmentarios de al menos media docena de 
seres infantiles hallados entre 1909 y 1973 en 
un refugio rocoso. Boule (1911-1913) los re-

lacionó con el neandertal de La Chapelle, 
aunque Michael Day (1986) sostuvo mucho 
más tarde que la mandíbula del número I es 
quizá más moderna dado que presenta una 
ligera barbilla. El desgaste de los dientes, 
muy importante, ha sido entendido a menu-
do como consecuencia de la utilización de la 
dentadura a guisa de herramienta, ayudando 
a las manos a la hora de trabajar. El posible 
uso de los dientes como medio de trabajo es 
una hipótesis muy debatida respecto de la 
que no es posible sacar conclusiones definiti-
vas (véase, por ejemplo, Brace, Ryan y Smith, 
1981; Wallace, 1975), habiendo sido a menu-
do objeto de interpretaciones tanto conduc-
tuales como anatómicas.

La postura más común hacia finales de la 
década de 1970 admitía que los neanderta-
les fueron la especie humana presente en 
Europa desde la glaciación Würm y hasta su 
extinción en el entorno de unos 30.000 años 
atrás, coincidiendo con la entrada de los huma-
nos modernos en el continente. En St. Césaire 
(Charente-Maritime, Francia), durante el 
transcurso de unas obras para la ampliación 
de una carretera, aparecieron en 1979 la 
parte derecha de un cráneo y de una mandí-
bula junto con algunos restos postcraneales 
(Lévêque y Vandermeersch, 1980). Sus ras-
gos son claramente neandertales (Day, 1986) 
pero los útiles hallados en el mismo lugar 
son más modernos, de la tradición chatelperro-
niense (véase caja 16.14). Destacable es en 
este espécimen su edad; la datación me-
diante radiocarbono da al yacimiento una 
fecha entre 34.000 y 31.000 años (Ap- 
Simon, 1980). Si la de 30.000 años fuese la 
cifra correcta, el de St. Césaire sería uno de 
los últimos neandertales. 

Figura 17.5  Ejemplar de La Ferrassie I (Francia), Homo 
neanderthalensis. (Fotografía de: http://www.commons.
wilimedia.org/wiki/File:Ferrassie_skull.jpg).

Bernard Vandermeersch y María Dolores Garralda 
(1994) apuntaron, en relación con el uso de la dentadu-
ra en los neandertales, que no todos los especímenes 
cuentan con el desgaste de los incisivos. Vander-
meersch y Garralda se preguntaron, además, por qué 

los ejemplares de Qafzeh y Skhul, Oriente Próximo 
—humanos modernos—, no presentan ese desgaste 
cuando vivían en las mismas condiciones medioam-
bientales y utilizaban los mismos objetos que los nean-
dertales.

Caja 17.6  El desgaste dental
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Sin embargo, Clive Finlayson y colabora-
dores (2006) disintieron respecto de los lími-
tes dados por buenos acerca de la vida del 
taxón. Lo hicieron a través del análisis de la 
cueva Gorham de Gibraltar, de cuyo nivel III 
proceden varios centenares de instrumentos 
musterienses. Ese nivel había sido datado con 
anterioridad en 32,28 ± 0,42 miles de años 
(Barton, 2000). La reinterpretación de la es-
tratigrafía de los niveles III y IV, incluyendo 
distintas mediciones de la edad de los terre-

nos por medio de la espectrometría de masas 
(AMS), llevó a obtener tres fechas que pro-
porcionan una secuencia estratigráfica entre 
24.010 ± 320 y 30.560 ± 720 años atrás. To-
mando en cuenta esos datos, los autores sa-
caron la conclusión de que los neandertales 
ocuparon la cueva en fechas cercanas a los 
28.000 años, y quizá incluso en una tan re-
ciente como 24.000 años. En un comentario 
al artículo de Finlayson et al. (2006), Eric 
Delson y Katerina Harvati (2006) indicaron 

El estudio paleoclimático de P. T. Tzedakis y colaborado-
res (2007) se planteó la tarea de precisar cuál habría 
sido el entorno en el que habrían sobrevivido los últimos 
neandertales, fijando como hipótesis las tres cifras de 
33.000, 38.000 y 24.000 años atribuidas de forma alter-
nativa a la cueva Gorham. Dependiendo de cuál se tome, 
el papel del clima habría cambiado como posible variable 
a tomar en cuenta para explicar la extinción. Las dos pri-
meras cifras corresponden a intervalos de inestabilidad 
climática, con altibajos en las condiciones. Pero la fecha 

de 24.000 años coincidiría con un cambio en el clima 
que llevó a un máximo de los hielos acumulados en el 
continente y un descenso de 20-30 metros en el nivel del 
mar (Tzedakis et al., 2007). Esas transformaciones ha-
brían hecho del Mediterráneo occidental un área de tem-
peraturas relativamente altas. Para Tzedakis y colabora-
dores, existe la posibilidad de que la migración y la dispu-
ta por las tierras cálidas entre los homininos funcionase 
como un factor a tener en cuenta de cara a explicar los 
porqués de la desaparición de los neandertales.

Caja 17.7  Entorno de los últimos neandertales

Figura 17.6  Yacimientos en los que aparecen ejemplares neandertales o herramientas musterienses en el entorno 
de los 30.000 años (Delson y Harvati, 2006).
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distintos lugares en los que los neandertales 
habrían podido permanecer en fechas poste-
riores a la de los 30.000 años dada antes por 
el momento de su desaparición. 

Eric Delson y Katerina Harvati (2006) 
plantearon la circunstancia, de gran valor si 
se quiere entender en sus justos términos el 
papel respectivo de los linajes neandertal y 
humano moderno, derivada del hecho de fi-
jar una fecha tardía para la extinción de los 
neandertales. Supone que Homo neandertha-
lensis y Homo sapiens habrían coexistido en 
Europa durante un tiempo considerable, en-
tre 8.000 y 10.000 años, que se alarga aún más 
si consideramos una posible entrada anterior 
de los humanos modernos. 

3. La morfología neandertal

Hemos dado un repaso a algunos de los prin-
cipales fósiles de los europeos antes de en-
trar en la descripción morfológica general 
de la especie con el fin de ilustrar cómo fue-
ron influyendo las interpretaciones históri-
cas a la hora de considerar lo que es un nean- 
dertal.

Para la caracterización de los rasgos mor-
fológicos típicos de los neandertales va-
mos a partir de lo indicado a tal respecto 
por F. Clark Howell (1952), no sin recordar 
que el autor advirtió que esas característi-
cas, propias de los ejemplares «clásicos», se-
rían las correspondientes a los últimos nean-
dertales supervivientes de una población 
más extendida en el tiempo. De ser así, ten-
dría poco sentido aplicar la denominación 
de clásicos a unos ejemplares que se encuen-
tran en la etapa final de la especie. De ahí 
que Clark Howell utilizara las comillas al 
hablar de los «clásicos», una práctica que 
hemos continuado aquí. Lo haremos sobre 
todo para contrastarlos con los neanderta-
les «progresivos». 

Los neandertales «clásicos», siguiendo la 
caracterización de Clark Howell (1952), 
cuentan entre otros rasgos distintivos con los 
siguientes (véase figura 17.7): 

•   Bóveda  craneal  larga,  baja  y  amplia,  que 
supone el mantenimiento hasta cierto pun-
to de la platicefalia típica de los seres del 
grado erectus, aunque disminuida. 

•   Esqueleto facial ancho, con un cigomático 
prominente y nariz de gran tamaño, grue-
sos arcos supraorbitales semicirculares y 
separados que no se extienden lateralmente 
y disponen de senos frontales interiores 
que aligeran esa estructura en apariencia 
tan masiva.

•   Ausencia de barbilla.
•   Mandíbula potente, con un diastema retro-

molar entre el M3 y el ramus de la mandí-
bula.

•   Grandes capacidades craneales, superiores 
en promedio a las del Homo sapiens.

•   Columna vertebral corta y masiva. 
•   Extremidades robustas y cortas en relación 

con la altura.

A esos rasgos dados por típicos en los 
neandertales cabría añadir una proyección 
facial considerable y un orificio nasal muy 
ancho.

¿Podemos considerar esa morfología ex-
puesta por Clark Howell como el resultado 
de autapomorfias, rasgos derivados de los 
neandertales que se encuentran sólo en ese 
taxón? 

El estudio de Eric Trinkaus (1998) abor-
dó la condición de los caracteres que por lo 

Figura 17.7  Neandertal «clásico» (ejemplar de la Forbes 
Quarry, Gibraltar). (Fotografía de: http://www.upload.
wilimedia.org/wikipedia/commons/f/ff/Neanderthal_skull_
from_Forbes%27_Quarry.jpg).
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común se atribuyen a los neandertales para 
concluir si se trataba o no de verdaderas 
apomorfias. Las características relativas a 
la mandíbula y la dentición, por ejemplo, 
con los notorios rasgos del diastema retro-
molar y la ausencia de barbilla, los consideró 
Trinkaus (1988) como el resultado de la com-
binación de dos factores. El primero, el man-
tenimiento del prognatismo facial propio de 
los homininos del grado erectus. El segundo, 
un movimiento hacia atrás de la región mas-
ticatoria muscular. El primer factor es una 
plesiomorfia —la persistencia de un carácter 
ancestral— mientras que el segundo sería 
una sinapomorfia compartida con los seres 
humanos modernos. En ningún caso, pues, se 
trataría de autapomorfias, es decir, de rasgos 
derivados exclusivos del clado neandertal, 
aunque su combinación sí pueda considerar-
se una característica del linaje (Trinkaus, 
1988).

Las extremidades cortas, por su parte, fue-
ron vistas por Trinkaus (1988) como un ras-

go derivado respecto de los homininos del 
Pleistoceno Medio. Sin embargo, el autor 
consideró que ese rasgo entra dentro del ran-
go de variabilidad de los humanos actuales, 
por lo que tampoco cabría considerarlo como 
autapomórfico de los neandertales. 

En consonancia con la consideración de 
los numerosos caracteres compartidos con 
los humanos modernos, Eric Trinkaus (1984) 
sólo aceptó como verdaderas autapomorfias 
de los neandertales unos pocos rasgos relati-
vos a las regiones temporales y occipito-mas-
toideas del cráneo. Esa convicción no es ajena, 
a nuestro entender, a la idea de Trinkaus de los 
neandertales como una variedad de nuestra 
propia especie, Homo sapiens. De ser así, no 
resultaría extraño que neandertales y huma-
nos modernos compartiesen numerosas si-
napomorfias. Pero el análisis del proceso de 
desarrollo ontogenético de los dos linajes 
ofrece argumentos en favor de la presencia de 
autapomorfias. ¿Propias de H. neanderthalen-
sis o de H. sapiens?

Los rasgos mencionados por F. Clark Howell (1962) se 
utilizan muy a menudo para caracterizar la morfología 
neandertal. Pero conviene advertir que no están pre-
sentes en todos los especímenes. En la muestra nean-
dertal existe un rango muy amplio de variedad, atribuida 
en gran medida por Milford Wolpoff (1980) a dimorfis-
mos sexuales. Los problemas para identificar el sexo en 
los ejemplares de neandertales fueron abordados por 
Fred Smith (1980). Como es natural, la forma de la pel-

vis es un indicio suficiente pero en muchos casos no se 
dispone de ella. A partir del examen de la muestra 
de Krapina y de los fósiles de cuya pelvis se dispone, 
Smith (1980) indicó tres rasgos morfológicos craneales 
indicativos del sexo: la apófisis mastoidea, la forma del 
toro supraorbital en la glabela y la rugosidad del plano 
nucal. En su estudio, Smith concluyó que el dimorfismo 
sexual sería mayor en el cráneo de los neandertales que 
en los humanos recientes.

David Lieberman y Robert McCarthy (1999) interpreta-
ron la falta de proyección facial o la barbilla saliente de 
los seres humanos modernos como resultado de la re-
ducción ontogenética temprana del tamaño del hueso 
esfenoides. Para los autores, se trata de un argumento 
en favor de la clasificación de neandertales y humanos 
modernos como dos especies separadas. J. C. N. Ahern 
(2006) llevó a cabo un análisis, en comparación con la 

muestra humana actual, de rasgos no métricos mandi-
bulares y craneales de los neandertales —considerados 
como autapomorfias de éstos por autores como Yoel 
Rak, Christopher Stringer y Albert Santa Luca. Los re-
sultados indicaron que, en todos los casos menos uno, 
los rasgos neandertales entran dentro del rango varia-
ción de los humanos actuales (Ahern, 2006).

Caja 17.8  Morfología típica de los neandertales

Caja 17.9  Posibles orígenes del mentón humano
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4. El desarrollo ontogenético  
 de los neandertales

La gran encefalización y la forma de la parte 
occipital del cráneo de los neandertales fue-
ron consideradas por Trinkaus (1984) como 
el resultado que corresponde a un cuerpo en 
general más robusto y pesado. Y ese rasgo lo 
atribuyó de forma tentativa a un período de 
gestación más extenso. Sin embargo, la hipo-
tética gestación extendida no parece conti-
nuarse en los neandertales —si nos basamos 
en el desarrollo dental— a través de una ma-
duración postnatal más lenta y, por tanto, 
más prolongada.

Los estudios acerca del crecimiento de la 
dentadura han establecido un modelo de in-
terpretación, aceptado de manera bastante 
amplia, que indica que la ontogenia fue más 
rápida durante el Plioceno y el Pleistoceno 
Inferior que en los ejemplares posteriores 
(Bromage y Dean, 1985; Dean et al., 2001; 
Lacruz y Ramirez Rozzi, 2010). La adquisi-
ción de la pauta moderna —infancia prolon-
gada— se llevó hasta un momento cercano 
al de la aparición de Homo sapiens gracias al 
trabajo de Tanya Smith y colaboradores 
(2007) realizado por medio de microtomo-
grafía sobre un Homo sapiens juvenil de Dje-
bel Irhoud (Marruecos) de 160.000 años, 
cuyo patrón de desarrollo (grado de erupción, 
estado de desarrollo y tiempo de formación de 
la corona) está más cerca de los humanos ac-
tuales que de los primeros miembros de Homo. 
El estudio mediante microtomografía de la 

mandíbula inmadura H5 del nivel TD6 de la 
Gran Dolina (Atapuerca) hecho por José Ma-
ría Bermúdez de Castro y colaboradores (2010) 
situó más atrás la aparición del desarrollo 
dental moderno que supone una ralentiza-
ción en el crecimiento de los molares frente al 
de la dentición anterior. Comparando los da-
tos obtenidos con los tiempos de formación 
del esmalte y las tasas de extensión de las raí-
ces en chimpancés, homininos antiguos y hu-
manos modernos, Bermúdez de Castro, Mar-
tinón-Torres, Prado et al. (2010) calcularon 
que el tiempo de formación del primer molar 
superior e inferior —surgidos justo antes de 
la muerte de H5— habría sido de entre 5,3 y 
6,6 años, es decir, dentro del rango de varia-
ción de las poblaciones de humanos moder-
nos. Los autores indicaron que, como el mo-
mento de erupción de M1 es un indicador 
sólido de la historia de la vida, cabe sostener 
como hipótesis de trabajo al menos que los 
homininos de la Gran Dolina, con algo me-
nos de un millón de años de antigüedad, te-
nían una infancia dentro ya de las pautas 
propias de los humanos modernos. La hipó-
tesis implica que la aparición en el género 
Homo de ese importante rasgo de desarrollo 
biológico y el incremento consiguiente, aso-
ciado a una larga infancia, del tamaño cere-
bral habrían precedido al desarrollo de las 
áreas neocorticales que conduce a las capaci-
dades cognitivas consideradas exclusivas de 
Homo sapiens. 

El caso neandertal es un tanto complejo. 
Jennifer Thompson y Andrew Nelson (2000) 

El proceso de ontogenia de los ejemplares fósiles se sue-
le deducir de la pauta de desarrollo de los dientes, con la 
sustitución de los dientes de leche y la aparición del tercer 
molar como rasgos más conspicuos. La maduración 
dental puede estudiarse con precisión llevando a cabo 
análisis respecto del crecimiento microscópico que tiene 
lugar día a día durante la infancia y la adolescencia y, por 
otra parte, Markus Bastir y Antonio Rosas (2004), por 
medio de un estudio comparativo de diferentes edades 
dentales entre chimpancés y humanos actuales, han indi-

cado cómo para cada edad el tamaño promedio (que 
indica el crecimiento) y la forma media (que indica el gra-
do de maduración) pueden plantear la paradoja de nive-
les altos de madurez unidos a tasas inferiores de creci-
miento. La mayoría de las identificaciones como «inma-
duros» de los ejemplares fósiles proceden de los estudios 
del desarrollo dental, ya sea en términos de crecimiento o 
madurez, aunque existen otros indicios —sin salir de la 
morfología del cráneo— como el estado de osificación de 
las suturas craneales.

Caja 17.10  Fósiles inmaduros 
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consideraron que, comparados con los hu-
manos actuales, los neandertales o bien te-
nían un crecimiento más lento o, con una on-
togenia de igual rango temporal, el desarrollo 
de sus dientes era más rápido. El trabajo de 
Fernando Ramírez Rozzi y José María Ber-
múdez de Castro (2004) concluyó que tanto 
H. antecessor como H. heidelbergensis, e inclu-
so H. neanderthalensis, tuvieron un desa-
rrollo dental más rápido que el de los huma-
nos modernos. Sin embargo, un punto de vista 
opuesto fue defendido por Roberto Macchia-
relli y colaboradores (2006) a través del estudio 
mediante tomografía computacional de dos 
molares del yacimiento de La Chaise-de-
Vouthon (Charente, Francia). Los resultados 
obtenidos indicaron una edad de aparición de 
M1 y una pauta de desarrollo dental similares 
a las de los humanos modernos (Roberto 
Macchiarelli et al., 2006).

La discusión acerca las pautas de desarro-
llo dental de neandertales y humanos moder-
nos ganó nuevas perspectivas gracias al tra-
bajo de Tanya Smith y colaboradores (2010) 
con técnicas de histología virtual mediante 
sincrotrón. Su estudio confirmó que, en la 
mayor parte de los casos, las coronas denta-
les de los neandertales crecieron más deprisa, 
produciendo una maduración más rápida de 
la dentadura. Si esa ontogenia acelerada pudo 
afectar a otros rasgos aparte de los dentales, se 
abren cuestiones de tanto interés como la del 
crecimiento y desarrollo del cerebro. 

Las distintas pautas de desarrollo del cere-
bro de los neandertales y los humanos mo-
dernos fueron estudiadas por Phillipp Gunz 

y colaboradores (2010) mediante la compa-
ración virtual por tomografía (CT) de 58 crá-
neos de humanos modernos y nueve de nean-
dertales, confirmando la idea de un tamaño 
similar del cerebro en una y otra especie en 
el momento del nacimiento. Por el contrario, el 
tipo de desarrollo difiere. La «fase de globulari-
zación» que en los humanos —por compara-
ción con los chimpancés— conduce al cráneo 
y cerebro con aspecto globular no existe en el 
caso del neandertal (Gunz et al., 2010). El 
trabajo de Gunz et al. (2010) estableció que 
es la pauta de desarrollo de los humanos mo-

Figura 17.8  Histología virtual de la dentición superior del 
neandertal de 3 años de edad. Imagen tomada mediante 
sincrotrón micro-TC. En la parte superior, incisivos 
centrales, incisivos laterales, caninos y premolares 
terceros (escala: 10 mm). Los dientes de leche aparecen 
en la parte inferior, en tono más oscuro (Smith et al., 
2010).

Gunz y colaboradores (2010) realizaron una simulación 
mediante computadora de lo que sería la cabeza de un 
humano moderno si, a partir de su forma en el momen-
to del parto, siguiese las pautas de desarrollo neander-
tales. El resultado sería el de un aspecto con «sorpren-
dente parecido», como dicen Gunz et al., a un neander-
tal adulto. Así que sería el proceso de la ontogénesis, y 
no el punto de partida del neonato, el que produce en 
gran medida la forma final. 

Fernando Ramírez Rozzi y José María Bermúdez de 
Castro (2004) habían concluido que, dado que el aumen-
to de la capacidad craneal correlaciona con un período 
más largo de desarrollo de los dientes durante la evolu-
ción de los homininos, el hecho de que los neandertales 
acelerasen su ritmo de crecimiento dental a la vez que 
contaban con un cerebro muy grande es una reversión 
autapomórfica que apunta de manera firme hacia su es-
tatus de especie distinta a la de los humanos modernos.

Caja 17.11  Recreando el parto
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dernos la derivada, y que los cambios hacia la 
globularización se dan sobre todo en el frontal 
y parietal al poco tiempo de nacer, cuando los 
huesos craneales son finos y se encuentran no 
del todo osificados (véase caja 17.11). 

Las consecuencias de un tamaño similar 
de cerebro en el nacimiento y pautas de desarro-
llo diversas entre neandertales y humanos 
han sido estudiadas por Marcia Ponce de 
León y colaboradores (2008). 

Gracias a las reconstrucciones virtuales 
de un recién nacido neandertal de la cueva de 
Mezmaiskaya (Rusia) y de dos esqueletos in-
fantiles de Dederiyeh (Siria), Ponce de León 
et al. (2008) llegaron a la conclusión de que el 
tamaño del cerebro de los neandertales al na-
cer era similar al de los humanos modernos. 
Como el período total de la ontogénesis es el 
mismo para neandertales y humanos moder-
nos, el ritmo de crecimiento más alto de los 
neandertales no implica una maduración 
más temprana; conduce a que, a partir de la 
igualdad inicial de tamaño, se alcancen ta-
maños cerebrales mayores. 

Siguiendo a Leigh y Blomquist (2007), 
Ponce de León et al. (2008) sostuvieron la hi-
pótesis de que la alta demanda energética 
que implica el crecimiento postnatal del cere-
bro de los neandertales habría llevado a un 
tipo peculiar de historia de vida en el que los 
costes de la maduración del cerebro tendrían 
que haber sido asumidos por las madres. Se 
trata de uno de los pocos indicios con base 
empírica que pueden darse acerca de la vida 
social de los neandertales. Otra característica, 
relativa a la pauta patrilocal de apareamiento 
—la pareja permanece en el grupo correspon-
diente al varón—, fue deducida por Carlos 
Lalueza-Fox y colaboradores (2010) por me-
dio del estudio genético de 12 ejemplares de 
neandertales de El Sidrón (España).

5. El origen de las apomorfias  
 neandertales 

Si la comparación entre los dos tipos de ho-
minino del Pleistoceno Superior, neanderta-
les y humanos modernos, muestra caracteres 

diversos, puede ser por una de estas tres razo-
nes distintas:

A. Porque Homo sapiens haya desarrollado 
autapomorfias que no están presentes en 
Homo neanderthalensis. Los neandertales 
mantendrían, en ese rasgo, el carácter 
primitivo.

B. El caso inverso: autapomorfias de Homo 
neanderthalensis, con rasgos primitivos 
en los humanos modernos.

C. Ambos desarrollan apomorfias pero di-
ferentes en cada linaje, por lo que se trata 
de autapomorfias diferentes entre sí.

Las descripciones iniciales (Boule, 1911-
1912, etc.) otorgaban a H. neanderthalensis 
una condición similar a la del Pithecanthro-
pus, que es lo mismo que optar por la hipóte-
sis A, pero ya hemos visto que tales afirma-
ciones se hicieron sin el apoyo de una base 
empírica demasiado firme. Las descripciones 
posteriores que fueron reivindicando el ca-
rácter moderno de los neandertales tendie-
ron a indicar que la morfología general de 
los «clásicos» responde a sus propias auta-
pomorfias, aunque no retiraron el carácter 
derivado de los humanos. Nos encontraría-
mos, pues, en la hipótesis C de las alternati-
vas indicadas. 

El estudio de la parte superior del ramus 
mandibular (el proceso coronoideo, el proce-
so condilar y la hendidura existente entre 
ambos) llevó a Yoel Rak, Avishag Ginzburg y 
Eli Geffen (2002) a concluir que los neander-
tales tanto europeos como de Oriente Medio 
difieren más de los especímenes tempranos de 
Homo sapiens —como, por ejemplo, Tabun II, 
Skhul y Qafzeh— y también de las poblacio-
nes contemporáneas distantes —como las de 
Alaska y Australia— de lo que estos últimos, 
los primeros humanos modernos y los que 
pertenecen a poblaciones alejadas de Europa, 
se diferencian en conjunto del Homo erectus. 
Dicho de otro modo, la gran especializa-
ción adaptativa neandertal habría conduci-
do a fijar unas considerables autapomorfias 
distintivas del taxón mientras que, al menos 
en ese rasgo, los humanos modernos habrían 
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mantenido la condición primitiva. Se trata-
ría, pues, de la alternativa B.

Si las tres opciones respecto a las apomor-
fias de neandertales y humanos modernos 
pueden ser defendidas, ¿cuál resulta más 
plausible? En ausencia de un análisis de las 
polaridades de los rasgos de ambas especies 
es difícil establecer qué taxón cuenta con la 
condición derivada. Así que un nuevo estu-
dio llevado a cabo por Eric Trinkaus (2006) 
se planteó determinar ese extremo para acla-
rar el sentido general de la evolución que se-
para a neandertales y humanos modernos.

Trinkaus (2006) realizó una comparación 
detallada en la que indicaba las polaridades 
de los rasgos neurocraneales, faciales, denta-
les, axiales y propios de las extremidades su-
periores e inferiores de ambos taxa, neander-
tales y humanos modernos, distinguiendo en 
este último caso entre ejemplares tempranos 
y tardíos. 

Tras descartar que algunos rasgos dados 
por característicos de los neandertales sean 
verdaderas apomorfias, como es el caso del 
arco supraciliar o de la robustez corporal 
—que, para el autor, o bien entran en el ran-
go de la variabilidad humana moderna o 
son una consecuencia secundaria del tamaño 
del cuerpo—, Trinkaus (2006) concluyó que 
sería nuestra especie la peculiar, la que desa-
rrolla sus autapomorfias propias. Se trata de 
una vuelta a la hipótesis A, aunque ahora 
con evidencias empíricas derivadas del análi-
sis de las polaridades. En favor de esa misma 
idea de las autapomorfias de los humanos 
modernos hablan los resultados de Gunz et 
al. (2010) que hemos visto ya respecto del de-
sarrollo cerebral durante la ontogénesis. 

El análisis del ejemplar Kebara 2 (véase 
más adelante) llevado a cabo por Asier Gó-
mez-Olivencia y colaboradores (2009) con-
cluyó, a título hipotético, que el tórax muy 
grande de los neandertales no supondría una 
autapomorfia sino, por el contrario, la pauta 
primitiva relacionada con una gran masa 
corporal. Un tórax amplio, indicativo de 
gran capacidad pulmonar, también indicaría 
en opinión de los autores la necesidad de un 
gran consumo de oxígeno derivado de la ma-
yor demanda energética de un cuerpo de gran 
tamaño. Ni que decir tiene que se han plan-
teado hipótesis adaptativas acerca de esos 
rasgos relacionados con la ocupación de terri-
torios fríos.

6. ¿Una adaptación  
 a climas rigurosos?

La morfología de los neandertales se ha con-
siderado de manera bastante extendida como 
el reflejo de la adaptación climática (Brose y 
Wolpoff, 1971). 

Se trataría de la respuesta a unas condicio-
nes que, con motivo de las glaciaciones, ha-
brían llegado a ser de frío extremo. Como 
es natural, cabe pensar en que un hominino 
tan avanzado como Homo neanderthalensis 
habría contado con medios culturales capa-
ces de permitirles la vida bajo condiciones 
muy exigentes. Aun así, la ausencia de restos 
de neandertales por encima de la latitud de 
55° N podría explicarse, para Ian Gilligan 
(2007) mediante la hipótesis de que la vesti-
menta obtenida en el nivel musteriense no 
habría podido ofrecer un aislamiento sufi-

La hipótesis de que los neandertales cuentan con una 
anatomía adaptada a condiciones climáticas rigurosas 
fue ya expresada, con abundante apoyo paleoclimato-
lógico, por F. Clark Howell (1952). Clark Howell sostuvo 
que las condiciones de las áreas periglaciares tuvieron 
un efecto marcado tanto en la morfología de los nean-

dertales como en su distribución. Pero la presencia de 
neandertales «clásicos» en Oriente Próximo y África 
cuestiona para Gómez-Olivencia et al. (2009) la hipóte-
sis que ve en esa morfología una adaptación de los 
neandertales a climas fríos.

Caja 17.12  Rasgos adaptados al frío
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ciente respecto del frío riguroso. El fósil de 
Okladnikov (del que hablaremos más adelan-
te), si pertenece a un neandertal, supone un 
argumento en contra de esa idea. En cual-
quier caso, Simon Parfitt y colaboradores 
(2010) han indicado la presencia de herra-
mientas líticas del Pleistoceno Inferior, con 
más de 780.000 años de edad, en la localidad 
de Happisburgh (Norfolk, Reino Unido) si-
tuada en los 52° 49’ N de latitud. El análisis, 
llevado a cabo gracias al estudio de la fauna 
y la flora, de las condiciones climáticas de la 
Happisburgh durante la ocupación pone de 
manifiesto que la temperatura media en vera-
no (entre 16° y 18°) sería igual que la del sur 
de la Gran Bretaña de hoy o incluso algo más 
templada. La media del invierno (entre 0° y 
–3°) sería, no obstante, menor que en la ac-
tualidad. Se trata de un panorama análogo al 
que existe en la península Escandinava de 
hoy, cerca de la frontera entre el clima tem-
plado y las zonas boreales de vegetación 
(Parfitt et al., 2010).

Eric Trinkaus (1981), por su parte, había 
aceptado que la forma de los huesos de las 
extremidades inferiores de los neandertales 
puede expresar una adaptación a un clima 
frío. Sin embargo, Trinkaus (1981) sostuvo 

una hipótesis complementaria: que quepa in-
terpretar ese rasgo también por motivos bio-
mecánicos, es decir, como una tendencia a 
incrementar la fuerza a expensas de la veloci-
dad en la carrera. 

El rasgo de la estructura del orificio nasal 
(muy ancho), considerado por Jeffrey Schwartz 
e Ian Tattersall (1996) como significativo para 
poder distinguir a los neandertales de los seres 
humanos modernos, ha sido interpretado por 
esos y otros autores como una acomodación 
anatómica a las condiciones ambientales de 
temperaturas bajas y poca humedad. Una mu-
cosa ciliar adecuada y una cavidad sinusal 
muy voluminosa servirían según Schwartz y 
Tattersall (1996) para calentar y humedecer el 
aire frío y seco (véase figura 17.10).

Jean-Louis Heim (1997) disintió de la 
apreciación de Schwartz y Tattersall (1996), 
señalando que existen neandertales en luga-
res de clima cálido y húmedo como es el caso 
del Oriente Próximo. 

En contra de la explicación de las apomor-
fias neandertales relacionadas con la cara como 
una respuesta a los climas fríos habla el estudio 
de Todd Rae, Thomas Koppe y Christopher 
Stringer (2011). Los autores plantearon que 
la relación que se establece entre los rasgos 

Figura 17.9  Izquierda: máxima extensión de los hielos en el hemisferio norte durante el Pleistoceno (Ehlers y Gibbard, 
2007). Derecha: la línea gris indica el límite septentrional de ocupación de neandertales (Gilligan, 2007).
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faciales neandertales y el clima frío se basa en 
dos supuestos: 1, que el aumento de la neu-
matización craneofacial es el resultado de 
una adaptación a temperaturas ambientales 
bajas, y 2, que los neandertales tienen senos 
grandes, extensos e incluso hiperneumatiza-
dos. Rae, Koppe y Stringer (2011) recogieron 
evidencias empíricas que indicaban lo con-
trario: los senos frontales y maxilares de hu-
manos árticos y macacos japoneses son de 
menor tamaño. Esa reducción se da también 
en roedores sometidos a condiciones experi-
mentales de frío extremo. Y respecto de los 
senos de los neandertales, Rae, Koppe y 
Stringer (2011) sostuvieron que la afirma-
ción de que su tamaño es superior al que 
corresponde al propio del cuerpo (extraalomé-
trico) no se basa en estudio volumétrico algu-
no. Al llevarlo a cabo, los autores obtuvieron 
valores para las dimensiones bi y tridimen-
sionales de los senos de los neandertales que 
entran en el rango de los humanos modernos 
tanto para neandertales procedentes de luga-
res fríos (Europa) como de los más templa-
dos (Oriente) (véase caja 17.13).

Si no se trata de una adaptación a climas 
fríos, la forma peculiar de la cara de los nean-
dertales debe ser explicada en otros términos. 
Rae, Koppe y Stringer (2011) propusieron 
a tal respecto una hipótesis biomecánica: el 
uso de la dentición anterior como herramienta 

Figura 17.10  Vista frontal de la cavidad nasal del cráneo 
Gibraltar I, H. neanderthalensis. Cráneo, en el que se 
ilustra el margen interno con una gran proyección (mp) 
detrás de la que se emplaza un gran resalte dentro de la 
cavidad nasal. La flecha indica el orificio en la pared del 
resalte, que pone de manifiesto el seno maxilar ampliado 
(Schwartz y Tattersall, 1996a).

Figura 17.11  Senos 
nasales y frontales (en gris 
más oscuro) de Forbes 
Quarry 1 (neandertal) y un 
humano reciente. Aunque 
no se encuentran a la misma 
escala, el tamaño de las 
áreas neumatizadas es 
equivalente en uno y otro 
ejemplar (Rae, Koppe 
y Stringer, 2011).
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de trabajo, indicado por varios autores (Rak, 
1986; Trinkaus, 1987), y compartido con 
poblaciones humanas actuales septentrio-
nales como son los inuit (Spencer y De-
mes, 1993). 

En busca de un modelo interpretativo, Ste-
ven Churchill construyó un molde de los con-
ductos nasales humanos para estudiar el flu-
jo aerodinámico que producen al circular por 
ellos un fluido. De tal forma Churchill plan-
teó que la nariz muy ancha de los neanderta-
les podría ser una mejora adaptativa para 
lograr flujos de aire muy importantes que 
contasen con menores turbulencias. La nece-
sidad de una gran cantidad de oxígeno la re-
lacionó Churchill con el metabolismo de los 
neandertales, que impondría unas necesida-
des energéticas del orden del doble de las 
nuestras (véase Holden, 1999).

Un metabolismo alto y una gran masa 
corporal apuntan a necesidades de ingesta 
con una dieta de alta calidad como pueda ser 
la obtenida mediante la caza. 

Los restos de neandertales de comienzos 
de la glaciación Würm se encuentran en luga-
res abrigados, en cuevas cercanas a corrientes 
de agua en los valles del sur de Francia y las 
penínsulas italiana y española (Howell, 1952). 
Eso no quiere decir que los neandertales no 
abandonasen esos lugares protegidos. Lo ha-
rían, según Howell, sobre todo durante los 
meses de verano, en expediciones de caza ha-
cia lugares más septentrionales, pero siempre 
en períodos de duración limitada. 

Una migración apuntada por Clark 
Howell (1952) es la que, aprovechando épo-
cas de descenso del nivel del mar, habría lle-
vado desde Italia, por el norte del Adriático, 

Nathan Holton y Robert Franciscus (2008) se opusie-
ron a la idea de que una adaptación a climas fríos pu-
diese ser la causa de la gran cavidad nasal de los 
neandertales, habida cuenta de que en las poblaciones 
de humanos modernos sucede lo contrario. Se trata de 
una paradoja que se ha intentado resolver establecien-
do una relación entre la distancia que existe entre los 
caninos y la anchura de la cavidad nasal. El rasgo pri-
mitivo del prognatismo de los neandertales —que co-
rrelaciona tanto con la dimensión del paladar como 
con la de la fosa nasal— podría ser otra explicación. El 
trabajo de Holton y Franciscus (2008) descarta la 
correlación fuerte entre distancia intercaninos y tamaño 

de la cavidad nasal. La conclusión de los autores sos-
tiene que la proyección facial correlaciona mejor ese 
tamaño que la distancia entre caninos, pero advierte 
también que, por sí solo, el prognatismo no puede ex-
plicar la paradoja. 

Rae et al. (2011) apuntaron como hipótesis alternati-
va a la adaptativa y a la biomecánica que la forma de la 
cara de los neandertales fuese la consecuencia de una 
deriva genética. Siguieron a tal respecto a Susan Antón 
(1994), para quien muchas de las diferencias craneales 
que se dan entre H. neanderthalensis y H. sapiens si-
guen patrones similares a los esperados si interviniera la 
deriva genética.

Caja 17.13  La nariz del neandertal

Las actividades de caza de los neandertales y su posi-
ble dieta han sido objeto, como casi cualquier otra cir-
cunstancia relacionada con nuestro grupo hermano, de 
especulaciones en las que intervienen en gran medida 
los prejuicios. El trabajo de Elspeth Ready (2010) sobre 
el impacto de la influencia del momento histórico en la 
percepción de la subsistencia neandertal ilustra las dife-
rentes hipótesis, en ocasiones descabelladas, que se 
han propuesto. Los estudios empíricos, no obstante, 

abundan, con una proliferación de análisis de los isóto-
pos radiactivos capaces de indicar la dieta de origen. 
Un ejemplo es el del análisis de Michael Richards y co-
laboradores (2000) de la presencia de los isótopos 13C 
y 15N en el colágeno de los huesos de dos ejemplares 
de neandertales y otros fósiles de la fauna de Vindija 
(Croacia) que sostuvo que los neandertales obtenían la 
mayor parte de sus proteínas de fuente animal a través 
de actividades de caza, no de carroñeo. 

Caja 17.14  La dieta neandertal
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hacia el corredor de Europa central. La fau-
na aislada en el centro de Europa por los Al-
pes subglaciares supondría una reserva de 
caza que los neandertales pudieron explotar 
pero la subida posterior de las aguas habría 
retirado de nuestro alcance los terrenos en los 
que cabe encontrar pruebas de ese movimien-
to de población (véase el estudio de Tzedakis 
et al., 2007 mencionado con anterioridad).

7. La «cuestión neandertal» 

Los estudios acerca de los neandertales sue-
len incluir la discusión de las relaciones filo-
genéticas existentes entre éstos y los seres 
humanos modernos. Dentro de las muchas ma-
tizaciones que pueden hacerse a tal respecto 
cabe distinguir tres posturas encontradas. La 
primera sostiene que Homo neanderthalensis 
es una especie ancestral respecto de Homo sa-
piens, de tal suerte que los humanos moder-
nos proceden, por evolución anagenética, de 
los neandertales. La idea es muy antigua, 
de principios del siglo xx (véase Day, 1986), 
pero reapareció con las tesis de Charles Lo-

ring Brace (1964) (véase figura 17.12 A). Mil-
ford Wolpoff (1980, por ejemplo) se adhirió 
en cierto modo a esta hipótesis aunque ten-
diendo a considerar que neandertales y hu-
manos modernos forman una única especie 
—la hipótesis siguiente.

La segunda manera de entender los nean-
dertales ve en ellos una subespecie de Homo 
sapiens, Homo sapiens neanderthalensis, que 
contribuyó con su acervo genético a la apari-
ción de los Homo sapiens sapiens. Ese mode-
lo evolutivo es aceptado por algunos de los 
más notorios especialistas en neandertales, 
como es el caso de Eric Trinkaus (Trinkaus y 
Smith, 1985, por ejemplo). Para quienes sos-
tienen esta hipótesis, el intercambio genético 
no sólo sería teóricamente posible sino que, 
de acuerdo con las evidencias fósiles, tuvo de 
hecho lugar (véase figura 17.12 B).

La tercera hipótesis acerca de las relacio-
nes evolutivas que existen entre neandertales 
y humanos modernos plantea que estamos 
ante dos especies diferentes, dos grupos her-
manos en un cladograma acerca de cuyo ori-
gen existen distintas explicaciones (véase fi-
gura 17.12 C). Detallaremos algunas de ellas 

A

H. sapiens

H. neanderthalensis

B

H. sapiens sapiens

H. sapiens neanderthalensis

C

H. sapiens
H. neanderthalensis

Figura 17.12  Modelos de relación entre neandertales y humanos modernos. A) Los neandertales son una especie que 
da lugar, por anagénesis, a los humanos modernos. B) Neandertales y humanos modernos son dos subespecies 
que intercambian genes. C) Neandertales y humanos son grupos hermanos, especies aparecidas en una cladogénesis 
(aunque con cronoespecies anteriores, tal vez, en ambos casos).

La cuestión de si los neandertales constituyen una subes-
pecie es más bien formal y apenas puede distinguirse de 
la hipótesis que defiende que se trata de una variedad 
poblacional. Así, Trinkaus y Howells (1980) sostuvieron, al 

examinar las diferentes explicaciones de la desaparición 
de los neandertales, que el término de «subespecie» 
está de más. De acuerdo con dichos autores, es mejor 
hablar de evolución de poblaciones locales.

Caja 17.15  ¿Subespecie o población?
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en los capítulos siguientes. Los neandertales 
serían, pues, una rama lateral que no guarda 
relaciones de ancestro-sucesor con Homo 
sapiens. De hecho, esta última especie podría 
ser incluso más antigua. Es la postura de 
Christopher Stringer y Clive Gamble (1993), 
por ejemplo.

La presencia de restos de neandertales clá-
sicos en época tardía, como sucede en el sur 
de Francia y en la península Ibérica, es un 
argumento en contra de la primera de las hi-
pótesis —la existencia de una «fase neander-
tal» anterior a la de los humanos modernos y 
predecesora de nuestra especie. Podría aducir-
se, no obstante, que ese salto evolutivo se rea-
lizó de forma local —en el Oriente Próximo, 
por ejemplo— mientras que en otras partes 
se mantenía aún la especie neandertal ante-
rior. Sin embargo, la presencia de ejemplares 
de humanos modernos como los de Cro-
Magnon, contemporáneos si no anteriores a 
los de neandertales de St. Nazaire (Francia), 
resta fuerza al argumento. 

La polémica se reduce, pues, a la de si los 
neandertales y los humanos modernos for-
man una o dos especies. En cualquiera de los 
dos casos, y en la medida en que se trata de 
poblaciones contemporáneas durante el 
tiempo suficiente como para haber intercam-
biado material genético siempre que se diese 
un cruzamiento, la cuestión de fondo implica 
si hubo o no hibridación neandertal-humano 
moderno. Esa alternativa tiene mucho que 
ver con los dos guiones evolutivos que vimos 
en el capítulo anterior —la Hipótesis Multi-
rregional y la Hipótesis desde África o del 
Reemplazamiento—; tanto como para que se 

trate en realidad de una misma forma de plan-
tear la evolución hacia los homininos del 
Pleistoceno Superior. 

7.1 El contacto oriental 

Un buen test para la posible hibridación es el 
estudio en detalle de aquellas localidades en 
las que aparecen tanto ejemplares de neander-
tales como de humanos modernos. Es el caso, 
en particular, de Oriente Próximo y Medio.

La franja que va desde Israel hasta Irak 
constituye el extremo oriental del territorio que 
fue ocupado en su momento por los neander-
tales (véase figura 17.13). Pero no sólo cabe 
encontrar allí ejemplares «clásicos», los típica-
mente europeos. En yacimientos muy próxi-
mos, en ocasiones de la misma localidad, ha 
aparecido otro tipo distinto de especímenes. 
Así que contamos, por un lado, con ejempla-
res fósiles como los de Tabun y Kebara 
(Monte Carmelo, Israel), Shanidar (Irak) o 
Amud (Israel), semejantes a los neandertales 
«clásicos». Y por otro, con un tipo distinto 
de especímenes procedentes de yacimientos 
como Skhul (Monte Carmelo, Israel), Qaf-
zeh (cerca de Nazaret) y Ksar Akil (Líbano) 
que se parecen más desde el punto de vista 
anatómico a los Homo sapiens. De forma inevi-
table se plantea la pregunta acerca de si se 
trata de miembros muy variables de una úni-
ca especie (neandertales «clásicos» frente a 
«progresivos») o de dos especies (H. neander-
thalensis y H. sapiens). En este segundo caso, 
también hay que aclarar cuál habría sido la 
relación evolutiva entre una y otra especie.

Como se recordará, la Hipótesis Multirregional defiende 
que tuvo lugar una transición gradual de las poblacio-
nes arcaicas hacia las modernas, realizado en numero-
sas localidades, mediante un proceso en el que los 
neandertales contribuirían con su acervo genético al de 
los humanos modernos. La Hipótesis del Reemplaza-
miento plantea que se produjo una sustitución brusca 
de las poblaciones anteriores de Homo neanderthalen-

sis por las de Homo sapiens, sin que se produjesen 
cruzamientos. Por razones de distancia genética que se 
harán patentes en el capítulo 20, el criterio que hemos 
seguido nosotros es el de aceptar el taxón Homo nean-
derthalensis, aunque mantiene este unas relaciones 
con Homo sapiens que, como veremos, se alejan de la 
interpretación radical de la Hipótesis del Reemplaza-
miento.

Caja 17.16  HM y HR, de nuevo
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Para establecer el sentido de cualquier hi-
pótesis acerca de cómo tuvo lugar la evolución 
de los especímenes en el Oriente Próximo y 
Medio es necesario aclarar dos aspectos. En 
primer lugar, hay que determinar las relacio-
nes morfológicas que existen entre los distin-
tos ejemplares, cosa que cabe hacer mediante 
estudios comparativos. En segundo lugar, se 
debe establecer una correlación de las se-
cuencias sedimentarias, procediendo a la da-
tación de los yacimientos en los que se en-
cuentran los indicios de una y otra forma local. 
Abordaremos en primer lugar la morfología 

y distribución de los distintos tipos de homí-
nido del Pleistoceno Superior hallados en 
Oriente Próximo y Medio.

Entre 1929 y 1934, la expedición conjunta 
de la British School of Archaeology de Jeru-
salén y la American School of Prehistoric 
Research, dirigida por Dorothy Garrod, lle-
vó a cabo un plan de excavación de las cuevas 
de Skhul, Tabun y El-Wad, en las laderas del 
Monte Carmelo cerca del Wadi el-Mugharah 
(valle de las Cuevas). Se trata de terrenos em-
pinados de rocas calizas, con numerosas cue-
vas de las que dos, la gran cueva de Tabun 

Figura 17.13  Localidades 
de Oriente Próximo y Medio 
con los yacimientos en que 
aparecen ejemplares 
de neandertales «clásicos» 
y «progresivos». La numeración 
corresponde a las 
localidades, no consideradas 
aquí, de: 1, El Kowm; 2, 
Douara; 3, Jerf Ajla; 4, 
Keoue; 5, Nahr Ibrahim; 6, 
Ksar Akil; 7, Yabrud; 8, 
Adlun; 9, Shukbah; 10, Fara II; 
11, Rosh Ein Mor; 12, Ain 
Aqev; 13, Ain Difla; 14, Tor 
Faraj; 15, Tor Sabiha 
(Bar-Yosef et al., 1992).
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(Mugharet el-Tabun, «cueva del horno») y la 
cercana pero más pequeña de Skhul (Mugha-
ret es-Skhul, «cueva de los niños») propor-
cionaron ejemplares de homininos y herra-
mientas achelenses y musterienses. 

En la cueva de Tabun apareció durante las 
campañas mencionadas un esqueleto casi com-
pleto de una hembra adulta (Tabun I), una 
mandíbula (Tabun II) y algunos otros restos 
postcraneales (Garrod y Bate, 1937). La cueva 
de Skhul, deteriorada y reducida a un refugio 
rocoso, contenía una colección muy amplia de 
restos humanos con la apariencia de haber 
sido enterrados deliberadamente. Se encontra-
ron seis esqueletos de adultos (Skhul 2-7) 
(uno de ellos parcial), otro esqueleto de un 
niño (Skhul 1), restos de extremidades inferio-
res (Skhul 3 y 8) y una mandíbula junto a 
un fragmento de fémur, infantiles ambos 
(Skhul 10) (McCown y Keith, 1939).

Cerca de Nazaret está situada la cueva de 
Qafzeh. Las primeras excavaciones llevadas a 

cabo allí entre 1933 y 1935 por René Neuville, 
del Instituto de Paleontología Humana de Pa-
rís y a la sazón cónsul francés en Jerusalén, y 
Moshe Stekelis, de la Universidad Hebrea, 
dieron como fruto el hallazgo en la entrada 
de la cueva de varios homininos, con herra-
mientas del modo 3, musterienses, cuya des-
cripción no llegó a publicarse en su momento. 
En el estudio preliminar del cráneo Homo VI, 
Vallois y Vandermeersch (1975) sostuvieron 
que muchos de sus rasgos coinciden con los 
de los humanos modernos. Se trata del crá-
neo de un joven adulto con aspecto masculi-
no, procedente del nivel L, que cuenta con un 
volumen craneal muy alto (1.568 cm3).

A partir de 1966, el equipo de Bernard 
Vandermeersch dio con restos de unos cator-
ce individuos de los que al menos tres pare-
cen enterrados de forma expresa. En algunos 
casos, como el del ejemplar infantil Qafzeh 11, 
aparecen acompañados en la misma tumba 
de lo que podría interpretarse como objetos 

Figura 17.14  Izquierda: cráneo Skhul 5. (Fotografía 
de http://www.msu.edu/~heslipst/contents/ANP440/
neanderthalensis.htm).
Derecha: cráneo Homo VI de Qafzeh (Vallois 
y Vandermeersch, 1975) (los cráneos no se reproducen 
a la misma escala). Abajo: enterramiento doble de Qafzeh. 
(Ilustración de Bar-Yosef y Vandermeersch, 1993).
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con un sentido ritual —un cráneo de ciervo 
en Qafzeh 11 (Vandermeersch, 1981). 

En el Wadi Amud, al norte de Tiberías y 
unos 50 kilómetros al nordeste de Haifa, la 
cueva de Amud fue excavada a partir de 1959 
por la Tokio University Scientific Expedition 
to Western Asia, bajo la dirección de Hishasi 
Suzuki. Amud contiene dos niveles estrati-
gráficos, el A y el B, y en el segundo de ellos 
apareció en 1969 un ejemplar, Amud I, com-
puesto por un cráneo incompleto, una man-
díbula en excelente estado de conservación y 
algunos restos postcraneales (fémur y tibia) 
(Suzuki y Takai, 1970). 

La cueva de Mugharet el-Kebara, en la 
ladera occidental del Monte Carmelo, fue ex-
cavada a partir de 1982, dentro del proceso 
de reinterpretación de los yacimientos del 
Paleolítico Medio de Oriente Próximo, por 
Ofer Bar-Yosef y Bernard Vandermeersch 
(Arensburg et al., 1985; Bar-Yosef y Vander-
meersch, 1991, 1993; véase el sumario de los 
trabajos entre 1982 y 1990 en Bar-Yosef et 
al., 1992). La unidad XII de Kebara, con cer-
ca de 60.000 años de acuerdo con los estudios 
de termoluminiscencia (Bar-Yosef et al., 1992) 
proporcionó en 1983 uno de los ejemplares 
más completos de neandertal de que se dis-
pone: Kebara 2, un varón adulto al que le 
falta el cráneo pero no la mandíbula (Arens-
burg et al., 1985). Su excelente conservación 
—se hallaba enterrado— ha permitido revi-
sar teorías como, por ejemplo, la de la capa-
cidad que en función del hueso hioides del 
espécimen, podrían haber tenido los nean-
dertales para un habla semejante a la huma-
na actual. 

La falta del cráneo ha sido atribuida tenta-
tivamente por algunos autores (Bar-Yosef y 
Vandermeersch, 1993; Conroy, 1997, por 
ejemplo) a prácticas funerarias. 

El valle de Shanidar, en las montañas Za-
gros del norte de Irak, contiene indicios de la 
presencia más oriental alcanzada por los 
neandertales si dejamos de lado el yacimien-
to de Teshik-Tash (Uzbekistán). La cueva de 
Shanidar también ha suministrado la mayor 
cantidad de restos de neandertales de todo 
Oriente. Entre 1951 y 1960 el equipo dirigido 

por Ralph Solecki (1953) localizó allí hasta 
28 enterramientos con restos de nueve indivi-
duos (véase figura 17.16). 

El yacimiento y su contenido fueron des-
critos por Ralph Solecki (1953), T. Dale 
Stewart (1958) y, de forma más extensa, Eric 
Trinkaus (1983). De acuerdo con Trinkaus 

Figura 17.15  Esqueleto de Kebara, Monte Carmelo 
(para su interpretación, véase texto). (Fotografía 
de Bar-Yosef y Vandermeersch, 1993).

Figura 17.16  Enterramiento 4 de Shanidar (Solecki, 
1971). Cada tramo de la barra de escala es de 5 cm.
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(1983), los fósiles Shanidar I al VI correspon-
den a adultos, el VII a un joven y el VIII y el 
llamado «niño» a ejemplares infantiles de me-
nos de un año. Shanidar I, un esqueleto, inclu-
ye el cráneo mejor preservado de la muestra. 

7.2 ¿Una o dos especies  
 en Oriente Próximo?

El examen morfológico del Paleolítico Supe-
rior de Oriente Próximo puso de manifiesto 
muy pronto la existencia de diferencias nota-
bles entre los ejemplares procedentes de yaci-
mientos muy cercanos. El estudio llevado a 
cabo por Theodore McCown y Arthur Keith 
(1939) indicó que la hembra Tabun I era se-
mejante a los neandertales europeos, con ar-
cos supraorbitales separados y voluminosos, 
rostro y nariz de gran tamaño y mentón hui-
dizo. Sin embargo, el espécimen tenía un ta-
maño muy pequeño y, por tanto, una capaci-
dad craneal de las más bajas entre los nean-
dertales (1.270 cm3). La mandíbula Tabun II, 
en contraste con el fósil anterior mostraba un 
indicio de barbilla. 

Por su parte, los ejemplares de Skhul dife-
rían no poco de los de Tabun. Skhul 5, el crá-
neo mejor conservado, tiene una bóveda alta 
y corta con las paredes laterales verticales 
(véase figura 17.14). El espécimen muestra 
arcos supraorbitales, en contraste con Skhul 4 
que carece de ellos, pero aun así de forma 
distinta a la típica neandertal (Stringer y 
Gamble, 1993). Los ejemplares de Skhul 
cuentan en mayor o menor medida, además, 
con un mentón —que en Skhul 5 es incipien-
te— y carecen de proyección mediofacial. En 
general, el aspecto de los ejemplares de Skhul 
es más moderno que el de los de Tabun. Aun 
así, en el informe morfológico detallado de 

los restos de Oriente Próximo McCown y 
Keith (1939) consideraron que todos ellos 
eran miembros muy variables de la misma 
población. Con la particularidad de que los 
autores vieron indicios de una cierta tenden-
cia evolutiva gradual que sería la responsable 
de las diferencias anatómicas.

A la idea de una única especie en Tabun y 
Skhul contribuyó sin duda la tesis imperante 
entonces de que se trataba de cuevas contem-
poráneas. Siendo lugares tan próximos, y coe- 
táneos, es difícil defender la presencia en 
ellos de dos especies o incluso subespecies di-
ferentes. Pero al concederse a Tabun una an-
tigüedad mayor (Higgs, 1961), las diferencias 
entre los ejemplares de una y otra cueva pa-
saron a ser interpretadas de otra manera. Los 
ejemplares de Skhul, comparados con los de 
Tabun, eran así más modernos tanto de as-
pecto como de edad. Se contaba, pues, en apa-
riencia con una excelente muestra de evolu-
ción gradual desde las formas neandertales 
hacia las de los humanos modernos.

Los demás yacimientos de Oriente pueden 
ser distribuidos según la dualidad de pobla-
ciones aparecida en Skhul y Tabun, es decir, 
bajo el modelo de los neandertales «clásicos» 
frente a los «progresivos». Los ejemplares de 
Qafzeh son semejantes, por lo que se refiere a la 
morfología, a los de Skhul. En la muestra de 
Qafzeh se encuentran, al igual que en Skhul, 
cráneos con arco supraorbital pequeño (Qaf-
zeh 9, correspondiente a un adulto) o más 
abultado pero distinto al de los neandertales 
clásicos (Qafzeh 6, de un adulto también). 
Qafzeh 9 muestra rasgos modernos, como la 
bóveda elevada y el arco supraorbital, junto 
con otros más antiguos: prognatismo y dien-
tes grandes —su tercer molar es de tamaño 
incluso mayor que el de los neandertales. Eso 
no impide, sin embargo, que los ejemplares 

Algunas circunstancias de los especímenes de Shanidar, 
como los posibles enterramientos deliberados e incluso 
la presencia de ofrendas de flores asociadas, llevaron a 

proponer la existencia de prácticas funerarias en el yaci-
miento. La evolución del simbolismo no forma parte de 
este libro; esa cuestión queda, por tanto, pendiente.

Caja 17.17  ¿Ofrendas fúnebres en Shanidar?
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de Qafzeh sean agrupados por lo común 
con los de Skhul como parte de un mismo 
taxón. 

Frente a los fósiles de aspecto más moder-
no de Skhul y Qafzeh, el espécimen de Amud 
es semejante a los de Tabun y Shanidar. De 
hecho, en la reconstrucción del cráneo de 
Amud se utilizó material procedente de esos 
otros yacimientos para completar las partes 
que faltaban. También muestra algunos ras-
gos más modernos, como un mentón inci-
piente o un arco supraorbital de poco espe-
sor, pero tanto Hisashi Suzuki y Fuyuji Takai 
(1970) como William Howells (1974) incluye-
ron Amud I y los demás materiales del yaci-
miento en la población de neandertales de 
Oriente Próximo que aparece en Tabun y 
Shanidar. Es esa una idea que se ha manteni-
do de forma extendida. 

Tampoco puede dudarse, desde luego, de 
las afinidades que indica el ejemplar de Ke-
bara. Pese a la ausencia del cráneo, sus ras-
gos restantes lo relacionan con los neander-
tales de Tabun (Bar-Yosef y Vandermeersch, 

1991). En su estudio del ejemplar, Baruch 
Arensburg (1989) prefirió evitar el término 
«neandertal» refiriéndose a él como «muste-
riense» para no asignarle una etiqueta taxo-
nómica precisa. Pero Arensburg (1989) rela-
cionó algunos de los rasgos del ejemplar de 
Kebara, como la pelvis, con los de los nean-
dertales europeos y los de Shanidar.

En cuanto a este último yacimiento, Sha-
nidar, existe una muy generalizada tendencia 
a incluir sus ejemplares en el apartado de los 
neandertales de aspecto clásico de Oriente 
Próximo. El cráneo de Shanidar I, con rasgos 
como la bóveda baja y alargada, torus su-
praorbital muy marcado, prognatismo facial, 
torus occipital, etc., constituye un ejemplo 
bien típico de neandertal. La mandíbula, 
completa, también muestra los rasgos típicos 
de los neandertales: robusta y sin mentón.

Como hemos mencionado ya en diversas 
ocasiones, la Hipótesis Multirregional sostie-
ne que los neandertales forman todo lo más 
una subespecie de Homo sapiens —Homo sa-
piens neanderthalensis — y, como tal, pudie-

Figura 17.17  Las dos 
formas fósiles 
en el Pleistoceno Superior 
de Oriente Próximo y Medio, 
atribuidos inicialmente a 
neandertales «clásicos» 
(izquierda) y «progresivos» 
(derecha). Ilustración 
de Bar-Yosef y Vandermeersch 
(1993); véase texto para 
la interpretación de los 
cráneos.

La tendencia general respecto de los ejemplares de 
Oriente en la interpretación del primer tercio del siglo xx 
fue la de decantarse por la presencia de dos poblacio-
nes. No se puede dejar en el olvido que autores como 
Milford Wolpoff (1991) siguieron sosteniendo la idea pri-

mera de McCown y Keith (1939) de que todos los res-
tos humanos de Oriente Próximo constituyen una única 
población muy variable. Pese a ello, la división entre las 
muestras de Tabun, Kebara, Amud y Shanidar frente a 
las de Skhul y Qafzeh es patente. 

Caja 17.18  Poblaciones de Oriente Próximo
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ron contribuir con su material genético a la 
aparición de los Homo sapiens sapiens (nues-
tra propia especie). Si aceptamos esa pers-
pectiva, el paso de los neandertales «clásicos» 
(Tabun, etc.) a los «progresivos» (Skhul, etc.) 
constituiría una excelente prueba de la evolu-
ción gradual que llevó de los neandertales a 
los seres humanos modernos. Un modelo así 
exige que las edades de las cuevas coincidan 
con la secuencia de evolución, es decir, que 
los restos más parecidos a los de los neander-
tales sean también anteriores en edad a los 
ejemplares de aspecto más moderno. Resulta 
imprescindible, pues, abordar el asunto de la 
secuencia cronológica de los yacimientos de 
Oriente Próximo. 

7.3 Las edades de las cuevas  
 de Oriente Próximo

Llamaremos «edades iniciales» a las obtenidas 
en los primeros estudios de las cuevas y hasta 
antes de la aplicación de métodos como la 
resonancia de espín electrónico (ESR) o la 
termoluminiscencia (TL). 

Tabun contiene una serie de niveles sedi-
mentarios identificados con las letras que 
van de la A a la G. Existe industria en los ni-
veles Tabun B y Tabun C, mientras que los 
restos humanos corresponden a los sedimen-
tos 1 y 2 del nivel C. Por lo que se refiere a su 
edad inicial, Dorothy Garrod y Dorothy Bate 
(1937) asignaron los niveles C y D al tercer 
interglaciar Riss-Würm (entre 275.000 y 
125.000 años). Con posterioridad, Garrod 
consideró que el nivel C debía ser más moder-
no, de hacia la segunda mitad de la glaciación 
Würm (menos de 100.000 años) (Garrod, 
1962). Los estudios de radiocarbono dieron a 
Tabun una edad de 51.000 años, considerada 
como mínima (Farrand, 1979), pero estamos 
hablando de fechas demasiado antiguas para 
que el método de los isótopos del carbono 
sea del todo fiable. 

Respecto de Skhul, Theodore McCown, 
miembro del equipo dirigido por Garrod, in-
dicó tres niveles estratigráficos: A, B y C 

(McCown, 1937; McCown y Keith, 1939). 
Los especímenes aparecieron enterrados 
en el nivel B mientras que, por encima de él, 
el A contenía útiles de piedra. Tanto la fauna 
como las herramientas de Skhul se corres-
pondían bien con el nivel C de Tabun, por lo 
que Garrod y Bate (1937) le asignaron la mis-
ma edad inicial: interglaciar Riss-Würm. Sin 
embargo, los estudios macrofaunísticos lle-
varon a sostener más tarde que Skhul era 
al menos 10.000 años posterior a Tabun C 
(Higgs, 1961), cosa que permitía establecer 
una secuencia evolutiva para los ejemplares 
hallados en una y otra cueva. Si Skhul es pos-
terior a Tabun, el esquema de evolución clá-
sico-progresivo de los especímenes de una y 
otra cueva cuadra. Por su parte, la otra cueva 
con restos de aspecto moderno, Qafzeh, tam-
bién parecía ser de menor edad que Tabun. 
Qafzeh tiene hasta 24 niveles sedimentarios, 
con los restos humanos —difíciles de rela-
cionar estratigráficamente en algunos ca-
sos— a partir del nivel XVII. El estudio de 
racemización de aminoácidos para ese ni-
vel dio una edad de 32.000-39.000 años 
(Farrand, 1979), elevada más tarde, siguien-
do la misma técnica, hasta 39.000-78.000 
(Masters, 1982).

El panorama cronológico otorgaba, pues, 
al grupo de Tabun, Amud y Kebara una edad 
anterior al de Skhul y Qafzeh. Es decir, los 
yacimientos con restos semejantes a los de los 
neandertales clásicos recibieron una edad ini-
cial mayor que los de ejemplares de aspecto 
más moderno. La hipótesis de la evolución 
gradual de Theodore McCown y Arthur Keith 
(1939) se veía apoyada por una cronología así. 

Esa forma de ver las cosas resultó más di-
fícil de sostener, sin embargo, tras el replan-
teamiento realizado por Ofer Bar-Yosef y 
Bernard Vandermeersch con la colabora-
ción de Eitan Tchernov. Dichos autores lle-
varon a cabo, a partir de principios de la dé-
cada de 1980, un estudio comparativo de las 
relaciones estratigráficas, los datos paleocli-
matológicos y las secuencias microfaunísti-
cas y culturales de las diversas cuevas. Entre 
los resultados que se obtuvieron se cuentan 
los de obtener una estratigrafía y datación 
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más ajustadas y un trabajo tafonómico de 
gran nivel que permitió interpretar con ma-
yor precisión las pautas de conducta. Respec-
to de la edad de las cuevas, Bar-Yosef y Van-
dermeersch (1981) llegaron a la conclusión 
de que Qafzeh tenía una edad similar a la de 
Tabun D, es decir, unos 100.000 años. De ser 
así, la evolución de «clásicos» hacia «progre-
sivos» quedaba en entredicho al menos en este 
punto.

La aplicación de técnicas modernas y más 
precisas de datación —ESR, TL— permitió 
a finales de la década de 1980 confirmar la 
hipótesis de Bar-Yosef y Vandermeersch. El 
estudio mediante TL de veinte pedernales 
quemados de Qafzeh dio un promedio de fe-
chas de 92.000 ± 5.000 años, con un rango 
de variación entre 85 y 105 (Valladas et al., 
1988). Por lo que se refiere a Skhul, el uso 
del método de ESR aplicado a los dientes de 
mamíferos de Skhul arrojó también unas fe-
chas para el yacimiento mucho más anti-
guas de las edades iniciales: entre 80.000 y 
100.000 años (Stringer et al., 1989). La técni-
ca TL otorgó al nivel A de Skhul, el que se 
suponía más moderno, una edad incluso su-
perior, de unos 120.000 años (Mercier et al., 
1993). Como, por otra parte, uno de los ya-
cimientos con restos de neandertales «clási-
cos», el de Kebara, obtuvo mediante TL cer-
ca de 60.000 años de edad (Valladas et al., 
1987), resultaba claro que la secuencia cro-
nológica con los yacimientos de «neanderta-
les clásicos» más antiguos y «neandertales 
progresivos» más modernos no se sostenía 
en pie. Tabun, que cuenta con una secuencia 
sedimentaria más amplia, obtuvo poco des-
pués una prueba directa de su edad median-
te ESR, siendo datados sus distintos niveles 

desde los 200.000 años del más antiguo a 
los 90.000 del más moderno Grün. La hem-
bra de Tabun I, del nivel C, dio en el trabajo 
de Grün y colaboradores (1991) una edad 
muy parecida a la de los ejemplares de 
Skhul: entre 102.000 ± 17.000 y 119.000 ± 
11.000 años. 

No hace falta siquiera mencionar que esas 
fechas, capaces de trastocar por completo la 
idea de las secuencias arqueológicas del 
Monte Carmelo, fueron criticadas por nu-
merosos autores. No obstante, el estudio me-
diante la técnica muy precisa de espectro-
metría de masas de las series de uranio aplica-
da a muestras de dientes de bóvidos de Tabun, 
Skhul y Qafzeh (McDermott et al., 1993) 
confirmó en lo esencial el nuevo panorama. 
Se concedió una edad de alrededor de 100.000 
años para el nivel C de Tabun (tres muestras 
dieron 97,8 ± 0,4; 191,7 ± 1,4 y 105,4 ± 2,6 mi-
les de años, respectivamente) (McDermott 
et al., 1993). Los ejemplares de Skhul resul-
tan ser, a la luz de esta misma técnica, un tan-
to difíciles de datar por la confirmación de 
las sospechas anteriores acerca de la presen-
cia de dos faunas distintas en el nivel B. 
Frank McDermott y colaboradores (1993) 
sostuvieron que es probable que los ejempla-
res humanos estén entre ambas, pero tam-
bién plantearon la necesidad de estudios más 
precisos para poder asegurarlo. Sea como 
fuere, la coincidencia de los distintos siste-
mas de datación (ESR, TL, series de uranio), 
al atribuir una edad más antigua y bastante 
próxima tanto para Tabun como para Skhul, 
parece terminante, convierte en difícil de sos-
tener el modelo de evolución que conduce de 
los ejemplares semejantes a los neandertales 
a los de aspecto más moderno. En lo esencial, 

Pese a las fechas otorgadas a los ejemplares de 
Tabun, la industria tipo «Tabun C2» podría ser más an-
tigua. Mediante termoluminiscencia, las herramientas 
de ese tipo han sido datadas en Tabun C y Hayonim E 
en 150.000-170,000 años (véase Bar-Yosef, 2000). 

Otra cosa distinta es saber, a falta de los ejemplares 
fósiles, quiénes realizaron las tallas. La cuestión de la 
cultura compartida en Oriente Próximo y Medio por 
neandertales y humanos modernos se tratará más 
adelante.

Caja 17.19  Técnicas de datación
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las edades de los especímenes de Tabun y Skhul 
resultan muy parecidas. 

Chris Stringer y Clive Gamble (1993) han 
proporcionado un resumen ilustrativo de 
cómo cambió la secuencia cronológica de los 

yacimientos de Oriente Próximo con la apli-
cación de métodos modernos de datación. 
Las edades de las localizaciones se alternan: 
Tabun es el yacimiento más antiguo, con 
unos 120.000 años, después vienen Qafzeh y 

Nuevos análisis con los métodos de ESR y series de 
uranio llevados a cabo por Rainer Grün y colaboradores 
(2005) otorgaron a Skhul un abanico entre 135.000 y 
100.000 años, congruente con los datos de termolumi-

niscencia, 119.000 ± 18.000 años (Mercier et al., 1993). 
Para Grün et al. (2005), Tabun, Skhul y Qafzeh pueden 
considerarse contemporáneos.

Bernard Vandermeersch (1996) consideró que las prácti-
cas culturales compartidas por las dos poblaciones pre-
sentes en el Oriente Próximo a partir del interglaciar Riss-
Würm excluyen la hipótesis de que existiera una ocu-
pación alternativa de la zona. Si ambas poblaciones 
estuvieron presentes al mismo tiempo, entonces la coha-
bitación puede ser entendida de una de estas dos formas:

•   Como propia de dos especies separadas, sin posibi-
lidades de hibridación.

•   Como el contacto entre variedades de una misma es-
pecie, cosa que permitiría un intercambio genético.

Vandermeersch (1996) indicó que, de acuerdo con los 
datos disponibles (en esa fecha, por supuesto), no se 
podía desechar el que tal intercambio existiese, aunque 
debía ser tomado con prudencia por las grandes dificul-
tades presentes a la hora de demostrarlo. Una forma 
tentativa de hacerlo sería la de identificar ejemplares 
morfológicamente intermedios entre las dos poblacio-
nes existentes en la zona. Sin embargo, ese tipo de evi-
dencias son siempre controvertidas a causa del amplio 
rango de variabilidad que existe en los neandertales, y 
no digamos ya en nuestra propia especie.

Caja 17.20  Edad de Skhul

Caja 17.21  Cohabitación

Figura 17.18   
Cambios 
en la interpretación 
de las secuencias 
cronológicas de los 
yacimientos 
de Oriente Próximo 
en el Pleistoceno 
Superior, según 
Stringer y Gamble 
(1993).
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Skhul y, ya en el entorno de los 50.000 años, 
Kebara y Amud. 

Una secuencia como la de la columna de-
recha de la figura 17.18 lleva a suponer que 
los seres semejantes a los «clásicos» y los que se 
entendieron en un principio como «progresi-
vos» fueron ocupando sucesivamente los lu-
gares de esos yacimientos, alternándose y sin 
coincidir en ellos nunca a la vez. 

7.4 Humanos modernos  
 en Oriente Próximo

La forma más convincente de explicar una 
presencia en la que los seres de aspecto si-
milar a los neandertales clásicos anteceden 
primero y luego siguen a los que se parecen 
a los seres humanos modernos es, a nuestro 
entender, la que planteó F. Clark Howell 
en 1959: los ejemplares «progresivos» de Orien-
te Próximo pertenecen a nuestra especie. Clark 
Howell (1959) los denominó «Proto-Cro-

Magnon». Esa idea implicaba, tal y como 
apuntó Vandermeersch (1989), que en la pri-
mera parte de la glaciación Würm existieron 
dos poblaciones diferentes en la zona. Strin-
ger y Gamble (1993) encabezaron la postura 
en favor de la presencia de las dos especies en 
Oriente Próximo: Homo neanderthalensis, 
a la que pertenecerían los ejemplares que 
guardan semejanza con los ejemplares de La 
Ferrassie, y Homo sapiens, para los de aspec-
to moderno.

Cabría decir, a título de síntesis, que el de-
sarrollo de la polémica acerca de la presencia 
de uno o dos taxa en los ejemplares de Orien-
te Próximo es demasiado amplio como para 
reflejarlo con más detalle del ya indicado 
aquí. Sigue de cerca, por otra parte, la idea 
previa que se tenga acerca de si neandertales 
y humanos modernos pertenecen a la misma 
especie. Se trata de una cuestión que, por for-
tuna, puede ser evaluada de una forma más 
precisa gracias a la recuperación del genoma 
neandertal que veremos en detalle en el capí-
tulo 20.

La discusión acerca de la coexistencia o sucesión de los 
neandertales y los seres humanos modernos en Oriente 
Próximo ha llevado a precisar bien la secuencia de los ni-
veles en que se encuentran restos humanos (Bar-Yosef, 
2000). Pero la idea acerca de las alternativas de ocupación 
en la zona levantina puede cambiar no poco si los restos 
hallados resultan pertenecer a niveles diferentes de los su-
puestos. En ese sentido argumentaron Henry Schwarcz, 
John Simpson y Christopher Stringer (1998) al llevar a 
cabo la reinterpretación de Tabun C1, el esqueleto casi 
completo de una hembra hallado por Dorothy Garrod y 
Dorothea Bate (1937). Schwarcz y colaboradores descri-
bieron la situación del ejemplar como tan cercana a la 

superficie del nivel C que quizá pudiese corresponder en 
realidad al nivel B. Al haber sido sepultado, quedaría arti-
ficialmente incluido en el nivel estratigráfico inferior (algo 
que sospechó ya Dorothy Garrod, véase Bar-Yosef, 
2000). Mediante el uso de la técnica de espectrometría 
de rayos gamma, Schwarcz, Simpson y Stringer (1998) 
atribuyeron 34.000 ± 5.000 años al espécimen Tabun 
C1, lo que indicaría que las últimas fechas de existencia 
del taxón neandertal, en contra de lo que se suele creer, 
son semejantes tanto en Oriente Próximo como en Euro-
pa. Sin embargo, Ofer Bar-Yosef (2000) desechó la con-
sideración de los resultados obtenidos mediante espec-
trometría de rayos gamma por sus resultados no fiables.

Caja 17.22  ¿Coexistencia o sucesión?



Un problema espinoso a la hora de analizar 
el proceso de transición hacia nuestra especie 
consiste en saber cómo se caracteriza un «hu-
mano moderno», con el fin de situar o no 
dentro de ese taxón los especímenes fósiles 
dudosos con los que podamos toparnos. 

Las autapomorfias de Homo sapiens son 
los rasgos derivados que están sólo en nues-
tra propia especie. Pueden deducirse utilizan-
do tres tipos distintos de indicios: genéticos, 
culturales y morfológicos. En el capítulo 20 
abordaremos las semejanzas y diferencias de 
los genomas de neandertales y humanos mo-
dernos, indicando incluso algunos genes de 
selección positiva en nuestra especie, y en el 
capítulo 21 detallaremos los principales ras-
gos poblacionales de Homo sapiens. Por lo 
que respecta a las evidencias culturales y 
morfológicas, ya hemos mencionado las que 
se refieren a la comparación entre neander-
tales y humanos modernos en Europa. Aho-
ra vamos a entrar en el proceso de transición 
africano desde el momento en que Homo 
erectus abandona su larga estasis y evolucio-
na hacia las características de los humanos 
modernos.

1. La «Edad de Piedra Media»

Igual que sucede en los demás continentes, 
algunas de las evidencias más esclarecedoras 
del proceso de transición que estamos consi-
derando son arqueológicas, es decir, cultura-
les. África también muestra una evolución 
cultural de diversidad notable a partir de los 
artefactos achelenses. Con la particularidad 
de que, si en Europa el modo 3 corresponde a 
la cultura musteriense, en África la evolución 
cultural es más diversa. De acuerdo con Ri-
chard Klein y colaboradores (2004), los arte-
factos mediterráneos de Europa occidental y 
el norte de África propios del intervalo que va 
desde 250/200 a 40/35 miles de años son consi-
derados también «musterienses», mientras que 
los útiles que aparecen en ese mismo rango de 
edad en África del sur —en la zona subsaha-
riana del continente, en general— se asignan a 
la Edad Media de Piedra africana (MSA). 

Klein y colaboradores (2008) advirtieron 
acerca de lo que puede confundir una clasifi-
cación tecnológica así, toda vez que la varia-
bilidad interna tanto de los artefactos muste-
rienses como de los de la MSA es mayor que 

18.  La transición africana
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las diferencias que separan uno y otro tipo de 
tecnología (véase caja 18.1). La cuestión esen-
cial no es el distinto modo cultural presente 
en el norte y sur de África, sino cómo uno y 
otro dan paso a la Edad de Piedra Superior 
africana (LSA, Late Stone Age) propia de los 
humanos modernos que entran en Europa. 
De acuerdo con Klein et al. (2008), los mo-
dos anteriores a la LSA carecen de: 

•   objetos inequívocamente artísticos,
•   artefactos de hueso, marfil, concha o cuer-

no tallados con esmero,
•   tumbas con evidencias irrefutables de cere-

monias o rituales fúnebres.

Todos esos elementos «avanzados» se re-
fieren al desarrollo de un simbolismo como 
proceso cuyo alcance y detalles no podemos 

La cultura musteriense puede relacionarse de manera 
bastante firme con las poblaciones neandertales. Si 
bien se cuenta con indicios de préstamos culturales de 
bastante alcance entre neandertales y humanos mo-

dernos, es preferible reservar el término «musteriense» 
para las tallas europeas típicas de Homo neanderthalen-
sis y englobar dentro de la MSA toda  la evolución cul-
tural africana a partir del modo 2. Así lo haremos.

Caja 18.1  Musteriense = cultura neandertal

Figura 18.1  Útiles de la 
MSA africana procedentes 
del Miembro 4 de 
Swartkrans (Sudáfrica): 
(a) núcleo levallois; (b) núcleo 
de esquirla; (c y d) núcleos 
de hoja; (e y f) hojas 
denticuladas; (g y h) 
raspadores; (i y j) esquirlas 
denticuladas (Sutton et al., 
2009).
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pormenorizar en este libro por razones de 
espacio. Vayamos ahora con las particulari-
dades del proceso de transición africano 
más allá de los cambios culturales que pue-
dan acercarse a los europeos o separarse de 
ellos.

2. Grados en la transición africana

Michael Day (1973) propuso separar los 
ejemplares africanos del Pleistoceno Medio 
y Superior, es decir, los que ilustran el paso 
desde Homo erectus a Homo sapiens, en tres 
distintos conjuntos: «temprano», «interme-
dio» y «moderno». Siguiendo el criterio de 
Day (1973), Sally McBrearty y Alison Brooks 
(2000) llevaron a cabo una exhaustiva asig-
nación de fósiles a cada uno de esos grupos 
(véase figura 18.2), no sin advertir acerca de 
los problemas que supone realizar una clasi-

ficación así, mediante el uso de grados, y 
sosteniendo que su propuesta no puede to-
marse como un apoyo a los esquemas anage-
néticos. 

Hay que aclarar algunas particularidades 
de un modelo como el de McBrearty y Brooks 
(2000). En primer lugar, las especies impli-
cadas en la transición van más allá de las 
que suponen el punto de partida —Homo 
erectus— y de llegada —Homo sapiens—. 
Parte de la diversidad taxonómica se debe a 
la costumbre de ir nombrando nuevos taxa a 
medida que aparecen ejemplares diferentes a 
los antes conocidos. Pero la cuestión de fon-
do no se refiere a esa tendencia diseminado-
ra; tiene que ver con el modelo propuesto 
para la aparición de Homo sapiens. ¿Cuán-
tas son las especies necesarias para poder 
explicar ese proceso?

La pregunta vuelve sobre las mismas du-
das que planteábamos al hablar de la apari-
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Figura 18.2  Grados temprano, intermedio y moderno en la evolución de los homininos africanos (McBrearty y Brooks, 
2000).
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ción de los neandertales en Europa, con las 
diferencias que conlleva el cambio de taxa 
implicados y de continente en el que se lleva 
a cabo la transición. Al igual que vimos en el 
caso europeo, existe un recurso de compro-
miso que consiste en abandonar la identifica-
ción de especies y optar por el uso de un gra-
do. Ésa es la fórmula que se utiliza en el es-
quema de Day (1973) y McBrearty y Brooks 
(2000).

Siguiendo el mismo criterio utilizado por 
Chris Stringer para clasificar los ejemplares 
europeos de transición, Günther Bräuer 
(1984) incluyó en el grado «sapiens arcaicos» 
distintos especímenes africanos como los de 
Ndutu, Broken Hill, Bodo, Hopefield, Eyasi, 
Cave of Hearths, Rabat y, con algunas dudas, 
Salé, Sidi Abderrahman y Thomas. Si en el 
caso europeo el nombre de «sapiens arcaicos» 
resulta poco pertinente dado que se produjo 
un tránsito hacia los neandertales, ahora que 
hablamos de los ejemplares africanos tiene 
mejor acomodo —siempre y cuando consi-
deremos que tales fósiles «arcaicos» tienen 
poco que ver, en términos filogenéticos, con 
los europeos. Pero ni que decir tiene que la 
consideración de «sapiens arcaicos» tampoco 
fue aceptada de forma general en su versión 
africana. Por ejemplo, el fósil de Ndutu fue 
clasificado como subespecie de Homo erectus 
por Ron Clarke (1976) tras llevar a cabo su 
reconstrucción. Posteriormente, Clarke 
(1990) le asignó la especie Homo leakeyi, sos-
teniendo que Homo erectus se originó en 
Asia y quedó confinado allí, por lo que no 
intervino en la evolución hacia Homo sa-
piens.

¿En qué medida es necesario definir ya sea 
un grado intermedio o alguna especie de 
transición para el caso africano? G. Philip 
Rightmire (2009) ha resumido muy bien la 
situación: con una edad de hace alrededor de 
0,7 m.a., los H. erectus africanos muestran 
transformaciones indicativas del tránsito ha-
cia Homo sapiens. Los cambios más conspi-
cuos tienen lugar en la cara y el cráneo y, así, 
ejemplares como el de Bodo (Etiopía), al que 
nos referiremos en breve, sirven de referencia 
para documentar la evolución hacia:

•   Contorno del arco temporal, proporciones 
de la escama frontal y base del cráneo —en 
parte, al menos— semejantes a los rasgos 
de los humanos modernos. 

•   Capacidad  craneal  intermedia  entre  la de 
H. erectus y H. sapiens, cercana a 1.250 cm3. 

•   Arco supraciliar dividido en los segmentos 
lateral y medial.

•   Perfil de la nariz vertical y el canal incisivo 
se abre en la parte delantera del paladar. 

Todos esos rasgos son propios de H. sapiens. 
Pero a la vez los ejemplares «arcaicos» africa-
nos retienen plesiomorfias propias de Homo 
erectus como: 

•   Esqueleto facial masivo.
•   Frente proyectada.
•   Frontal bajo con una quilla medial.
•   Torus parietal angular.

El análisis de Rightmire (2009) incluyó, 
como mejor ejemplo de los ejemplares «de 
transición», además del fósil de Bodo, otros 
especímenes africanos —Elandsfontein, al 
que nos referiremos con el nombre de Sal-
danha (Sudáfrica), Broken Hill (Zambia), 
Salé (Marruecos)— que muestran rasgos se-
mejantes aunque, como es lógico, con ciertas 
divergencias entre sí. En cualquier caso, con-
trastan con los que se acercan más a la mor-
fología de los humanos modernos: Florisbad 
(Sudáfrica), Laetoli (Tanzania), Omo I y II, 
Herto y Aduma (Etiopía), Djebel Irhoud 
(Marruecos). Un paso último se da con los 
ejemplares de Skhul y Qafzeh (Israel) y Kla-
sies River (Sudáfrica), esencialmente mo-
dernos.

Del trabajo de Rightmire (2009) se deduce, 
pues, la presencia de varios grupos de homi-
ninos que ilustran el paso evolutivo en África 
desde H. erectus a los ejemplares que se con-
siderarían ya Homo sapiens. Con el fin de no 
prejuzgar sus consideraciones taxonómicas y 
relaciones filogenéticas, nos limitaremos a se-
pararlos, sin más, en los siguientes conjuntos:

Grado I. Bodo, Elandsfontein. Broken 
Hill, Salé, Eyasi.
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Grado II. Florisbad, Laetoli, Omo, Herto, 
Aduma, Djebel Irhoud.

Grado III. Skhul, Qafzeh, Klasies River.

Examinaremos a continuación sus carac-
terísticas.

2.1 Grado I

La localidad de Broken Hill fue descubierta 
en 1906, en el transcurso de trabajos de mine-
ría para la obtención de cinc realizados en un 
afloramiento dolomítico, No1 Kopje, cerca 
de la ciudad de Kabwe (Zambia) (véase figu-
ra 18.3). El yacimiento fue destruido en la 
década de 1930 al convertirse los depósitos 
en una cantera a cielo abierto pasando a lle-
narse el pozo de agua (Barham et al., 2002). 
El 17 de junio de 1921, los mineros accedie-
ron en la parte inferior de No1 Kopje a una 
cueva profunda en la que Tom Zwigelaar y un 
asistente descubrieron un cráneo humano. 

Otros especímenes, incluyendo un parietal, 
un maxilar y varios restos postcraneales que, 
con el cráneo, podrían corresponder a tres o 
cuatro individuos, aparecieron en la misma 
época (Clark, 1959; Clark et al., 1968). De la 
mina proceden, además de abundante fauna, 
herramientas que pertenecen a la tradición 
de láminas de la Edad Media de Piedra afri-
cana (MSA) denominada de Still Bay. 

El cráneo de Broken Hill, uno de los ejem-
plares mejor preservados de homininos del 
Pleistoceno Medio, fue examinado y descrito 
en primer lugar por Arthur Smith Woodward 
—especialista en paleoictiología, pero cono-
cido por su interpretación del fósil de Pilt-
down, véase capítulo 5. Woodward (1921) 
consideró el ejemplar como muy moderno, 
perteneciente, en términos evolutivos, a un 
grado más avanzado que el de los neander-
tales, y le asignó el taxón Homo rhodesiensis.

El ejemplar E691 de Kabwe es la única ti-
bia completa disponible del Pleistoceno Me-
dio. Fue descubierta junto con el cráneo 
Broken Hill 1 en 1921 y Ales Hrdlika (1930), 

Figura 18.3  Derecha: depósitos de No1 Kopje con indicación del lugar probable de procedencia del cráneo de Broken 
Hill (Barham, Pinto Llona y Stringer, 2002). Izquierda: cráneo Broken Hill 1, Kabwe (Zambia) (Rightmire, 1998).

La localidad denominada Broken Hill en la época de la 
colonización británica recibe hoy el nombre de Kabwe, 
ciudad próxima al yacimiento. Igual sucede con el país; 
Rhodesia bajo la corona británica, Zambia tras la inde-
pendencia. El taxón H. rhodesiensis hace referencia al 
nombre de la colonia en la época en que fue descubier-

to el fósil. Como dijo Philip Rightmire (2001), los detalles 
del descubrimiento del cráneo de Broken Hill son con-
fusos y hasta contradictorios. Rightmire sostuvo que lo 
más probable es que el fósil se hallase aislado, sin que 
quede clara su relación con los demás huesos y arte-
factos líticos del yacimiento.

Caja 18.2  El nombre de Broken Hill
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en su pormenorizado estudio, consideró que 
ambos especímenes pertenecen al mismo in-
dividuo. Erik Trinkaus (2009) realizó un aná-
lisis comparativo del ejemplar con los fósiles 
equiparables del Pleistoceno Inferior y Supe-
rior, concluyendo que el hominino de Kabwe 
se encontraría entre los de talla superior, su-
perado sólo por el KNM-WT 15000, Homo 
erectus, de Nariokotome (Kenia). 

La edad atribuida en principio a los fósiles 
de Kabwe fue de unos 40.000 años, es decir, 
del Pleistoceno Superior, aunque fueron con-
siderados más tarde como propios del Pleis-
toceno Medio de acuerdo con la fauna y las 
herramientas líticas del yacimiento (Klein, 
1973). Michael Day (1986) sostuvo que per-
tenecen al tramo final del Pleistoceno Medio. 
Sally MacBrearty y Alison Brooks (2000) les 
otorgaron de 0,78 a 1,33 m.a., siguiendo es-
tudios de comparación de la fauna del yaci-
miento de Kabwe con la del Lecho IV de Ol-
duvai. Por su parte, Eric Trinkaus (2009) 

consideró adecuada una edad al menos de 
300.000 años.

A este mismo grado I pertenecen los ejem-
plares procedentes de Bodo d’ar, en la orilla 
este del río Awash (región de Afar, Etiopía). 
En octubre de 1976 Alemayehu Asfaw halló 
el primer fragmento de lo que a la postre se-
ría la mayor parte de un cráneo, asociado a 
numerosos artefactos achelenses. Aunque re-
colectados en superficie, los restos se atribu-
yeron a la unidad superior (Upper Bodo 
Sand Unit, UBSU) del Miembro Bodo de la 
Formación Wehaietu (Middle Awash, Etio-
pía) (Kalb et al., 1980). El cráneo se recons-
truyó a partir de 26 fragmentos iniciales a los 
que se añadieron otros con posterioridad. La 
numerosa fauna indica un ambiente lacustre 
o fluvial permanente, dada la presencia de 
Hippopothamus y Crocodylus, con grandes 
herbívoros como Elephas, Giraffa, Onotra-
gus, Homoioceras, Kobus y Equus (Kalb et al., 
1980). La comparación de la fauna relacionó 
UBSU con la Formación Olorgesailie —de 
una edad de 0,7-0,5 m.a.— y con el Lecho IV 
de Olduvai (Kalb et al., 1982), es decir, unos 
terrenos del Pleistoceno Medio. John Des-
mond Clark y colaboradores (Clark et al., 
1984) atribuyeron a los ejemplares de homi-
nino una edad de 0,6 m.a. El conjunto de los 
estudios faunísticos, evidencias arqueológi-
cas y análisis de radiometría llevó a G. Philip 
Rightmire a confirmar esa fecha como la 
más probable (Rightmire, 1996).

Un parietal izquierdo situado a 400 me-
tros de distancia del primero y perteneciente 
probablemente a otro individuo y un frag-
mento de húmero distal proceden del mismo 
horizonte estratigráfico (Asfaw, 1983). 

El cráneo de Bodo fue descrito en primer 
lugar por Glenn Conroy y colaboradores (1978). 
G. Philip Rightmire (1996), tras un detallado 
análisis, concluyó que los restos de Bodo 
coinciden con los H. erectus asiáticos en mu-
chos de sus rasgos tanto métricos como no 
métricos: bóveda craneal aplastada y de gran 
espesor óseo en el cráneo y en el parietal; torus 
supraorbital robusto y proyectado; perfil fron-
tal estrecho y plano; quilla craneal media y 
eminencia bregmática. Algunos rasgos facia-

Figura 18.4  Ejemplar E691, tibia izquierda, de Broken 
Hill (Kabwe, Zambia). Vistas A: anterior, P: posterior, 
M: medial y L: lateral (Trinkaus, 2009).
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les, como la anchura de la región cigomática, 
acercan en particular el ejemplar de Bodo a 
Sangiran 17 (Java, Indonesia). Pero Rightmire 
(1996) indicó que esa cercanía respecto de 
H. erectus puede ser engañosa porque corres-
ponde en gran parte a rasgos primitivos, por lo 
que, basándose en particular en el aspecto ro-
busto, el volumen craneal —estimado incluso 
en cifras superiores a los 1.500 cm3 por algunos 
autores, pero reducido a 1.300 por Rightmire 
(1996)— y la arquitectura de las paredes parie-
tales, Rightmire (1996) anticipó la misma con-
clusión que mantendría más tarde en su revi-
sión de 2009 del panorama del Pleistoceno 
Medio: se trata de un ejemplar de transición. 

El espécimen de Salé consiste en un cráneo 
al que le falta la cara y un maxilar izquierdo 
con algunos dientes. Los ejemplares fueron 
hallados en 1971 en una cantera abierta cerca 
de El Hamra, al norte de Salé (Marruecos) 
(Jaeger, 1975). Ya en la primera descripción, 
Jean-Jacques Jaeger (1975) indicó sus afini-
dades muy claras con Homo erectus, aun 
cuando la zona occipital, mucho más abulta-
da y redondeada de lo que cabría esperar, le 
da una apariencia más moderna. Esta parti-
cularidad ha sido atribuida a una patología, 
tortícolis congénita (Antón, 2003; Bruner, 
2004; Gracia et al., 2009; Howell, 1999), pero 
Jean-Jacques Hublin (1985) sostuvo que es 
más lógico considerar la forma del cráneo de 
Salé como la correspondiente a un H. sapiens 
primitivo con muchos rasgos aún propios de 
los H. erectus. 

La edad del fósil de Salé resulta difícil de 
precisar. Jean-Jacques Hublin (1995) atribu-
yó al yacimiento una edad contemporánea a 
la trasgresión marina (inundación debida 
a un aumento del nivel de las aguas) Anfatia-
na. Andrew Millard (2008) ha indicado que, 
dada la discrepancia que existe entre las dife-
rentes correlaciones de dicho episodio con 
los estadios de los isótopos marinos del oxí-
geno (MIS) —la trasgresión Anfatiana ha 
sido atribuida a los estadios 7, 9, 11 y 13—, 
cabe asignarle un abanico de edad que va 
desde 525.000 a 190.000 años.

En la finca de Elandsfontein, situada a 10 
millas de la ciudad de Hopfield (Sudáfrica) 
dentro de la bahía de Saldanha, Keith Jolly y 
Ronald Singer descubrieron en 1953 una ca-
lota y un fragmento mandibular asociados a 
herramientas achelenses (véase Straus, 1957). 
En la descripción del ejemplar, Singer (1954) 
lo relacionó con el fósil de Broken Hill tanto 
en su aspecto como en sus medidas, aunque 
M. R. («Maxie») Drennan (1953) calificó la 
mandíbula de «neandertaloide», indicando 
que no cuadraría en una asociación con el 
maxilar de Broken Hill —que carece de 
mandíbula. Posteriormente, Drennan (1954) 
nombró la especie Homo saldanensis, cosa 
que William Straus (1957) deploró sostenien-
do que tanto el ejemplar de Broken Hill como 
el de Saldanha deberían ser clasificados como 
Homo sapiens rhodesiensis. En la comparación 
entre ambos fósiles, Günther Bräuer (2008) 
calculó en 1.225 cm3 el volumen craneal de 

Figura 18.5  Cráneo de Bodo (Etiopía) (Rightmire, 1996). Figura 18.6  Calota de Saldanha, Elandsfontein 
(Sudáfrica). Imagen del Australian Museum. (Fotografía 
de Carl Bento).
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Saldanha y, siguiendo a Haile-Selassie, Asfaw 
y White (2004), puso de manifiesto que la 
curvatura del arco parietal lo acercaría aún 
más a humanos modernos como el de Qafzeh. 
La edad del ejemplar de Saldanha sería menor 
que la del de Broken Hill, es decir, algo por 
debajo de 600.000 años (Bräuer, 2008). 

Tres ejemplares craneales de hominino, 
uno de ellos, Eyasi I, casi completo, fueron 
hallados por las expediciones de Kohl Larsen 
a principios del siglo xx en el Lago Eyasi 
(Tanzania). Aunque lo impreciso de la locali-
zación impidió asignarles una edad fiable, 
Michael Mehlman (1987) les atribuyó más de 
130.000 años. Un nuevo frontal, EH 06, aso-
ciado a herramientas de la MSA temprana, 
fue descrito por Manuel Domínguez-Rodrígo 
y colaboradores (2008). La datación del nivel 
estratigráfico —Gray Sands— correspon-
diente a este último fósil fue establecida por 
los autores, a partir del contenido en torio 
de dientes del mismo horizonte, como pro-
pia del MIS 5, es decir, con un máximo de 
140.000 años.

2.2 Grado II

El grado II en los ejemplares africanos de 
transición a partir de Homo erectus deduci-
bles del análisis de G. Philip Rightmire (2009) 
lo forman fósiles como los de Florisbad, Lae-
toli, Omo, Herto, Aduma y Djebel Irhoud. 
Se trata de un conjunto que, aun siendo con-
siderado intermedio, ha acentuado los rasgos 
de Homo sapiens hasta el punto de que no 

pocos autores consideran algunos de esos es-
pecímenes como humanos modernos.

El ejemplar Laetoli Hominid 18, hallado 
in situ en 1976 por Mary Leakey y sus cola-
boradores en los depósitos fluviales de Nga-
loba Beds, Laetoli (Tanzania) (Magori y Day, 
1983), es un cráneo casi completo reconstrui-
do a partir de 21 fragmentos. Cuenta con los 
dos temporales, parte del hueso esfenoides, la 
mayoría de la base y parte del hueso cigomá-
tico y de la dentición superior (véase figura 
18.7). La edad de los lechos Ngaloba no 
pudo ser determinada por radiometría ni ra-
cemización de aminoácidos pero, mediante 
la correlación con los lechos Ndutu de Oldu-
vai (Tanzania), se le otorgó una fecha de 
120.000 ± 30.000 años que coincide con la 
calculada a través del análisis faunístico y ar-
queológico (comunicación personal de Mary 
Leakey a Cassian Magori y Michael Day, 
1983). Las herramientas de Ngaloba y Ndu-
tu, muy similares, pertenecen a la MSA afri-
cana.

Los rasgos indicados por Cassian Magori 
y Michael Day (1983) respecto del ejem-
plar de Laetoli indican la persistencia de nu-
merosas plesiomorfias propias de Homo 
erectus como son la bóveda craneal baja, la 
quila medial en el plano sagital del hueso 
frontal o el torus occipital prominente. Sin 
embargo, tanto la capacidad craneal —de 
unos 1.200 cm3, en el cálculo de Magori y 
Day (1983)— como el desarrollo de apomor-
fias modernas en la cara, al estilo de la pre-
sencia de dos arcos orbitales separados, y el 
moderado desarrollo glabelar, ponen de ma-

Figura 18.7  Laetoli 
Hominid 18. Vista frontal 
(izquierda) y lateral (derecha) 
(Magori y Day, 1983).
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nifiesto el carácter más avanzado del ejemplar. 
Cassian Magori y Michael Day (1983) recono-
cieron las diferencias existentes entre L. H. 18 
y los primeros Homo sapiens pero, tras un 
análisis comparativo, asignaron el fósil a esta 
última especie. Cabe precisar que, en el traba-
jo de comparación, Magori y Day (1983) tu-
vieron a los ejemplares de Kabwe, Eyasi I, 
Omo I, Omo II, Saldanha, Iwo Eleru, Floris-
bad y Singa como humanos modernos, con-
siderando las diferencias existentes entre to-

dos ellos como el resultado de un proceso de 
evolución en mosaico. 

En el yacimiento de Omo (Formación Ki-
bish, Etiopía), el equipo keniata de la Inter-
national Paleontological Research Expedi-
tion encontró en el año 1967 un esqueleto 
parcial que incluye una calota fragmentada, 
parte de la mandíbula, parte de la columna 
vertebral y las extremidades (Omo I), asocia-
do a algunas herramientas de la MSA (Flea-
gle et al., 2008). En el mismo año Paul Abell 

Figura 18.8  Estratigrafía 
de la Formación Kibish 
(región de Omo, Etiopía) 
(Brown y Fuller, 2008).

Nuevos ejemplares de la Formación Kibish, entre ellos 
una tibia parcial izquierda y un fragmento de peroné del 
yacimiento AHS, del Miembro I de la Formación Kibish 
—atribuidos al mismo individuo Omo I—, y un hueso 
occipital parcial de un ejemplar juvenil del yacimiento 

CHS situado en los Miembros III o IV —es decir, de me-
nor edad—, han sido descritos por Osbjorn Pearson y 
colaboradores (Pearson, Fleagle, Grine y Royer, 2008; 
Pearson, Royer, Grine y Fleagle, 2008).

Caja18.3  Ejemplares de Kibish
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halló en superficie un segundo cráneo casi com-
pleto (Omo II). Un tercer hominino, Omo III, 
corresponde a unos fragmentos de la bóveda 
craneal y la cara poco informativos. 

Los depósitos de la Formación Kibish, de 
origen lacustrino, se dividen en cuatro miem-
bros que abarcan desde cerca del año 3100 an-
tes de Cristo alrededor de c. 130.000 años 
(Butzer, 1971) (véase figura 18.10). Los fósi-
les Omo I y Omo II proceden del Miembro I, 
situado por debajo de la toba volcánica KHS 
(Kamoya’s Hominid Site). Mediante la corre-
lación de los Miembros I, III y IV de Kibish 
con los sapropeles del Mediterráneo oriental 
y el uso de diferentes análisis radiométricos 
de las intrusiones volcánicas, Francis Brown 
y Chad Fuller (2008) otorgaron c. 195.000 
años a Omo I y Omo II.

El ejemplar Omo I muestra una bóveda cra-
neal redondeada y un aspecto por lo general 
similar a los de los seres humanos modernos, 
aunque la dentición asociada un tanto robusta. 
Su talla, deducida del tamaño del húmero iz-
quierdo, sería considerable —1,82-1,78 m— 
aunque el primer metatarsiano indica una 
estatura menor —1,73-1,62 m— (Pearson, 
Royer et al., 2008). El fósil fue clasificado por 

Day (1969, 1971b) como Homo sapiens aun-
que quizá de un tipo algo arcaico. Esa mis-
ma fue la consideración dada a Omo II, si 
bien cuenta con rasgos más antiguos. Después 
de la reconstrucción de los restos llevada a cabo 
por Day y Stringer (1982), estos autores opta-
ron por mantener la clasificación de Homo sa-
piens para Omo I y asignar Omo II a Homo 
erectus. Sin embargo, tras la consideración de 
las distintas evidencias acerca de la localiza-
ción de los fósiles —como los diagramas y fo-
tografías originales— Brown y Fuller (2008) 
dieron por probable la pertenencia de Omo II 
al Miembro I de la Formación Kibish, con lo 
que ambos fósiles tendrían la misma edad. 
Persisten, pues, las dudas acerca del sentido de 
las diferencias que mantienen uno y otro crá-
neo. John Fleagle et al. (2008), tras dar como 
cierto que Omo I es un humano moderno 
—con lo que debería sacarse de este grupo II 
«de transición»—, plantearon como hipótesis 
alternativas o bien que la población del 
Miembro I de Kibish fuese muy variable, o 
que en esa localidad coexistiesen por un tiem-
po las especies Homo erectus y Homo sapiens.

La Formación Bouri (Middle Awash, Etio-
pía), de cerca de 80 metros de potencia, está 

Sapropel: «material de color negro muy rico en materia 
orgánica formado sobre sedimentos de lagos que están 
sujetos a condiciones reductoras o anóxicas (falta de 

oxígeno) durante gran parte del año». (Juan José Ibáñez, 
http://www.madrimasd.org/blogs/universo/2008/10/ 
19/104063).

Caja 18.4  Sapropel

Figura 18.9  Cráneos 
de Omo, barra de escala en 
centímetros (Fleagle et al., 
2008; fotografía original 
de Michael Day).
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dividida en tres miembros: Hata, Daka y 
Herto (De Heinzelin et al., 1999), de los que 
el último pertenece a finales del Pleistoceno 
Medio. Restos craneales de un individuo in-
maduro y dos adultos aparecieron en 1997 en 
el Miembro Herto asociados a un complejo 
de artefactos que incluye tanto herramientas 
achelenses como propias de la MSA (White 
et al., 2003). 

El cráneo mejor conservado de Herto es el 
adulto BOU-VP-16/1 hallado en la localidad 
16 de la Bouri Vertebrate Paleontology (véa-
se figura 18.10) (White et al., 2003). Pese a 
mostrar un arco supraciliar de cierto grosor, 
Tim White y colaboradores (2003) descarta-
ron que el conjunto de los caracteres morfo-
lógicos correspondiesen a H. neanderthalen-
sis, considerando que los tres ejemplares 
supondrían un estadio evolutivo inmediata-
mente anterior a la aparición de los seres hu-
manos modernos. En consecuencia, los atri-
buyeron a la subespecie H. sapiens idaltu, 
ancestral respecto de H. sapiens.

La edad de los ejemplares de Herto, obte-
nida por la relación de los sedimentos con 
tobas volcánicas datadas mediante el método 
40Ar/39Ar, se sitúa dentro del abanico de 
160.000-154.000 años (Clark et al., 2003). 
Una cuestión interesante apuntada por J. Des-
mond Clark y colaboradores (2003) es que 
los especímenes de Herto presentan indicios 
de prácticas mortuorias.

En el mismo artículo que comunicó el ha-
llazgo de BOU-VP-16/1, White et al. (2003) lle-
varon a cabo un análisis multivariante de com-
paración entre diferentes cráneos: los de ese 
fósil, Omo II y Kabwe (sapiens «arcaicos» afri-
canos); KNM-ER 3733, KNM-ER 3883, San-
giran, Ngandong y Zhoukoudian (Homo erec-
tus); Amud, Atapuerca, Gibraltar, La Ferras-
sie, La Chapelle, La Quina, Monte Circeo, 
Petralona, Saccopastore, Shanidar, Steinheim 
y Tabun (neandertales sensu lato); Qafzeh 6, 9, 
Skhul 5, Cro-Magnon y Predmostí 3 (humanos 
modernos ancestrales) y 28 muestras de varo-
nes humanos modernos actuales. El resultado 
se indica en el diagrama de la figura 18.11.

El análisis fenético multivariante llevado a 
cabo por White et al. (2003) pone de manifiesto 

Figura 18.10  Ejemplar BOU-VP-16/1, cráneo adulto 
de Herto; la barra blanca de escala corresponde a 1 cm 
(White et al., 2003).

En el análisis correspondiente a la figura 18.11, la media 
de las 28 muestras de varones humanos modernos se 
tomó de Howells (1989). En el análisis de componentes 
principales se incluyeron sólo medidas de la bóveda 

craneal, por lo que, como advierten White et al. (2003), 
el gráfico ilustra las afinidades fenéticas reflejadas por 
esa parte de la anatomía. Los datos comparativos son 
de Arsuaga et al. (1997) y Howells (1989). 

Caja 18.5  El análisis craneal realizado por White y colaboradores (2003)
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de forma gráfica la relación que se da entre 
los seres humanos ancestrales (Oriente Próxi-
mo) y los humanos actuales, por un lado, y 
los ejemplares de Homo erectus africanos 
y asiáticos, por otro. Los neandertales se si-
túan, de acuerdo con las consideraciones fe-
néticas, en medio. El análisis de White y cola-
boradores (2003) indicó que BOU-VP-16/1 
se muestra más cerca de los humanos moder-
nos que los «arcaicos» de Kabwe y Bodo, por 
lo que los ejemplares de Herto corresponde-
rían a un grado intermedio como es el II de 
Rightmire (2009). 

Un nuevo parietal derecho del nivel Herto 
de la Formación Bouri, junto con cuatro 
ejemplares de la localidad próxima de Adu-
ma, fueron descritos al año siguiente por Yo-
hannes Haile-Selassie, Berhane Asfaw y Tim 
White (2004). Los hallazgos se realizaron en 
superficie excepto el más completo, ADU-
VP-1/3, que se recolectó in situ. ADU-VP-1/3 
es un cráneo parcial del que la parte mejor 
conservada es el occipital. Las Ardu Beds de 
la región de Aduma habían suministrado con 
anterioridad artefactos líticos típicos de la 
MSA muy semejantes a los que proceden de 

Figura 18.11  a), vistas anterior y lateral de los cráneos de Bodo, Kabwe, Herto (en recuadro), Qafzeh 9 y, debajo, 
neandertal de La Ferrassie. b), diagrama resultante del Análisis de Componentes Principales (PCA) de los ejemplares 
utilizados por White et al. (2003) (véase texto). Estrella blanca: BOU-VP-16/1. Estrellas negras: Omo II y Kabwe +, Homo 
erectus. N en un círculo: neandertales; círculos negros: humanos modernos ancestrales; círculos blancos: humanos 
actuales. Los óvalos de la izquierda representan las áreas de dispersión de las muestras de humanos modernos fósiles 
(línea) y actuales (sombra). Los de la derecha corresponden a las áreas de dispersión de H. erectus sensu stricto (línea) y 
neandertales (sombra). c), diagrama de los tres primeros componentes principales (PC1, PC2 y PC3) del conjunto 
completo de datos de 3.024 humanos modernos de Howells (1989) junto a Herto BOU-VP-16 /1 (marcado con una «x»). 
(Ilustraciones de White et al., 2003).
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Herto (Haile-Selassie, Asfaw y White, 2004), 
siendo descritas por los autores como pro-
pias de la última parte del MSA. La edad de 
los sedimentos de Aduma ha sido estudiada 
por medio de radiometría 40Ar/39Ar, series 
de uranio, termoluminiscencia y radiocar-
bono con ciertas inconsistencias; Haile-Se-
lassie, Asfaw y White (2004) dieron por bue-
nas unas fechas de 105.000-79.000 años, 
cosa que sitúa a los fósiles de Aduma en fe-
chas posteriores a las de Herto. También se 
muestran más avanzados en términos mor-
fológicos. 

Haile-Selassie, Asfaw y White (2004) lleva-
ron a cabo un análisis métrico y morfológico 
comparativo del ejemplar ADU-VP-1/3 con 
otros fósiles de finales del Pleistoceno Medio 
y principios del Superior (véase caja 18.6). 
Los resultados obtenidos indicaron que el fó-

sil de Aduma es semejante a muchos de los 
humanos modernos del Pleistoceno Superior 
de África y Oriente Medio en rasgos como 
son su tamaño general, la bóveda alta, el per-
fil redondeado del occipital y los parietales 
bien curvados, mientras que se aparta de los 
caracteres propios de los neandertales y con-
serva algunas plesiomorfias compartidas 
con ejemplares más antiguos, como L. H.-18 
(Haile-Selassie, Asfaw y White, 2004). La 
conclusión que sacaron los autores apoyó el 
incluir tanto los fósiles de Aduma como los 
de Herto dentro ya de la especie de Homo sa-
piens. Siendo así, esos ejemplares deberían 
ser situados en el grado III.

La cueva de Djebel Irhoud se encuentra 
emplazada a 55 km al sudeste de la ciudad de 
Safi (Marruecos). En el transcurso de traba-
jos de minería para la obtención de baritina, 

Figura 18.12  Situación 
de las localidades de Aduma 
y Bouri en la región de 
Middle Awash (Etiopía). 
Las columnas estratigráficas 
indican el emplazamiento 
de los homininos hallados. 
En el mapa aparecen 
también otros yacimientos, 
como Bodo, Maka, Alayla, 
Asa Koma y Adu Dora, 
citados en este libro. Mapa 
de Haile-Selassie, Asfaw 
y White (2004); escala en 
kilómetros.
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En la comparación métrica y morfológica de ADU-
VP-1/3 Haile-Selassie, Asfaw y White (2004) utilizaron 
los originales de Omo I, Omo II, Bodo, los moldes de 
Ngaloba (L. H.-18), Eliye Springs (ES-11693), Kabwe, 

Saldanha, Florisbad, Border Cave, Singa, Djebel Ir-
houd, Skhul 5, y los datos de neandertales y sus 
precursores procedentes de Arsuaga (Martínez et 
al. 1997). 

Caja 18.6  El análisis de Haile-Selassie et al. (2004)
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Figura 18.13  Arriba: ejemplar ADU-VP-1/3, en vista (A) lateral, (B) posterior, (C) superior y (D) inferior. La escala 
indica 1 cm (en el caso de B, se indica su propia escala, también de 1 cm). Abajo: gráfico del análisis bivariante 
de ejemplares del Pleistoceno Medio y Superior basado en la cuerda y el arco bregma-lambda (Haile-Selassie, 
Asfaw y White, 2004).
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apareció un cráneo (Irhoud 1) en 1961. Un 
segundo fósil, la calota Irhoud 2, fue obteni-
do tras la realización de excavaciones bajo la 
dirección de Émile Ennouchi (1963). Otros 
fósiles posteriores, incluyendo una mandíbu-
la juvenil (Irhoud 3) y algunos postcraneales, 
completan la muestra (Hublin, 1985; Hublin 
y Tillier, 1981). La fauna existente en el yaci-
miento —con Gerbillus grandis y Alcelaphi-
ne— indica condiciones áridas que pueden 
corresponder tanto a la máxima extensión 
del Sahara durante MIS 5 como a algún epi-
sodio seco del MIS 6 (Hublin, 1985). Me-

diante la técnica ESR se indicó que los sedi-
mentos de Djebel Irhoud tendrían una larga 
historia de deposición a través de ambos es-
tadios, MIS 5 y 6, con mayor probabilidad 
para la edad de los homininos de MIS 6 
—190.000 a 140.000 años— (Grün y Strin-
ger, 1991).

Desde su descubrimiento, los homininos 
de Djebel Irhoud fueron relacionados con los 
neandertales que, de haber estado presentes 
en el norte africano, dejarían de ser un taxón 
exclusivamente europeo con extensión, todo 
lo más, hacia Oriente Medio. Sin embargo, 
otros autores, entre los que se encuentra 
Jean-Jacques Hublin —uno de los mayores 
especialistas en los homininos del Pleistoce-
no Superior y, de forma particular, en la pa-
leoantropología del Magreb—, han negado 
esa presencia africana. La reevaluación he-
cha por Hublin y colaboradores (2007) indi-
có que los ejemplares de Djebel Irhoud care-
cen de los rasgos derivados del clado eurasiá-
tico occidental de los neandertales, con el que 
comparten algunas retenciones primitivas, 
como la de una robustez general. La convexi-
dad débil del parietal, el temporal alargado y 
la forma baja de la escama del occipital pue-
den, para los autores, relacionarse con un 
cierto grado de platicefalia. Esos y otros ras-
gos paralelos relacionarían los fósiles de Dje-
bel Irhoud con los primeros humanos mo-
dernos de África oriental y Oriente Próximo 
de acuerdo con Hublin et al. (2007). 

Florisbad es una localidad con distintas 
fuentes de aguas termales salobres situada 
cerca del lago Sautpan, a 25 millas al norte de 
Bloemfontein, provincia del Estado Libre 
(antiguo Estado de Orange), Sudáfrica. Se 
trata de un yacimiento de fauna fósil conoci-
do desde 1912 y que ha proporcionado desde 
entonces más de 30 taxa. 

En una de las fuentes cegadas de Floris-
bad, Thomas Dreyer desenterró en 1932 un 
cráneo descrito por el autor como «una for-
ma muy primitiva relacionada con Homo sa-
piens» (Dreyer, 1935). Dreyer (1935) lo clasi-
ficó como Homo helmei aunque posterior-
mente (Dreyer, 1936) consideró que sería un 
miembro muy antiguo de los actuales bos-

Figura 18.14  Cráneo Irhoud I en vista frontal (arriba) 
y lateral (abajo) (Hublin, 1985).
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quimanos sudafricanos. Las campañas del 
National Museum de Bloemfontein iniciadas 
en 1981 proporcionaron una gran cantidad 
de herramientas de la MSA que han sido es-
tudiadas por Kathleen Kuman, Moshe Inbar 
y Ron Clarke (1999). También existen indi-
cios de ocupación en la unidad F, como 
uso del fuego y actividades de carnicería 
(Douglas, 2009).

El yacimiento de procedencia del cráneo 
de Florisbad, cuya edad ha sido difícil de es-
tablecer, tiene una potencia de 7 metros. Los 
intentos de datación por termoluminiscencia 
y series de uranio llevados a cabo en 1989 y 
1990 resultaron infructuosos (Kuman, Inbar 
y Clarke, 1999). Mediante resonancia de es-
pín electrónico y luminiscencia de estimula-
ción óptica (ESR-OSL) se concedió a un 
diente asociado al cráneo una edad de 
259.000 ± 35.000 años, cifra a la que Kuman, 
Inbar y Clarke (1999) otorgaron poca con-
fianza porque casa mal con la secuencia 
cultural de Florisbad, establecida por los auto-
res en tres horizontes con una MSA tempra-
na de alrededor de 279.000 años en la unidad 
basal, una forma muy retocada de MSA de 
en torno a 157.000 años y otra de alrededor 
de 121.000 años con pocos retoques. 

2.3 Grado III

El grado III considerado por Rightmire 
(2009) lo constituyen los ejemplares que pue-
den tenerse ya por humanos modernos en el 
sentido estricto como los de Klasies River 
(Sudáfrica) y los que en Skhul y Qafzeh (Is-
rael) indican una salida del continente africa-
no. Nos referiremos a ellos en el capítulo 21.

3. ¿Es necesaria una especie 
 de transición entre 
 Homo erectus y Homo sapiens?

Las transformaciones desde los «sapiens ar-
caicos» hasta los humanos modernos englo-
ban, como hemos visto, distintos fósiles que 
ilustran el proceso de evolución hasta Homo 
sapiens referido de manera informal a los 
grados I, II y III de acuerdo con las pautas 
indicadas por G. Philip Rightmire (2009). La 
conveniencia de utilizar el recurso de los gra-
dos en vez de entrar de forma directa en la 
cuestión de las especies tiene que ver con la re-
tención en casi todos los casos indicados de 
plesiomorfias dentro de un proceso que su-

Figura 18.15  Imágenes 
obtenidas mediante escáner 
de tomografía CT de los 
cráneos de sapiens 
«arcaicos» de Laetoli 
(izquierda), Florisbad (centro) 
y Bodo (derecha) 
(Curnoe, 2011).

La tesis doctoral de Rodney Douglas (2009) sometió a 
prueba la hipótesis de que los acontecimientos geológi-
cos relacionados con las fuentes termales de Florisbad 
llevaron a que se hayan interpretado mal los procesos de 
sedimentación y fosilización, dando lugar a las discre-
pancias que aparecen a la hora de obtener la edad de los 
niveles estratigráficos. Douglas realizó transformaciones 

logarítmicas de los datos publicados y obtuvo como me-
jor opción la de una edad de 127.000 años para el ni- 
vel F de ocupación humana y 420.000-250.000 para los 
niveles inferiores a partir de la unidad basal. Los análisis 
del contenido en sales minerales de los fósiles y su posi-
ble procedencia fueron publicados por Douglas y sus di-
rectores de tesis un año después (Douglas et al., 2010).

Caja 18.7  Dificultades para la datación de Florisbad
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pone una evolución en mosaico. Sin embar-
go, abundan los trabajos de paleoantropolo-
gía que han propuesto diferentes especies 
para nombrar los ejemplares «de transición», 
que no caben de forma fácil ni en Homo erec-
tus ni en Homo sapiens (capítulo 16), comen-
zando por la especie europea Homo heidel-
bergensis. Los taxa equivalentes a ésta serían, 
en África, H. rhodesiensis y H. helmei. Pero 
¿en qué medida son necesarias esas especies 
para describir el tránsito filogenético hacia 
los humanos modernos?

La respuesta depende del modelo de evo-
lución que se acepte. Dentro de la Hipótesis 
Multirregional, Homo heidelbergensis bas-
taría para incluir a los ejemplares «de tran-
sición» aunque, tratándose de una crono- 
especie, ni siquiera sería imprescindible 
tomarla en cuenta. De hecho, Milford Wol-
poff, notorio defensor del modelo HM, ha 
indicado en algunas ocasiones (Wolpoff, 
1999; Wolpoff  et al., 1994) que, de forma 
estricta, la taxonomía del género Homo 
puede albergar un único taxón, Homo sa-
piens, teniendo la consideración de cronoes-
pecies todas las demás. Por el contrario, la 
Hipótesis del Reemplazamiento exigiría aña-
dir otro taxa.

Günther Bräuer ha resumido de forma 
muy clara la viabilidad de posibles especies 
intermedias, ilustrando la cuestión con el es-
quema que aparece en la figura 18.16.

El esquema de Bräuer (2008) sugiere que 
el taxón Homo sapiens aparece en África 
dando lugar luego en Europa a los neander-
tales, y Homo erectus se mantiene en Asia 
hasta ser reemplazado por los humanos mo-
dernos. En ningún caso se plantea la necesi-
dad de proponer especies intermedias. Pero, 
si se admiten, las distintas opciones taxonó-
micas (mencionadas también por Bräuer, 2008) 
incluirían:

•   La  aceptación  de  una  única  especie  «de 
transición», Homo heidelbergensis, presen-
te tanto en Europa como en África.

•   La separación entre una especie Homo hei-
delbergensis europea y otra H. rhodesiensis 
africana (que es considerada por algunos 
autores como H. helmei).

•   Aunque no considerado por Bräuer (2008), 
el taxón Homo heidelbergensis podría man-
tenerse para incluir los ejemplares «de 
transición» asiáticos, o bien conceder a es-
tos una o más especies intermedias distin-
tas —como Homo soloensis (Oppennoorth, 
1932) o, en la categoría de subespecie, 
Homo sapiens daliniensis (Xinzhi Wu, 1981).

La oportunidad de la fórmula elegida de-
pende, como decíamos, del modelo de espe-
ciación por el que se apueste y de la variación 
y flexibilidad que se otorgue al concepto de 
especie. 

Ya hemos visto que no todos los autores coinciden en 
que Homo sapiens deba aplicarse sólo a los humanos 
modernos. Hay autores que rechazan Homo neander-
thalensis, e incluso Homo erectus y Homo habilis, como 
taxa válidos separados de Homo sapiens, Milford Wol-
poff es quizá la figura más representativa de una postu-
ra reduccionista respecto del número de especies que 
caben en Homo (y en otros taxa del linaje humano) (véa-
se, por ejemplo, M. H. Wolpoff et al., 1994). Milford Wol-
poff (1999) apoyó como medida que clarifica la sistemá-
tica de Homo la exclusión de H. habilis del género. Esa 
propuesta, realizada como vimos ya en su momento 
por Bernard Wood y Mark Collard (Wood y Collard, 
1999b), fue reiterada por Wolpoff y Caspari (Wolpoff y 

Caspari, 2000). Pese a coincidir en la necesidad de si-
tuar H. habilis en Australopithecus, Wolpoff, y Wood y 
Collard disintieron por completo en cuanto al número de 
especies que forman parte de Homo (véase Wood y 
Collard, 1999c).

Reducir las especies del género Homo —o de cual-
quier otro género— es obligado si no se admiten las cro-
noespecies. Un linaje monofilético cabe ser considerado 
como una única especie. Pero si, además, rechazamos 
el que en el linaje correspondiente al género Homo haya 
habido ninguna cladogénesis, entonces todos los ejem-
plares de Homo deberían ser incluidos en Homo sapiens, 
que es el primer taxón definido. Nosotros no hemos se-
guido ese criterio tan restrictivo en este libro.

Caja 18.8  El alcance del taxón Homo sapiens
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Figura 18.16  Guion 
de la evolución desde Homo 
erectus a Homo sapiens 
indicado por Günther Bräuer 
(2008).
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El paso de los homininos del Pleistoceno 
Medio al Superior en el continente asiático 
también ha sido explicado dentro de la litera-
tura técnica con arreglo a los dos esquemas 
contrapuestos que vimos en el capítulo 16. 
De acuerdo con la Hipótesis Multirregional, 
los Homo erectus asiáticos habrían dado lu-
gar a Homo sapìens a través de un proceso de 
evolución en el que las poblaciones de las dis-
tintas localidades intercambiaron genes 
manteniendo en todo momento la unidad de 
especie. Por el contrario, la Hipótesis del Reem-
plazamiento sostiene que los humanos moder-
nos, al llegar a Asia, desplazaron a las pobla-
ciones de Homo erectus que se habían mante-
nido allí a través de un largo proceso de 
estasis, sin que se diera intercambio genético.

Tal y como dijimos en su momento, la Hi-
pótesis Multirregional surgió de la interpre-
tación clásica de los ejemplares de China 
(Weidenreich, 1943) y tiene su mejor justifi-
cación morfológica en la comparación de los 
rasgos de los últimos Homo erectus de Java 
con los de los primeros humanos modernos 
de Australia (Antón et al., 2011). Por su par-
te, la Hipótesis del Reemplazamiento fue 

propuesta con arreglo a estudios genéticos 
(Cann et al., 1987; Vigilant et al., 1991). ¿En 
qué medida pueden contrastarse dos hipóte-
sis que se sostienen en pruebas empíricas di-
ferentes? A lo largo de este capítulo intenta-
remos responder a esa pregunta. Para ello, 
consideraremos diferentes datos que pueden 
arrojar cierta luz acerca de cómo fue la susti-
tución en Asia de Homo erectus por los hu-
manos modernos:

 I. Ejemplares que indican la permanencia 
de Homo erectus en el Pleistoceno Supe-
rior asiático.

 II. Distancia morfológica existente entre 
esos especímenes persistentes de Homo 
erectus asiáticos y los ejemplares más an-
tiguos de Homo sapiens del mismo conti-
nente.

III. Modelo de la evolución de Homo erectus 
en el continente asiático.

 IV. Posibles rutas de expansión al alcance de 
los humanos modernos en su entrada en 
Asia.

 V. Relaciones genéticas que se dan entre las 
distintas poblaciones implicadas.

19.  La transición asiática
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Frente a lo sucedido en África, los prime-
ros humanos modernos de Asia no evolucio-
naron in situ a partir de Homo erectus; ocu-
paron el continente mediante una o varias 
migraciones desde sus lugares africanos de 
procedencia. Ese acontecimiento se asemeja 
más, pues, al que se dio en Europa pero con 
la diferencia que implica una estasis de Homo 
erectus en Asia frente a la evolución de los 
neandertales, que tuvo lugar en paralelo res-
pecto de la transición africana hacia los hu-
manos modernos. 

Los tres primeros puntos de ese esquema in-
terpretativo general —permanencia de H. erec-
tus, distancia morfológica con H. sapiens y 
evolución de H. erectus— serán examinados 
en este capítulo de forma separada respecto 
de Java y China. El cuarto de ellos y el quin-
to, con los posibles episodios limitados de 
hibridación que pudieron darse en Oriente 
Próximo y Asia entre los nuevos inmigrantes 
y las poblaciones locales, lo dejaremos para 
el capítulo siguiente.

1. Java

1.1 Permanencia de Homo erectus 

El yacimiento de Ngandong, en el valle del 
río Solo, proporcionó a principios de la déca-
da de 1930 doce restos craneales (Ngandong 
1-8 y 11-14, con Ngandong 7 como ejemplar 
más completo) y dos tibias (Ngandong 9 y 10) 
procedentes de una terraza sedimentaria situa-
da a 20 metros por encima del cauce actual del 
río (la «terraza 20»). Dichos ejemplares fueron 
atribuidos por Willem Oppennoorth (1932) a 
la especie Homo (Javanthropus) soloensis y 
se conocen en términos coloquiales como el 
«Hombre de Solo». Entre 1960 y 1980, Teuku 
Jacob (1961) realizó nuevas excavaciones en 
Ngandong y otros yacimientos de Java des-
cribiendo dos nuevos especímenes, Ngan-
dong 15 (fragmentos craneales) y Ngandong 
16 (calota). Entre 1976 y 1979, el equipo in-
ternacional Indonesia-Japan Cooperation 
Survey llevó a cabo excavaciones en Ngandong 

que proporcionaron estudios de la fauna y 
dataciones de los terrenos (Watanabe y Ka-
dar, 1985).

La edad atribuida a los ejemplares de 
Ngandong ha sido objeto de controversia 
continua. La fauna y la geomorfología de los 
supuestos niveles de procedencia correspon-
den al Pleistoceno Superior pero tanto la 
comparación morfológica con otros especí-
menes semejantes como la sospecha acerca 
de que los fósiles pudiesen haber sido despla-
zados de su estrato original condujo a situar-
los en principio dentro del Pleistoceno Me-
dio (Santa Luca, 1980). Teuku Jacob (1975) 
estimó que tendrían una edad comprendida 
entre 400.000 y 200.000 años.

Mediante el uso de técnicas de resonancia 
de espín electrónico y espectrometría de ma-
sas de series de uranio (ESR/U) sobre dientes 
de bóvidos fósiles procedentes de los mismos 
niveles que cuentan con ejemplares de homi-
ninos, Carl Swisher III y colaboradores 
(1996) obtuvieron unas edades de 53,3 ± 4 a 
27 ± 2 miles de años para Ngandong y Sam-
bungmacan. Esas cifras rebajaban los 
70.000-30.000 años obtenidos en estudios 
anteriores con las mismas técnicas (Bartstra, 
Soegondho y Van der Wijk, 1988; Van der 
Plicht, Van der Wijk y Bartstra, 1989), aun-
que sin suponer una discrepancia seria. No 
obstante, Rainer Grün y Alan Thorne (1997) 
criticaron el trabajo de Swisher et al. (1996) 
indicando dos posibles errores. El primero, 
que los autores habrían realizado un uso in-
correcto de las técnicas de ESR. El segundo, 
que no procede aplicar a los ejemplares hu-
manos la fecha obtenida en dientes de bóvi-
dos porque los terrenos superiores del río 
Solo —como la «terraza 20»— son una mez-
cla de materiales procedentes de distintos 
emplazamientos y edades. Al no coincidir el 
color de los huesos de homininos con el de la 
fauna fósil, Grün y Thorne (1997) sostuvie-
ron que unos y otros tienen edades diferentes. 
Sin embargo, en la respuesta a esas críticas 
Swisher et al. (Swisher, Rink, Schwarcz y An-
tón, 1997), además de defender sus procedi-
mientos técnicos, se remitieron a las interpre-
taciones continuas —indicadas por Gert-Jan 
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Bartstra et al. (1988)— que otorgan una mis-
ma edad para los homininos y el resto de la 
fauna fósil de Ngandong. 

La primera estimación directa de la edad 
de Ngandong, aplicando radiometría —mé-
todo 40Ar/39Ar—, fue lograda por Etty In-
driati y colaboradores (2011).

La edad obtenida fue, en promedio, de 546 ± 
12 miles de años, cosa que sitúa a los ejem-

plares como posteriores sin duda a los pri-
meros Homo erectus de la isla —los de San-
giran— pero en unas fechas mucho más an-
tiguas que las propuestas por Swisher et 
al. (1996). 

Las controversias respecto de la datación, 
añadidas a la dificultad que existe para com-
parar la fauna de Java —sometida al aisla-
miento que impone una isla— con la de otras 

Figura 19.1  Mapa de Ngandong con indicación de las localidades en que fueron obtenidos los fósiles en los trabajos 
iniciales de Oppennoorth (Dutch), Jacob (Gadjah Mada University, GMU) y la expedición Indonesia-Japan (IJ). Los 
cuadrados con una P (extremo superior izda.) identifican el lugar de las muestras tomadas en el trabajo de datación 
de los terrenos (Indriati et al., 2011).

Indriati y colaboradores (2011) realizaron también estu-
dios de series de ESR/U sobre dientes de la fauna pro-
cedente de la misma «terraza 20 metros», alcanzando 
unas cifras de 143.000 a 73.000 años. Como indicaron 
Indriati et al. (2011), la discrepancia entre los datos ob-
tenidos mediante una y otra técnica se agrava al consi-
derar que los resultados son consistentes dentro de 
cada una de ellas. Indriati y colaboradores (2011) sostu-
vieron que existen dos posibles explicaciones para esas 
dataciones contradictorias: (a) todas las pumitas utiliza-
das para los estudios radiométricos han sido desplaza-

das a terrenos más modernos, por lo que su edad no se 
corresponde con la de los homininos fósiles; (b) los es-
tudios de ESR/U dan la edad de unos ejemplares que, 
a causa de la actividad hidrológica, aparecen en la mis-
ma situación que otros de antigüedad diferente, con lo 
que los diferentes fósiles del mismo horizonte estrati-
gráfico pueden corresponder a fechas distintas. Tanto 
Carl Swisher como Rainer Grün y Susan Antón (es de-
cir, los principales protagonistas del debate actual sobre 
la edad del yacimiento) figuran entre los firmantes del 
trabajo de Indriati et al. (2011). 

Caja 19.1  La edad de la «terraza 20 metros»
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localidades continentales, desaparecen si las 
muestras que se analizan son las de los propios 
restos fósiles de los homininos cuya edad que-
remos determinar. Utilizando la técnica de es-
pectroscopia de rayos gamma, Yuji Yokoyama 
y colaboradores (2008) obtuvieron una edad 
para los fósiles de Ngandong situada entre 
70.000 y 40.000 años, más cercana a la estima-
da por Swisher et al. (1996) que a la de Indria-
ti y colaboradores (2011). Sin dejar de lado las 
dudas acerca de los terrenos de procedencia de 
los ejemplares, Susan Antón (Antón, 2003) 
hizo notar en su estudio acerca de la historia 
natural de Homo erectus que los datos disponi-
bles apoyan una edad de finales del Pleistoce-
no tanto para los homininos de Ngandong 
como para el resto de la fauna. Es esa la con-
clusión que daremos por buena.

Además de la edad de los especímenes, la 
cuestión básica para poder interpretar el sen-

tido evolutivo de los ejemplares tardíos de 
Java estriba en su morfología, en particular si 
se compara con el resto de la muestra de la 
isla. La descripción que hizo Susan Antón 
(2003) de los ejemplares de Ngandong y 
Sambungmacan indica como rasgo más so-
bresaliente —aparte del gran volumen— la 
forma del cráneo, con una constricción su-
praorbital moderada pero manteniendo ha-
cia atrás la zona más ancha de expansión 
—una característica compartida con los 
ejemplares antiguos de la isla. En vista late-
ral, la bóveda craneal es alargada y modera-
damente baja (véase figura 19.2). La parte 
posterior muestra un torus continuo. El torus 
glabelar es continuo y de tamaño grande o 
moderado. En su conjunto, esos rasgos indi-
can que los ejemplares de Java mantienen 
una estructura general que permanece con 
pocos cambios excepto por lo que se refiere 
al tamaño del cráneo, mayor en los fósiles 
más modernos.

1.2 Proximidad morfológica 
 Homo erectus-Homo sapiens en Java

El estudio más detallado acerca de las rela-
ciones morfológicas existentes entre los últi-
mos Homo erectus de Java y los ejemplares 
más antiguos de Homo sapiens se ha centra-
do en el espécimen Sm 3. 

La calota de Sambungmacan, Sm 3, es un 
ejemplar bastante completo al que le falta 
la cara. Hallado en 1977, formó parte del 
inventario de una tienda de antigüedades 
de Yakarta hasta que se sacó de Indonesia en 
1998 de forma clandestina, apareciendo al 
año siguiente en un establecimiento de artícu-
los y curiosidades de historia natural de Nue-
va York. Su procedencia exacta es desconoci-
da, aunque Samuel Márquez y colaboradores 
indican la certeza casi total de que fue halla-
da cerca de Ngadirejo, entre Chemeng y Po-
loyo (Márquez et al., 2001).

El estudio comparativo de Sm 3 llevado a 
cabo por Eric Delson y colaboradores (2001) 
utilizó técnicas de morfometría —marcas pro-

Figura 19.2  Ejemplar Ngandong 6. Arriba: vista lateral. 
Abajo: vista frontal. (Fotografías procedentes de http://
www.mnh.si.edu/anthro/humanorigins/ha/erec.html).
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custeanas— aplicadas a la situación de los 
puntos correspondientes a glabela, bregma, 
lambda, inion y opistion en una muestra de 
Homo erectus de Indonesia, China y Kenia, 
sapiens «arcaicos» de Kabwe y Petralona y 
10 cráneos de humanos modernos. Los aná-
lisis estadísticos (componente principal y dis-
criminación canónica) pusieron de manifies-
to que, en todos los casos, Sm 3 se encuentra 

en una posición intermedia entre el resto de 
los grupos fósiles y los ejemplares actuales. 
La comparación morfológica acercó Sm 3 a 
otros especímenes de Sambungmacan (Sm 1; 
Jacob, 1975) y Ngandong. Las diferencias 
con otros Homo erectus afectan en particular 
a la glabela menos proyectada en el sentido 
anterior, el plano supratoral más vertical y el 
torus occipital menos angulado (Delson et 
al., 2001). La gracilidad del ejemplar apunta, 
no obstante, a que puede tratarse de una 
hembra, con lo que esas diferencias podrían 
corresponder en parte a los dimorfismos 
sexuales. 

Gracias al excelente estado de conserva-
ción de la calota, Douglas Broadfield y cola-
boradores (2001) llevaron a cabo un estudio 
del endocráneo de Sm 3 añadiendo a los mé-
todos tradicionales la tomografía computa-
cional (CT). Se puso de manifiesto así que, 
aunque en sus rasgos esenciales el ejemplar 
comparte la estructura neurológica de otros 
Homo erectus de Java y China, algunos ca-
racteres indican una modernidad sorpren-
dente. Se trata del grado de asimetría entre 
los hemisferios, con petalias en el occipital 
izquierdo y frontal derecho. El lóbulo frontal 
es más redondeado y corto en contraste con 
el plano y alargado de otros Homo erectus de 
Java, como Sangiran 17. De acuerdo con 
Broadfield et al. (2001), el endocráneo de Sm 3 
muestra una morfología distinta a las conoci-
das en el registro fósil de los homininos, lle-
vando aún más lejos la gran variabilidad 
morfológica del Homo erectus de Indonesia.

Otro ejemplar notable es el cráneo Ngawi I, 
descubierto en agosto de 1987 por campesi-
nos en un banco del río Solo cerca de la ciu-
dad de Selopuro (Ngawi, Java, Indonesia) 

Jeffrey Laitman e Ian Tattersall (2001), en su introduc-
ción a los primeros estudios realizados sobre Sm 3, 
denominaron el ejemplar Homo erectus newyorkensis 
como reconocimiento, imaginamos que irónico, de la 
presencia del ejemplar en Manhattan. Ya sea un sarcas-

mo o no, nos tememos que la propuesta debe ser teni-
da por formal desde el punto de vista de los criterios del 
organismo que vela por el uso de una taxonomía correc-
ta, la International Commission on Zoological Nomen-
clature (ICZN).

Caja 19.2  ¿Un Homo erectus de Nueva York?

Figura 19.3  Calota Sm 3 de Sambungmacan 
(Delson et al., 2001).
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Figura 19.4  Ejemplar 
Ngawi I (Widianto y Zeitoun, 
2003).

El análisis cladístico de consenso estricto sobre cuatro 
árboles de la figura, llevado a cabo a partir de 123 ras-
gos morfológicos y 345 métricos, condujo a Widianto 
y Zeitoun (2003) a situar a Ngawi I en el mismo cla-

do que Ngandong + Sambungmacan, los Homo erec-
tus chinos, sapiens «arcaicos», neandertales y huma-
nos modernos, con Trinil + Sangiran como grupo 
hermano. 

Caja 19.3  Relación cladística de Ngawi I
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(Widianto y Zeitoun, 2003). Aunque su pro-
cedencia se atribuyó a las terrazas de Pitu 
(Watualang, al oeste de Ngawi), las circuns-
tancias del hallazgo convierten en inviable 
una localización y datación adecuadas.

Ngawi I es un cráneo casi completo aun-
que algo erosionado, con parte de la cara 
pero sin maxilar ni mandíbula. En la des-
cripción e interpretación primera del fósil, 
Harry Widianto y Valery Zeitoun (2003) lo 
separaron del grupo formado por Trinil-
Sangiran considerándolo comparable al de 
Ngandong-Sambungmacan. Los autores 
discreparon entre ellos sobre la mejor consi-
deración taxonómica. Widianto consideró 
que forma parte de un grado avanzado de 
Homo erectus, mientras que Zeitoun prefirió 
o bien rehabilitar el nombre de Homo soloen-
sis o atribuir al fósil una subespecie de Homo 
sapiens. Sin embargo, ambos sostuvieron la 
pertinencia de dar a Ngawi I la misma consi-
deración que a los ejemplares de Ngandong-
Sambungmacan. En un estudio posterior, 
Valery Zeitoun y colaboradores (Widianto 
entre ellos) (2010) mantuvieron abierta la 
posibilidad de tener que dividir los ejempla-
res de Homo erectus de Java en dos especies 
diferentes.

El análisis multivariante realizado por 
Arthur Durband (2006) a partir de una 
completa muestra de especímenes de Homo 
erectus de África, Indonesia y China dio 
como resultado que Ngawi I comparte de 
forma estrecha semejanzas morfológicas 
con los ejemplares de Ngandong y Sam-
bungmacan, tal y como habían concluido 
Widianto y Zeitoun (2003) (véase caja 19.3). 
Pero si se amplía el rango de las compara-
ciones, Ngawi I se muestra muy cerca de los 
Homo erectus africanos y los demás ejem-
plares de Java —desde los más antiguos de 
Sangiran—, mientras que se separa de los 
de Zhoukoudian. Para Durband (2006), ese 
hecho implica que en Java se mantuvo una 
población característica que desarrolló y 
mantuvo sus propios rasgos derivados dis-
tinguiéndose así de la mayor parte de los 
H. erectus chinos (con algunas excepciones 
como el ejemplar de Hexian). 

1.3 Sentido evolutivo de los ejemplares 
 avanzados de Homo erectus de Java

Las características un tanto avanzadas de los 
ejemplares de Ngandong, Sambungmacan y 
Ngawi han llevado a considerar si puede 
mantenerse la idea de un taxón Homo erectus 
presente durante un tiempo muy largo en 
Java que permanece como tal hasta la llegada 
de Homo sapiens o si, por el contrario, hay 
que plantear otro modelo evolutivo.

La alta capacidad craneal de algunos de 
los especímenes de Ngandong permite soste-
ner que podría tratarse de ejemplares de 
transición Homo erectus/Homo sapiens. No 
obstante, y al igual que en los demás casos de 
ejemplares «arcaicos», son varios los puntos 
de vista contrapuestos. Así, a la idea inicial de 
que se trataba de una especie nueva le siguió 
la atribución de los especímenes tardíos de la 
localidad a una variedad de neandertal (Va-
llois, 1935; Von Koenigswald, 1949). El exa-
men de Franz Weidenreich (1933) negó una 
interpretación así, acercando los fósiles de Solo 
a los de Homo erectus aunque sin proponer 
ninguna clasificación para ellos. A. P. Santa 
Luca (1980), tras un estudio detallado, sostu-
vo que los especímenes de Ngandong son se-
mejantes a los de Trinil y Sangiran y deben 
ser clasificados todos ellos como Homo erec-
tus. Las diferencias en tamaño y capacidades 
se deberían a dimorfismos sexuales (Ngan-
dong 6, considerablemente grande, pertene-
cería a un macho, y Ngandong 7, más peque-
ño, a una hembra). 

Con el fin de evaluar las posibles relacio-
nes que existen entre los Homo erectus de 
Sangiran, los ejemplares más avanzados 
de Ngandong y los actuales aborígenes aus-
tralianos —unas relaciones tenidas como in-
dicio de la continuidad evolutiva por los par-
tidarios de la Hipótesis Multirregional—, 
Arthur Durband (2007) llevó a cabo un aná-
lisis comparativo de rasgos de la base del cráneo 
como son la morfología del foramen magnum, 
la situación de la fisura escamotimpánica en 
la fosa temporomandibular y la expresión ex-
trema de las tuberosidades postcondiloideas, 
caracteres todos ellos mencionados por auto-
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res como Franz Weidenreich y Teuku Jacob. 
El estudio de Durband (2007) concluyó que 
esos rasgos, presentes en la población de 
Ngandong, no se encuentran en apariencia 
fuera de ella y apoyan, por tanto, una discon-
tinuidad en ese tramo de la evolución huma-
na en Australasia.

A su vez, la modernidad de las áreas fron-
tales y parietales de Sm 3 podría interpretar-
se como un indicio de relación ancestral res-
pecto de Homo sapiens. Un resultado en esa 
línea arrojó el estudio mediante microtomo-
grafía CT del ejemplar de Sambungmacan 
Sm 4 llevado a cabo por Hisao Baba y cola-
boradores (2003). La flexión basicraneal 
—con ausencia de un torus occipital marca-
do— y la bóveda baja indican, para los auto-
res, una evolución por separado de las zonas 
parietal y occipital. Pero ni Broadfield et al. 
(2001) ni Baba et al. (2003) vieron en la con-
dición intermedia de los ejemplares de Sam-
bungmacan una prueba acerca del nexo filo-
genético Homo erectus-Homo sapiens. Por el 
contrario, la morfología de los ejemplares 
tardíos de Java indicaría, para esos autores, 
que se trata de poblaciones sustancialmente 
aisladas. Cabe recordar, a tal respecto, que la 
separación del torus glabelar en dos arcos es-
taba ya presente en el ejemplar KNM-ER 
42700 de Koobi Fora. 

Es probable que la variación muy grande 
de Homo erectus en Java obedezca a distintos 
aspectos que siguen pautas tanto locales 
—geo-ecológicas— como temporales, pero 
también sexualmente dimórficas y hasta in-
dividuales. En cualquier caso, no parece ser 
muy factible que se diese una gran variabili-
dad intraespecífica dentro de una misma y 

única población —la opción 1 de Márquez et 
al. (2001), véase caja 19.4. El trabajo de sínte-
sis de las aproximaciones biométricas, mor-
fométricas y cladísticas hecho por Valery 
Zeitoun y colaboradores (Zeitoun et al., 
2010) concluyó que los ejemplares tardíos de 
Java pueden considerarse una especie distin-
ta a Homo erectus (postura que corresponde 
a la número 2 de Márquez et al., 2001), 
correspondiendo su nombre al del primer 
taxón propuesto, Homo soloensis. Sin embar-
go, Susan Antón (2003) ha hecho notar que 
las principales diferencias que se dan entre las 
formas antiguas y modernas de los H. erectus 
de Java se relacionan con el aumento del ta-
maño craneal en estos últimos, afectando a la 
altura de la bóveda y al decrecimiento en la 
constricción postorbital. Para Antón (2003), 
muchos de los rasgos que se indican como 
distintos entre los ejemplares de Ngandong 
respecto de Homo erectus en general —la 
morfología del torus supraorbital, del occipi-
tal, y del mastoideo y supramastoideo— son 
en realidad diferencias existentes entre la 
muestra de Java en su conjunto y la de Chi-
na. De acuerdo con esa idea, si dejamos de 
lado el aumento del tamaño del cráneo de los 
ejemplares tardíos, nos encontramos con 
que la población de Java asociada en un sen-
tido amplio con Homo erectus forma un gru-
po morfológicamente próximo que contrasta 
con el de los Homo erectus del continente 
asiático. 

En cualquier caso, el hecho del incremento 
craneal pone de manifiesto que la idea muy 
extendida de una estasis sin cambios evoluti-
vos de ese taxón en Asia es incorrecta. Algo 
que ya había sido sostenido por Milford Wol-

Márquez y colaboradores (2001) plantearon distintas 
consideraciones taxonómicas alternativas que son 
compatibles con la morfología de la muestra de Sam-
bungmacan:

1.  Extiende el grado de variación conocido de Homo 
erectus de Indonesia y China.

2.  Indica una evolución dentro de la especie de Homo 
erectus.

3.  Apoya la presencia de dos especies en el Pleistoce-
no Medio de Java.

Caja 19.4  Alternativas taxonómicas de la muestra de Sambungmacan
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poff (1984) mediante el análisis comparativo 
de los rasgos craneales, mandibulares y den-
tales de una muestra de 92 ejemplares. Aun 
cuando no se produjese en la isla una transi-
ción hacia Homo sapiens, sí que es probable 
que tuviera lugar una evolución de las pobla-
ciones primeras de Homo erectus hacia for-
mas cuyo tamaño craneal fue en aumento, 
igual que sucedió en Europa con los neander-
tales y en África con los humanos modernos. 
Se trataría de un caso más de paralelismo 
(véase capítulo 2). De todas formas, y con el 
fin de indicar las diferencias que existen entre 
el proceso de transición asiático frente a los 
de Europa y África, seguiremos hablando de 
una estasis de H. erectus en Asia.

2. China

2.1 Permanencia de Homo erectus 
 en China

Distintos yacimientos chinos proporcionan 
evidencias acerca de los ejemplares tardíos de 
Homo erectus. Vamos a repasar de forma muy 
sintética su edad y principales características.

2.1.1 Yunxian

De Yunxian, en la provincia de Hubei, China 
central —un yacimiento formado por depó-
sitos de la terraza del río Han— proceden dos 
cráneos, EV 9001 y EV 9002. Fueron descu-
biertos in situ en dicho yacimiento, encastra-
dos en una matriz calcárea. Se trata de fósiles 
del Pleistoceno Medio con una capacidad cra-
neal grande, superior a los 1.000 cm3, adultos 
y posiblemente machos (Tianyuan y Etler, 
1992). Su datación, imprecisa, podría alcanzar 
400.000 años (Schwartz y Tattersall, 2002).

2.1.2 Jinniushan 

El espécimen hallado en Jinniushan, cerca de 
la ciudad de Yinkou (provincia de Liaoning, 
en el nordeste de China), se compone de un 
cráneo con la mayoría de la dentición supe-
rior, seis vértebras, dos costillas, una rótula, 
un cúbito completo de un aspecto muy mo-
derno, una parte del hueso coxal, varios hue-
sos articulados de ambas manos y los dos 
pies (Rosenberg, Zuné y Ruff, 2006). La au-
sencia de duplicaciones indica que se trata de 
un solo individuo, probablemente hembra. 

La posibilidad de coexistencia en Java de los Homo 
erectus locales con Homo sapiens ha sido propuesta 
por Swisher et al. (1996) a través del cálculo hecho por 
esos autores de la edad de los ejemplares tardíos del 
primer taxón en la isla. De tal suerte, H. erectus se sola-

paría en el Sudeste asiático con los seres de nuestra 
especie de una manera parecida a como lo hicieron 
neandertales y humanos modernos en Europa. Swisher 
et al. (1996) sugirieron que H. erectus y H. sapiens po-
drían incluso haber intercambiado genes.

Las distintas pautas de expansión cerebral en H. erec-
tus, H. neanderthalensis y H. sapiens indicadas por 
Emiliano Bruner (Bruner, 2004; Bruner, Manzi y Arsua-
ga, 2003) ponen en evidencia que el «aumento del crá-
neo» es un rasgo desarrollado por separado en cada 
linaje. Es esa la diferencia esencial que existe entre una 

homoplasia —en su versión de paralelismo— y una ho-
mología. Es lógico que una tendencia de ese tipo se dis-
tinga con dificultad de las homologías obtenidas a través 
de una evolución en común; puede que sea un caso a 
considerar respecto de algunas de las propuestas de la 
Hipótesis Multirregional de la evolución humana.

Caja 19.5  La coexistencia en Java

Caja 19.6  Expansión cerebral a partir de H. erectus
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El ejemplar fue descubierto por investigado-
res del departamento de arqueología de la Uni-
versidad de Pekín en 1984, pero su antigüedad, 
cifrada en cerca de 260.000 años, fue estableci-
da más tarde mediante el método de resonan-
cia de espín electrónico (Chen Tiemei, Yang 
Quan y Wu En, 1994). Esa edad concuerda con 
la de la fauna del yacimiento y, pese a estudios 
posteriores que otorgaron fechas más recientes 
promediando distintos niveles estratigráficos, 
Karen Rosenberg, Lü Zuné y Christopher Ruff 
(2006) la dieron por correcta. 

2.1.3 Dali

El cráneo de Dali es un espécimen al que le 
falta la parte inferior de la cara. Fue hallado 
en un estrato aluvial de la gravera Tianshui-
gou, cercana a la ciudad de Jiefang (provin-
cia de Shaanxi, China) (Wang et al., 1979). El 

ejemplar, adulto y de sexo masculino, mues-
tra marcados arcos supraorbitales que no 
forman —como en el caso de Homo erectus 
sensu stricto— una línea continua. La data-
ción por series de uranio hecha por Chen 
Tiemei, Yuan Sixun y Gao Shijun (1984) dio 
una edad para Dali de 209 ± 23 miles de años. 
Por medio de paleomagnetismo y cronología 
estratigráfica, Yin Gongming y colabora-
dores (2002) establecieron un rango entre 
300.000 y 260.000 años para el estrato que 
contenía el cráneo.

2.1.4 Hexian

El yacimiento de Hexian, en la zona meridio-
nal de China, está situado en la ladera norte 
de la colina Wangjiashan, dentro de la comu-
na Taodian del condado de Hexian, al norte 
del río Yangtzé (Rukang y Xingren, 1982). 

Figura 19.5  Cráneo, coxal y cúbito del 
ejemplar de Jinniushan (Rosenberg, 
Zuné y Ruff, 2006). Los distintos 
elementos no se encuentran a la misma 
escala.
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La construcción de un canal en 1973 puso de 
manifiesto abundantes restos fósiles de ani-
males y, en las campañas de 1980 y 1981 bajo 
la dirección de Huang Wanpo, científicos del 
Instituto de Paleontología de los Vertebrados 
y Paleoantropología de Pekín junto con cole-
gas locales desenterraron una calota casi 
completa, dos fragmentos craneales de otro 
individuo, un fragmento mandibular con dos 
molares y nueve dientes aislados. Las eviden-
cias bioestratigráficas situaron los terrenos 
arcillosos en el Pleistoceno Medio. 

El cráneo de Hexian (véase figura 19.7) 
fue descrito inicialmente por Wu Rukang y 
Dong Xingren (1982) como perteneciente a 
un macho juvenil con muchos rasgos morfo-
lógicos semejantes a los del Hombre de Pekín 
(el taxón de Zhoukoudian clasificado en 
principio como Sinanthropus pekinensis). En 
consecuencia, se asignó a Homo erectus. No 
obstante, algunos rasgos avanzados como 
son los de una constricción postorbital poco 
marcada y una capacidad craneal considera-
ble, de unos 1.025 cm3, lo acercaron a ejem-
plares más modernos como el número V de 
Zhoukoudian (Chen Tiemei y Zhang Yinyun, 
1991) al que nos referiremos más adelante.

La edad de Hexian podría ser semejante a 
la de los niveles más tardíos de Zhoukoudian 
(Wu Rukang, 1985). Xu Qinqi y You Yuzhu, 

tanto mediante análisis faunísticos como 
por comparación con las evidencias obte-
nidas de los depósitos coralinos fósiles, ad-
judicaron al cráneo de Hexian una edad 
240.000-280.000 años (Xu y You, 1984). Tie-
mi y Yinyun (1991), por medio de series de 
uranio, le atribuyeron una fecha incluso más 
avanzada, 190.000-150.000 años.

2.1.5 Nanjing

El ejemplar Nanjing 1 se compone de tres 
piezas craneales descubiertas en 1993 en la 
cueva Hulu, situada cerca de la ciudad de 
Tangshan (Nanjing, China Meridional) 
(Tangshan Archaeological Team y Archaeo-
logy Department of Peking University, 
1996). La reconstrucción del ejemplar lleva-
da a cabo por Wu Liu, Zhang Yinyun y Wu 
Xinzhi (2005) indicó una capacidad craneal 
de alrededor de 876 cm3, con posición baja de 
la bóveda en la zona de su máxima ampli-
tud, un espesor acusado de los huesos y un 
desarrollo de los tori supraorbital, angular y 
occipital. 

Lo fragmentario del fósil no habría permi-
tido ir mucho más lejos. Pero tanto en este 
caso como en el de Zhoukoudian 5, la obten-

Figura 19.6  Ejemplar de Dali (China) (Johanson 
y Edgar, 1996).

Figura 19.7  Cráneo de Hexian. Arriba: izquierda, vista 
lateral; derecha, vista posterior. Abajo: izquierda, 
vista superior; derecha, vista frontal. (Fotografías de Peter 
Brown http://www-personal.une.edu.au/~pbrown3/
Images/).



598 Evolución humana

ción del endocráneo llevó a poder realizar 
otras comparaciones. Así, mediante el con-
traste con los endocráneos de 20 ejemplares 
de Homo erectus, 6 neandertales y 38 huma-
nos modernos, cuyos datos métricos fueron 
obtenidos mediante reconstrucción virtual 
en 3D por láser, y realizando un análisis de 
los componentes principales, Wu Liu, Zhang 
Yinyun y Wu Xinzhi concluyeron que Nan-
jing 1 debe ser clasificado como Homo erectus. 
No obstante, algunos rasgos únicos como 
son las amplias convoluciones del frontal su-
perior y la falta de proyección posterior de 
los lóbulos occipitales contribuyen a aumen-
tar la variación dentro de la especie.

Pese a una edad establecida inicialmente 
en unos 350.000 años, Xiujie Wu y colabora-
dores (2011) consideraron que Nanjing 1 
puede llegar a 0,62-0,58 m.a. Al estar asocia-
do el fósil a una fauna de clima frío, Hong 
Shang y Erik Trinkaus (2008) dieron por 
buena su adscripción a MIS 16, lo que su-
pondría una edad de c. 620.000 años. 

2.1.6 Zhoukoudian V

El ejemplar Zhoukoudian V (ZKD V) es un 
cráneo parcial del que hemos hablado ya en 
el capítulo 14. Está compuesto por cuatro 
fragmentos aparecidos en el locus H III, lo-
calidad I, del yacimiento; dos de ellos en 1934 
y los dos restantes en 1966 (Wu, Schepartz y 
Liu, 2010). El cráneo y el molde endocraneal 
—casi completo— fueron reconstruidos en 
1973 (véase figura 19.8). Una nueva recons-
trucción del endocráneo se realizó en 2010 
(Wu, Schepartz y Liu, 2010).

Zhoukoudian V es el ejemplar más recien-
te de toda la serie de cráneos de Zhoukoudian. 

El nivel estratigráfico del que procede fue da-
tado en 230.000 años mediante series de ura-
nio sobre fósiles de mamíferos pero una re-
medición posterior, junto con el uso de la 
técnica de radiometría 26Al/10Be, lo situaron 
en la franja de 500.000-400.000 años (Xiujie 
Wu, Schepartz y Wu Liu, 2010). 

La morfología de los cráneos de Zhoukou- 
dian, incluidas las partes del ejemplar V cono-
cidas en su momento, fue analizada por Franz 
Weidenreich (1943) sosteniendo que en sus ca-
racteres fundamentales se mantuvo igual a lo 
largo del cerca de medio millón de años que 
abarca la serie. Weidenreich atribuyó todos los 
ejemplares a Sinanthropus pekinensis, taxón 
dado hoy por equivalente a Homo erectus.

2.2 Proximidad morfológica 
 Homo erectus-Homo sapiens 
 en China 

La consideración taxonómica de los ejempla-
res chinos indicados en el epígrafe anterior 
ha sido objeto de debate. Las interpretacio-
nes son casi tan diversas como el número de 
los estudios realizados, si bien la mayoría 
de los autores apuntan a su consideración 
como «intermedios» entre Homo erectus y 
Homo sapiens. Pero, para empezar, caben du-
das acerca del propio sentido de lo que se po-
dría entender por «intermedios». 

Un significado riguroso de lo que supone 
una morfología intermedia puede alcanzarse 
a través de la consideración taxonómica del 
cráneo V de Zhoukoudian. El estudio com-
parativo del ejemplar y en particular de la su-
perficie endocraneal de Zhoukoudian V hecho 
por Xiujie Wu, Lynne Schepartz y Wu Liu 
(2010) dio un volumen de 1.140 cm3, corres-

Hong Shang y Erik Trinkaus (2008) indicaron que el ejem-
plar Nanjing 1 muestra una lesión ectocraneal que se ex-
tiende por el neurocráneo anterior entre las líneas tempo-
rales y desde el sulcus supratórico al parietal anterior. Los 

autores sostuvieron que ese daño no puede atribuirse a 
patologías neoplásicas, dieta deficiente o infecciones dado 
que el endocráneo es de aspecto normal; tuvo que ser 
causado o bien por un golpe, o por la acción del fuego.

Caja 19.7  La lesión de Nanjing 1
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pondiente al rango superior de la variabilidad 
de Homo erectus y al inferior de los humanos 
modernos chinos incluidos en la muestra. Las 
medidas del ejemplar quedan repartidas entre 
las correspondientes a Homo erectus y Homo 
sapiens. Los autores sostuvieron que las pau-

tas de las meninges de Zhoukoudian V son se-
mejantes a las de los Homo erectus de Hexian, 
Sangiran 2 y 17, Trinil II y Sambungmacan 3, 
distinguiéndose de las de KNM-WT 15000 
y Homo sapiens. No obstante, Xiujie Wu, 
Schepartz y Wu Liu (2010) indicaron la pre-

Figura 19.8  Cráneo (i) 
y molde endocraneal (II) 
Zhoukoudian V tras la 
reconstrucción de 1973. 
Vistas superior (a), lateral 
(b y d), anterior (c), basal (e) y 
posterior (f). Barra de escala: 
4 cm (Xiujie Wu, Schepartz y 
Wu Liu, 2010).
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sencia de rasgos «progresivos» en el ejemplar 
de Zhoukoudian, solapándose con los de 
los humanos modernos.

«Intermedio» quiere decir pues que, aun 
cuando se mantenga una cierta pauta propia 
de los rasgos distintivos de Homo erectus, 
existen en los ejemplares así calificados cier-
tos caracteres que escapan a ella; los indicati-
vos de esa tendencia progresiva cuya razón 
de ser es, en realidad, el aspecto de mayor 
controversia. De tal suerte, la muestra de 
Yunxian ha sido estimada por Li Tianyuan y 
Dennis Etler (1992) como poseedora de ras-
gos faciales de «tipo sapiens» que la aparta 
de los Homo erectus típicos ya en una época 
bastante antigua. Tanto que, por lo que res-
pecta a la evolución hacia los humanos mo-
dernos, en África se mantienen en esas fechas 
rasgos mucho más primitivos —en especial 
en los ejemplares masculinos. El estudio de 
los fósiles de Yunxian y Zhoukoudian hecho 
por Zhang Yinyun (1998) llevó al autor a sos-
tener que la coincidencia en los rasgos se 
debe a la distorsión y daño sufridos por los 
fósiles, por lo que, desde el punto de vista 
morfológico, los cráneos de Yunxian se apar-
tan de Zhoukoudian y son, para Yinyun, se-
mejantes a los de Homo sapiens.

Una cierta progresividad en el mismo sen-
tido aparece en otros ejemplares. La descrip-
ción inicial del cráneo de Dali lo situó como 
una muestra más de transición pero clasificán-
dolo como Homo erectus (Wang et al., 1979). 
Sin embargo, Xinzhi Wu (1981), en función de 
sus rasgos avanzados, le asignó la subespecie 
Homo sapiens daliensis. Por su parte, la atribu-
ción del ejemplar de Jinniushan a Homo sa-
piens hecha por Chen Tiemei et al. (2004), lle-
varía también a indicar una presencia de los 
humanos modernos en China en época muy 
temprana y, por supuesto, su coexistencia 
con Homo erectus —en Zhoukoudian, si no en 
Hexian— durante un largo período de tiempo. 
No obstante, la consideración de Homo sa-
piens del ejemplar de Jinniushan no siempre se 
acepta. Frank Poirier (1987), por ejemplo, lo 
incluyó en Homo erectus. 

Los rasgos «intermedios» de los ejempla-
res de finales del Pleistoceno Medio de China 

aparecen, para autores como Xinzhi Wu 
(2004), como resultado de un proceso similar 
al que sostuvo como modelo la Hipótesis 
Multirregional: una continuidad con hibri-
dación mantenida a lo largo de un lapso con-
siderable de tiempo en el que las poblaciones 
locales intercambian material genético con 
las que proceden de sucesivas migraciones 
desde África. Sin embargo, no es esa la única 
explicación plausible. Como recordó Glenn 
Conroy (1997), los rasgos «modernos» de los 
especímenes de Yunxian han sido identifica-
dos también en otros ejemplares africanos del 
Pleistoceno Medio, así que podrían conside-
rarse primitivos y no tener, pues, significa-
ción alguna en cuanto a las eventuales rela-
ciones filogenéticas existentes entre los H. erec-
tus asiáticos y los H. sapiens. Por lo que se 
refiere a los caracteres más evolucionados 
—como puede ser el de la expansión cra-
neal—, al hablar de la transición hacia el 
Pleistoceno Superior en Java hemos apunta-
do cómo la coincidencia de presiones am-
bientales puede llevar a especies próximas a 
desarrollar similitudes que reflejan una para-
lela convergencia evolutiva.

2.3 Sentido evolutivo de los ejemplares 
 avanzados de Homo erectus de China

La semejanza entre los ejemplares chinos con 
morfología avanzada respecto de Homo erec-
tus y los humanos modernos se acentúa a 
medida que nos acercamos al Pleistoceno Su-
perior. El trabajo de síntesis realizado por 
Christopher Bae (2010) de los ejemplares de 
finales del Pleistoceno Medio del extremo 
oriental de Asia intentó clarificar esas proxi-
midades morfológicas comparando distintos 
fósiles de China, Java, Vietnam, Tailandia y 
Corea que cuentan con adscripción dudosa. 

Entre las distintas posibilidades taxonó-
micas para clasificar los ejemplares, Bae 
(2010) barajó el colocarlos en Homo heide-
lbergensis, admitir nuevas especies o man-
tener el estatus un tanto borroso de «sa-
piens arcaicos» para todos aquellos fósiles 
que no puedan ser incluidos ni en Homo 



19. La transición asiática 601

erectus ni en Homo sapiens. El autor se de-
cantó por esta última solución.

Los ejemplares chinos de Dali, Jinniushan 
y Xujiayao —junto con los de Ngandong, 
Java— fueron incluidos por Bae (2010) como 

«sapiens arcaicos». Respecto de los restantes, 
los de mayor interés son los fósiles de Ryong- 
gok (Corea del Norte).

La cueva de Ryonggok se encuentra cerca 
de la capital de Corea del Norte, Pyongyang. 

Figura 19.9  Yacimientos 
con ejemplares considerados 
por Christopher Bae (2010) 
en su estudio acerca de los 
sapiens «arcaicos» del 
Extremo Oriente: 1. 
Changyang, 2. Chaoxian, 3. 
Chenjiawo, 4. Dali, 5. 
Danyang Kunangul, 6. 
Dokchon Soongnisan, 7. 
Had Pu Dai, 8. Hexian, 9. 
Jinniushan, 10. Ngandong, 
11. Maba, 12. Salkhit, 13. 
Tam Hang, 14. Tangshan, 
15. Tham Kuyen, Ma U’Oi, 
16. Thum Wiman Nakin, 17. 
Tongzi, 18. Yokpo 
Daehyundong, Ryonggok, 
Mandalli, 19. Yunxian, 20. 
Xujiayao. Mapa de Bae 
(2010) (en el original del 
autor los números de Maba 
y Ngandong se encuentran 
intercambiados).
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Los autores que describieron los fósiles de Ryonggok los 
asignaron a la especie Homo sapiens neanderthalensis. 
Sin embargo, Christopher Bae ha indicado que se trata de 
un uso común entre los autores norcoreanos el de incluir 

en los neandertales los ejemplares «intermedios» entre 
Homo erectus y Homo sapiens. Ni que decir tiene que la 
morfología de los ejemplares de Ryonggok coincide poco 
con la de Homo neanderthalensis (cfr. Norton, 2000).

Caja 19.8  ¿Neandertales en el extremo asiático?
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Cuatro de sus niveles estratigráficos han su-
ministrado un conjunto de fósiles de homini-
nos que contiene al menos cinco indivi-
duos. La edad de los ejemplares es un tanto 
dudosa; tanto Christopher Norton (2000) 
como Christopher Bae (2010) han apuntado 
las discrepancias que existen entre las fechas 
obtenidas por termoluminiscencia —500.000 
a 400.000 años— y series de uranio —48.000 a 
46.000 años—, pero el estudio de Bae y Bae 
(2011), que estimó el volumen craneal entre 
1.450 y 1.650 cm3 y la presencia de mentón en 
las mandíbulas asociadas, indica que es pro-
bable que se trate de humanos modernos. Las 
posibles prácticas funerarias apuntan en ese 
mismo sentido. Chistopher Bae (2010) había 
ya clasificado los cráneos de Ryonggok como 
Homo sapiens moderno.

 Como vemos, el uso de un grado «arcaico» 
es cómodo para entender la situación inter-
media que se observa a finales del Pleistoce-
no Medio en todo el Mundo Antiguo. En un 
estudio de Homo erectus tan amplio como el 
de Susan Antón (2003), la autora utilizó ese 
recurso al mencionar que los ejemplares de 
Jinniushan y Dali son considerados como sa-
piens «arcaicos», es decir, ejemplares de tran-
sición. Idéntica postura es la de Rosenberg et 
al. (2006) y de no pocos autores a los que he-
mos añadido ahora a Bae (2010, 2011). 

Ian Tattersall (1986) ha manifestado su re-
chazo a la operación que lleva a distinguir 

entre ejemplares «arcaicos» y «modernos» si 
está hablando de una misma especie. Una 
distinción así exigiría como mínimo el admi-
tir dos cronoespecies. Sin embargo, ya hemos 
comentado en distintas ocasiones que la de-
nominación de «arcaico» se ajusta mejor a 
un determinado grado. Pero incluso esa sal-
vedad podría resultar inviable cuando las co-
incidencias temporales indican que estamos 
hablando de poblaciones contemporáneas. 
El hallazgo de ejemplares en Longlin Cave y 
Maludong (China) con un aspecto interme-
dio entre «arcaicos» y «modernos», pero de 
edad muy reciente, pone de manifiesto la ne-
cesidad de clarificar tanto la presencia de ras-
gos primitivos en los fósiles de la transición al 
Holoceno como el propio sentido de la apari-
ción de los humanos modernos en el Extre-
mo Oriente. Atenderemos esos aspectos en el 
capítulo 21.

3. El enigma de Flores

Un caso aparte en la evolución asiática de 
los homininos aparece con el fósil proce-
dente de terrenos muy recientes de la isla de 
Flores.

En octubre de 2004, la revista Nature pu-
blicó el hallazgo realizado por el equipo del 
Indonesian Centre for Archaeology in Jakar-
ta a cargo de Mike Morwood y R. P. Soe- 

Figura 19.10  Situación de la isla de Flores (Indonesia) (izquierda) (Lieberman, 2005) y del yacimiento de Liang Bua 
(derecha) (Morwood et al., 2004).
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jono. En el yacimiento Liang Bua de la isla 
de Flores (Indonesia), cerca de Java, con un 
horizonte estratigráfico del Pleistoceno Su-
perior, apareció el cráneo, mandíbula, pelvis 
y postcraneales —algunos de ellos articula-
dos todavía (véase figura 19.12)— de un ejem-
plar hembra de hominino, LB1 (P. Brown 
et al., 2004). Su estatura era de cerca de 1 m, 
y el volumen endocraneal de alrededor de 
380 cm3. 

LB1 no casaba dentro de las ideas comu-
nes acerca del proceso de la evolución hu-
mana. Por muchas controversias que haya 
habido como las que hemos ido viendo en los 
últimos capítulos, los especialistas coinci-
dían de forma unánime en un punto: a par-
tir de Homo habilis, el proceso de la evolu-
ción humana había conducido a seres cada 
vez más grandes y de mayor capacidad cra-
neal. De hecho, la complejidad creciente de 
los útiles líticos suele entenderse como una 
consecuencia del incremento del cerebro. Pero 
de golpe ese esquema general quedaba nega-
do por un ejemplar como LB1, semejante en 
volumen corporal y craneal a los australopi-
tecos más pequeños del Plioceno pero con 
una edad de cerca de 18.000 años, ya casi en 
el Holoceno.

3.1 Yacimiento de Liang Bua

El yacimiento de Liang Bua se encuentra en 
una caverna dolomítica situada en el valle del 
Wae Racang, isla de Flores. Las primeras ex-
cavaciones de la caverna tuvieron lugar en 1965, 
a cargo del sacerdote Theodor Verhoeven, 
mientras que Raden Soejono trabajó en diez 
sectores entre 1978 y 1989 (Morwood et al., 
2004). El equipo de Mike Morwood comen-
zó sus excavaciones a partir de 2001 en los 
sectores I, III, IV y VII (véase figura 19.11, 
izquierda). En 2004 siguieron los trabajos en 
el sector VII añadiéndose los del adyacente 
sector XI (Morwood et al., 2005). 

El estudio geomórfico de Kira Westaway y 
colaboradores (2009) identificó en la cueva 
nueve unidades sedimentarias principales, 
numeradas desde la más antigua a la más 
moderna, aunque no todas ellas se encuen-
tran en todos los sectores (véase figura 19.11, 
derecha, arriba). La de mayor edad con indi-
cios de ocupación —artefactos líticos— es 
la 3, con materiales de colapso presentes en 
los sectores I y IV de una edad comprendida 
entre 95.000 y 52.000 años (método de la ter-
moluminiscencia, TL) (véase tabla 19.1). La 
unidad 4, también con signos arqueológicos de 

Figura 19.11  Plano 
horizontal (izquierda, Van den 
Bergh et al., 2009), unidades 
sedimentarias (derecha, 
arriba, Westaway, Sutikna et 
al., 2009) y plano vertical 
(derecha, abajo, Westaway, 
Roberts et al., 2009) de la 
cueva de Liang Bua.
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Tabla 19.1  Unidades sedimentarias de Liang Bua con edades estimadas y técnicas de datación utiliza-
das (Westaway, Sutikna et al., 2009)

 Código de  Unidad Técnica de Edad ka:  Material
 la muestra sedimentaria datación miles de años datado

WR15 T Red TL 118 ± 48 Sedimento-cuarzo

LBC-37 1 Red TL 130  ± 57 Sedimento-cuarzo
LBC-36 1 Red TL 193  ± 33 Sedimento-cuarzo

LBS1-12 2 Red TL 55  ± 49 Sedimento-cuarzo
LBS3-2 2 Red TL 106  ± 31 Sedimento-cuarzo
LBS4-26 2 Red TL 65  ± 25 Sedimento-cuarzo
LBS4-28 2 Red TL 110  ± 20 Sedimento-cuarzo
LBS1-12 2 OSL 87  +11/-12 Sedimento-cuarzo

LBS1-16 3 Red TL 52  ± 20 Sedimento-cuarzo
LBS4-32 3 Red TL 95  ± 13 Sedimento-cuarzo
LBS1-16 3 OSL 75  +12/-10 Sedimento-cuarzo

LBS4-34 4 Red TL 78  ± 8 Sedimento-cuarzo
LB-JR-6A/13-23 4 U-series 37,7  ± 0,2 Espeleotema
LB-03-2/2-13 4 U-series 61,0  ± 2,4 Espeleotema
LB-JR-8ª 4 ESR/U-series 74  +12/-13 Diente Stegodon

LBS7-45 5 Red TL 55  ± 8 Sedimento-cuarzo

LBS7-46 6 Red TL 41  ± 10 Sedimento-cuarzo
LB-CP2-F1-B 6 U-series 48,5  ± 1,7 Espeleotema
LB-CP2-F1-T 6 U-series 46,5  ± 0,5 Espeleotema
LB-CP3-F2 6 U-series 46,3  ± 2,0 Espeleotema

LBS7-40 7 Red TL 40  ± 8 Sedimento-cuarzo
LBS7-42 7 Red TL 36  ± 5 Sedimento-cuarzo
LBS7-40 7 Blue IRSL 14  ± 2 Sedimento-feldespato
LBS7-42 7 Blue IRSL 6,8  ± 0,8 Sedimento-feldespato
ANUA-27116 7 14C 19,0-17,9 Carbón
ANUA-27117 7 14C 18,7-17,1 Carbón

ANUA-19203 8 14C 17,1-15,8 Carbón
ANUA-27115 8 14C 13,4-12,7 Carbón
ANUA-23610 8 14C 17,1-15,7 Carbón
LBS4-30 8 Red TL 14  ± 3 Sedimento-cuarzo

WK-16353 9 14C 2,84-2,62 Carbón
ANUA-19206 9 14C 10,2-9,5 Carbón
ANUA-19207 9 14C 6,67-6,02 Carbón
ANUA-19211 9 14C 11,2-10,2 Carbón

Red TL: Termoluminiscencia; OSL: Luminiscencia estimulada; U-series: Series de uranio; ESR: Reso-
nancia de espín electrónico; Blue IRSL: Luminiscencia por estimulación con infrarrojos.
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ocupación, está presente en los sectores I, III 
y IV. Su edad queda comprendida entre 
74.000 años (ESR/series de uranio sobre un 
diente de Stegodon) y algo menos de 38.000 
años (series de uranio).

LB1 procede de la unidad 7, que es la pri-
mera con restos de homininos. Michael 
Morwood y colaboradores (2004) analizaron 
por el método del 14C dos muestras de carbón 
de los depósitos adyacentes al esqueleto ob-
teniendo un promedio de fechas de 18.000 
años (18,7-17,9 y 18,2-17,4 miles de años, res-
pectivamente). Por lo que respecta a la uni-
dad sedimentaria 7, los autores obtuvieron 
mediante termoluminiscencia una edad com-
prendida entre 35 ± 4 y 14 ± 2 miles de años 
(Morwood et al., 2004). El trabajo de Kira 
Westaway et al. (2009) dio un abanico entre 

40.000 y 14.000 años (series de uranio, véase 
tabla 19.1). 

La unidad sedimentaria 9, con restos de 
humanos modernos (Morwood et al., 2005), 
ha sido datada entre 11.200 y 2.620 años por 
el método del 14C (Westaway et al., 2009, véa-
se tabla 19.1).

Liang Bua muestra, pues, una ocupación 
que se extiende hasta cerca de 100.000 años 
atrás. Otros yacimientos de la isla llevan los 
indicios de acción antrópica hasta 800.000 
años. Nos ocuparemos de ellos más adelante, 
al hablar de los instrumentos líticos de Flo-
res; ejemplares fósiles sólo se han hallado en 
Liang Bua. No resulta posible saber, por tan-
to, cuáles fueron los primeros colonizadores 
de la isla ni conocemos sus rasgos morfológi-
cos. Lo único cierto es que, con una talla y 

Figura 19.12  Izquierda: cráneo de LB1. Derecha, arriba: fémur y tibia de LB1 (Brown et al., 2004). Escala, 1 cm en 
ambos casos. Derecha, abajo: plano de la situación del esqueleto tal y como fue hallado (Morwood et al., 2004).
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volumen cerebral comparables a los de los aus-
tralopitecinos de 4 m.a., LB1 vivió en Flores 
en una época de alrededor de los 18.000 años. 
Tan reciente que el ejemplar sólo puede con-
siderarse un «fósil» en un sentido relajado del 
término. El esqueleto no ha sufrido todavía 
el proceso de mineralización.

Pero ¿qué tipo de hominino es el «Hobbit 
de Flores», como fue bautizado por la prensa 
no especializada?

3.2 La morfología de LB1

La figura 19.12 muestra el cráneo, el fémur y 
la tibia de LB1. En la descripción del ejem-
plar, Peter Brown y colaboradores (2004) in-
dicaron su gran proximidad morfológica a 
Homo erectus, si se deja de lado la cuestión 
del tamaño. Así, los índices de forma craneal 
siguen con fidelidad los patrones de H. erec-
tus. Visto desde detrás, el contorno parietal 
también es semejante al de H. erectus aunque 
con una altura craneal reducida. Por su par-
te, la cara de LB1 es semejante en términos 
generales a la de los demás miembros del gé-
nero Homo. 

La falta de las características propias del 
aparato masticatorio de Australopithecus y la 
forma del fémur, dentro del amplio margen 
de variación de H. sapiens, son rasgos que si-
túan LB1 como un miembro de Homo. Sin 
embargo, su tamaño muy pequeño y las ca-
racterísticas relacionadas de forma alométri-
ca con éste llevaron a Peter Brown y colabo-
radores (2004) a nombrar la nueva especie 
Homo floresiensis, con LB1 como holotipo y 
un único paratipo en ese momento: LB2, un 
diente P3 de la mandíbula izquierda. Otros 
ejemplares descubiertos en los sectores IV, 
VII y IX de Liang Bua en 2004 completan el 
hipodigma disponible hoy de Homo floresien-
sis (Morwood et al., 2005). Los nuevos espe-
címenes, procedentes de al menos nueve indi-
viduos, confirmaron, según Mike Morwood 
y colaboradores (2005), la pertinencia del 
taxón H. floresiensis al indicar que no se trata 
de una versión alométrica de tamaño menor 

de Homo erectus. Según los autores, algunos 
rasgos morfológicos, como la torsión del hú-
mero y el cúbito, no están presentes en ningu-
na otra especie conocida de hominino.

3.3 Razones para el enanismo de LB1

Tanto Peter Brown et al. (2004) como Mi-
chael Morwood et al. (2005) sostuvieron que 
Homo floresiensis guarda una relación mor-
fológica estrecha con Homo erectus apartán-
dose por completo de Australopithecus —el 
taxón de un tamaño corporal comparable. 
Las razones que explicarían la pequeñez del 
hominino de Flores han sido objeto de un de-
bate considerable (véase Balter, 2004a; 2004b) 
en el que las diversas posturas pueden redu-
cirse a las dos siguientes: 

 I. Hipótesis del Aislamiento. La talla pe-
queña de los homininos de Flores se debe 
al efecto de la selección natural y/o la de-
riva genética actuando en las condiciones 
de aislamiento que produce la insulari-
dad, cosa que justificaría la propuesta de 
una nueva especie.

II. Hipótesis de la Microcefalia. Se trata de 
pigmeos (humanos modernos) que en al-
gunos casos muestran una condición pa-
tológica de microcefalia. 

Figura 19.13   Mandíbulas LB1 del sector VII y LB6/1 del 
sector XI de Liang Bua (Morwood et al., 2005).
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Vayamos antes con esta última. El estu-
dio de la morfología de LB1 llevado a cabo 
por Teuku Jacob y colaboradores (2006) 
mediante la obtención de datos esteométri-
cos y escaneado del esqueleto llevó a los au-
tores a concluir que las particularidades del 
ejemplar obedecen a una combinación de 
caracteres que no son primitivos sino pro-
pios de variedades regionales presentes en 
otras poblaciones de humanos modernos 
—incluyendo las actuales de Flores—, ni 
tampoco derivados sino característicos de 
un notable desorden del desarrollo. Así, Ja-
cob et al. (2006) indicaron que las caracte-
rísticas dentales y mandibulares que parecen 
diferir de las de Homo sapiens, como los pre-
molares rotados o la ausencia de barbilla, 
están presentes en los pigmeos Rampasasa 
que viven hoy en las cercanías de Liang Bua. 
Hasta 140 rasgos craneales de LB1 se en-
cuentran dentro del rango de variación de 
los humanos modernos, de acuerdo con Ja-
cob et al. (2006).

Frente a esos caracteres extendidos, el estu-
dio de Teuku Jacob y colaboradores (2006) 
indicó la presencia en LB1 de signos individua-
les de una anomalía en el desarrollo —inclu-
yendo la microcefalia— que no se encuentran 
en otros ejemplares del yacimiento. Entre ellos, 
el cierre avanzado de las suturas en el cráneo de 
LB1, que hace difícil en algunos casos identifi-
carlas incluso por medio del escáner, o la asime-
tría facial. Ésta fue puesta de manifiesto al ob-
tener la imagen especular de cada parte lateral 
de la cara (véase figura 19.14).

3.4 El cerebro de LB1

El estudio del cráneo y cerebro de LB1 y la 
evaluación de su posible carácter microcefáli-
co han sido objeto de diferentes trabajos, en-
tre los que destacan los llevados a cabo por 
Dean Falk.

Dean Falk y colaboradores (2005) realiza-
ron la comparación de un molde endocraneal 

Dos rasgos primitivos que mencionaron Peter Brown y 
colaboradores (2004) como presentes en LB1 y Homo 
erectus, pero ausentes en los humanos modernos, son 
(i) la fisura profunda que separa la apófisis mastoidea de 
la cresta petrosa del timpánico y (ii) el hueco entre la placa 
timpánica y la pirámide glenoidea. Jacob et al. (2006) in-
dicaron que los cráneos de humanos modernos de Aus-
tralia y Tasmania muestran con cierta frecuencia estas 
dos características, mientras que la segunda también 
está presente en dos ejemplares australianos del Pleisto-

ceno: Kow Swamp 5, y, en forma reducida, Keilor. El des-
cubrimiento de cráneos fósiles como B:OR-15:18-001 y 
B:OR-14:8-005 (Berger et al., 2008), de una población 
de humanos modernos pigmeos de Palau (Micronesia) 
apoya el punto de vista de Jacob et al. (2006). Lee Berger 
y colaboradores (2008) sostuvieron que parte de los ras-
gos atribuidos en exclusiva a Homo floresiensis pueden 
aparecer, de acuerdo con las evidencias de Palau, como 
correlatos del desarrollo de cuerpos de tamaño pequeño 
en poblaciones pigmeas de Homo sapiens.

Caja 19.9  El cráneo de LB1

Figura 19.14  Asimetrías 
faciales de LB1 indicadas 
por la comparación entre 
el ejemplar original (A) 
y la duplicación especular 
del lado derecho (B) 
o el izquierdo (C) 
(T. Jacob et al., 2006).
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virtual de LB1 con endocráneos de simios su-
periores, Homo erectus, Homo sapiens, un pig-
meo, un humano microcefálico, el ejemplar 
Sts 5 (Australopithecus africanus) y KNM-WT 
17000 (Paranthropus aethiopicus). Los resul-
tados morfométricos, alométricos y morfoló-
gicos apoyaron la consideración de que LB1 
no es un microcéfalo ni un pigmeo; la tasa del 
tamaño cerebro/cuerpo de LB1 es la propia 
de un australopitecino, pero la forma del en-
docráneo se asemeja a la de Homo erectus 
(Falk et al., 2005). Aun siendo así, Falk et al. 
(2005) indicaron la presencia de rasgos deri-
vados en el cerebro de LB1 en los lóbulos 
frontal y temporal y en el surco lateral, unas 
apomorfias consistentes con la alta capaci-
dad para un procesamiento cognitivo supe-
rior. 

Tras examinar la reconstrucción realizada 
por Dean Falk et al. (2005), Jochen Weber, 
Alfred Czarnetzki y Carsten Pusch (2005) 
criticaron algunos de sus aspectos metodoló-
gicos, como el hecho de deducir el tamaño y 
proporciones del cerebro de un molde endo-
craneal o la no consideración de la gran va-
riabilidad de forma de los cerebros microce-
fálicos. Al haber incluido Falk et al. (2005) 
sólo un ejemplar en sus comparaciones, We-
ber et al. (2005) sostuvieron que no podía ex-
cluirse la hipótesis de una anatomía patológi-
ca en LB1. Parecido punto de vista indicaron 
Robert Martin y colaboradores (2006), apun-
tando que en algunos casos —incluyeron 
dos, uno de ellos el de una mujer de Leso-
tho— el cerebro microcefálico tiene una apa-
riencia normal sin considerar su tamaño.

Además de las respuestas directas a esas 
críticas aparecidas en la misma revista que 
publicó el estudio inicial (Science), Dean Falk 
y colaboradores (2007) llevaron a cabo un 
nuevo análisis comparativo con diez huma-
nos modernos sanos, nueve microcéfalos, la 
mujer microcefálica indicada en el comenta-
rio de Martin et al. (2006) y una mujer con 
enanismo patológico. Los análisis discrimi-
nantes y canónicos llevados a cabo sobre la 
muestra agruparon LB1 con los humanos 
modernos sanos, y las dos mujeres con pato-
logías con los microcefálicos. El resultado 

apoyó la consideración de LB1 como miem-
bro de una especie distinta y no como un hu-
mano moderno patológico. Un nuevo estu-
dio comparativo de Dean Falk y colaborado-
res (2009) abundó en las mismas conclusiones.

El modelo que sostiene la relación entre 
aislamiento y reducción del tamaño corporal 
es la teoría del tamaño óptimo del cuerpo 
(OST, optimal body size theory), que sostiene 
que, tomando en cuenta las variables de ob-
tención de alimento y reproducción, para 
cualquier linaje amplio existe un determina-
do tamaño que es el que proporciona una 
aptitud biológica (fitness) mayor. En los ma-
míferos, el cálculo de la OST da un valor re-
ducido, de 100 gramos (Brown, Marquet y 

Figura 19.15  Comparación de los moldes virtuales 
de LB1 (en el centro de cada imagen) con Hs, Homo sapiens, 
Pt, Pan troglodytes, mcHs, humano microcefálico, He, 
Homo erectus. (A) Vista dorsal. (B) Vista lateral derecha. 
Las imágenes no están a escala (Falk et al., 2005). 
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Taper, 1993). La competencia interespecífica 
lleva a que aumente el tamaño corporal pero 
en situaciones de aislamiento con ausencia 
de grandes predadores, como es el caso de las 
islas —aunque el dragón de Komodo de Flo-
res, con restos presentes en Liang Bua, con-
tradiga esa idea—, pueden seleccionarse ta-
maños que tiendan hacia un OST bajo. 

Tal y como indicaron Eleanor Weston y 
Adrian Lister (2009), la reducción del tamaño 
corporal en los mamíferos suele conllevar sólo 
una disminución moderada del volumen del 
cerebro. Ese hecho se debe a que el cerebro 
completa su crecimiento durante la ontogéne-
sis antes que el resto del cuerpo. Pero el enanis-
mo de los mamíferos en las islas supone un 
caso especial. En el hipopótamo enano de 
Madagascar al que nos hemos referido, la ca-
pacidad endocraneal es hasta un 30% inferior 
al de un antepasado del continente africano de 
masa corporal equivalente. El estudio de Wes-
ton y Lister (2009) puso de manifiesto que en 
las islas es posible alcanzar una reducción de 

la capacidad endocraneal superior a la que in-
dica un modelo general de escala intraespecífi-
ca entre el cuerpo y el cerebro. La razón más 
obvia de hacerlo ha sido expuesta por Daniel 
Lieberman (2009): el tejido cerebral es tan cos-
toso en términos metabólicos que los organis-
mos con cerebros más pequeños pueden 
ahorrar energía cuando los recursos escasean.

Los valores de origen de Homo erectus de 
60 kg de peso y 991 cm3 de volumen del cráneo 
llevarían, con arreglo a la escala general y to-
mando un promedio de 23 kg para el peso de 
Homo floresiensis, a 704 cm3 de cráneo. Fue esa 
circunstancia una de las razones principales 
que llevaron a Robert Martin y colaboradores 
(2006) a preferir la hipótesis de una condición 
patológica para LB1. Pero al aplicar las tasas 
de reducción obtenidas por Weston y Lister 
(2009) para los hipopótamos de Madagascar, 
la cifra obtenida para el volumen craneal de 
H. floresiensis sería de 493 cm3. Resulta toda-
vía superior a la que muestran los ejemplares 
de Liang Bua (380-430 cm3) pero, como indi-

Varios análisis morfométricos se han planteado como 
objetivo el analizar la condición de los rasgos de LB1. 
Debbie Argue y colaboradores (2006), Adam Gordon, 
Lisa Nevell y Bernard Wood (2008) y Karen Baab y Kie-
ran McNulty (2009) coincidieron en todos los casos que 
los resultados métricos y no métricos apoyan la consi-
deración de una especie diferente y no de un ejemplar 
patológico de Homo sapiens. Sin embargo, esos traba-
jos no coincidieron a la hora de indicar las posibles rela-
ciones filogenéticas de Homo floresiensis, un asunto 
que abordaremos más adelante. La postura inicial de 
Peter Brown y colaboradores (2004), en el artículo en 
que comunicaron el hallazgo del LB1, fue terminante 

respecto de la condición no patológica del ejemplar. 
Para los autores, el tamaño del fósil debía atribuirse a la 
selección de cuerpos pequeños en entornos de bajo 
suministro calórico. Se trata de la Hipótesis del Aisla-
miento que mencionamos en el texto y que relaciona la 
disminución de tamaño con la condición insular. Así ha 
sido interpretada la presencia en Madagascar de fósi-
les de hipopótamo enano, con dos especies —Hip- 
popothamus lemerlei e Hippopothamus madagasca-
rensis—, o del cáprido enano Myotragus balearicus en 
la isla de Mallorca. De hecho, en la cueva de Liang Bua, 
dentro de la misma unidad sedimentaria de LB1, se en-
cuentran restos de un elefante enano, Stegodon. 

La teoría del tamaño óptimo del cuerpo ha sido critica-
da por Pasquale Raia, Francesco Carotenuto y Shai 
Meiri (2010) mediante el análisis de la relación que exis-
te entre tamaño de 4.004 especies de mamíferos y el 
árbol filogenético que las relaciona. Los autores no en-

contraron ningún tamaño específico que sirviera como 
un atractor evolutivo pero ofrecieron evidencias consis-
tentes de que los mamíferos grandes (>10 kg) tienden a 
disminuir de tamaño en las islas.

Caja 19.10  Análisis de los rasgos de LB1: la cuestión del enanismo

Caja 19.11  Tamaño óptimo del cuerpo
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caron Weston y Lister (2009), partiendo de 
Homo erectus africanos (H. ergaster) como 
KNM-ER 3883, de tamaño cerebral menor, se 
llegaría a cifras de ese rango. Igual sucede si 
se considera que el ancestro de H. floresiensis 
es H. georgicus, con una masa corporal de 40 kg 
(Lordkipanidze et al., 2006) y un volumen cra-
neal de 650 cm3 (Lordkipanidze et al., 2007).

3.5 Postcraneales de LB1

Ante la imposibilidad de recuperar el mate-
rial genético de los ejemplares de Flores —por 
razones climatológicas, cuya influencia indi-
caremos en el capítulo siguiente— el análisis 
de la morfología postcraneal de LB1 comple-
ta las evidencias disponibles para su clasifica-
ción taxonómica.

Tras las descripciones iniciales de Brown 
et al. (2004) y Morwood et al. (2005, Matthew 
Tocheri y colaboradores (2007) llevaron a 
cabo un estudio sobre la muñeca del ejem-
plar. Los autores identificaron rasgos primi-

tivos, compartidos por el clado «simios afri-
canos + humanos», que se convirtieron en 
rasgos derivados para neandertales y huma-
nos modernos; un resultado que obra en con-
tra de la hipótesis de LB1 como un Homo 
sapiens patológico. Susan Larson y colabo-
radores —Tocheri entre ellos— (2009) reali-
zaron un análisis de los seis ejemplares de 
Homo floresiensis con restos de las extremi-
dades superiores —LB1 a LB6—, algunos de 
ellos reducidos a fragmentos pero otros casi 
completos. Los resultados obtenidos por 
Larson et al. (2009) indicaron la presencia en 
la muestra de una combinación en mosaico 
(rasgos primitivos y derivados) nunca encon-
trada en humanos modernos, ya sean patoló-
gicos o sanos.

Por lo que hace referencia al aparato loco-
motor, existente, en parte al menos, en nueve 
ejemplares —LB1, LB4, LB6, LB8, LB9, 
LB10, LB11, LB13 y LB14—, William Jungers 
y colaboradores (Jungers, Harcourt-Smith 
et al., 2009; Jungers, Larson et al., 2009) rea-
lizaron un estudio cuyo resultado indicó una 

En un trabajo anterior, Susan Larson y colaboradores 
(2007) habían estudiado el húmero de LB1, detectando 
una torsión inferior a la de los humanos modernos. 
Trenton Holliday y Robert Franciscus (2012) compara-
ron el tamaño de las extremidades superiores e inferio-
res en dos ejemplares de talla similar, A.L. 288-1, Aus-
tralopithecus afarensis y LB1, Homo floresiensis. Am-
bos comparten un húmero algo mayor y un fémur 
menor que los que corresponderían a un humano mo-
derno de su altura. Ambos estudios alejaron LB1 de la 
configuración anatómica de Homo sapiens.

Figura 19.16  Izquierda: radio izquierdo LB6/3, al que 
le falta el extremo distal (S. G. Larson et al., 2009). 
Escala en centímetros. Derecha: arriba, fémur derecho 
(a) e izquierdo (b) de LB-1; acetábulo de la pelvis 
izquierda de LB-1; abajo, cara externa (a) e interna (b) 
del hueso coxal de LB-1 (Jungers, Larson et al., 2009). 
Escala en centímetros.

Caja 19.12  El húmero de LB1
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combinación en mosaico semejante a la de-
tectada en las extremidades superiores y de 
nuevo con una particularidad no existente 
en los humanos modernos. Tanto esas evi-
dencias como las derivadas de la anatomía 
del pie llevaron a Jungers, Harcourt-Smith 
et al. (2009) a considerar que, aun tratándo-
se sin duda alguna de un bípedo, Homo flo-
resiensis debía tener como ancestro un ho-
minino más primitivo que Homo erectus. 
Idéntica conclusión obtuvieron Peter Brown 
y Tomoko Maeda (2009) tras el examen com-
parativo del aparato mandibular y dental de 
LB1, LB2 y LB6.

3.6 La consideración filogenética 
 de Homo floresiensis

La cuestión a resolver estriba, pues, en las 
afinidades filogenéticas de Homo floresiensis. 
El trabajo de Peter Brown y colaboradores 
(2004) que nombró el taxón y el posterior es-

tudio de Michael Morwood et al. (2005), que 
amplió el hipodigma, interpretaron que H. flo-
resiensis, en función sobre todo de los rasgos 
craneales, sería descendiente de una población 
ancestral de Homo erectus —para los autores 
el taxón Homo erectus incluye los ejemplares 
africanos y los de Dmanisi— aunque al final 
de su trabajo Morwood et al. (2005) sostuvie-
ron que la genealogía de H. floresiensis resulta 
incierta. Esa idea de una afinidad respecto de 
Homo erectus, con dudas, se mantuvo en el 
primer árbol filogenético propuesto en el co-
mentario de Marta Mirazón Lahr y Robert 
Foley (2004) —con fines un tanto divulgati-
vos— que acompañó a la publicación del des-
cubrimiento (figura 19.17, izquierda). Daniel 
Lieberman (2009) incluyó como posibles —y 
dudosas— alternativas la descendencia tanto 
de Homo erectus como de H. habilis (véase 
figura 19.17, derecha).

Una explicación alternativa de las relacio-
nes filogenéticas que pudieron existir entre 
Homo floresiensis, Homo habilis y Homo 
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erectus es la indicada por Bernard Wood 
(2011). Como indicamos en el capítulo 11, 
Wood es uno de los autores que prefieren re-
tirar el taxón H. habilis del género Homo. Si 
la primera especie de nuestro género fuese 
H. erectus, entonces, de acuerdo con Wood 
(2011), sería posible plantear un guion evolu-
tivo que considerase que Homo apareció ya 
sea en Asia continental o en el Sudeste asiáti-
co para emigrar luego hacia África. Se trata-
ría de cambiar el modelo Out of Africa por un 
Into Africa y, según Wood (2011), una opera-
ción así sería consistente con la morfología 
más antigua de los ejemplares de Liang Bua 
y Dmanisi al compararse con el Homo erec-
tus asiático (sensu stricto). No obstante, para 
que la idea de un origen de Homo en Flores 
ganase apoyo firme, la presencia de los homi-
ninos en la isla debería ser anterior a la de los 
Homo erectus de Java; algo que, de momento, 
no cuenta con soporte empírico alguno. 

Debbie Argue y colaboradores (2009) rea-
lizaron un análisis cladístico sobre 60 carac-
teres craneales, mandibulares y postcraneales 
de una muestra de homininos que incluía 
H. floresiensis (véase tabla 19.2). Las conclu-
siones de su trabajo indicaron que el taxón 
habría aparecido en el Plioceno Superior o el 
Pleistoceno Inferior, con dos cladogramas 
igualmente parsimoniosos para (i) una sepa-

ración de H. floresiensis posterior a H. rudol-
fensis (representado por KNM-ER 1470) 
pero anterior a la aparición de Homo habilis 
(representado por KNM-ER 1813 y OH 24), 
o bien (ii) una separación de H. floresiensis 
posterior a H. habilis (véase figura 19.22). 
Las hipótesis que consideran los ejemplares 
de Liang Bua como una población enana de 
Homo erectus o de H. sapiens no fueron apo-
yadas por el trabajo de Argue et al. (2009), y 
la eventual condición patológica fue recha-
zada. 

3.7 Las industrias de Flores

Los útiles de piedra asociados a Homo flore-
siensis son una cuestión más de controversia 
respecto del sentido evolutivo, capacidades y 
adaptación de los homininos de Flores.

La presencia humana en la isla de Flores 
se conoce desde que en 1957 Theodor Ver-
hoeven identificó fósiles de Stegodon asociados 
a útiles de piedra (Verhoeven, 1958). Los ya-
cimientos con las tallas más antiguas se en-
cuentran en la cuenca de Soa, centro de Flo-
res. Los de Mata Menge y Tangi Talo son los 
mejor estudiados. En Mata Menge aparecie-
ron un total de 507 artefactos asociados a 
fósiles de Stegodon, en un nivel fluvial de la 
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Figura 19.18  Cladogramas de igual nivel de parsimonia obtenidos por Argue et al. (2009).
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Tabla 19.2  Muestra utilizada en el análisis cladístico de Argue et al. (2009)

 Espécimen Original/Molde Institución
 Yacimiento Fecha 

Especie    a cargo original 

Sangiran 2,  Original Forschungsinstitut Indonesia c. 1,8 m.a.-c. 50 ka H. erectus
Sangiran 17,  Senchenberg, 
Trinil  Frankfurt, Alemania
  (Sangiran 2); Geological
  Museum, Bandung, Indonesia
  (Sangiran 17); Nacional
  Museum of Natural History,
  Leiden, Holanda (Trinil)

KNM-ER 3733, Original Kenya Nacional Museum,  África oriental 1,8 m.a.; 1,55-1,6 m.a. H. ergaster
KNM-ER 3883  Nairobi, Kenia

D2280, D2282,  Moldes; Rightmire Georgian State Museum,  Georgia 1,8 m.a. Posibles afinidades:
D2700 et al. (2006) Tbilisi, Georgia   H. erectus; H. georgicus
     (Gabounia et al.,
     2002); H. ergaster

KNM-ER 1813, Moldes; Wood Australian National África oriental 1,7-1,88 m.a. H. habilis
OH 24 (1991) University (ANU), 
 (KNM-ER 1813) Canberra, Australia

KNM-ER 1470 Moldes; Wood Australian National África oriental 1,88 m.a. H. rudolfensis
 (1991) University (ANU), 
  Canberra, Australia

Sts 5, Sts 7. Moldes Australian National África del sur 2,8-2,3 m.a. A. Africanus
StW 505  University (ANU), 
  Canberra, Australia

AL444-2 Kimbel et al. (2004)  Afluente  3,0 ± 0,02 m.a. A. Afarensis
   del Awash, 
   Etiopía

H. floresiensis: LB1 Original National Archaeological Research Flores,  18 ka (edad por
  Centre, Yakarta, Indonesia Indonesia luminiscencia de
    35 ± 4 ka y 14 ± 2 ka) H. floresiensis

H. floresiensis material Larson et al.  National Archaeological Flores,  LB1: 18 ka (edad por H. floresiensis
postcraneal: húmero (2007); Research Centre, Yakarta,  Indonesia luminiscencia
derecho LB1/50; Tocheri et al. Indonesia  de 35 ± 4 ka 
clavícula LB1/50; (2007)   y 14 ± 2 ka); 
escápula derecha    LBG/4: 15,7-17,1 ka
LBG/4; 3 carpos    
de muñeca
izquierda LB1

Kabwe Original National History Museum, Zimbabwe Desconocido H. rhodesiensis
  Londres (Reino Unido)

H. sapiens  Oritinal Australian National University Indonesia (2), Moderno H. sapiens
(6 machos,  (ANU), Canberra, Australia India (1), 
5 hembras)   África (1), 
   Egipto (1), 
   «caucásico» (1),
   Nueva Guinea (3),
   Polinesia (3),
   Japón (Ainu) (3)
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 Espécimen Original/Molde Institución
 Yacimiento Fecha 

Especie    a cargo original 

Chimpancés Original Australian National Desconocido Moderno P. troglodytes
(2 machos,  University (ANU), 
2 hembras)  Canberra, Australia
  Australian Museum, Sydney, 
  Australia

Gorila (2 machos,  Original Australian National Gabón, Camerún Moderno G. Gorilla, 
2 hembras)  University (ANU),    G. beringei
  Canberra, Australia
  Australian Museum, Sydney,
  Australia

m.a.: millones de años
ka: miles de años

Una ocupación tan temprana de la isla plantea el pro-
blema de cómo pudieron superar los homininos las 
barreras geográficas de los estrechos que separan Flo-
res del resto de las islas del Archipiélago Malayo. Aun-
que a finales del Plioceno Superior el descenso del nivel 
del mar unió algunas de las islas —Flores y Lomblen, 
por ejemplo— mientras Java formaba parte de las tie-
rras del continente asiático, la gran profundidad de los 
brazos de mar indicados por las líneas de puntos de la 
ilustración ha significado una presencia permanente de 
barreras para la dispersión de la fauna y la flora. Sin 
embargo, el cruce de las aguas por parte de los huma-

nos se realizó al menos desde el Pleistoceno Medio en 
adelante en el Sudeste asiático, llegando hasta la ocu-
pación de Australia en torno a los 60.000 años (Bedna-
rik, 1997). Para Robert Bednarik (1997), ese hecho obli-
ga a replantear las ideas acerca del nivel tanto técnico 
como cognitivo de los homininos de esa época otor-
gándoles la capacidad de navegar en balsas. Estamos 
de acuerdo, aunque conviene recordar, como hizo Ja-
red Diamond (2004), que los elefantes —Stegodon— 
alcanzaron Flores, Timor y las Célebes sin necesidad de 
balsa alguna, por lo que los humanos podrían haberlo 
hecho de igual forma.

Caja 19.13  Un problema de navegación

Islas del Archipiélago Malayo cercanas a Flores. WA, WE y LI son las líneas de Wallace, Weber y Lydekker; TP es el 
límite de las placas continentales Eurasiática y Australiana. Todas esas líneas suponen fronteras para la fauna y flora. 
(Ilustración de Robert Bednarik, 1997).



19. La transición asiática 615

Formación de Ola Buia al que Paul Sondaar y 
colaboradores (1994) otorgaron una edad, me-
diante paleomagnetismo, cercana a la transición 
Matuyama/Brunhes. La fecha de 0,78 m.a. de 
ese cambio llevó a los autores a atribuir la ela-
boración de los útiles a Homo erectus. Pero, 
como indicaron Michael Morwood y colabo-
radores (1998), la columna paleomagnética 
no dató de manera directa el horizonte con 
fósiles y herramientas sino los depósitos si-
tuados tres metros por encima de éste. 

La abundancia de volcanes en la zona per-
mitió la obtención de muestras en Mata 
Menge por encima y por debajo de los niveles 
con útiles de piedra. Las edades respectivas 
obtenidas por Morwood et al. (1998) me-
diante radiometría (fission track) fueron las 
siguientes: 0,90 ± 0,07 m.a. para Tangi Talo; 
0,88 ± 0,07 (MM1) y 0,80 ± 0,07 (MM2) 
para Mata Menge. Los autores también atri-
buyeron la talla a Homo erectus.

Nuevas excavaciones llevadas a cabo en 
Mata Menge en 2004-2005 suministraron 
487 artefactos más. En el conjunto de los úti-
les recuperados, Adam Brumm y colabora-
dores (2006) identificaron hasta cinco tipos 

básicos relacionados con la técnica de talla 
que, en todos los casos, implicó la percusión 
con un núcleo que servía de martillo. En pro-
medio, se extrajeron seis lascas antes de dese- 
char el núcleo trabajado, con una máxima de 
26 lascas. 

Al margen del aumento en el número de 
herramientas halladas y en la mejor identifi-
cación del proceso de trabajo, merece ser des-
tacado un aspecto de la investigación de 
Brumm et al. (2006): los autores hicieron hin-
capié en la continuidad cultural que se da en 
Flores entre los útiles de Mata Menge y los 
más primitivos de Liang Bua. Pese a la dis-
tancia geográfica —50 km— y sobre todo 
temporal —más de 700.000 años—, existen 
afinidades notables en los conjuntos líticos 
de ambos yacimientos; en particular en los 
materiales elegidos, el tamaño máximo de las 
lascas y las técnicas de reducción de los nú-
cleos. Las mayores diferencias estriban (1) en 
el uso más común de lascas como núcleos 
en Liang Bua frente a los cantos rodados de 
Mata Menge, (2) en la abundancia de reduc-
ciones bipolares en Liang Bua —un solo 
ejemplo en Mata Menge— y (3) en la exclusi-

Figura 19.19  Yacimientos 
del Pleistoceno Inferior y 
Medio de la cuenca Soa de 
la isla de Flores (Indonesia). 
1) Kobatuwa; 2) 
Lembahmenge; 3) Wolo 
Sege; 4) Boa Lesa; 5) Ola 
Bula; 6) Tangi Talo; 7) Wolo 
Milo; 8) Wolo Keo; 9) Sagala; 
10) Dozu Dhalu; 11) 
Kopowatu; 12) Ngamapa; 
13) Pauphadhi; 14) Deko 
Weko; el rombo blanco 
corresponde a Mata Menge 
(Brumm et al., 2010). 
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va presencia en el yacimiento más moderno 
de fracturas debidas al calor.

Frente a la notable ausencia de útiles líti-
cos en el Sudeste asiático, Flores representa 
una oportunidad excepcional tanto por la 
abundancia de herramientas como por la fa-
cilidad de datación de los terrenos en los que 
han sido halladas in situ. Gracias a esas ven-
tajas, se puede comprobar el nivel cultural de 
los homininos que colonizaron la isla.

Ninguno de los trabajos relativos a las in-
dustrias de Flores que hemos mencionado 
hasta el momento definió el modo lítico al 
que cabe atribuir las tallas de los homininos 
de la isla. Esa cuestión fue abordada por 
Mark Moore y Adam Broom (2007), quie-
nes pusieron de manifiesto lo inadecuado de 
los enfoques clásicos que se basan en las tra-
diciones culturales africanas. Al intentar re-
lacionar los artefactos de piedra que apare-
cen al este de la Línea de Movius con los de 
los modos I y II de África, Asia occidental y 
Europa, los investigadores se encontraron 

con la dificultad de uso de esas categorías. 
Moore y Broom (2007) indicaron que, como 
alternativa, muchos autores se dirigieron 
hacia las diferencias morfológicas de mayor 
escala que existen entre los diferentes con-
juntos del Sudeste asiático, dando lugar a la 
dicotomía entre herramientas de gran tama-
ño, talladas a partir de cantos rodados —core 
tool—, y las más pequeñas, basadas en las-
cas —flake tool. Al realizarse, además, una 
diferenciación cronológica entre una y otra 
industria, cabía sostener la hipótesis de que 
corresponderían a diferentes dispersiones de 
homininos llegando incluso a la conclusión 
de que están implicadas distintas especies.

Sin embargo, Moore y Broom (2007) sos-
tuvieron que el registro arqueológico de Flo-
res convierte en inviable la distinción entre 
core tools y flake tools. Para los autores, am-
bos procesos serían aspectos de una misma 
secuencia de reducción de núcleos que impli-
caría en primer lugar la obtención de bloques 
de lascas grandes a partir de núcleos de can-

Figura 19.20  Izquierda: útiles de piedra de Mata Menge (Flores): a, b, núcleos radiales bifaciales de sílex; c, d, núcleos 
radiales bifaciales de material volcánico/metamórfico; e, lascas V/M retocadas; f, núcleos V/M de cantos rodados; 
g, lascas de sílex; h, lascas de sílex con microdesgaste redondeado y borde de talla; i, lascas V/M con indicios de pulido 
y suavizado abrasivo (a) y pequeñas muescas y estrías (b) (Brumm et al., 2006). Derecha: herramientas de Liang Bua: 
lascas extraídas de las unidades 9 (A, B), 2 (C) y 4 (D-H. Las lascas fueron obtenidas golpeando sobre la superficie 
ventral de una lasca grande (indicada con un punto). (Moore et al., 2009).
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tos rodados y, más tarde, el abandono de los 
núcleos y transporte de los bloques hasta lu-
gares de ulterior talla. Esa secuencia llevaría 
a la aparición de dos conjuntos geográfica-
mente separados: los que contienen los gran-
des núcleos desechados y los que muestran el 
trabajo sobre los bloques de lascas. En ambos 
momentos se producen esquirlas como subpro-
ducto de la talla encaminada a la reducción de 
los núcleos, en el primer caso, y como objeto 
final cuando se trata de los bloques.

3.8 Los útiles avanzados de Liang Bua

Los depósitos más antiguos de Liang Bua 
—95.000-74.000 años— han suministrado, 
como acabamos de indicar, herramientas se-
mejantes a las de Mata Menge. 

Pero Liang Bua contiene, además, herra-
mientas más avanzadas: puntas, perforado-
res, hojas y microcuchillas que sirvieron pro-
bablemente de anzuelo, asociadas a restos de 
Stegodon (Morwood et al., 2004). Esas herra-
mientas avanzadas se encuentran en las uni-
dades sedimentarias que van desde las más 
antiguas con útiles de piedra —entre 95.000 y 
74.000 años— hasta la desaparición de Ste-
godon hace cerca de 12.000 años (Morwood 
et al., 2004). 

La interpretación del sentido de los arte-
factos de Liang Bua y sus posibles autores se 
complica a causa de cuatro circunstancias:

•   La coincidencia de herramientas simples y 
más avanzadas en todas las unidades con 
artefactos.

•   La distribución no uniforme de  los útiles. 
La escasez de herramientas en el sector VII 
—sólo 32 se hallaron en el mismo nivel que 
LB1—, que contrasta con la abundancia del 
sector IV, donde han aparecido hasta 5.500 
artefactos por metro cúbico en el mismo 
nivel sedimentario de procedencia de LB1 
(Morwood et al., 2004).

•   La diversidad de restos de homininos. Los 
de H. floresiensis proceden de los secto- 
res IV, VII y IX pero en el sector XI adya-
cente al VII, véase figura 19.15 —dentro de 
las secciones estratigráficas correspondien-
tes al Holoceno—, han aparecido huma-
nos modernos (Morwood et al., 2005). 

•   La  secuencia  cronológica.  Michael  Mor- 
wood y colaboradores (2004) indicaron 
que las edades de las unidades sedimenta-
rias con indicios de ocupación de la cueva 
(3, 4 y 7) ponen de manifiesto que H. flore-
siensis se encontraba en el yacimiento qui-
zá desde 95.000 años atrás y al menos hasta 
los 18.000. Eso quiere decir, para Morwood 

Si la secuencia establecida para la isla de Flores se hu-
biera producido en otros lugares, el modelo propuesto 
por Moore y Broom (2007) permitiría explicar, como in-
dicaron los propios autores, por qué los núcleos de 
gran tamaño hallados en las islas del Sudeste asiático 
tienden a encontrarse sobre todo en las terrazas y gra-
vas de río —serían las fuentes de materias primas que 

son descartadas tras la primera manipulación—, por 
qué los artefactos de tamaño menor aparecen en cue-
vas y refugios —serían el resultado de la reducción fi-
nal— y por qué resultan contemporáneos los conjuntos 
de grandes núcleos y pequeñas esquirlas a lo largo del 
Pleistoceno y Holoceno —la dicotomía refleja en realidad 
dos momentos de una misma secuencia de reducción. 

Caja 19.14  Secuencia de las herramientas de Flores

Michael Morwood y colaboradores (2004) se basaron 
en la coincidencia existente entre herramientas avanza-
das y fósiles de Stegodon para sostener que los homi-

ninos de Liang Bua habrían cazado de forma selectiva 
los elefantes enanos juveniles.

Caja 19.15  La caza de elefantes
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et al. (2004), que la presencia de H. flore-
siensis se solaparía con el rango temporal 
de 55.000 a 35.000 años correspondiente a 
la llegada de Homo sapiens a la región. 

Siempre es difícil, como hemos dicho en 
varias ocasiones ya, asignar especímenes a 
herramientas. No obstante, dado que los 
restos de Homo sapiens encontrados en 
Liang Bua corresponden sólo a los depósi-
tos del Holoceno —ninguno de los del 
Pleistoceno puede ser atribuido a los huma-
nos modernos—, Morwood et al. (2004) 
llegaron a la conclusión de que fue H. flore-
siensis el autor de los artefactos de piedra 
pleistocénicos del yacimiento. Pero, como he-
mos visto, en los niveles antiguos con útiles 
líticos existen también herramientas avan-
zadas.

La hipótesis de que un hominino con un 
cerebro tan pequeño como el de H. floresien-
sis pudiese fabricar las herramientas de Liang 
Bua, incluyendo las más complejas, contradi-
ce los modelos de hominización habituales 
antes de los hallazgos de Flores. La correla-
ción entre crecimiento cerebral y avance tec-
nológico convierte en difícil el atribuir la ma-
nufactura de herramientas —y no digamos 
ya si se trata de perforadores, microcuchillas 
y anzuelos— a un hominino con un volumen 
de cráneo semejante al de los Australopithe-
cus afarensis.

Los rasgos cerebrales de LB1 separan, de 
acuerdo con los distintos estudios de Dean 
Falk y sus colaboradores, Homo floresiensis 
de los homininos con su mismo o parecido 
volumen craneal. ¿Serían tan importantes 

como para permitirle construir las herra-
mientas más avanzadas de Liang Bua? Se tra-
ta de una pregunta imposible de responder 
con arreglo a las evidencias disponibles hoy, 
salvo en términos hipotéticos. Mark Moore y 
colaboradores (2009) analizaron la continui-
dad de las técnicas de reducción de los nú-
cleos de piedra en Liang Bua indicando que 
obedece a unas mismas pautas mantenidas a 
lo largo de los 95.000 años en que se distri-
buyen los artefactos. La secuencia de talla 
permanece en el paso del Pleistoceno al Ho-
loceno, con algunos pequeños cambios a 
partir de los 11.000 años como son los del 
uso del fuego, la selección de los materiales 
brutos, la tendencia a los retoques unifacia-
les, el suavizado de los bordes de las esquir-
las y la presencia de hachas rectangulares 
(Moore et al., 2009). 

De acuerdo con las fechas de desapari-
ción de Homo floresiensis, estos últimos 
progresos técnicos tuvieron que ser llevados 
a cabo por humanos modernos. Pero la per-
manencia, incluso en esas fechas tardías, de 
las técnicas esenciales de reducción en 
Liang Bua indica que Homo sapiens apenas 
varió los procedimientos de talla. Para Moore 
y colaboradores (2009), Homo sapìens intro-
dujo «añadidos» más que verdaderos «cam-
bios» —un modelo que podría extenderse a 
otros lugares del Sudeste asiático. Siendo así, 
las hipótesis más razonables que cabe mante-
ner respecto de las tallas de Flores son:

•   Colonización en torno a los 900.000-800.000 
años por parte de unos homininos no iden-
tificados.

Es preciso recordar que las medidas volumétricas del 
cráneo no son adecuadas para evaluar el potencial 
cognitivo de una especie. Con todas las cautelas que 
quepa señalar a la hora de hacer una extrapolación 
desde la morfología del cerebro a los procesos menta-
les, lo que parece claro es que resulta más pertinente 
examinar la morfología del córtex que el volumen cra-
neal. Dean Falk y colaboradores (2009) llevaron a cabo 

ese examen comparativo del endocráneo de LB1, en 
cuyo córtex detallaron siete rasgos derivados —en el 
occipital, prefrontal, orbitofrontal y temporal— que in-
dican la presencia de una reorganización neurológica 
importante. Cabe señalar que las reorganizaciones 
neurológicas han sido relacionadas con procesos cla-
ve en la evolución humana (Holloway, 1983a).

Caja 19.16  Cráneo, cerebro e inteligencia
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•   Presencia  entre  los  lugares de obtención de 
lascas-bloque a partir de núcleos que se de- 
sechan y los lugares de talla posterior de los 
bloques para la obtención de esquirlas como 
producto final.

•   Mantenimiento en Liang Bua, a lo largo de 
cerca de 95.000 años, de una técnica simple 
de talla que coincide con la de los demás 
yacimientos de la isla. 

•   Añadidos técnicos en Liang Bua, desde las pri-
meras ocupaciones de la cueva, que producen 

herramientas más complejas que las esquirlas 
(perforadores, microcuchillas, anzuelos).

•   Nuevos  añadidos  técnicos  en  Liang  Bua 
dentro del Holoceno.

•   Homo floresiensis sería el autor de las herra-
mientas tanto simples como más complejas 
de las unidades sedimentarias del Pleisto-
ceno de Liang Bua.

•   Homo sapiens sería el autor de las herra-
mientas tanto simples como más complejas 
del Holoceno de Liang Bua.





Ningún aporte morfológico, tafonómico, 
geológico o cultural ha servido para resolver 
la controversia acerca del origen de los hu-
manos modernos planteada por la Hipótesis 
Multirregional vs. la Hipótesis del Reempla-
zamiento. Como hemos visto en los capítulos 
anteriores, los estudios de ese tipo ni siquiera 
lograron determinar por completo si nean-
dertales y humanos modernos pertenecen a 
la misma especie. En este capítulo vamos a en-
trar una vez más en dicha polémica pero por 
medio de un tipo nuevo de evidencias: las ob-
tenidas gracias a la secuenciación de DNA 
procedente de los fósiles.

1. DNA mitocondrial antiguo

La recuperación de DNA antiguo comenzó a 
realizarse tomando como objetivo el material 
genético presente en las mitocondrias —DNA 
mitocondrial o mtDNA. Las mitocondrias 
son unos órganos celulares exteriores al nú-
cleo que cuentan con su propio material genéti-
co. Al no formar parte del núcleo, el mtDNA 

se hereda por vía sólo materna —como ele-
mento componente del óvulo. Las mitocon-
drias actúan como suministradoras de la ma-
yor parte de la energía que necesita la célula. 
El mtDNA codifica 13 proteínas, dos genes 
ribosómicos y 22 tRNA —RNA de transfe-
rencia— esenciales para la producción de di-
cha energía (Kivisild et al., 2006).

El mtDNA contiene unos 16.000 nucleóti-
dos, un número muy pequeño cuando se 
compara con los 3.000 millones de nucleóti-
dos del DNA del núcleo de la célula, que es 
donde se encuentran la mayoría de los genes 
(véase figura 20.1). Las secuencias que se re-
cuperaron en los primeros tiempos de la téc-
nica pertenecían a la región control, no codi-
ficadora, que contiene 1.210 pares de bases 
(bp) y cuenta con una gran variabilidad. Por 
tal razón se usa el acrónimo HVR (hyperva-
riable region) para denominarla.

La primera obtención de DNA antiguo la 
llevó a cabo en 1984 el equipo de Allan Wil-
son con material procedente de un pariente 
extinguido de los caballos, el quagga (Higuch 
et al., 1984). En esos mismos años, Svante 
Pääbo (1984, 1985) consiguió recuperar 

20.  La recuperación de material  
genético antiguo
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mtDNA humano de una momia egipcia con 
cerca de 2.500 años de edad. En el 2000 ya se 
había obtenido mtDNA de una veintena de 
organismos (véase figura 20.2).

La recuperación de DNA antiguo fue po-
sible gracias al desarrollo de la técnica de reac- 
ción en cadena de la polimerasa (Polimerase 
Chain Reaction, PCR), que logra multiplicar 
cantidades ínfimas de ácidos nucleicos. En 
palabras de Svante Pääbo y colaboradores 
(2004), la PCR permitió producir un número 
prácticamente ilimitado de copias de DNA a 
partir de muy pocos originales, o incluso uno 
solo. La misma secuencia de DNA puede ser 
amplificada varias veces de la misma muestra 
de DNA antiguo y estudiada así de una ma-
nera científicamente rigurosa.

Pero los restos de DNA recuperables del 
registro fósil son en la práctica escasísimos. 
Obtener suficiente material genético antiguo 
es una operación que depende del estado de 
los especímenes y éste es, a su vez, función de 
la edad y de las condiciones del yacimiento. 
Cuanto más modernos son los ejemplares y 
más seco y frío el lugar del que se obtienen, 
mayores posibilidades de éxito hay. Existe 
una dificultad más añadida: la de la conta-
minación del material a analizar. Cualquier 
ser vivo esparce su propio DNA por sus al-
rededores, así que el manejo de las muestras 
debe ser muy cuidadoso con el fin de evitar 
contaminaciones de mtDNA moderno. Aun 

El origen de las mitocondrias, al decir de Lynn Margulis 
(1970), se remontaría a la aparición de las primeras cé-
lulas eucariotas (con núcleo) como simbiosis entre las 
células procariotas (sin él) y algunas bacterias. De ser así, 

el DNA de las mitocondrias podría considerarse como 
un descendiente del de aquellas bacterias simbiontes. De 
hecho, su forma circular (véase figura 20.1) es propia del 
DNA bacteriano.

Caja 20.1  Mitocondrias como producto de la simbiosis

Figura 20.1  DNA mitocondrial. En la parte superior, 
la región control no codificante (HVR). Contiene 
el 7,5% de toda la información genética de la mitocondria.

El equipo de Pääbo puso a punto un protocolo experi-
mental con los procedimientos a seguir en la recuperación 
de material genético fósil. El protocolo incluía, entre otras 
cautelas, la de analizar las muestras en dos laboratorios 
independientes con el fin de poder desechar, en parte al 
menos, los resultados de identificación de mtDNA proce-
dentes de contaminaciones. Alan Cooper y Hendrik Poi-
nar (2000), sobre aplaudir la iniciativa de fijar un protocolo 

así, animaron a los editores, revisores, mecenas e investi-
gadores a ajustarse a esos criterios en cualquier investiga-
ción de DNA antiguo. Para una descripción detallada de la 
técnica y sus limitaciones véase Dennis O’Rourke et al. 
(2000), Michael Hofreiter et al. (2001) y Svante Pääbo et 
al. (2004). Para un examen de los distintas perspectivas 
que intervienen en el análisis del DNA antiguo, véase Cipo-
llari, Galderisi y Di Bernardo (2005).

Caja 20.2  Protocolo para la recuperación de mtDNA fósil
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así, tal contaminación resulta casi siempre 
inevitable.

2. DNA mitocondrial neandertal

La primera recuperación de mtDNA nean-
dertal se llevó a cabo a partir de material ex-
traído de la calota de Feldhofer (Neander, 
Alemania) (Krings et al., 1997). Se logró ob-
tener una secuencia de 379 bp idéntica en los 
dos laboratorios encargados del análisis y el 
mtDNA recuperado se comparó con la mis-
ma secuencia correspondiente a una pobla-
ción de referencia actual (secuencia de An-
derson; Anderson et al., 1981), aparecien-
do 27 diferencias. Si se comparan distintas 
muestras de igual secuencia entre diversas 
poblaciones humanas actuales, las diferen-
cias son, en promedio, entre cinco y seis. Así 
que los resultados de Matthias Krings y cola-

boradores (1997) indicaron una diferencia 
tres veces más grande entre el mtDNA nean-
dertal y el humano moderno que la que existe 
entre poblaciones de humanos actuales. La 
cifra, por otra parte, es la mitad de la que se 
obtiene al comparar humanos y chimpancés. 
La conclusión sacada por Krings et al. (1997) 
fue la de que esos datos apoyan la hipótesis 
de dos especies separadas.

La segunda recuperación de mtDNA 
neandertal tuvo lugar en 2000, con material 
procedente de una costilla de un ejemplar in-
maduro de cerca de 29.000 años de la cueva 
de Mezmaiskaya (norte del Cáucaso) (Ov-
chinnikov et al., 2000). Se obtuvo una se-
cuencia de 345 bp correspondiente a los mis-
mos loci que en el ejemplar de Feldhofer. Al 
comparar la secuencia de Mezmaiskaya con 
la de referencia de Anderson y la de Feldho-
fer, se obtuvieron respectivamente 22 y 12 
diferencias. Los dos neandertales utilizados 
comparten 19 sustituciones relativas a la se-
cuencia de referencia.

Figura 20.2  Organismos extinguidos para 
los que se habían determinado secuencias de 
mtDNA en el año 2000. De abajo arriba en las 
dos últimas columnas de la derecha (que 
reúnen todos los ejemplares), quagga, lobo 
marsupial, tigre de dientes de sable, moa, 
mamut, oso de las cavernas, antílope azul, 
perezoso gigante, auroch, mastodonte, focha 
de Nueva Zelanda, piopío de South Island, 
vaca marina de Steller, neandertal, Aptornis 
defossor, perezoso de Shasta, bandicot 
de pies de cerdo, moa-nalo y Myotragus 
balearicus (Hofreiter et al., 2001).
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3. Consecuencias evolutivas de 
 la comparación del mtDNA  
 de los ejemplares de Neander  
 y Mezmaiskaya

Son varias las conclusiones que sacaron Igor 
Ovchinnikov y colaboradores (2000) de las dos 

recuperaciones iniciales de mtDNA neander-
tal. La primera, relativa a la diversidad genéti-
ca. Resultó ser mayor entre los dos ejemplares 
recuperados que la obtenida mediante mues-
tras de 300 individuos de poblaciones caucási-
cas o mongoloides pero comparable a la de un 
número igual de africanos. Al ser Feldhofer y 
Mezmaiskaya yacimientos muy alejados entre 

Tabla 20.1  Criterios de autenticidad para la recuperación de DNA antiguo (Svante Pääbo et al., 2004)

1. Clonación de productos de amplificación y secuenciación de múltiples clones
 Sirve para detectar la posible heterogeneidad de los productos de amplificación debida a la contami-

nación, daños en el DNA o saltos de la PCR.
2. Controles de extracción y controles de PCR
 Debe utilizarse al menos una extracción vacía, que no contenga ningún tejido, tratada de la misma 

forma. Durante cada PCR vacía se deben realizar controles de PCR para diferenciar la contamina-
ción que se produce durante la extracción y durante la preparación de la PCR.

3. Ampliaciones repetidas del mismo o varios extractos
 Tiene dos propósitos. En primer lugar, permite la detección de contaminantes esporádicos. En se-

gundo lugar, permite la detección de cambios pertinaces, debidos a un error de codificación del DNA, 
en extractos con un número extremadamente bajo de moléculas en la plantilla.

4. Cuantificación del número de moléculas de DNA amplificables
 Indica si cabe o no esperar que se produzcan cambios pertinaces. Si los cambios pertinaces pueden 

ser excluidos (en extractos que contengan alrededor de > 1.000 moléculas en la plantilla), una sola 
amplificación es suficiente. La cuantificación se debe realizar para cada par de cebadores utilizados, 
ya que el número de moléculas amplificables varía drásticamente con la longitud del fragmento am-
plificado, la sensibilidad de la pareja de cebadores específicos utilizados y la composición de bases 
del fragmento amplificado.

5. Correlación inversa entre la eficiencia de la amplificación y la longitud de la amplificación
 Como el DNA antiguo está fragmentado, la eficiencia de la amplificación debería ser inversamente 

proporcional a su longitud.
6. Análisis bioquímicos de la conservación macromolecular
 Una mala conservación bioquímica indica que es muy poco probable que la muestra contenga DNA.
 Una buena conservación bioquímica puede apoyar la obtención de DNA antiguo.
7. Exclusión de las inserciones nucleares de mtDNA
 Es muy poco probable que varios pares de iniciadores diferentes sean seleccionados para una inser-

ción nuclear en particular. Por lo tanto, las sustituciones en la parte de superposición de diferentes 
productos de amplificación son una advertencia de que pueden haber sido amplificadas inserciones 
de mtDNA nuclear. La falta de diversidad en los estudios de población se puede tomar también 
como indicación de que posibles inserciones nucleares hayan llevado a resultados confusos.

8. Reproducción en un segundo laboratorio
 Este criterio responde a un propósito similar a los 2 y 3, es decir, sirve para detectar la contaminación 

de productos químicos o muestras durante su manipulación en el laboratorio. En nuestra opinión, 
esto no se justifica en cada uno de los estudios, sino más bien cuando se obtienen resultados nuevos 
o inesperados. Hay que tener en cuenta que los contaminantes que estén ya en una muestra antes de 
la llegada al laboratorio se reproducirán también en un segundo laboratorio.
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sí (véase figura 20.3), Ovchinnikov et al. (2000) 
sostuvieron que la diversidad de sus conteni-
dos genéticos podía tomarse como equivalen-
te a la del conjunto de los neandertales. Más 
adelante veremos en qué medida es así.

La segunda conclusión sostuvo, en palabras 
de Igor Ovchinnikov y colaboradores (2000), 

que los datos obtenidos proporcionaban apo-
yo adicional a la hipótesis de existencia de un 
flujo de genes muy bajo entre los neandertales 
y los humanos modernos. En particular, los 
datos reducían la probabilidad de que la diver-
sidad de secuencias de mtDNA de los nean-
dertales fuese suficiente para adecuarse a la 
diversidad humana actual. En tercer lugar, 
Ovchinnikov et al. (2000) calcularon, en fun-
ción de los resultados obtenidos, la edad del 
ancestro común de los neandertales occidenta-
les (Feldhofer) y orientales (Mezmaiskaya), 
obteniendo un lapso de 151.000-325.000 años. 
La divergencia de los neandertales y humanos 
modernos estaría situada, de acuerdo con los 
mismos autores, entre 365.000 y 853.000 años. 
Dentro de ese rango se encuentra la fecha de 
más de 500.000 calculada por Ryk Ward y 
Chris Stringer (1997) en función del trabajo 
llevado a cabo por Matthias Krings et al. 
(1997) con material de Feldhofer.

Los partidarios de la Hipótesis Multirre-
gional de aparición de los humanos modernos 

Matthias Höss (2000), en su comentario a la recupera-
ción del ejemplar de Mezmaiskaya, advirtió que tales 
estudios indican que ninguno de los neandertales exa-
minados aportaron DNA mitocondrial al linaje humano. 
Pero no cabe deducir de eso que tampoco aportasen 
DNA nuclear. Para saber en qué medida lo habrían he-
cho sería necesario recuperar DNA nuclear, cosa que 
tardó en lograrse. Si los estudios de recuperación de 
material genético antiguo se detuvieron al principio en el 
análisis del mtDNA es porque el DNA nuclear fósil se 
encuentra degradado y mezclado con microbios conta-
minantes. El DNA es una molécula que se degrada muy 
deprisa a causa de enzimas como las nucleasas lisoso-
males. Por añadidura, las bacterias, los hongos y los 
insectos se alimentan de las macromoléculas de DNA y 
las degradan (Eglinton y Logan, 1991).

Pese a tales inconvenientes, la recuperación de DNA 
nuclear fue lograda, por el sistema clásico —uso directo 
de PCR en el material a secuenciar— en el caso de 
secuencias de DNA de un solo locus (Huynen et al., 
2003). Utilizando una técnica distinta —aproximación 
metagenómica—, James Noonan y colaboradores 
(2005) recuperaron una secuencia de DNA nuclear más 
de 26.000 bp procedente de dos osos de las cavernas 

extintos de 40.000 años de edad. El procedimiento 
consistió en obtener primero DNA antiguo, que se com-
ponía de una mezcla de fragmentos del genoma de los 
organismos antiguos y secuencias derivadas de otros or-
ganismos del medio ambiente. A continuación se uti-
lizó la aproximación metagenómica, en la que todas las 
secuencias genómicas presentes en un determinado 
ambiente se clonan de forma anónima en una única li-
brería —la operación había de llevarse a cabo en un la-
boratorio en el que nunca se haya introducido DNA 
moderno de carnívoros. El paso siguiente consistió en 
secuenciar la librería, que dio lugar a inserciones quimé-
ricas por la presencia de DNA de distintos organismos. 
Por fin, las inserciones se compararon con nucleótidos, 
proteínas y secuencias ambientales de GenBank —que 
incluyen las propias de osos—, y el genoma completo 
del perro disponible en julio gracias al método de shot-
gun assembly. Noonan et al. (2005) definieron como can-
didata para las secuencias de oso de las cavernas solo 
aquella parte del inserto que coincidiese con las secuen-
cias actuales de oso o perro. Ese precedente hizo pensar 
que en el futuro podría plantearse la recuperación de 
DNA nuclear de fósiles en buen estado de conservación, 
como resultó ser a la postre (véase más adelante).

Caja 20.3  mtDNA y DNA nuclear

Figura 20.3  Distancia existente entre los yacimientos 
de Feldhofer y Mezmaiskaya de donde proceden los dos 
primeros ejemplares de neandertal cuyo mtDNA fue 
recuperado.
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también acudieron a la recuperación de DNA 
antiguo en apoyo de su modelo. Tras la pu-
blicación del artículo de Ovchinnikov et al. 
(2000), Gregory Adcock y colaboradores 
(2001) obtuvieron mtDNA procedente de diez 
Homo sapiens australianos antiguos, inclu-

yendo el ejemplar Lake Mungo 3 (LM3) (Aus-
tralia), descrito en 1974 por James Bowler y 
Alan Thorne (1976) (véase figura 20.4).

Al comparar el mtDNA de LM3 con la 
secuencia de referencia aparecieron 13 dife-
rencias (Adcock et al., 2001; en ese texto hay 
algunas erratas, como la de mencionar 14 di-
ferencias, que fueron corregidas más tarde). 
Como LM3 es indiscutiblemente un humano 
moderno, tanto por su morfología como por 
los utensilios hallados en el yacimiento, la ex-
plicación que dieron los autores para una di-
ferencia mitocondrial tan grande fue la de 
que el mtDNA de LM3 habría desaparecido 
del linaje humano posterior. Y si es así, en-
tonces también cabe pensar que hubiese po-
dido pasar lo mismo en otros casos; en el de 
los neandertales, por ejemplo. Si la ausencia 
en las poblaciones actuales de las particulari-
dades genéticas de LM3 no lleva a retirar el 
ejemplar de Lake Mungo del linaje huma-
no moderno, tampoco tendrían que dese- 
charse los neandertales a causa de los resul-
tados de la recuperación de su mtDNA. Tal 

Figura 20.4  LM3 de Lake Mungo (Australia), Homo 
sapiens (Bowler y Thorne, 1976). (Fotografía de Peter 
Brown, 2000).

La edad del ejemplar LM3 de Lake Mungo fue estable-
cida inicialmente en 28.000 a 32.000 años por medio 
de criterios geomorfológicos y asociación estratigráfica 
con Mungo 1 (Bowler y Thorne, 1976). Sin embargo, la 
combinación de distintas técnicas de datación (véase 
más abajo) llevó a que Alan Thorne y colaboradores 
(Thorne et al., 1999) establecieran una nueva edad para 
LM3 que alcanzaba 62.000 años. Tal fecha recibió 
pronto críticas: resultaba ser 20.000 años superior a la 
del extremo inferior de la Mungo Unit de la que procedía 
LM3, datada de forma segura en 43.000 años (Bowler 
y Magee, 2000; Gillespie y Roberts, 2000). De hecho, 
tanto Jim Bowler y John Magee (2000) como Richard 
Gillespie y Richard Roberts (2000) sostuvieron que, al 
haber sido enterrado —y por tanto depositado en un 
nivel sedimentario inferior—, LM3 ni siquiera sería de 
esa edad; tenía que tener menos de 43.000 años. 

Las técnicas utilizadas por Alan Thorne et al. (1999) 
para datar el espécimen fueron:

•   ESR en el esmalte dental. 
•   Series de uranio en las incrustaciones de calcita que 

cubrían el esqueleto.

•   Luminiscencia de estimulación óptica (OSL) en el se-
dimento que rodeaba el esqueleto. 

Esta última técnica examina granos individuales de 
los minerales, que absorben radiación desde el sedi-
mento. El mineral desprende esa radiación cuando la 
erosión lo expone a la luz del sol. La energía retenida 
todavía por el mineral indica cuándo se expuso por últi-
ma vez a la luz solar. 

En realidad, como indicó Richard Gillespie (2002), si 
los restos de LM3 tienen 30.000, 40.000 o 50.000 años 
no parece ser importante de cara al debate sobre el 
origen de los humanos modernos, ya que la presencia 
de poblaciones modernas en África se remonta más de 
100.000 años. Esa cifra da tiempo suficiente para que 
se alcance Europa o Australia dentro del rango indica-
do. Pero una edad más antigua para LM3 iría en contra 
de la credibilidad del estudio de mtDNA de Gregory Ad-
cock et al. (2001). Alan Cooper y colaboradores (2001) 
advirtieron a tal respecto que no es de esperar que el 
DNA sobreviva durante ese lapso de tiempo fuera de 
ambientes fríos.

Caja 20.4.  La edad de Lake Mungo
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argumento ha sido utilizado para invalidar 
las evidencias acerca de la separación de es-
pecies deducidas de la recuperación del mtDNA 
neandertal.

La controversia acerca de lo que significa 
el material recuperado de Lake Mungo arro-
ja interesantes claves acerca del alcance de 
las pruebas moleculares para entender la 
evolución humana. Los especialistas en re-
cuperación de mtDNA no tardaron en criti-
car el trabajo de Adcock y colaboradores 
(2001) por varias razones. La primera, la fal-
ta de replicación del análisis en un laborato-
rio independiente (Cooper et al., 2001; Gi-
llespie, 2002, por ejemplo). Una segunda 
dificultad estriba en que la antigüedad del 
ejemplar es dudosa (Cooper et al., 2001) 
(véase caja 20.4). 

Otra línea de críticas al estudio de Ad-
cock et al. (2003) utilizó los mismos argu-
mentos que llevaron a criticar la recupera-
ción de los ejemplares de Cromagnon (véase 
caja 20.5). En los restos procedentes de hu-
manos modernos del Pleistoceno, no se pue-
de distinguir entre el mtDNA endógeno y el 
que procede de la contaminación con mtDNA 
actual, cosa que afecta a LM3 en la medida 
en que se trata de un humano moderno 
(Serre et al., 2004). Sin embargo, es injusto 
aplicar dicha cautela al espécimen de Lake 
Mungo porque, en este caso, son precisa-
mente las diferencias respecto de la secuen-
cia de referencia las que se toman en cuenta. 
En forma alguna podrían proceder de con-
taminaciones de mtDNA actual si éste no 
contiene las particularidades de LM3. De 

hecho, Svante Pääbo et al. (2004) apuntaron 
que la imposibilidad de identificar material 
endógeno en las muestras de humanos mo-
dernos tendría algunas excepciones como 
aquellos casos poco comunes en los que 
aparecen variantes relativamente raras que no 
es fácil que se encuentren en los investigado-
res —incluyendo a quienes excavan, al per-
sonal de los museos y a los trabajadores del 
laboratorio. Esa excepción se aplica por com-
pleto, a nuestro juicio, al ejemplar de Lake 
Mungo.

La objeción más ajustada que cabe hacer 
a las interpretaciones de LM3 en favor de la 
Hipótesis Multirregional tiene que ver con 
la cercanía o lejanía del ejemplar respecto de 
los humanos modernos y los neandertales. 
En el análisis comparativo llevado a cabo 
por David Caramelli y colaboradores (2003) 
se utilizó el método estadístico de escala-
miento (MDS) que indica de forma gráfica 
las distancias genéticas entre las secuencias. 
La muestra analizada incluyó humanos ac-
tuales (60 europeos, 20 no europeos), nean-
dertales (4), cromañones (2) y el espécimen 
LM3. Los resultados aparecen en la figura 
20.5, dando una idea bastante clara de la si-
tuación. El ejemplar de Lake Mungo, aun 
cuando algunas de sus particularidades mi-
tocondriales hayan desaparecido en las po-
blaciones humanas actuales, entra en el ran-
go de Homo sapiens mientras que los nean-
dertales —de acuerdo con las evidencias del 
mtDNA— no lo hacen. Una crítica similar 
llevaron a cabo Alan Cooper y colaborado-
res (2001).

David Caramelli y colaboradores (2003) lograron recu-
perar mtDNA procedente de dos cromañones italia-
nos, obteniendo unos resultados que se encuentran 
por completo dentro del rango de variabilidad de los 
humanos actuales. Sin embargo, no tardaron en apa-
recer críticas al trabajo de Caramelli et al. (2003) basa-
das en el principio metodológico que se comenta en el 
texto. Si el mtDNA que se está recuperando es muy 

similar al de los humanos actuales, no es posible de-
terminar qué parte de los resultados obtenidos corres-
ponde a material endógeno y cuál se debe a contami-
naciones (Nordborg, 1998; Pääbo et al., 2004; Serre et 
al., 2004). En palabras de Svante Pääbo, el DNA cro-
mañón es tan similar al humano actual que no hay for-
ma de saber si lo que se encuentra es antiguo o no 
(citado por Abbott, 2003).

Caja 20.5  mtDNA cromañón
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4. La multiplicación de los  
 estudios de mtDNA neandertal

Con posterioridad a la recuperación del 
ejemplar de Mezmaiskaya, y hasta 2005, se 
obtuvo mtDNA de ocho neandertales más: 
Feldhofer 2 (Alemania) (Schmitz et al., 
2002), Vindija 75 (Croacia) (Krings et al., 
2000), Vindija 77 y 80 (Croacia) (Serre et al., 
2004), Engis 2 (Bélgica) (Serre et al., 2004), 
La Chapelle-aux-Saints (Francia) (Serre et 
al., 2004), RdV 1 de Les Rochers-de-Ville-
neuve (Francia) (Beauval et al., 2005) y El 
Sidrón (España) (Lalueza-Fox et al., 2005). 
Los resultados de las comparaciones entre la 
secuencia recuperada y la de referencia fue-
ron del todo similares a los obtenidos antes. 
Pero algunos de esos trabajos merecen una 
consideración especial.

Matthias Krings et al. (2000) lograron 
una secuencia de 357 bp de la HVRI y 288 de 
la HVRII del ejemplar Vindija 75. La com-
paración con la secuencia de referencia de 
Anderson dio resultados muy parecidos a los 
de los dos anteriores casos: era muy poco 
probable que el linaje de mtDNA neandertal 
hallado divergiese lo bastante como para re-

presentar una línea ancestral del mtDNA eu-
ropeo moderno (Krings et al., 2000). Los au-
tores realizaron también un análisis de la di-
versidad genética neandertal basándose en 
los ejemplares de Feldhofer, Mezmaiskaya y 
Vindija 75. En comparación con los simios 
africanos y los humanos actuales, los nean-
dertales resultaron ser más similares a los hu-
manos modernos que a los simios en cuanto a 
la posesión de una diversidad baja de mtDNA 
dentro de la especie (Krings et al., 2000) .

Las cifras de la tabla 20.2 indican el núme-
ro de sustituciones por cada 100 posiciones. 
Las secuencias estudiadas en humanos ac-
tuales y simios corresponden a 50.000 triple-
tes elegidos al azar en 5.530 humanos, 359 
chimpancés y 28 gorilas. Las secuencias de 
neandertales proceden de los tres ejemplares 
de Feldhofer, Mezmaiskaya y Vindija 75. La 
probabilidad de que la diversidad de la mues-
tra de tres ejemplares corresponda a la mayor 
diversidad en la población completa de tres 
neandertales es del 50% datos tomados de 
Matthias Krings et al. (2000).

En palabras de Krings et al. (2000), si los 
neandertales tenían una diversidad menor 
que los grandes simios pese a habitar una 

Figura 20.5  Resultados del 
método estadístico 
de escalamiento de secuencias 
HVRI de 60 europeos 
modernos (cuadrados 
grises), 20 no europeos 
(círculos grises), 4 
neandertales (rombos 
blancos), Lake Mungo 3 
(círculo blanco), 
y 2 cromañones (cuadrados 
blancos). Los ejes horizontal 
y vertical tienen escalas 
diferentes (Caramelli et al., 
2003).
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región mucho más grande que éstos, ese he-
cho puede indicar que los neandertales se 
expandieron a partir de una población pe-
queña. El árbol filogenético correspondien-
te a los tres ejemplares de neandertal de 
Feldhofer, Mezmaiskaya y Vindija aparece 
en la figura 20.6.

El trabajo de David Serre et al. (2004) es en 
especial interesante porque tuvo en cuenta los 
dos principales problemas apuntados por los de-
fensores de la Hipótesis Multirregional:

•   La posible contribución neandertal al pool 
genético de los humanos modernos podría 
haberse eliminado por deriva genética 
(Nordborg, 1998).

•   Si algunos neandertales  tenían ya secuen-
cias de mtDNA similares a las de los hu-
manos actuales, esas secuencias podrían 

ser vistas de forma errónea como contami-
naciones modernas (Trinkaus, 2001).

Serre et al. (2004) obtuvieron mtDNA de 
cuatro neandertales y cinco humanos moder-
nos del Pleistoceno. Con el fin de minimizar el 
problema de la contaminación de material ge-
nético actual en los humanos modernos del 
Pleistoceno, los autores se centraron en una re-
gión que contiene dos sustituciones particula-
res halladas en los neandertales estudiados con 
anterioridad. El resultado obtenido fue como 
sigue: los cuatro neandertales proporcionaron 
secuencias de mtDNA de tipo neandertal, 
mientras que ninguno de los cinco humanos 
modernos del Pleistoceno contenían ese tipo de 
secuencias aun cuando estuviesen igual de bien 
preservados que los ejemplares de neandertal.

5. La continuidad Homo 
 heidelbergensis- 
 Homo neanderthalensis

Con tales resultados a su alcance, David Serre 
y colaboradores construyeron un modelo es-
tadístico basado en la teoría de la coalescen-
cia (véase capítulo 21). El modelo excluye 
una contribución genética de los neanderta-
les a los humanos modernos del Pleistoceno 
Superior al 25%. Sin embargo, los autores ad-
virtieron que ese posible 25% era el resultado 
de un cálculo teórico, sin que hasta el mo-

Tabla 20.2  Diversidad genética del mtDNA de simios africanos, humanos modernos y neandertales

 Gorilas Chimpancés Humanos modernos Neandertales

 18,57 ± 5,26% 14,82 ± 5,70% 3,43 ± 1,22% 3,73%

Como ya dijimos en el capítulo 1, la deriva genética es el 
fenómeno que lleva a la desaparición de parte de la ri-
queza de alelos de una población cuando ésta se re-

construye tras un cuello de botella ocasional que la haya 
reducido a unos pocos individuos. Sólo se conservan los 
alelos de los supervivientes, eliminándose los demás.

Caja 20.6  Deriva genética

Croacia (Vindija)

Cáucaso (Mezmaiskaya)

Alemania (Neandertal)

africanos

africanoshumano
moderno

neandertal

africanos
y

no africanos

Figura 20.6  Árbol filogenético con humanos actuales 
y ejemplares de neandertal de Feldhofer (Alemania), 
Mezmaiskaya (Cáucaso) y Vindija 75 (Croacia) 
(Hofreiter et al., 2001).



630 Evolución humana

mento se hubiesen encontrado pruebas direc-
tas de hibridaciones, con lo que era muy po-
sible que tal contribución no hubiese tenido 
en realidad lugar. 

El trabajo de Carles Lalueza-Fox y cola-
boradores (2005) realizado con ejemplares de 
neandertales de El Sidrón (Asturias), amén 
de servir de síntesis acerca de los estudios de 
recuperación de mtDNA antiguo, ofreció una 
clave sobre el episodio de sustitución de Homo 
heidelbergensis por Homo neanderthalensis. 
Las dos hipótesis existentes acerca del cambio 
de una cronoespecie a la otra asumen:

1. Que la aparición de los rasgos distintivos 
de los neandertales tuvo lugar de forma 
gradual en un proceso de cambio continua-
do desde una cronoespecie a la otra. 

2. O bien, que la emergencia de los neanderta-
les fue el resultado de un proceso de espe-
ciación definido de manera clara que tuvo 
lugar entre 250.000 y 300.000 años atrás.

Lalueza-Fox et al. (2005) sostuvieron que 
los datos genéticos obtenidos en su trabajo 
apoyan la segunda de esas hipótesis: H. nean-
derthalensis surgió como una entidad bioló-
gica distinta tras un acontecimiento de espe-

ciación que tuvo lugar hace unos 250.000 
años. Ese acontecimiento no sólo coincide 
con las estimaciones acerca del LCA (último 
antecesor común) de todos los neandertales, 
indicadas por la variación de su mtDNA, sino 
también con la aparición en Europa del 
modo cultural 3 (tradición musteriense) y el 
declive de las variaciones morfológicas ob-
servadas en H. heidelbergensis. 

Caben pocas dudas acerca de que el uso de 
los métodos moleculares supone un avance 
considerable para comprender las relaciones 
evolutivas de los homininos del Pleistoceno 
Superior. Pero el mtDNA ofrecía sólo indi-
cios, aunque éstos indicasen de forma insis-
tente la falta de evidencias de un flujo genéti-
co entre neandertales y humanos modernos 
(Serre et al., 2004). Las secuencias de mtD-
NA específico neandertal recuperadas hasta 
2005 no estaban presentes en los humanos 
modernos. Pero ese hecho podía deberse a 
dos motivos. El primero, que el mtDNA 
neandertal evolucionase en un linaje separa-
do del de los humanos modernos, cosa que 
favorecería la hipótesis «desde África» y la 
consideración de neandertales y humanos 
modernos como dos especies distintas. Pero 
también podría ser, en teoría al menos, que el 

La metodología utilizada por Serre et al. (2003) y sus 
conclusiones fueron criticadas por Alan Cooper, Alexei 
Drummond y Eske Willerslev (2004). Más adelante vere-

mos en qué medida la comparación del DNA nuclear 
aclara el posible cruce genético entre neandertales y 
humanos modernos.

Caja 20.7  Hibridación entre distintas especies

Aparte del interés que pueda tener la fecha de origen dada 
por Lalueza-Fox et al. (2005) para la historia del linaje 
neandertal, ese trabajo apuntó también la posibilidad de 
cifrar de manera relativamente exacta el momento de 
sustitución de una cronoespecie por otra posterior. 
Como hemos dicho en varias ocasiones, esa precisión 
es, por lo común, muy difícil. Tanto los datos genéticos 
como la estimación de las diversas pautas de creci-
miento dental en H. heidelbergensis y H. neandertha- 

lensis (Ramirez Rozzi y Bermúdez de Castro, 2004) per-
mitirían, de forma un tanto excepcional, establecer una 
frontera precisa entre estas dos cronoespecies. Aunque 
la paradoja de la abundancia podría convertir en impre-
ciso un esquema que ahora parece claro por la falta de 
ejemplares intermedios (el estudio de Fernando Ramí-
rez Rozzi y José María Bermúdez de Castro utilizó para 
la muestra de H. heidelbergensis sólo los ejemplares de 
la Sima de los Huesos, Atapuerca, España).

Caja 20.8  Cambio de cronoespecie



20. La recuperación de material genético antiguo 631

mtDNA neandertal hubiera desaparecido en 
los humanos actuales a causa de fenómenos 
de deriva genética, como ya hemos indicado. 
Numerosos autores (Kahn y Gibbons, 1997; 
Höss, 2000; Cooper et al., 2001; Paunovic et 
al., 2001; Beauval et al., 2005, por ejemplo) 
advirtieron acerca de que no se podía descar-
tar por completo que se produjese algún in-
tercambio genético entre neandertales y hu-
manos modernos, hasta ese 25% indicado en 
los estudios de Serre y colaboradores (Serre 
et al., 2004) (véase figura 20.7).

6. El contraejemplo  
 del «Niño de Lapedo»

Los resultados de la recuperación de mtDNA 
neandertal contrastan con el estudio anató-
mico de algunos ejemplares tardíos interpre-
tados como prueba de una posible hibrida-
ción neandertal-humano moderno. Así sucede 

con las evidencias morfológicas del esqueleto 
casi completo de un niño neandertal descu-
bierto en 1998 en el yacimiento tardío (24.500 
años) del Abrigo do Lagar Velho (Portugal) 
(Duarte et al., 1999). El examen morfológico 
del ejemplar (Lagar Velho 1) indicaba, para 
los autores del hallazgo, una evolución en 
mosaico. Algunos rasgos, como la mandíbu-
la incipiente, la anchura de las coronas man-
dibulares, el tamaño relativo de las falanges 
proximal y distal del pulgar, muestran una 
cercanía respecto de los rasgos tenidos por 
derivados de los seres humanos modernos. 
Otros caracteres, como el tamaño de los in-
cisivos o las proporciones del fémur, están 
dentro de los propios de los neandertales. 
Ante esa situación intermedia, con rasgos en 
diferente grado de evolución, Eric Trinkaus, 
Joao Zilhão y Cidália Duarte (1999) saca-
ron la conclusión de que, al menos en la 
península Ibérica, se produjo un cruce de las 
poblaciones de neandertales y humanos mo-
dernos. 

Figura 20.7  A: bajo el supuesto de un tamaño constante de 10.000 individuos de población efectiva para los seres 
humanos modernos, los mtDNA contemporáneos se remontan a unos cinco linajes de mtDNA existentes hace 25.000 
años. Los fósiles de los humanos modernos representan cinco muestras adicionales para el tiempo de supuesta mezcla 
genética (estrellas). Las muestras de humanos modernos contemporáneos y antiguos (EMH) rechazan la presencia 
de una contribución neandertal superior al 25% (p 0,05) a los humanos modernos de hace unos 30.000 años. B: en la 
hipótesis más realista de una expansión de la población humana durante la colonización de Europa y tras ella, se puede 
fijar una contribución neandertal más pequeña porque el número de los ancestros del pool genético humano actual fue 
mayor hace 30.000 años que lo indicado en la hipótesis A. Sin embargo, la contribución que se puede establecer 
dependería de cuándo y cómo se produjo la expansión. C: en la hipótesis de que el tamaño de la población se mantuvo 
constante antes de una supuesta fusión con la población neandertal, y se expandió sólo a partir de entonces, la 
contribución de los neandertales podría haber sido más grande pero depende también de cómo se produjo la expansión. 
(Figura y explicación de David Serre et al., 2004).
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Una sola evidencia firme acerca de un cru-
ce así bastaría para falsar la Hipótesis del Re-
emplazamiento de una población por otra 
sin intercambio genético. Pero los autores 
que interpretaron el hallazgo sostuvieron 
algo más. Para Trinkaus et al. (1999), si se 
produjo tal cruce fue porque los rasgos de 
conducta entre neandertales y humanos mo-

dernos debían encontrarse lo bastante próxi-
mos entre sí como para permitirlo. Según 
Trinkaus et al. (1999), las implicaciones más 
importantes de Lagar Velho 1 son conduc-
tuales, no taxonómicas ni filogenéticas. 

El mosaico morfológico del ejemplar de 
Lapedo demuestra, para Trinkaus et al. 
(1999), que cuando los seres humanos mo-
dernos se dispersaron por la península Ibéri-
ca tuvieron que toparse con poblaciones de 
neandertales. Ambos grupos se reconocerían 
mutuamente como humanos con estrategias 
de conducta, sistemas sociales, estructuras de 
comunicación y estrategias adaptativas simi-
lares. Como dijeron Trinkaus y colaborado-
res (1999) respecto de las dos poblaciones 
que esos autores dan por presentes en Lape-
do, es probable que sus contrastes culturales 
fuesen grandes; al fin y al cabo, una procedía 
del Paleolítico Medio y la otra era del Paleo-
lítico Superior. Pero las diferencias funda-
mentales habrían sido sutiles y, en la perspec-
tiva que corresponde a los indicios extraídos 
del fósil de Lapedo, ambas estarían compues-
tas por «personas». 

La interpretación de Trinkaus y colabora-
dores (1999) no es, sin embargo, la única for-
ma de entender lo que indica el ejemplar de 
Lapedo. El significado de los rasgos anató-
micos es, como tantas veces hemos visto, un 
tanto discutible; más aún cuando se trata de 
un ejemplar infantil como Lagar Velho 1. 
Así, tras el examen de las evidencias disponi-
bles, Ian Tattersall y Jeff Schwartz (1999) 
concluyeron que se trataba de un ser humano 
de aspecto moderno (véase caja 20.9).

Figura 20.8  Enterramiento del espécimen infantil Lagar 
Velho 1. (Fotografía de http://artsci.wustl.edu/~anthro/
blurb/LagarVelho1.jpg).

En el estudio acerca del espécimen de Lapedo, Lagar 
Velho 1, Ian Tattersall y Jeffrey Schwartz (1999) sostu-
vieron que el contexto arqueológico de Lagar Velho es 
el de un entierro gravetiense típico, sin ninguna señal 
de la influencia cultural musteriense. La muestra, para 
Tattersall y Schwartz, no sólo carecía de caracteres 
derivados neandertales sino también de cualquier su-
gerencia de la morfología de neandertal. Lo más pro-
bable, para estos autores, sería que se tratase de un 

niño gravetiense robusto, un descendiente de los in-
vasores modernos que habían expulsado a los nean-
dertales de la península Ibérica hacía varios miles de 
años. Como veremos más adelante, la cultura mus-
teriense es común en los yacimientos neandertales 
—aunque también está presente en algunos de hu-
manos modernos de Oriente Próximo. La gravetiense 
es propia de los humanos modernos que entraron en 
Europa.

Caja 20.9  Tafonomía de Lapedo
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Al contrastar la postura de Trinkaus y co-
laboradores con la de Tattersall y Schwartz, 
cabe recordar la advertencia que hizo al res-
pecto William Goodwin. Quizá los neander-
tales y los humanos se cruzasen en Lagar 
Velho pero dando lugar a descendencia esté-
ril (recogido por Kenneth Chang, 2000). Si el 
Niño de Lapedo fuese en verdad un híbrido 
de neandertal y humano moderno, eso no 
probaría aún que se tratase de poblaciones de 
la misma especie. Para lograr algo así —de 
acuerdo con la definición de especie biológi-
ca— habría que demostrar, además, que el 
ejemplar Lagar Velho 1 era fértil. O bien dis-
poner de varios ejemplares con sus mismas 
características indicativas de que se dio toda 
una «población híbrida».

No se puede probar más allá de toda duda 
razonable si el individuo infantil de Lagar 
Velho era neandertal o humano moderno 
mediante análisis anatómicos o culturales. 
A lo largo de este libro hemos visto ya dema-
siados ejemplos acerca de cómo las posturas 
previas de partida permiten interpretar los 
mismos indicios empíricos de maneras contra-
puestas. Los recursos de la genética de pobla-
ciones como el indicado por Goodwin —ais-
lamiento reproductivo— tampoco son viables 
cuando se trata del registro fósil. Los trabajos 
de recuperación de mtDNA abrieron una 
nueva perspectiva pero, como hemos visto, 

no concluyente. Antes de seguir con el paso 
siguiente, el de la recuperación de DNA nu-
clear, abordaremos las evidencias del mtDNA 
recuperado en un ejemplar siberiano.

7. Okladnikov: ¿Llegaron  
 a Siberia los neandertales?

Los límites geográficos de la presencia de los 
neandertales se establecen gracias a la identi-
ficación, segura o probable, de fósiles que res-
ponden a sus características morfológicas. 
Eso sólo se consigue si se dispone de ejempla-
res lo bastante completos como para que se 
pueda llevar a cabo la asignación. Como con 
frecuencia aparecen indicios dudosos, las 
fronteras de la presencia de neandertales se 
fijaron sin tenerlos en cuenta. Así, el esquele-
to infantil hallado en la cueva de Teshik-Tash 
en Uzbekistán fue tenido por el indicio de la 
ocupación más alejada de Europa (Debetz, 
1940) (véase la figura 20.9, que reproduce la 
incluida en el capítulo anterior).

Johannes Krause y colaboradores (2007) 
llevaron a cabo un análisis de mtDNA sobre 
el ejemplar de Teshik-Tash y unos restos 
poco informativos —dientes y algunos frag-
mentos postcraneales— hallados en la cueva 
de Okladnikov dentro la región de Altai del 

Figura 20.9  Extensión 
geográfica de los 
yacimientos con 
especímenes 
de neandertales, incluyendo 
la cuevas de Okladnikov 
y Teshik-Tash (Krause et al., 
2007).
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sur de Siberia. Esos últimos materiales, da-
tados entre 43.700 y 37.750 años atrás, no 
tienen una atribución firme: pueden ser 
vistos como neandertales, humanos mo-
dernos o incluso Homo erectus (Krause et 
al., 2007).

Krause et al. (2007) realizaron la recupera-
ción del mtDNA a partir del fémur izquierdo 
de Teshik-Tash y tres huesos fragmentarios de 
Okladnikov. Las secuencias obtenidas del 
ejemplar de Teshik-Tash correspondían en su 
mayor parte a las de los humanos modernos, 
aunque dos de ellas coincidieron con secuen-
cias neandertales identificadas con anteriori-
dad. Respecto del fósil de Okladnikov, los 
resultados fueron muy similares: sólo una 
parte menor de las secuencias correspondían 
al mtDNA neandertal. Pero esas coinciden-
cias bastan según Krause et al. (2007) para 
remarcar el hecho de que algunos de los res-
tos utilizados contienen material genético de 
Homo neanderthalensis. Llevando a cabo un 
nuevo estudio sobre los materiales de identi-
ficación positiva, y sometiendo los resultados 
a análisis estadísticos de comparación tanto 
con las muestras disponibles de mtDNA 
neandertal como con las de humanos moder-
nos actuales y antiguos, la conclusión que 
sacaron Krause y colaboradores (2007) es la 
de que tanto el ejemplar de Teshik-Tash 
como el de Okladnikov pertenecieron a una 
población relacionada con los neandertales 
europeos. Algo que los estudios morfológicos 
de Teshik-Tash y de los dientes de Oklad-
nikov habían ya apuntado. A su vez, el fósil 
de Teshik-Tash parece estar más próximo a 
los neandertales europeos que al de Oklad-
nikov, pero sus divergencias no son tan am-
plias como para que quepa suponer que sus 
poblaciones vivieran separadas durante un 

largo período de tiempo. Esa constatación 
apoya la hipótesis de una colonización tardía 
del Asia central por parte de los neanderta-
les, aprovechando quizá un episodio de rela-
tiva templanza del clima hace 125.000 años 
(Krause et al., 2007).

8. El trasfondo del mtDNA:  
 poblaciones y especies

Por razones relacionadas con el método cien-
tífico, y tal como puso de manifiesto el filóso-
fo de la ciencia Karl Popper (1963), las hipó-
tesis al estilo de «el mtDNA neandertal no se 
encuentra presente en los humanos actuales» 
son falsables sin más que ofrecer un ejemplo 
en el que sí aparezca esa presencia. Pero no 
puede sostenerse que son ciertas más que de 
forma provisional. Siempre podemos encon-
trarnos con que un experimento futuro de-
muestre que están equivocadas. 

Aun siendo así, la acumulación de experi-
mentos que indicaban de forma sistemática 
la separación entre el mtDNA neandertal y 
humano moderno hacía que los métodos mi-
tocondriales apoyasen cada vez con más 
fuerza la hipótesis de los dos grupos separa-
dos, sin flujo genético compartido.

Pero ¿a qué tipo de grupo nos referimos? 
¿A dos poblaciones o a dos especies? Y, ya de 
paso, ¿cuál es el alcance de la diferencia entre 
uno u otro episodio de cara a entender la 
evolución humana?

Supongamos que los neandertales son suce-
sores de unas poblaciones asiáticas que entran 
en Europa. Supongamos también que los hu-
manos modernos son sucesores de una pobla-
ción africana. Llamemos, respectivamente, Pn 

Si los neandertales fuesen sucesores de unos inmi-
grantes a Europa, pero llegados desde África y no des-
de Asia, el argumento que estamos tratando no cam-
biaría demasiado. Se trata de entender las posibles 

causas de una separación genética reflejada en el 
mtDNA y lo que pueden aclararnos respecto del paso 
evolutivo de los humanos desde el Pleistoceno Medio 
al Superior.

Caja 20.10  ¿Un origen africano remoto para los neandertales?
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a la población neandertal que llega a Europa 
y Phm a la población humana moderna que 
evoluciona en África.

Las dos hipótesis alternativas sostendrían: 

—  Hipótesis 1: que Pn y Phm no mantuvie-
ron flujo genético (reemplazamiento).

—  Hipótesis 2: que Pn y Phm sí lo mantuvie-
ron (hibridación) (véase figura 20.10).

¿Cómo podemos someter a prueba esas 
hipótesis? Cabe hacerlo, en cierta medida, 
por comparación genética entre neanderta-
les y humanos modernos. Los estudios de 
mtDNA apoyan, así, H1. Pero, por las razo-
nes indicadas antes, semejante apoyo es siem-
pre provisional. 

Imaginemos ahora que, pese a tal provi-
sionalidad, nos damos por convencidos de 
que no hubo tal flujo genético. La pregunta 
siguiente es por qué sucedió eso. Pn y Phm 
podrían no haber compartido genes porque, 
tras la separación geográfica, evolucionaran 
hacia dos especies distintas. Pero también ha-
bría podido suceder que, siendo poblaciones 
de la misma especie, el flujo genético no se 
produjese porque se mantuvieron aisladas en 
distintos continentes; sin contacto físico sufi-
ciente entre ellas, la hibridación no habría 
podido darse. 

Las alternativas posibles son, por tanto:

 I. Otorgar el rango de especie a la pobla-
ción Pn —Homo neanderthalensis— y 
otro a la Phm —Homo sapiens.

II. Sostener la hipótesis de las subespecies 
—H. sapiens neanderthalensis, H. sapiens 
sapiens. 

III. Hablar sólo de poblaciones Pn y Phm.

Pues bien, elegir una de esas alternativas 
es una decisión que no puede justificarse 
en términos estrictos de recuperación del 
mtDNA antiguo. Depende de otras circuns-
tancias y, en especial, de las prácticas usuales 
en la paleontología humana. Tales prácticas 
imponen el uso del concepto de especie bio-
lógica para nombrar taxa fósiles y, así, nos 
hemos referido en este libro a los Orrorin tu-
genensis, Australopithecus afarensis, Paran-
thropus robustus y Homo erectus, entre otras 
muchas formas fósiles. Pero, como ya hemos 
repetido varias veces, ninguna de tales «espe-
cies» superaría, con los medios técnicos dis-
ponibles hoy, los criterios relativos a la espe-
cie biológica.

El caso de los neandertales es similar al 
de cualquier otro grupo fósil. Si compara-
mos los neandertales con los humanos mo-
dernos, los estudios de mtDNA apoyan la 

Figura 20.10  Alternativas en la posible contribución genética de los neandertales a los humanos modernos. Esquema 
de la izquierda: los humanos modernos tempranos y los neandertales se cruzaron y aportaron ambas poblaciones 
su DNA a los humanos modernos. Esquema de la derecha: los humanos modernos tempranos y los neandertales no se 
cruzaron, así que sólo los humanos modernos tempranos aportaron su DNA a los actuales. El que la hibridación 
no se produjese no implica de forma necesaria que los neandertales y los humanos modernos fuesen especies diferentes 
(véase texto).
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hipótesis de dos poblaciones distintas, Pn y 
Phm, separadas y sin intercambio genético 
o con un intercambio escaso. El cálculo de 
David Serre y colaboradores (2004) de un flu-
jo inferior al 25% entre ambas poblaciones 
no indica que se produjese un flujo genético 
de esa dimensión. Sólo establece que, de ha-
berse producido, no podría haber superado 
tal cifra. Las evidencias negativas —provi-
sionales, insistamos una vez más— apunta-
ban, pues, hacia un intercambio mínimo o 
inexistente. Pero eso sería así tanto si man-
tenemos la idea de dos poblaciones como si 
nos referimos a dos especies. 

¿Por qué se producen entonces polémicas 
tan elevadas de tono como la que tuvo lugar 
respecto del espécimen Lagar Velho 1? 
Como puso de manifiesto Geoffrey Clark 
(1997a; 1997b), el problema tal vez sea de 
orden paradigmático. Las posturas «de la hi-
bridación» y «del reemplazamiento» están 
basadas en preconcepciones radicalmente 
distintas acerca de lo que fue el pasado re-
moto humano. Siendo así, las variables a 
medir o los métodos indicados para hacerlo 
—como el de la comparación del mtDNA— 
poco lograrán resolver. El debate se dirige, 
más que a la cuestión acerca de cómo fueron 
los orígenes de nuestra especie, a los concep-
tos implícitos acerca de lo que es un «ser hu-
mano». 

Por razones que tienen que ver tanto con 
el uso extensivo del concepto de especie bio-
lógica como con las evidencias moleculares 
disponibles hoy, en este libro hemos optado 
por otorgar el rango de especies separadas a 
los neandertales y a los humanos modernos. 
Eso no quiere decir en modo alguno que, al 
situar los neandertales en otra especie, se esté 
arrojando una idea peyorativa sobre ellos. 
Los neandertales ya no se ven reducidos a la 
imagen bestial que se tuvo de ellos en un 
tiempo —y que, por cierto, pudo contribuir 
al rechazo posterior de la hipótesis de las 
dos especies distintas (véase Tattersall, 1998). 
El tipo de humano que sería un neandertal 
no puede deducirse de las evidencias mole-
culares. Tampoco de sus apomorfias. Es el 
registro arqueológico el que mejor nos indi-

ca su condición mental. Pero las capacidades 
simbólicas de los neandertales quedan fuera 
del alcance de este libro. 

9. La secuenciación  
 de alto rendimiento

Como hemos visto, la obtención de secuencias 
de mtDNA neandertal fue posible, pese a las 
dificultades inherentes a la mala conservación 
de los ácidos nucleicos tras la muerte, gracias 
a la técnica de la reacción en cadena de la po-
limerasa (la PCR). Pero ese procedimiento, 
pese a que llevó a la obtención de resultados 
espectaculares, es lento y caro. La técnica de la 
secuenciación aleatoria (shotgun sequencing), 
aun suponiendo un avance, tampoco lograba 
resolver los problemas derivados de la necesi-
dad de recuperar secuencias muy deteriora-
das. De ahí que se plantease la necesidad de 
sustituir esos métodos iniciales por otro dife-
rente. Surgió así la técnica de la Primer exten-
sion capture, PEC, o secuenciación de alto ren-
dimiento (Briggs et al., 2009).

La PEC permite identificar secuencias 
cortas de bases nitrogenadas a partir de 
muestras de DNA muy degradadas y conta-
minadas por la presencia de DNA de micro-
bios, situación común cuando se habla de 
fósiles. Fue presentada en 2009 por Adrian 
Briggs y colaboradores —Svante Pääbo entre 
ellos—, del Max Planck Institute for Evolu-
tionary Anthropology de Leipzig (MPIEA) 
que dirige el propio Pääbo.

El método PEC se basa en un procedi-
miento de pirosecuenciación a través de la 
llamada «técnica 454» —454, en adelan-
te—, un recurso obtenido gracias a la cola-
boración entre el MPIEA y la empresa nor-
teamericana 454 Life Sciences Corporation. 
Se trata de una tecnología que permite la 
determinación de secuencias de DNA a gran 
escala, aplicable a genomas completos, me-
diante luminiscencia. La técnica 454 puede 
determinar la secuencia de 20 millones en 
4,5 horas, lo cual agiliza y abarata de forma 
notable el proceso de recuperación (Briggs 
et al., 2009).
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La 454 fue utilizada por Adrian Briggs y colaboradores 
(2007) en un trabajo que detectó las pautas de deterio-
ro del DNA antiguo en un neandertal, un mamut y un 
oso de las cavernas. Briggs et al. (2007) indicaron que 
los resultados obtenidos sugerían la posibilidad de ob-
tener secuencias genómicas fiables de organismos del 
Pleistoceno.

La pirosecuenciación utilizada por 454 usa la polime-
rización del DNA para añadir nucleótidos a cadenas 
muy parciales y deterioradas de DNA. En síntesis, los 
pasos a dar son los siguientes:

I. A partir de una muestra bruta de DNA obtenido de 
un fósil, degradado y contaminado a ciencia cierta por 
DNA de microbios, el material genético a secuenciar se 
fragmenta mediante un proceso físico conocido como 
nebulización por medio del cual el DNA se rompe en 
fragmentos de 200 a 800 pares de bases aproximada-
mente y una sola cadena.

II. A cada fragmento de DNA obtenido en la nebuli-
zación se le añaden dos pequeñas secuencias adapta-
doras en sus extremos: A y B. Como consecuencia de 
la direccionalidad de la cadena del DNA (véase capítulo 1), 
los extremos de A y B no son equivalentes. A tiene libre 
un extremo 5’ y B, un extremo 3’.

III. Los fragmentos de DNA se unen a unas esferas 
capaces de capturar extremos 3’ libres. Siendo así, 
atraparán todos los fragmentos que cuenten con un 
adaptador B. Los fragmentos que solo contengan adap-
tadores A no se unirán a las esferas y serán eliminados. 
Los que contengan dos adaptadores B se unirán por 
dos puntos. Los posibles fragmentos de doble cadena 
que se hayan mantenido y se unan a estas esferas se 
someten a una solución de alta concentración de hi-
dróxido de sodio que provoca la separación de las dos 
cadenas simples. Todas las cadenas que no se hayan 
unido a las esferas son eliminadas. Las esferas, con sus 
cadenas atrapadas por el extremo del adaptador B se 
introducen en distintos compartimentos de una placa 
con los materiales —reactivos y enzimas— necesarios 
para llevar a cabo el proceso que nos es ya familiar, el 
de la polimerasa PCR.

IV. Mediante la técnica PCR, cada secuencia de ca-
dena simple da lugar a la síntesis de la complementaria, 
obteniéndose millones de dobles cadenas. Las esferas 
son sometidas ahora de nuevo a un proceso de nebuli-
zación destinado a separar las cadenas complementa-
rias y eliminar las que no queden unidas a las esferas. El 
resultado que se obtiene es que cada esfera tiene adhe-
rido a su superficie un gran número de cadenas simples 
idénticas unidas por el extremo 3’ que corresponde al 
adaptador B. Tras una serie de ciclos de PCR se habrá 
generado en cada esfera un gran número de secuen-
cias idénticas.

V. A partir del gran número de fragmentos idénticos 
a los atrapados por las esferas que se han obtenido 
mediante PCR, se procede a identificar su secuencia de 
bases nitrogenadas. Para ello, se utiliza un secuencia-
dor como el Genome Sequencer FLX que aparece en la 
figura 20.12. Las esferas se cargan en un dispositivo 
conocido como PicoTiterPlate, que es el que se intro-
duce en el secuenciador. Este dispositivo consta de 
más de un millón de pocillos de 44 micras de diámetro, 
en cada uno de los cuales sólo cabe una esfera con sus 
fragmentos de DNA atrapados, además de las encimas 
necesarias para la síntesis e identificación de los pasos 
siguientes.

VI. Comienza la síntesis de las cadenas comple-
mentarias de los fragmentos de DNA existentes en 
cada pocillo. Cada vez que se añade un nucleótido 
complementario, la enzima luciferasa emite un destello. 
El secuenciador dispone de un sistema óptico que re-
coge el patrón de destellos luminosos emitidos (véase 
figura 20.12).

VII. Mediante programas informáticos, se inter-
pretan los patrones de luz recogidos. A partir de su 
intensidad y posición se generan unas gráficas que 
indican cuál ha sido la incorporación de nucleótidos y 
su número.

Caja 20.11  Técnica 454

Figura 20.11  Primeros pasos de la 
pirosecuenciación. De arriba abajo, en el sentido 
de las agujas del reloj, fragmentación del DNA en 
pequeños trozos a los que se añaden las secuencias 
adaptadoras; unión de los fragmentos de DNA a las 
esferas; introducción de las esferas en los 
compartimentos en que se llevará a cabo la 
multiplicación mediante la técnica de la polimerasa. 
(Ilustración procedente de http://scott.sherrillmix.com/
blog/tag/pyrosequencing/).
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10. Resultados preliminares  
 de la secuenciación de alto 
 rendimiento

La secuenciación de alto rendimiento se utili-
zó por el equipo de Adrian Briggs y colabora-
dores para obtener el mtDNA completo de 
cinco ejemplares de neandertal, los de Vindija 
Vi 33.25 (Croacia), Feldhofer I y II (Alema-

nia), Sidrón 1253 (Asturias, España) y Mez-
maiskaya (Rusia) (Briggs et al., 2009), abar-
cando un amplio rango geográfico y un consi-
derable rango temporal (véase figura 20.13). 

Los resultados obtenidos por Briggs et al. 
(2009) indicaron que la diversidad del mtDNA 
de los neandertales de entre 70.000 y 38.000 
años atrás fue cerca de un tercio de la de 
los humanos contemporáneos. Por medio 
del análisis de la evolución de las proteínas del 

Figura 20.12  Izquierda: tras la obtención de un número suficiente de copias de DNA mediante pirosecuenciación, se 
lleva a cabo la identificación de las secuencias con uso de la enzima luciferasa (imagen de http://genomebiology.com/
content/figures/gb-2007-8-6-217-1-l.jpg.). Derecha: diagrama del secuenciador Genome Sequencer FLX (imagen 
de http://454.com/products/gs-flx-system/index.asp).
APS: adenosina 5’ fosfosulfato. ATP: adenosina trifosfato. PPi: pirofosfato inorgánico.

Figura 20.13  Procedencia 
y edad de las muestras 
de neandertal utilizadas 
por Briggs 
y colaboradores (2009).
K: miles de años.
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mtDNA, los autores concluyeron que esos 
datos sugerían que la población efectiva a 
largo plazo de los neandertales había sido 
menor que la de los humanos modernos y los 
grandes simios actuales (Briggs et al., 2009). 
No obstante, también apuntaron una expli-
cación alternativa: que la diversidad de mtDNA 
encontrada fuese típica sólo de los últimos 
neandertales tras haber experimentado una 
reducción considerable en su número debido 
a influencias directas o indirectas de la ex-
pansión de los humanos modernos fuera de 
África. 

El cladograma obtenido por Briggs y cola-
boradores (2009) a partir de la recuperación 
de la secuencia completa del mtDNA es el 
que aparece en la figura 20.14. 

Como síntesis de los doce estudios de 
mtDNA neandertal realizados hasta 2009, 
podían extraerse algunas conclusiones gene-
rales:

•   El mtDNA de  los  neandertales  cae  fuera 
del rango de variación humanos actuales.

•   La probabilidad de una contribución gené-
tica neandertal al genoma de los humanos 
modernos es del 0,1 al 25%.

•   El  ancestro  común de  neandertales  y  hu-
manos modernos tiene ≈ 500.000 años.

11. ¿Una nueva especie?  
 El fósil de Denisova

El método PEC de recuperación de DNA fó-
sil fue utilizado por Johannes Krause y cola-
boradores (2010) para el análisis del mtDNA 
completo del ejemplar de Denisova.

La cueva de Denisova, situada en las mon-
tañas Altai (Rusia), ha suministrado el pri-
mer fósil procedente del Pleistoceno Superior 
asiático (al margen del hominino de Flores) 
que puede ser ajeno a los taxa de los neander-
tales y los humanos modernos. Se trata de un 
espécimen muy incompleto, limitado a la fa-
lange distal parcial del quinto dedo de la 
mano de un hominino, pero la cueva contie-
ne indicios de ocupación episódica por homi-
ninos desde hace 125.000 años, con industria 
del musteriense temprano, en los niveles es-
tratigráficos 21 y 22 (Shunkov, 2005). 

Lo poco informativo del fósil de Denisova 
llevaría a dejarlo de lado como es el caso de 

En el cladograma de la figura 20.14 se indica, debajo de 
cada rama, el ratio de evolución de las proteínas que 
resulta ser más alto en el caso de los neandertales que en 
los simios y humanos modernos. El ratio se mide por 

medio de la tasa de sustitución de aminoácidos dividida 
por la tasa de sustitución neutra (cambios en las bases 
nitrogenadas que no conducen a un cambio del ami-
noácido, véase capítulo 1).

Caja 20.12  Evolución de las proteínas

Figura 20.14  Filogenia del mtDNA de los neandertales 
y humanos modernos (véase caja 20.12) (Briggs et al., 
2009).
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muchos ejemplares cuya interpretación resul-
ta imposible. En el capítulo siguiente nos refe-
riremos al análisis del material genético de la 
falange, capaz de proporcionar ciertos indi-
cios acerca de sus relaciones con los distintos 
taxa de Homo. Allí comentaremos las posibles 
afinidades filogenéticas del espécimen y las 
pistas que proporciona acerca de la salida de 
África de los ancestros de los neandertales.

La recuperación del mtDNA del ejem-
plar de Denisova —una mujer, por cierto— 
y su comparación con las muestras conoci-
das de neandertales y humanos modernos, 
tanto actuales como del Pleistoceno, llevó 
a Johannes Krause y colaboradores (2010) a 
concluir que se trata de un tipo desconoci-
do de hominino que puede ser considerado 
el grupo hermano del linaje conjunto «nean-

La falange parcial corresponde al nivel 11, cuya edad es 
48.000-30.000 años (Krause et al., 2010). Aunque el 
ejemplar no es lo bastante indicativo como para ser asig-
nado a ningún taxón, su condición de hominino está 

bien establecida. La industria del nivel 11 de Denisova 
es de transición entre las técnicas del Paleolítico Medio 
y el Superior (Green et al., 2010).

Caja 20.13  La falange de Denisova

Figura 20.15a  Situación de la cueva de Denisova en las 
montañas Altai (Rusia) (Shunkov, 2005). 

Figura 20.15b  Mapa de 
localización de Denisova 
(con el número 62 en un 
círculo) en comparación con 
otros yacimientos. La 
numeración en gris claro 
remite a yacimientos de 
neandertales y la gris oscuro 
a humanos modernos tanto 
actuales como del Paleolítico 
respecto de los que se han 
hecho estudios de mtDNA 
utilizados por los autores 
(Krause et al., 2010).
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dertal + humano moderno», del que se se-
paró hace cerca de un millón de años. El 
cladograma correspondiente aparece en la 
figura 20.16. En consecuencia, cabe deducir 
que la presencia en latitudes tan altas del 
ejemplar de Denisova corresponde, de acuer-
do con Krause et al. (2010), a una migra-
ción desde África distinta a las de los ances-
tros de neandertales y de humanos moder-
nos, si bien los autores sostienen que la 
estratigrafía de la cueva sugiere que el indi-

viduo objeto de estudio habría podido vivir 
cerca en tiempo y lugar tanto de unos como 
de otros. 

En un comentario a las conclusiones de 
Krause y colaboradores (2010), María Mar-
tinón-Torres, Robin Dennell y José María 
Bermúdez de Castro (2011) advirtieron acer-
ca de la necesidad de contar con mayores evi-
dencias empíricas antes de sostener un mode-
lo filogenético de relación entre el ejemplar 
de Denisova, los neandertales y los humanos 

Figura 20.16  Cladograma de distribución de 54 mtDNA de humanos modernos tanto actuales como del Pleistoceno 
(recuadro gris superior), seis neandertales (recuadro gris inferior) y el ejemplar de Denisova (62) (Krause et al., 2010).

466.000 años
(321.000-618.000 años)

1,04 millones de años
(799.000 años -
1,3 millones de años)

humanos
modernos

neandertales

Denisova
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modernos, en particular respecto de la salida 
de los ancestros de Homo neanderthalensis de 
África que Krause et al. (2010) sitúan en torno 
a los 500.000-300.000 años. Para Martinón-
Torres, Dennell y Bermúdez de Castro (2011), 
la hipótesis de una dispersión de los homini-
nos por Asia hace cerca de un millón de años 
y, por tanto, un origen asiático para la pobla-
ción de Denisova no puede excluirse de mo-
mento.

12. El genoma nuclear

En el año 2001 se obtuvo la secuenciación 
completa del genoma humano (Venter et al., 
2001). A partir de ese momento, la esperan-
za de poder llegar algún día a compararlo 
con el genoma neandertal, decidiendo de 
una vez por todas cuál es la distancia genéti-
ca entre ambos taxa y, por tanto, si cabe 
pensar que se trata de una especie o de dos, 
entraba en una nueva fase, aunque parecía 
mucho más difícil lograr esa misma hazaña 
respecto del genoma neandertal. Pero la 
puesta a punto de la técnica PEC de secuen-
ciación de alto rendimiento permitió com-
pletar el esquema. 

12.1 Recuperación de DNA  
 nuclear neandertal

El mayor problema a resolver de cara a desci-
frar el genoma nuclear neandertal continua-
ba siendo, pese a la mejora en las técnicas de 
secuenciación, el de la presencia de contami-
naciones. Así que el equipo de Richard Green 
y colaboradores (2006) llevó a cabo un estu-
dio previo encaminado a determinar qué ya-
cimientos estarían más libres de ese tipo de 
contaminantes, en especial de DNA humano 
moderno. Para ello, realizaron pruebas acer-
ca de la conservación de los aminoácidos en 
más de 70 ejemplares —huesos y dientes— 
de distintos lugares de Europa y Asia occi-
dental. La gran mayoría de las muestras ana-
lizadas tenían o bien un contenido muy bajo 
de aminoácidos o altas tasas de racemiza-
ción (véase figura 20.17 y caja 3.17). Sin em-
bargo, seis de esos especímenes dieron como 
resultado una suficiente presencia de ami-
noácidos no degradados. Green et al. (2006) 
extrajeron el material genético de muestras 
de esos seis ejemplares y, a partir de él, llevaron 
a cabo la amplificación de la región hiperva-
riable del mtDNA mediante PCR obtenien-
do tanto material procedente de los nean-
dertales como de contaminaciones modernas. 

Figura 20.17  Porcentajes 
de la presencia de mtDNA 
humano (izquierda) 
y neandertal (derecha) en la 
recuperación realizada 
a partir de muestras de los 
ejemplares de neandertal de 
Croacia (Vi-77 y Vi-80), 
Francia (St. Césaire), Rusia 
(Okladnikov), España (El 
Sidrón) y Uzbekistán (Teshik-
Tash). Cada ejemplar tiene 
dos columnas horizontales 
que corresponden a las dos 
series recuperadas (Green et 
al., 2006). Véase el texto 
para la interpretación.
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Pero en la medida en que las secuencias de 
esa región hipervariable son diferentes en los 
neandertales, y se sabe en qué consisten las 
diferencias, Green et al. (2006) pudieron es-
tablecer el ratio de presencia de mtDNA tipo-
neandertal y mtDNA tipo-humano moder-
no poniendo de manifiesto el nivel de las 
contaminaciones. Las diferencias halladas 
entre las distintas muestras eran muy impor-
tantes.

Como se ve en la figura 20.17, sólo el 1% 
del mtDNA recuperado resultó ser del tipo-
neandertal en las muestras de Francia, Rusia 
y Uzbekistán. Una muestra de Croacia (Vi-77) 
alcanzó el 5%; otra de España (El Sidrón, 
Asturias), el 75%. Pero la procedente de Vi-80 
(Vindija, Croacia) contenía cerca del 99% de 
mtDNA neandertal en la recuperación de 
un segmento de 63 bp y ≈ 94% en un seg-
mento de 119. Se había detectado así una 
muestra con niveles de contaminación infe-
riores al 6%.

La cueva de Vindija (véase figura 20.18), 
perteneciente a la región de Hrvatsko Za-
gorje, contiene 13 niveles sedimentarios 
(unidades A-M) que van desde 25.000 hasta 
125.000 años. El material relativo a la mayor 
parte de los neandertales hallados corres-
ponde a la unidad G (Jankovic et al., 2006). 
Las condiciones de preservación de los ejem-
plares hallados son muy diversas, depen-
diendo su estado de las intrusiones de agua 
que se han dado en diferentes lugares (Green 
et al., 2006).

La cueva se comenzó a excavar en 1928 y 
el ejemplar Vi-80 (actual, Vi33.16) fue descu-
bierto en 1980 por Mirko Malez y colabora-
dores (1980). El fósil procede de la unidad 
G3, con útiles musterienses, de una edad de 
32.010 ± 2.120 años obtenida mediante espec-
trometría de acelerador de masas de 14C (Green 
et al., 2006).

La técnica PEC de alto rendimiento per-
mitió recuperar a partir de Vi-80 un total de 
254.953 secuencias de DNA nuclear con alre-
dedor de un millón de bp (0,03 del total) 
(Green et al., 2006); fue el primer logro de 
cara a obtener el genoma de un neandertal. 
Pese a tratarse de una parte pequeña del ma-
terial genético nuclear, Green y colaborado-
res pudieron realizar comparaciones con el 
genoma completo de humanos modernos, 
chimpancés y ratones, el conjunto de secuen-
cias redundantes de GenBank y las secuen-
cias de muestras ambientales de GenBank. 
Los resultados permitieron estimar la forma 
como se habían ido produciendo las diferen-
cias detectadas; 35 millones de bp separan el 
genoma de chimpancés y humanos moder-
nos. De acuerdo con lo indicado por la mues-
tra del neandertal de Vindija, el millón de 
pares de bases llevaría a estimar lo que indica 
la figura 20.19. Se muestran en ella en gris 
(parte izquierda de la imagen) las diferencias 
que han aparecido en el linaje chimpancé o 
humano antes de la separación humanos 
modernos/neandertales, en gris oscuro (parte 
central) las diferencias propias del linaje 
neandertal, y en gris más claro (parte dere-
cha) las diferencias propias de los humanos 
modernos (Green et al., 2006).

Green y colaboradores (2006) sacaron 
conclusiones interesantes de cara a evaluar el 
proceso de evolución que conduce a los nean-
dertales y humanos modernos. La separación 
de los dos linajes pudo establecerse en unos 
516.000 años (con un 95% confianza para el 
abanico 465.000-569.000 años). Pero ¿qué 
consideración podrían tener esos dos linajes? 
¿Se trata de poblaciones de una misma espe-
cie que se hubiesen mantenido separadas du-
rante ese lapso de tiempo, o de dos especies 
distintas? 

Figura 20.18  Cueva de Vindija (Fotografía 
de J. Karavanic) (Jankovic et al., 2006).
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Para comprobarlo, Green y colaborado-
res (2006) calcularon la presencia en la 
muestra de Vindija de alelos ancestrales 
—compartidos con los chimpancés— o de-
rivados —iguales a los de los humanos mo-
dernos— en loci en los que nuestra especie 
cuenta con un polimorfismo de nucleótido 
único (symple nucleotide polymorphism, SNP) 
(caja 20.14). 

El resultado fue de ≈30% de alelos deriva-
dos que los neandertales comparten con 
nuestra especie. Una tasa muy alta, que llevó 
a Green et al. (2006) a concluir que se debería 
haber producido un cierto flujo genético en-
tre el linaje neandertal y el humano moderno 
tras la separación de ambos. Dicho de otro 
modo, que H. neanderthalensis y H. sapiens 
se habrían cruzado dando descendencia fértil 
después de que las dos especies hubiesen en 

gran parte divergido, aunque no tanto como 
para hacer imposible la producción de des-
cendientes híbridos fértiles. Algunos de és-
tos habrían seguido cruzándose con indivi-
duos de H. sapiens a través de varias genera-
ciones, de manera que la proporción de 
DNA neandertal en los descendientes sería 
sólo una fracción pequeña del DNA de los 
humanos actuales. Las consideraciones so-
bre el cromosoma X neandertal llevaron a 
Green et al. (2006) a sostener que el flujo 
habría consistido en el aporte genético de 
machos de humanos modernos al genoma 
neandertal. 

¿Hemos llegado, pues, a la conclusión de 
que, dado que es probable que se diese hibri-
dación entre ambos linajes, cabe sostener 
—en contra de lo dicho hasta ahora— que 
neandertales y humanos modernos pertene-

Figura 20.19  Distribución de las diferencias genéticas entre chimpancés, humanos modernos y neandertales. 
(Ilustración original de Green et al., 2006). Véase el texto para la explicación.

Un polimorfismo de nucleótido simple, SNP, se da 
cuando los alelos correspondientes a un determinado 
locus difieren en una sola base nitrogenada (aunque el 
término también se aplica en ocasiones si son unas po-

cas bases las implicadas). La mayor parte de la varia-
ción genética en los humanos actuales (cerca del 90%) 
corresponde a SNP. 

Caja 20.14  SNP
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cen a la misma especie? La respuesta no tie-
ne que ser por necesidad afirmativa. El traba-
jo de Green y colaboradores de 2006, y el de 
2010 que abordaremos de inmediato, apoyan 
que neandertales y humanos modernos son 
dos especies distintas pero con episodios imi-
tados de hibridación (véase caja 20.18).

12.2 El genoma neandertal

En la reunión de 2009 de la American Associa-
tion for the Advancement of Science, El Max 
Planck Institute for Evolutionary Anthropolo-
gy y la empresa 454 Life Sciences Corporation 
anunciaron que contaban con un primer borra-
dor del genoma neandertal correspondiente al 
63%, unos 3.300 millones de bases, y esperaban 
publicar en breve el genoma completo. Esa pro-
mesa se cumplió en mayo de 2010 al aparecer el 
artículo de Richard Green y colaboradores 
(2010) en el que se presentaron los resultados.

El logro de la recuperación completa del 
genoma neandertal se realizó aplicando téc-
nicas PEC de secuenciación de alto rendi-
miento a tres fragmentos de huesos de la cue-

va de Vindija. La selección del material se 
realizó a partir de 89 huesos de neandertal 
procedentes de 19 yacimientos, con un total 
de 201 extracciones de DNA. Fueron elegi-
dos tres fragmentos de los huesos:

Vi33.16: (el espécimen antes conocido 
como Vi.80 del que hemos hablado) proce-
dente, como vimos, de la unidad G3, con una 
edad de 32.010 ± 2.130 años. 

Vi33.25: de la unidad I, más profunda y 
por lo tanto más antigua, de edad no deter-
minada y cuyo mtDNA había sido secuen-
ciado con anterioridad (Green et al., 2008).

Vi33.26: procedente de la unidad G (subu-
nidad desconocida), de una edad de 44.450 ± 
550 años.

Con el fin de determinar con seguridad si 
los fragmentos pertenecían a uno o más indi-
viduos, Green y colaboradores (2010) utiliza-
ron en primer lugar la comparación de las 
secuencias de mtDNA ya conocidas de 
Vi33.13 y Vi.33.25, que diferían en diez posi-
ciones. Pertenecían, por tanto, a dos indivi-
duos distintos. La secuenciación de Vi33.26, 
realizada por vez primera, dio por el contra-

Que Vi33.16 fuese una hembra resultó una sorpresa. En 
el análisis anterior de un millón de bp, Green et al. (2006) 
habían determinado que el ejemplar perteneció a un in-
dividuo de sexo masculino.

La recuperación del material genético completo de 
los tres fragmentos elegidos produjo, como era de es-
perar, problemas relativos a la contaminación de DNA 
tanto bacteriano como humano y a la presencia de ar-
tefactos. Richard Green y colaboradores (2010) siguie-
ron procedimientos encaminados a eliminar esas fuen-
tes de error. La contaminación bacteriana —entre el 95 
y el 99% del material obtenido por métodos tradiciona-
les— se eliminó seleccionando enzimas de restricción 
que afectaran al DNA microbiano pero no tuviesen efec-
to en secuencias de primates. Los artefactos (identifica-
ción errónea de bases nitrogenadas) proceden en su 
mayor parte de la desaminación de la base nitrogenada 
citosina, que pierde su grupo amino. Se trata de un pro-
ceso normal en el que la desaminación de la 5-metil ci-
tosina produce timina (la guanina también se transforma 
en adenina por la misma causa), y se da en mayor nú-

mero cerca del extremo 5’ de la cadena de DNA. El 
40% de las citosinas situadas en la primera posición de 
ese extremo se convierte en timina por desaminación. 
Para detectar esos artefactos, los autores compararon 
mediante mapeo (alineación) las secuencias de DNA de 
humano moderno, chimpancé, orangután, macaco y 
neandertal. La tasa de errores por desaminación se 
calculó mediante comparación de las diferencias de las 
bases C/T y G/A entre el mtDNA ya conocido con ante-
rioridad en los ejemplares analizados y el nuevo obtenido. 
Los artefactos por desaminación resultaron modestos 
(tasa de 0,1), aunque mucho mayores que los debidos a 
la técnica utilizada (cuya tasa se limita a un 0,001). La 
contaminación de DNA humano moderno se calculó de 
tres maneras distintas: mtDNA, DNA nuclear y presencia 
del cromosoma Y. En este último caso, fue afortunada la 
circunstancia de que se tratase de hembras neandertales 
en los tres casos. La contaminación procedente de ma-
chos actuales alcanzó un 0,6% (95% de confianza para 
1,53%). Una tasa similar (0,7%) se obtuvo para la conta-
minación de DNA nuclear humano moderno.

Caja 20.15  Analizando Vi33.16
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rio un resultado idéntico al disponible para 
Vi33.16. Con el fin de comprobar si proce-
dían del mismo individuo, los autores lleva-
ron a cabo una comparación de alelos 
(Green et al. 2010; información suplementa-
ria). Tras el análisis de los resultados obteni-
dos, los autores atribuyeron los ejemplares a 
diferentes individuos, si bien Vi33.16 y 
Vi33.26 podrían tener relaciones de paren-
tesco. La práctica ausencia de fragmentos 
de DNA propios del cromosoma Y (véase 
caja 20.15) indicó que en los tres casos se 
trataba de hembras.

Los resultados obtenidos por Green et al. 
(2010), tras ser comparados con los geno-
mas de humanos modernos y chimpancés, 
llevaron a conclusiones muy significativas. 
Los cambios de bases nitrogenadas respecto 
del genoma del chimpancé aparecen en la 
tabla 20.3. 

La gran mayoría de las sustituciones y su-
presiones encontradas en el genoma nean-
dertal (87,9 y 87,3%, respectivamente) se pro-
dujeron antes de su separación respecto del 
linaje humano moderno. Los rasgos deriva-
dos para éste y primitivos en los neandertales 
pueden ser codificados por sólo 78 nucleóti-
dos que hayan afectado a la estructura de la 
proteína, cosa que, según Green y colabora-
dores (2010), indica que se han producido 
pocos cambios en el nivel de los aminoácidos 
durante los centenares de miles de años que 
permanecieron separados los dos linajes de 
neandertales y humanos modernos. 

Pero, como sabemos, los cambios en el 
material genético no son puestos de manifies-
to sólo por las diferencias a nivel de las pro-
teínas. Como vimos al hablar de la selección 
neutra y el reloj molecular (capítulo 1), las 
divergencias existentes entre los nucleótidos 

que corresponden a un mismo lugar en la se-
cuencia indican que uno y otro linaje han te-
nido trayectorias separadas. De cara a enten-
der el proceso de la evolución del linaje homi-
nino en su último tramo, la comparación de 
los polimorfismos de nucleótido simple (SNP) 
es el análisis más relevante. 

12.3 Genes de selección positiva

Los neandertales entran en el rango de va-
riación de los SNP de los humanos moder-
nos para muchas regiones del genoma; am-
bos linajes comparten, así, el alelo que está 
presente en los humanos actuales. De cara a 
determinar la selección positiva en los hu-
manos modernos, Green et al. (2010) se cen-
traron en aquellos SNP que aparecían como 
derivados para nuestra especie mientras que 
los neandertales conservaban la plesiomor-
fia (compartida con el genoma del chim-
pancé), es decir, cambios en los SNP del li-
naje humano que surgieron después de la 
separación respecto del linaje neandertal 
moderno. 

Green et al. (2010) identificaron un total de 
212 regiones susceptibles de haber experimen-
tado una selección en Homo sapiens. Como 
existe una relación directa entre la fuerza de la 
selección y la longitud de la secuencia afecta-
da, los autores se centraron en las 20 regiones 
más extensas con SNP de selección positiva 
para identificar los genes codificados por esas 
series de nucleótidos. Cinco de las regiones no 
contenían genes codificantes de proteínas; las 
restantes 15 regiones elegidas contenían entre 
uno y 12 genes. La mayor de todas, con una 
extensión de 336.000 pares de bases que ape-

Tabla 20.3  Sustituciones y supresiones de bases en la comparación del genoma humano moderno 
y neandertal con el del chimpancé (Green et al., 2010)

  Sustituciones Supresiones

 genoma humano moderno 10.535.445 479.863
 genoma neandertal  3.202.190  69.029
 porcentaje 30% 14%



20. La recuperación de material genético antiguo 647

nas cuentan con SNP derivados en el genoma 
neandertal, localizada en el cromosoma 2, 
contiene el gen THADA. Algunas de las alte-
raciones de dicho gen causan el tipo II de dia-
betes; Green et al. (2007) plantearon la hipóte-
sis de un posible papel de THADA en los pri-
meros humanos modernos que afectase a la 
regulación del metabolismo energético.

La tabla 20.4 indica distintos genes asocia-
dos a enfermedades que afectan a las capaci-
dades cognitivas y que pertenecen a alguna de 
las 20 regiones con mayor probabilidad de ha-
ber sido objeto de la selección positiva. 

Como es lógico, la selección positiva no 
tiene sentido si se encamina a seleccionar 
genes defectivos. Lo que sucede es que, por 
razones que tienen que ver con la necesidad 
de orientar la investigación médica hacia los 
correlatos que se encuentran entre dolen-
cias y genes, la primera función que se iden-
tifica es la alterada, la que se debe a alelos 
defectivos. 

Se ignoran de momento las funciones que 
realizan los genes de la tabla 20.4 en su versión 
no defectiva. Ni siquiera se conoce en qué me-
dida se expresarían en el tejido cerebral; 

Tabla 20.4  Genes pertenecientes a regiones con SNP que indican probable selección positiva en huma-
nos modernos, y cuyos alelos defectivos están asociados a dolencias cognitivas (Crow et al., 2007)

 Cromosoma Región Genes Dolencia asociada

  7 68662946-69274862 AUTS2 autismo
 21 37580123-37789088 DYRK1A síndrome de Down
 10 83336607-83714543 NRG3 esquizofrenia
  6 45440283-45705503 RUNX2 displasia cleidocraneal
  7 121763417-122282663 CADPS2 autismo

El modelo evolutivo de Tim Crow acerca del origen de la 
esquizofrenia contempla esa enfermedad como un re-
sultado colateral e indeseado que surgió a causa de la 

selección positiva de genes que, en su versión no de-
fectiva, tienen que ver con el lenguaje (véase Crow, 1993; 
1995a; 1995b; 1996;1997, por ejemplo).

Buena parte de las dificultades que existen para enten-
der de forma completa el sentido de la selección positi-
va es que, como hemos dicho, sólo conocemos las fun-
ciones de los alelos defectivos de los genes implicados 
y no las de los alelos normales. Como dijo Schwartz 
(2011), no tiene sentido sostener que la versión primitiva 
del RUNX2 coincida con las alteraciones actuales de 
ese gen que llevan a defectos en el desarrollo craneal al 
estilo de la displasia cleidocraneal. Los neandertales, 
portadores de esa versión «primitiva», muestran un fe-
notipo contrario al de los humanos modernos con una 
hipoplasia que impide el desarrollo completo dental y 
óseo. Los neandertales contaban con grandes y robus-

tas epífisis en los huesos largos, un arco supraorbital 
alto y curvado, diáfisis de diámetro a menudo conside-
rable y, en ocasiones, taurodontismo —cavidad pulpar 
extendida. La postura de Schwartz (2011) incide en la 
necesidad de entender las relaciones genéticas entre 
neandertales y humanos modernos, con la selección 
positiva de genes como el RUNX2 incluida en ellas, de-
jando de lado las hipótesis de evolución ortogenética 
—como dijimos en el capítulo 5, por «ortogénesis» se 
entiende un proceso progresivo en el que cabe distin-
guir entre estadios inferiores y superiores de evolución. 
El autor hizo hincapié en el carácter altamente derivado 
de muchos de los rasgos de los neandertales. 

Caja 20.16  Origen de la esquizofrenia

Caja 20.17  Selección positiva
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menos todavía qué sentido podrían tener de 
cara a las funciones cognitivas. De hecho, la 
evolución de las capacidades mentales es 
uno de los asuntos más intrincados, pero 
también más interesantes, que pueden abor-
darse dentro de la filogénesis de los homininos. 
Se trata, no obstante, de un asunto que tene-

mos que dejar por razones de espacio para un 
próximo volumen. 

Disponer de unos indicios como los que 
proporciona el trabajo de Green et al. (2010) 
acerca de la selección positiva de genes de hu-
manos modernos es un buen punto de parti-
da para poder ir más allá de la especulación.

El concepto biológico de especie (capítulo 2) incluye 
como mecanismo esencial el aislamiento reproductivo. 
Los miembros de una especie no pueden cruzarse con 
los de otra dando lugar a descendencia fértil. ¿Cómo es 
posible, entonces, que neandertales y humanos mo-
dernos se cruzasen, aun de forma limitada?

La respuesta la dio Ernst Mayr (1996), mediante la 
«hibridación introgresiva». Posibles fallos en los me-
canismos de aislamiento pueden llevar a episodios 
aislados de hibridación entre especies afines simpáti-
cas que, pese a esos cruzamientos, se mantienen 
separadas.

Caja 20.18  Hibridación introgresiva



El final de un libro dedicado a la evolución 
del linaje humano llega al encontrarnos con 
el surgimiento de nuestra especie. No obstan-
te, debe caracterizarse ésta siguiendo los cri-
terios mantenidos a lo largo de todo el texto. 
Comenzando por la necesidad de precisar su 
sentido taxonómico.

Carolus Linnaeus (1735) situó a los seres 
humanos entre los primates, fijando el punto 
de partida adecuado para investigar nuestra 
especie desde un punto de vista taxonómico 
(véanse figura 21.1 y capítulo 2). De acuerdo 
con la idea vigente hoy y seguida en este li-
bro, los humanos modernos pertenecemos 
al orden Primata, superfamilia Hominoidea, 
familia Hominidae, tribu Hominini, género 
Homo, especie Homo sapiens.

La pregunta acerca de lo que un humano 
moderno parece o bien innecesaria o tardía 
cuando hemos estado utilizando de continuo 
esa expresión a lo largo del libro. Pero se trata 
ahora de recapitular de forma sistemática lo 
dicho hasta ahora. 

Si damos por buenos los criterios utiliza-
dos para tratar otras especies de homininos, 
el primer paso a la hora de caracterizar a 

nuestra especie consistiría en identificar el 
holotipo y paratipos constituyentes del hipo-
digma. Pero esto no es ni necesario, ni posi-
ble. No es necesario porque todos sabemos lo 
que es un H. sapiens. Linneo no definió un 
holotipo para la especie humana, ni es algo 
que preocupe o interese a ningún taxonomis-
ta. Por añadidura, listar los paratipos es im-
posible; sería preciso incluir miles de millo-
nes de ejemplares. 

Las preguntas pertinentes respecto de 
nuestra especie se refieren a cuáles son las 
apomorfias que la identifican y, al contrario 
de lo que sucede con la consideración taxo-
nómica, no se trata de algo obvio.

Incluimos en H. sapiens a los humanos ac-
tuales y a sus ancestros que no lo sean a su 
vez de Homo neanderthalensis. Quedan ex-
cluidas del taxón otras especies que han 
coexistido con los humanos modernos, como 
sucede no sólo con los neandertales sino 
también con Homo floresiensis o los homini-
nos de Denisova. Sin embargo, para caracte-
rizar H. sapiens necesitamos definir las auta-
pomorfias, los rasgos derivados no comparti-
dos con ningún otro hominino. 

21.  Humanos modernos
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Parece que debería ser algo muy simple el 
identificar los rasgos característicos de los 
humanos modernos dado que tenemos a 
nuestra disposición un número inmenso de 
ejemplares. Pero ese número gigantesco con-
duce a una variación intraespecífica tan 
enorme que dificulta la determinación de 
medidas cuantitativas. Uno de los mejores 

ejemplos de que es así se tiene en la paradoja 
indicada por Chris Stringer, Jean-Jacques 
Hublin y Bernard Vandermeersch (1984) en 
su intento de determinar los parámetros cra-
neales de H. sapiens: si se usan límites esta-
dísticos para diferenciar a los miembros de 
nuestra especie de otros taxa, esos mismos 
límites excluirían a muchos individuos hu-

Figura 21.1  Orden de los 
primates, de acuerdo con  
la clasificación establecida por 
Linneo. Dentro del género 
Homo Linneo (1735) 
distinguió entre Homo 
diurnus, al que llamamos hoy 
Homo sapiens frente  
a Homo nocturnus  
(el orangután). Tal manera  
de clasificar, incluyendo hasta 
siete razas diferentes  
de humanos, no es hoy 
aceptable pero la taxonomía 
de Linneo sigue siendo  
la fuente de nuestros actuales 
sistemas taxonómicos.

Haeckel (1905) situó a los aborígenes australianos 
entre «las razas inferiores [...] fisiológicamente más 
cercanos a los mamíferos, simios y perros que a los 
europeos civilizados» (recogido por Milford Wolpff y 
Rachel Caspari, 2000). Como es lógico, no se trata 
de decidir quién es humano y quién no lo es entre 
los individuos actuales. El etnocentrismo del pasa-

do, que clasificaba a las llamadas razas inferiores 
como «primates arbóreos», fue descartado hace ya 
bastante tiempo. Pero la cuestión que persiste es 
cómo identificar el taxón humano de manera que 
se pueda decidir si ciertos fósiles pertenecen o no 
a Homo sapiens. En ocasiones, esto no es nada 
obvio.

Caja 21.1  Los aborígenes, según Haeckel
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manos tanto contemporáneos como ances-
trales. 

La observación de los humanos modernos, 
incluso reducida a una parte mínima de la hu-
manidad actual, nos puede manifestar cuáles 
son las apomorfias distintivas. Pero ¿con res-
pecto a qué especies? Tenemos un cerebro 
muy grande, una postura bípeda y nuestra 
cultura está extraordinariamente desarrollada 
—por ejemplo, usamos tecnologías avanzadas 
que incluyen aviones, computadoras y teléfo-
nos móviles. Todos esos rasgos nos distinguen 
de los demás simios. 

La bipedia, como hemos ido viendo a lo 
largo de todo el libro, es un rasgo distintivo 
que separa a los humanos modernos de cual-
quier otro primate. Pero no se trata de una 
autapomorfia de H. sapiens; existía ya de for-
ma idéntica en Homo erectus y, con ciertas 
características distintivas, en los miembros 
anteriores de todo el linaje humano. De ma-
nera general, la comparación directa entre 
los humanos modernos, los chimpancés y 
otros parientes cercanos contendrá de forma 
inevitable, además de las autapomorfias que 
caracterizan a H. sapiens, numerosas plesio-
morfias: los rasgos primitivos heredados de 
homininos ancestrales.

Para poder identificar las autapomorfias 
humanas dejando de lado los rasgos plesio-
mórficos la mejor estrategia consiste en com-

parar a los humanos modernos con nuestro 
taxón hermano, H. neanderthalensis. 

1. Diferencias morfológicas  
 entre Homo neanderthalensis  
 y Homo sapiens

La tabla 21.1 indica las diferencias morfoló-
gicas y funcionales que existen entre huma-
nos modernos y neandertales de acuerdo con 
el estudio hecho por Bernard Wood (2005). 
Aunque hayamos dado en el capítulo 5 otra 
lista algo distinta, proporcionada por Sean 
Carroll (2003), la de Wood tiene la ventaja de 
incluir varios rasgos relacionados con lo que 
parece un elemento muy conspicuo a la hora 
de evaluar el fenotipo de un ser humano de 
los que nos rodean: la cara y el cráneo.

Sin embargo, la consideración del tama-
ño y forma de cráneo y cara nos lleva a una 
paradoja parecida a la que indicábamos an-
tes. William Howells (1973; 1989) llevó a 
cabo un estudio comprensivo de 57 medidas 
craneales entre 28 grupos humanos, llegan-
do a la conclusión de que su variación es 
comparable a la que separa a todos los crá-
neos humanos de la pequeña muestra de crá-
neos de H. neanderthalensis incluida en el 
trabajo. Dicho de otra manera, distinguir 

Otros caracteres que podrían también servir como dis-
tintivos respecto de otros primates, como la falta de 
pelo en gran parte del cuerpo —somos el único simio 
desnudo— aparecen en mamíferos como las ballenas y 

los topos. Por supuesto que esos animales no son 
bípedos, ni gozan de tecnologías avanzadas. La com-
paración que tiene más sentido es la que se hace con 
seres próximos a nosotros.

Caja 21.2  El simio desnudo

Al examinar las apomorfias de H. sapiens, Wood y Rich-
mond (2000) hicieron notar que se ajustan mejor a las 
de los humanos actuales de climas cálidos y secos que 
a las de otros grupos, cosa nada sorprendente si recor-

damos que los humanos modernos evolucionaron en 
África tropical y su dispersión inicial tuvo lugar a través 
de países tropicales y subtropicales.

Caja 21.3  Apomorfias de H. sapiens
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con arreglo a esos rasgos a los humanos mo-
dernos de los neandertales lleva a tantas dife-
rencias como las que aparecen comparando 
distintos grupos de humanos actuales. 

La variación fenotípica humana actual es 
inmensa. ¿Por qué? La respuesta parece ob-
via: hemos colonizado todos los continentes 
—menos la Antártida— adaptándonos a cli-
mas muy diversos desde hace decenas, si no cen-
tenares de miles de años. El resultado no puede 
ser otro que el de una gran variabilidad de feno-
tipos sobre cuya base genética volveremos más 
adelante. Para poder entender su alcance y sen-
tido vamos a examinar antes cómo tuvo lugar el 
origen y dispersión de nuestra especie.

2. El origen africano:  
 la coalescencia  
 del mtDNA actual

El origen de los humanos anatómicamente 
modernos es un asunto un tanto controver-

tido. Durante las últimas cuatro décadas 
han prevalecido las dos hipótesis, incompa-
tibles una con otra al menos en su formula-
ción extrema, que describimos y comenta-
mos en el capítulo 16 y hemos utilizado 
desde entonces: la Hipótesis Multirregio-
nal (HM) y la Hipótesis del Reemplaza-
miento (HR) —o desde África— (véase fi-
gura 21.2).

Como acabamos de ver en el capítulo an-
terior, las evidencias moleculares apoyan la 
HR, aunque no en su forma extrema. Ésta 
sostiene, en primer lugar, que la transición 
entre el Homo sapiens «arcaico» y el moder-
no estuvo asociada a un episodio de cuello 
de botella poblacional muy estrecho en el 
origen africano (la segunda afirmación de la 
HR extrema, la de una ausencia completa 
de hibridación, hemos visto que tropieza 
con los datos moleculares; volveremos sobre 
ella más adelante). El cuello de botella po-
blacional supondría una disminución drástica 
del número de nuestros ancestros inmediatos 

Tabla 21.1  Principales diferencias morfológicas y funcionales existentes entre humanos modernos 
y neandertales (Wood, 2005). Algunas de ellas pueden ponerse en duda como, por ejemplo, la decoración 
personal. Pero no entraremos en cuestiones de simbolismo en este libro

 Humanos modernos Neandertales

Morfología

Tamaño del cerebro (absoluto) Grandes Muy grande
Bordes de cejas Débiles Anchos y arqueados
Nariz y centro de cara Planos Prognatos
Bóveda craneal Lados rectos Lados salientes
Región occipital Redondeada Saliente
Dientes incisivos Pequeños Grandes
Pecho Estrecho Ancho
Cadera Pequeña y estrecha Grande y ancha
Huesos de los miembros Rectos Curvados
Articulación de los miembros Pequeña Grande
Pulgar Corto Largo
Desarrollo de huesos y dientes Lento Rápido

Función

Utensilios de piedra Pequeños y especializados Muy grandes y toscos
Utensilios complejos Sí No
Utensilios elaborados de hueso Sí No
Decoración personal Sí y avanzada No
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hasta el punto de que muy pocos individuos 
(incluso sólo dos) serían, en el caso más radi-
cal, los antepasados de todos los humanos 
actuales. La versión más extrema de la HR, 
llamada del «Arca de Noé» o de la «Eva Mi-
tocondrial» (Brown, 1980; Lowenstein, 1986), 
sostiene que todos los humanos modernos 
descendemos de una única mujer. Vamos a 
ver, haciendo uso de la teoría de la coalescen-
cia, por qué resulta inviable.

La teoría de la coalescencia (véase caja 21.4) 
examina las relaciones genealógicas que exis-
ten entre los genes (Griffiths, 1980; Hudson, 
1990). De acuerdo con ella, todos los alelos 
presentes en las poblaciones actuales des-
cienden de un solo gen, al que coalescen. 

Los argumentos aducidos en favor de la hi-
pótesis del Arca de Noé proceden de una con-
fusión existente entre genealogías de genes y 
genealogías de individuos. Los genes coalescen 
gradualmente en menos y menos ancestros y, 
en última instancia, en un ancestro único. Los 
individuos, por el contrario, se expanden a par-
tir de cualquier individuo que consideremos 
con un factor × 2 por cada generación ances-
tral. A medida que nos remontamos a muchas 

generaciones atrás, aparecerán innumerables 
sujetos como ancestros (véase caja 21.5). 

Un análisis del mtDNA de 100 individuos 
étnicamente heterogéneos ha mostrado que 
las secuencias de mtDNA de los humanos 
modernos coalescen en una secuencia ances-
tral existente en África hace unos 200.000 
años (Cann et al., 1987; Stoneking et al., 
1990; Vigilant et al., 1991). Así, la Eva Mito-
condrial no es una mujer de la que descien-
den todos los humanos actuales sino una 
molécula de mtDNA de la que descienden 
todas las moléculas de mtDNA humanas ac-
tuales. Una persona hereda el mtDNA mito-
condrial de su bisabuela por la línea materna, 
pero también hereda otros genes de las otras 
tres bisabuelas y de los cuatro bisabuelos. 

3. Árbol genealógico del mtDNA

La reconstrucción del árbol genealógico del 
mtDNA sitúa sus raíces —el mtDNA ances-
tral— en África (Cann et al., 1987; M. Stone-
king et al., 1990; Vigilant et al., 1991; Ruvolo, 

EuropaAsia

Poblaciones modernas

África

EuropaAsia

Poblaciones arcaicas

África

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

FLUJO GENÉTICO

África Asia

Poblaciones arcaicas

Poblaciones humanas modernas

Europa

Figura 21.2  Modelos de evolución multirregional (izquierda) y del reemplazamiento (derecha), tal y como los indicamos 
en el capítulo 16 (se repiten aquí para mayor comodidad de lectura). Para que la Hipótesis Multirregional sea viable, 
deben existir continuas migraciones que aseguren un intercambio genético entre poblaciones de continentes diferentes. 
La Hipótesis del Reemplazamiento niega ese intercambio.
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1993; Horai et al., 1995). Los estudios men-
cionados acerca del mtDNA se centraron, 
por lo común, en la región hipervariable 
HRV que, como dijimos en el capítulo ante-

rior, no tiene un papel codificador y supone 
sólo alrededor del 7% de toda la información 
genética mitocondrial. Pero un trabajo mu-
cho más completo sobre una muestra de 53 

La filogenia de los genes individuales tiene forma de pi-
rámide, con el ancestro común más reciente situado en 
el vértice.

La teoría de la coalescencia fue formulada por pri-
mera vez respecto de genes neutros o casi neutros, que 
son los genes que no modifican el fenotipo. En una po-
blación de apareamiento azaroso, en equilibrio y con 
una varianza amplia, el tiempo medio de coalescencia 
de los genes neutros está dado por:

T = 4Ne[1 – (1/i)] 

Donde T es el número de generaciones necesarias 
para la coalescencia; Ne es el tamaño efectivo de la po-
blación; i es el número de genes en la muestra (King-
man, 1982a; 1982b; Tajima. 1983; Takahata y Nei, 
1985; Tavaré, 1984). Si se trata de dos genes (i = 2), el 
número de generaciones promedio de coalescencia 
para cualquiera de los dos es T = 2Ne. Por lo tanto, en 
una población con Ne = 1.000.000 de personas los ge-
nes convergerían en su antepasado común de hace 
cuatro millones de generaciones. 

La ecuación puede ser utilizada en la dirección 
opuesta, de manera que si se conoce el tiempo de la 
coalescencia podemos estimar el tamaño de la pobla-
ción. Para determinar el momento de la coalescencia 
(de hecho, la edad del LCA, último antecesor común), lo 
que necesitamos es tener la tasa de mutación neutra. 
A veces puede ser determinada por el número de sustitu-
ciones neutras entre los genes de dos especies de las 
que se conoce el tiempo de divergencia. Bajo los su-
puestos de la teoría de coalescencia, y haciendo caso 
omiso de la posibilidad de que se den múltiples impac-
tos en loci individuales, el número de polimorfismos 
neutros que observamos en una muestra de muchos 

genes seguirá una distribución de Poisson, con una 
media que depende de la tasa de mutación neutra, el 
tiempo transcurrido y el número de linajes examinados. 
El número esperado de los polimorfismos es:

l = mt ∑ ni li

donde m es la tasa de mutación neutra, t es el tiempo 
transcurrido desde el LCA, ni es el número de individuos 
muestreados en el locus i y li es el número de posiciones 
neutrales en el locus i. Despejando t y reemplazando l 
por S (el número de polimorfismos observados):

t = S/m ∑ ni li

Si se supone que S tiene una distribución de Pois-
son, se puede calcular el 95% de intervalos de confian-
za para t. 

Al examinar genes que no se encuentran en los au-
tosomas, hay que tener en cuenta que el tamaño relati-
vo de la población efectiva de

autosomas / cromosomas X / Y no recombinantes / 
mtDNA

es 4:3:1:1. 
De acuerdo con esa proporción, el tamaño estimado 

de N basado en el mtDNA, por ejemplo, equivale al ta-
maño efectivo de la población de hembras, que es Nf, 
así que, incluyendo los machos, resultará una población 
de Ne = 2Nf .

La evidencia molecular que se utiliza en el modelo «Arca 
de Noé» deriva del estudio de las genealogías del DNA mi-
tocondrial (mtDNA). En alrededor de 100.000-200.000 
años, éstas coalescen en un mtDNA haploide, ancestro 
de todos los mtDNA actuales.

Caja 21.4  Coalescencia

La diferencia entre genes ancestrales y parientes ances-
trales puede ser ilustrada mediante una analogía. El ape-
llido Ayala es compartido por mucha gente que vive en 
España, México, Filipinas y otros países. Los historiado-
res han sacado la conclusión de que todos los Ayala 
descienden de Don Lope Sánchez de Ayala, nieto de 
Don Vela, vasallo del rey Alfonso VI, quien estableció el 

señorío de Ayala en el año de 1085, en la actual provincia 
de Álava del País Vasco (Marqués de Lozoya, 1972; 
Luengas Otaola, 1974). Don Lope es el Adán del que 
todos los que llevan el nombre de Ayala son descendien-
tes por línea paterna, pero los Ayala actuales descienden 
también de muchos otros hombres y mujeres que vivie-
ron tanto en el siglo xi como antes y después. 

Caja 21.5  Parentesco genético y familiar
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individuos de la que se secuenció todo el 
mtDNA, con sus 16.500 pares de bases, ob-
tuvo los mismos resultados del origen africa-
no (Ingman et al., 2000). 

Por sí misma, esta evidencia no sería con-
cluyente. El mtDNA se basa en una cantidad 
mínima de ácido desoxirribonucleico; el total 
del DNA en los humanos es 400.000 veces 
mayor que el que existe en el mitocondrial 
(véase caja 21.6). Como indicó Milford Wol-
poff (1988), si los neandertales contribuyeron 
como ancestros al genoma del 25% de los hu-
manos actuales, existe más del 50% de probabi-
lidades de que los genes mitocondriales de los 
neandertales hayan desaparecido ya del todo.

Pero hay otros indicios añadidos respecto 
de la coalescencia africana. Lo confirman 
tanto los datos acerca de distancias genéticas 
obtenidos a partir de estudios de SSR —mi-
crosatélites en el DNA de los cromosomas 
(capítulo 1)— (Goldstein et al., 1995) como 
el análisis de un gran número de genes distri-
buidos a través de todo el genoma humano 
(Cavalli-Sforza, Menozzi y Piazza, 1994). 

El árbol genealógico resultante del cálculo 
de las distancias genéticas que existen en pro-
medio entre todas las poblaciones estudiadas 

separa a los africanos ancestrales de las de-
más poblaciones —las no africanas— deriva-
das de ellos. La divergencia más profunda en 
el árbol genealógico se sitúa hace 156.000 
años (con un error posible de decenas de mi-
les de años). Se trata de la cifra que indica el 
tiempo en que los humanos modernos se 
dispersaron desde África hacia el resto del 
mundo. 

En resumen, el peso de la evidencia molecu-
lar apoya la hipótesis de un origen africano 
reciente para los humanos modernos. La di-
ferenciación étnica entre las poblaciones mo-
dernas sería reciente en términos filogenéti-
cos: el resultado de la evolución divergente 
entre poblaciones que llevan separadas sólo 
los últimos 50.000 o 100.000 años. Esta con-
clusión es consistente, además, con los exten-
sos estudios del polimorfismo genético que 
hacen referencia a un gran número de genes 
en poblaciones de todo el mundo.

Luigi Luca Cavalli-Sforza y colaboradores 
(1994) indicaron que la fecha de la bifurca-
ción entre las poblaciones africanas y las no 
africanas es de alrededor de 100.000 años se-
gún los genes nucleares y de cerca de 200.000 
de acuerdo con el mtDNA. 

El mtDNA que conservamos de la Eva mitocondrial re-
presenta 1/400.000 del DNA presente en cualquier hu-
mano moderno. El resto del material genético procede 
de los individuos contemporáneos de la Eva mitocon-

drial y de sus ancestros. Muchas mujeres contemporá-
neas de la que portaba esa molécula de mtDNA han 
dejado descendientes en la humanidad moderna, a la 
que han transmitido los genes nucleares. 

Los resultados obtenidos en el cálculo de las distancias 
genéticas son en especial notables en estudios como el 
de Cavalli-Sforza, Menozzi y Piazza (1994) porque los 
análisis que llevaron a cabo buscaban determinar la his-
toria de las poblaciones humanas y no la línea ancestral 
de los genes individuales. Pero pese a los resultados 
obtenidos por esos autores, no parece que existan ra-
zones definitivas para excluir por completo la hipótesis 
de que diferentes genes pudiesen tener distintos oríge-
nes poblacionales. Las distancias promedio reflejan la 

contribución genética media —y por tanto preponde-
rante— que procede de varias poblaciones ancestrales, 
así que los resultados obtenidos serían compatibles 
también con un modelo en el que el reemplazamiento 
africano coincidiese con alguna continuidad regional. 
Dado que la evidencia de continuidad genética regional 
es inexistente, o muy escasa, bastantes autores acep-
taron en su momento el modelo del reemplazamiento. 
Sin embargo, véase Li et al. (1993), Ayala et al. (1994), 
Deeb et al. (1994).

Caja 21.6  ¿Cuánto nos queda de la Eva mitocondrial? 

Caja 21.7  Distancias genéticas
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4. Tamaño y edad  
 de las poblaciones  
 humanas ancestrales

La idea de una «Eva mitocondrial» referida a 
una única mujer que habría dado lugar, por 
sí sola, a toda la diversidad humana actual 
es, como hemos visto, el resultado de un mal-
entendido. Pero ¿cuál sería la población en el 
momento en que aparece nuestra especie? 

El número ancestral de individuos por ge-
neración puede ser determinado por medio 
de la teoría genética de la coalescencia estu-
diando genes muy polimórficos, como los del 
complejo histocompatible principal (MHC, 
Major Histocompatibility Complex) del siste-
ma inmunitario que nos protege contra las 
infecciones de patógenos y parásitos. En los 

humanos, los genes MHC forman el llamado 
complejo antígeno del leucocito humano 
(HLA, Human Leukocyte Antigen). 

La composición de los aminoácidos varía 
de una molécula MHC a otra; esta variación 
es la responsable del enorme polimorfismo 
característico de las moléculas MHC y de los 
genes que las codifican. En las poblaciones 
humanas, igual que en otros mamíferos, exis-
te un gran número de variantes genéticas 
(alelos) en cualesquiera de los diferentes loci 
del MHC; estos alelos pueden diferir entre sí 
en 100 nucleótidos (Klein y Figueroa, 1986; 
Marsh y Bodmer, 1991; World Health Orga-
nization, 1992; O’Huigin et al., 1993; Bon-
trop, 1994; Bontrop et al., 1995; McDevitt, 
1995). 

El polimorfismo del MHC remite a fechas 
muy antiguas, con linajes genéticos que pue-

La discrepancia de fechas no tiene por qué sorprender a 
nadie. Los tiempos de divergencia estimados en los estu-
dios muestran grandes variaciones debido, en buena 
parte, a que los datos en que se basan son relativamente 
reducidos. No es de extrañar, pues, que la coalescencia 
del polimorfismo del mtDNA se haya estimado por parte 
de Satoshi Horai y colaboradores (1995) en 143.000 años 
y por Maryellen Ruvolo y colaboradores (1993) en 
298.000 años, estando situado el intervalo de confianza 
del 95% del estudio de estos últimos autores en una hor-
quilla que va nada menos que de 129.000 a 536.000 
años. La aparición de diferencias con un factor de dos 

entre las distintas estimaciones de DNA mitocondrial y 
nuclear no tiene, pues, por qué ser considerada como 
preocupante dado el alto grado de incertidumbre presen-
te en los cálculos. Lo asombroso es que algunos científi-
cos moleculares hablen de fechas precisas de evolución 
inferidas de sus análisis. En cualquier caso, a partir del 
análisis de 30 polimorfismos de SSR (microsatélites) nu-
cleares, David Goldstein y colaboradores (1995) han esti-
mado la divergencia entre las poblaciones africanas y no 
africanas en 156.000 años, como acabamos de decir, 
que es una fecha intermedia entre las que se obtienen por 
medio de los genes nucleares y del DNA mitocondrial. 

Los genes HLA especifican moléculas con un papel crí-
tico en la compatibilidad de los tejidos y en la defensa 
contra patógenos y parásitos. Estos genes están distri-
buidos en dos grupos distintos, clase I y clase II, y sepa-
rados por otras varias docenas de genes que tienen 
funciones principalmente relacionadas con la respuesta 
inmunológica. Las moléculas MHC se enlazan en la su-
perficie de ciertas células a fragmentos de proteínas 
(antígenos) y los conducen hasta los linfocitos, las lla-
madas células T. Cuando las células T que portan re-

ceptores correspondientes a un determinado antígeno 
se combinan con él, se estimula la proliferación de esas 
células T en concreto y se inicia así la respuesta inmu-
nológica mediante la secreción de anticuerpos específi-
cos. El reconocimiento de los fragmentos de proteína 
se realiza en un recoveco especializado de la superficie 
de la molécula MHC que se denomina PBR (peptide 
binding region; región ligada a los péptidos) y dispone 
de unos 50 aminoácidos (Bjorkman et al., 1987a; 
1987b; Brown et al., 1993).

Caja 21.8  ¿Qué edad tiene la especie humana?

Caja 21.9  Genes HLA



21. Humanos modernos 657

den rastrearse hasta millones de años atrás 
en primates (Lawlor et al., 1988; Mayer et al., 
1988; Fan et al., 1989; Gyllensten y Erlich, 
1989; Gyllensten, Lashkari y Erlich, 1990; 
Ayala et al., 1994; Bergstrom y Gyllensten, 
1995; Ayala y Escalante, 1996) y en roedores 
(Arden y Klein, 1982; Figueroa, Gunther y 
Klein, 1988; McConnell et al., 1988).

El método utilizado para reconstruir la ge-
nealogía de los genes del sistema inmunitario 
se puede ilustrar con un ejemplo simple. La 
figura 21.3 muestra una comparación esque-
mática entre cuatro secuencias del gen DRB1, 
uno de los 100 genes que constituyen el HLA 
en los mamíferos y otros vertebrados (Klein, 
1986; Kaufman, Völk y Wall, 1995). Las dos 
secuencias de arriba de la figura 21.3 son de 
humanos y las dos de abajo de chimpancés, 
cada una de ellas con 270 nucleótidos. Las 
diferencias entre los distintos pares de se-
cuencias se dan en la tabla 21.2. Los más si-
milares son el gen humano Hs*1103 y el gen 
del chimpancé Pt*0309 que, al quedar aso-
ciado uno al otro (figura 21.4), indican que 

comparten un ancestro común reciente. Los 
otros dos genes, Hs*0302 y Pt*0302, son 
también más parecidos entre sí que respecto 
de Hs*1103 o Pt*0309. Los dos pares apare-
cen ligados para indicar que los cuatro genes 
derivan de un gen ancestral común. La lon-
gitud de las ramas es proporcional al núme-
ro de cambios de nucleótidos que han tenido 
lugar en cada rama, como se infiere de la ta-
bla 21.2.

Una propiedad notable de estos cuatro ge-
nes consiste en que las dos secuencias huma-
nas tienen más diferencias entre sí que las que 
se dan entre cada una de ellas y un gen de 
chimpancé. Se sigue de ello que los linajes 
de los dos genes humanos divergieron uno del 
otro hace cerca de 7 m.a., el tiempo aproxi-
mado en que tuvo lugar la separación entre 
humanos y chimpancés, y se perdieron en la 
evolución por separado de estos últimos. El 
origen antiguo de los linajes de genes DRB1 
es la propiedad que los hace en especial ade-
cuados para el estudio de la historia de po-
blaciones humanas antiguas.

Figura 21.3  Diferencias  
de nucleótidos en cuatro 
secuencias del gen DRB1. 
Las dos superiores son  
de humanos, y las dos 
inferiores de chimpancés. 
Los nucleótidos que son 
diferentes en cada 
comparación están 
indicados por las rayas 
verticales en la secuencia 
inferior.

Tabla 21.2  Número de diferencias de nucleótidos en cuatro genes DRB1, dos de humano (Hs) y dos 
de chimpancé (Pt)

  Hs*1103 Pt*0309 Pt*0302

 Hs*0302 18 18 12
 Hs*1103   9 20
 Pt*0309   20
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La figura 21.5 representa la genealogía de 
119 genes DRB1, de los cuales 59 provienen 
de humanos, 40 de simios y 20 de Monos del 
Viejo Mundo (véase tabla 21.3). En esta ge-
nealogía, la longitud de cada rama es propor-
cional al número de sustituciones de nucleó-
tidos que han tenido lugar en cada linaje. Por 
ejemplo, en la parte inferior de la figura pue-
de verse que de los dos genes de macaco, 
Mm*0301 y Mm*0302; el primero ha cam-
biado más que el segundo.

Las asociaciones de algunos genes huma-
nos son muy antiguas. Por ejemplo, los nueve 
de la parte superior de la figura 21.5, estre-
chamente relacionados entre sí, forman un 
paquete de genes que se formó en términos 
temporales antes de establecerse su relación 
con los seis genes que aparecen inmediata-

mente debajo de ellos —entre los que se in-
cluyen uno de mandril y cuatro de macaco. 
La divergencia de los hominoideos (simios y 
humanos) y los Monos del Viejo Mundo 
tuvo lugar hace alrededor de 35 m.a., en la 
frontera entre el Eoceno y el Oligoceno, así 
que las relaciones representadas en la figura 
21.5 demuestran que en esa época ya existían 
varios linajes de genes DRB1 de nuestra espe-
cie que cuentan con descendientes entre los 
seres humanos actuales.

La edad de los linajes DRB1 humanos 
puede ser calculada calibrando el reloj mo-
lecular. La figura 21.6 muestra una genealogía 
de los 59 genes DRB1 de Homo sapiens cons-
truida por un método que utiliza la tasa pro-
medio de evolución para determinar la longi-
tud de las ramas. 

Figura 21.4  Árbol 
genealógico de cuatro genes 
DRB1 con la representación 
de sus pautas de divergencia 
evolutiva. Hs simboliza 
Homo sapiens y Pt simboliza 
Pan troglodytes. La longitud 
de las ramas es proporcional 
a la diferencia de nucleótidos 
entre los genes (véase 
tabla 21.2).

Tabla 21.3  Número de genes DRB1 en especies de primates

 Símbolo Nombre científico (nombre común) Genes

  Simios

 Hs Homo sapiens (humano) 59
 Pp Pan paniscus (bonobo o chimpancé pigmeo)  4
 Pt Pan troglodytes (chimpancé) 24
 Gg Gorilla gorilla (gorila) 10
 Or Pongo pygmaeus (orangután)  2

  Monos del Viejo Mundo

 Mm Macaca mulatta (mono rhesus) 16
 Mn Macaca nemestrina (macaco de cola de cerdo)  1
 Ml Mandrillus leucophaeus (mandril)  2
 Ph Papio hamadryas (babuino)  1
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Figura 21.5  Árbol 
genealógico de 119 genes 
DRB1 (exón 2) de humano 
(Hs) y otros primates  
(véase tabla 21.3).
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El árbol genealógico de la figura 21.6 per-
mite precisar tres momentos en la evolución 
de los hominoideos y homininos: la divergen-
cia del linaje de los orangutanes hace ≈15 
m.a., la divergencia de humanos y chimpan-
cés hace ≈7 m.a., y la aparición de H. erectus 
hace ≈1,8 m.a.

Estos puntos de referencia son útiles para 
calcular el número de linajes genéticos exis-
tentes en un tiempo determinado, cosa que 
se hace contando cuántos quedan intersec-
tados por la línea vertical correspondiente al 
tiempo indicado en la abcisa. Por ejemplo, 
existían 32 linajes genéticos humanos alre-
dedor de hace 7 m.a., cosa que implica, a su 
vez, que los otros 27 linajes aparecieron 
después de que los homininos se separaran 
de los simios africanos. La genealogía de to-
dos los genes humanos coalesce aproxima-
damente en la fecha de 60 m.a., lo que signi-
fica que los genes humanos DRB1 presentes 
hoy en nuestra especie empezaron a divergir 
entonces.

Las conclusiones a las que llega la aplicación 
de la teoría de la coalescencia establecen que la 
antigüedad comprobable de los polimorfismos 
requiere que el tamaño promedio efectivo de las 
poblaciones ancestrales de los humanos mo-
dernos desde hace 60 millones de años hasta el 
presente —es decir, el número de individuos 
por generación dentro de esa época que tienen 
descendientes directos entre los humanos ac-
tuales— sea de unos 100.000 individuos. El cál-
culo obtenido implica un promedio del número 
efectivo de la población, que alude a aquellos 
individuos capaces de reproducirse en un mo-
mento dado (los niños o los ancianos, por 
ejemplo, no entran en ese número efectivo). 

El número de censo, es decir, el número to-
tal de la población, sería al menos dos o tres 
veces mayor que el del número efectivo. El 
número de censo de las poblaciones ancestra-
les humanas sería, pues, de más de 200.000 
individuos como promedio.

Los resultados que ofrece la teoría de la 
coalescencia han sido confirmados mediante 

El gen DRB1 tiene una tasa de sustitución de 1,06 × 10–9 
por locus y por año. Esta tasa se obtiene por el método 

del «mínimo» (Ayala y Escalante 1996; véase también 
Satta et al., 1991). 

Caja 21.10  DRB1

Si han persistido 32 linajes del gen DRB1 desde hace 7 
m.a., se deduce que en cualquier momento de ese perío-
do no pudieron haber vivido menos de 16 individuos del 
linaje que lo transporta. El número mínimo de individuos 
debe haber sido mucho mayor, pues la probabilidad de 
que esos 16 individuos fueran portadores de dos genes 
diferentes entre sí y respecto del resto de genes es virtual-

mente cero. Más allá de estas consideraciones hipotéticas 
podemos conseguir estimaciones precisas del tamaño de 
las poblaciones por medio de las teorías matemáticas for-
muladas en años recientes, que incluyen la de la coales-
cencia (véase Ayala, 1995b; Ayala et al., 1994; Ayala y 
Escalante, 1996, además de los datos que ofrece la se-
cuenciación del DNA —por ejemplo, Mayer et al., 2012). 

El promedio a que nos referimos al calcular el tamaño 
de la población no es la llamada media aritmética, sino 
la media armónica, consistente cuando hablamos de 

valores por encima de 100.000 individuos en una o va-
rias generaciones pero que no lo es si se trata de cifras 
muy inferiores a ésa. 

Caja 21.11  Linajes de DRB1

Caja 21.12  Tamaño poblacional
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Figura 21.6  Árbol 
genealógico de los 59 genes 
humanos DRB1, construido 
de acuerdo con el método 
que asume iguales tasas  
de evolución a lo largo de las 
ramas (Ayala, 1995).
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experimentos computacionales. En esos traba-
jos se crean poblaciones con un número dado 
de individuos que se reproducen con arreglo a 
las normas de las poblaciones humanas y 
mantienen ese proceso de reproducción du-
rante tantos miles de generaciones como se 
desee. Tales estudios confirman que para que 
en la humanidad actual existan unos 59 alelos 
del gen DRB1 se requiere que, durante los últi-
mos dos millones de años —desde el origen de 
H. erectus al menos—, las poblaciones huma-
nas de las que descendemos hayan tenido en 
promedio un mínimo de 1000.000 individuos, 
el mismo número obtenido mediante la teoría 
de la coalescencia (véase, en particular, Ayala 
1995b, y Ayala y Escalante, 1996).

La cifra de la población ancestral en el 
momento de la aparición de nuestra especie 
obtenida mediante el estudio del polimorfis-
mo de los genes DRB1 humanos puede calcu-
larse también utilizando otras técnicas:

•   Mediante el mtDNA. Si su coalescencia 
tuvo lugar hace 200.000 años, el número 
promedio de antepasados de que descende-
mos sería de unos 10.000 (Ayala 1995b; 
Wills, 1995). Otros cálculos indican que la 
coalescencia del mtDNA tiene lugar entre 

unas fechas que van desde 143.000 hasta 
298.000 años (Ruvolo et al., 1993; Horai et 
al., 1995), o incluso entre 622.000 y 889.000 
años (Wills, 1995). Esas cifras correspon-
derían a una población ancestral promedio 
de entre 31.100 y 44.450 individuos. 

•   Mediante los cromosomas Y. La teoría de 
la coalescencia indica que el origen de los 
humanos actuales se remonta a un cromo-
soma Y de hace unos 270.000 años, con un 
margen de confianza que se extiende de 
cero a 800.000 años. Si asumimos 20 años 
por generación, la coalescencia del gen 
ZFY conduce a un tamaño de población 
efectivo de 13.500 individuos, con un límite 
superior de confianza del 95% que estable-
ce una población de 40.000 individuos. 
Pero si tomamos en cuenta la desviación 
estándar de la media de la coalescencia, el 
límite superior del 95% sube a 80.000 indi-
viduos (Ayala, 1995b). 

5. El efecto fundador

Las teorías de especiación basadas en el 
«efecto fundador» proponen que la aparición 
de una nueva especie tiene lugar precisamen-

El número de ancestros de un individuo en una genera-
ción pasada es, en principio, 2n, donde n es el número 
de generaciones transcurridas. El valor de 2n es 1.024 
si se trata de 10 generaciones, más de un millón si se 
trata de 20 generaciones y más de mil millones si se trata 

de 30 generaciones. Pero, de hecho, el número de 
antepasados es mucho menor de lo que dan tales 
cálculos cuando se trata de muchas generaciones por-
que unos mismos antepasados se repiten en las genea-
logías ancestrales de distintos individuos.

El cromosoma Y es en parte la contrapartida genética 
del mtDNA: se hereda de los padres, aunque sólo está 
presente en los hijos varones. Hay regiones del cromo-
soma Y que no son homólogas con el cromosoma X y 
que, por tanto, son transmitidas sólo por línea paterna 
de la misma forma en que el mtDNA es transmitido sólo 
por línea materna. La secuenciación de un fragmento 

de 729 nucleótidos del gen ZFY del cromosoma Y, que 
se piensa que está involucrado en la maduración de los 
testículos o del esperma, fue realizada en una muestra 
de 38 varones representativos de los principales grupos 
étnicos sin encontrar variación ninguna (Dorit et al., 
1995; véase también Hammer, 1995, y Whitfield et 
al., 1995).

Caja 21.13  Calculando los antepasados

Caja 21.14  Cromosoma Y
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te como consecuencia de un acontecimiento 
fundador o «cuello de botella», de manera que 
la nueva población se establece a partir de 
muy pocos individuos e incluso de sólo uno 
(una hembra fecundada). Ese fenómeno pue-
de darse cuando una población sufre una re-
ducción drástica debido a causas biológicas 
o físicas (climáticas, por ejemplo) o, más a 
menudo, cuando los «fundadores» ocupan 
un nuevo hábitat como una isla, un lago o un 
territorio antes deshabitado. Si la población 
prospera, su acervo genético puede ser muy 
diferente del original debido a los llamados 
errores de muestreo, de manera que tiene lu-
gar una «revolución genética» durante el pro-
ceso de reajuste del nuevo acervo genético 
(Maaños, 1954; 1963; 1982). 

El efecto fundador fue, según algunos au-
tores (por ejemplo, Brown 1980; Cann et al. 
1987; Stoneking et al. 1990; Vigilant y colabo-
radores 1991), la circunstancia que favoreció 
la evolución de los caracteres distintivos de los 
humanos modernos, quienes descenderían de 
muy pocos individuos (véase capítulo 20).

Es factible examinar la posibilidad de 
que uno o varios cuellos de botella hayan 
podido tener lugar en la evolución humana. 
La conclusión de los estudios teóricos y los 
modelos de simulación en computadora in-
dica que, si hubo algún cuello de botella po-
blacional así, nunca implicó una reducción 

que llevase a menos de 5.000 a 10.000 indi-
viduos (Ayala y Escalante, 1996). Este nú-
mero es consistente con las estimaciones 
más bajas derivadas de los polimorfismos 
del mtDNA y el gen ZFY. Por el contrario, 
es posible demostrar que durante millones 
de años las poblaciones de que descende-
mos contaron con un promedio de al menos 
100.000 individuos (Ayala, 1995b; Ayala et 
al., 1994).

6. La huella de los primeros  
 humanos modernos

Como vimos en el capítulo anterior, las evi-
dencias nucleares apoyan la hipótesis del 
origen africano reciente (≈100.000 años) de 
los humanos modernos pero con unos mati-
ces que es preciso comentar, como la huella 
que ha quedado de ese episodio de apari-
ción de los humanos modernos. ¿Existe al-
gún grupo actual que podamos calificar de 
más próximo a aquellos primeros Homo sa-
piens?

Toomas Kivisild y colaboradores (2006) 
llevaron a cabo un análisis del mtDNA com-
pleto de 277 pertenecientes a cinco haplo-
grupos africanos, L0 a L5 de lenguas de 
clicks (véase caja 21.16). El cladograma más 

Khoe-San es el nombre recomendado por el San Coun-
cil para sustituir al más comúnmente utilizado Khoisan. 
En ambos casos se trata de la agrupación de las pobla-
ciones sudafricanas Khoekhoe y San, de lenguaje de 
clicks. Los Khoekhoe incluyen a los grupos Nama —pro-
vincia de Northern Cape—, Koranna —Kimberley y Free 

State— y Griqua —Western Cape, Eastern Cape, Nor-
thern Cape, Free State y Kwa-Zulu-Natal. Los San in-
cluyen a los grupos Khomani San —región del Kalaha-
ri—, Khwe y !Xun—Platfontein (Kimberley) (http://www.
iwgia.org/regions/africa/south-africa/894-update-2011-
south-africa).

Caja 21.16  Etnia San

La importancia de la especiación por efecto fundador 
es un asunto sujeto a debate. Ciertos experimentos han 
llevado a la conclusión de que esa forma de especia-

ción es menos probable de lo que algunos autores pro-
ponen (Moya y Ayala, 1989; Galiana et al., 1993).

Caja 21.15  Efecto fundador
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parsimonioso obtenido indica que el L0d, 
correspondiente a la población Khoe-San, es 
el subhaplogrupo ancestral respecto del resto 
de los africanos (véase figura 21.7).

Los análisis recientes de los polimorfismos 
de nucleótido único (SNP, capítulo 20) en el 
DNA nuclear apoyaron el origen subsaharia-
no de los humanos modernos (Jakobsson et 
al., 2008; Li et al., 2008). El trabajo de com-
paración del genoma completo llevado a 
cabo por Stephan Schuster y colaboradores 
(2010) permitió precisar aún más la relación 
de los Khoe-San —que hablan una lengua 
peculiar, de «clicks», distinta a todas las de-
más del mundo aunque compartida con 
otros cazadores-recolectores africanos como 
los Hadza o los Sandawe (Gonder et al., 2007)— 
con otras etnias. Schuster et al. (2010) obtu-
vieron el DNA nuclear completo de un bos-
quimano San y un Bantú —una etnia suda-
fricana cuya lengua, bantú, no pertenece al 
grupo de los lenguajes de clicks—, junto a las 
regiones codificadoras de proteínas de tres 
grupos más de cazadores-recolectores de dis-
tintos grupos Khoe-San del Kalahari. 

Los bosquimanos San resultaron contar en 
promedio con mayores diferencias genéticas 

Figura 21.7  Cladograma 
de evolución de la estructura 
de mtDNA entre los distintos 
haplogrupos africanos. 
(Ilustración de Gonder et al., 
2007).

Figura 21.8  El área delimitada por la línea de puntos 
corresponde al ámbito geográfico de la lengua Khoe-San 
—lenguaje de clicks—; el área exterior, de color gris 
intermedio, al ámbito de las lenguas Níger-Congo. El área 
de color gris oscuro indica la zona de clima árido y el área 
central, de color gris claro, la de clima desértico. Las letras 
corresponden a los sujetos sobre cuyo genoma se realizó 
el estudio: (A), bosquimano de lengua Tuu; (B a D) 
bosquimano de lengua Juu —las lenguas Tuu y Juu 
pertenecen al grupo Khoe-San—; (E) Bantú (Schuster et 
al., 2010).

La elección de la muestra hecha por Schuster et al. 
(2010) tuvo un sentido simbólico al obtener la secuen-
ciación completa del genoma del arzobispo Desmond 
Tutu, de la etnia Bantú, conocida figura de la Iglesia an-
glicana cuyo protagonismo durante la lucha contra el 

apartheid en Sudáfrica alcanzó un eco mundial. Los au-
tores atribuyeron hipotéticamente la proximidad genéti-
ca existente entre las etnias ajenas a los cazadores-re-
colectores a la posible selección adaptativa que se 
realizó al surgir el modo de vida agrícola. 

Caja 21.17  La muestra de Sudáfrica
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entre sus distintos grupos que las que existen, 
por ejemplo, entre un europeo y un asiático 
(Schuster et al., 2010).

El detalle de la variación genética de los 
Khoe-San ha sido ofrecido por Carina 
Schlebusch y colaboradores (2012) a través 
del genotipado de ≈2, 3 millones de SNP en 
220 sudafricanos. Los resultados del trabajo 
indicaron que la divergencia entre los Khoe-
San y el resto de los humanos modernos 
africanos tuvo lugar hace más de 100.000 
años —es decir, muy cerca del propio proce-
so de aparición de Homo sapiens—, aunque 
la distribución genética interna de los Khoe-
San actuales se remonta sólo a unos 35.000 
años.

De acuerdo con la localización de las va-
riaciones genéticas determinada por Schle-
busch et al. (2012), las regiones con mayor 
probabilidad de haber sufrido una selección 
positiva en los primeros humanos modernos 
serían las que contienen los genes:

•   ROR2, implicado en la regulación del 
desarrollo de huesos y cartílagos.

•   SPTLC1, relacionado con la neuropatía 
sensorial hereditaria.

•   SULF2, que regula el desarrollo de los 
cartílagos y cuyas anomalías distorsio-
nan el desarrollo cerebral.

•   RUNX2, regulador del cierre de la fonta-
nela, con alelos asociados a la displasia 
cleidocraneal (Schlebusch et al., 2012).

•   SDCCAG8, implicado en la microcefalia.
•   LRAT, que ha sido asociado al alzhéimer.

Las dos primeras de esas regiones son las 
que cuentan con indicios más altos de selec-
ción positiva. De las cuatro restantes, la que 
contiene RUNX2 es la más extensa (≈ 900 ki-
lobases). Y todas ellas guardan alguna rela-
ción con el desarrollo del cerebro. 

7. La dispersión  
 de los humanos modernos
Hemos visto que, de forma reiterada y coin-
cidente, los bosquimanos San aparecen en 
los estudios recientes como los mejores can-
didatos disponibles a la hora de identificar a 
los humanos actuales más próximos a los pri-
meros Homo sapiens.

Con la perspectiva geográfica centrada en 
África, y la temporal que apunta hacia los 
115.000 años como fecha más probable para 
la divergencia entre los San y los demás gru-
pos humanos (Stoneking y Krause, 2012), la 
secuencia de dispersión de los humanos mo-
dernos que mejor se ajusta a los datos dispo-
nibles es la que se muestra en la figura 21.9.

La emigración de los humanos modernos 
de África hasta el Oriente Próximo y Medio 
—con una eventual extensión hacia el sur 
de Siberia— pudo haber tenido lugar hace 
unos 100.000 años, aunque la llegada a Asia 
central y oriental, Oceanía y Europa se ha-
bría retrasado probablemente hasta unas fe-
chas de entre 60.000 y 35.000 años (Schaffnet 
et al., 2005; Mellars, 2006; Lohmueller et 
al., 2009; Wollstein et al., 2010; Higham et al., 
2011; Hublin, 2012; Lowe et al., 2012; Meyer 
et al., 2012). Los restos arqueológicos y los 
datos de DNA apoyan la hipótesis de que la 
colonización de América comenzó hace 
15.000 a 16.000 años, siguiendo una ruta a 
través de Canadá y, tal vez, otra por la costa 
occidental —puede que gracias al uso de em-
barcaciones, u otros medios—, llegando has-
ta Monte Verde, en Chile, hace 14.600 años 
(Curry, 2012).

Una secuencia de dispersión así pone de 
manifiesto que los primeros humanos mo-
dernos salidos de África tuvieron la oportu-
nidad de coincidir con los pobladores homi-
ninos locales tanto en Oriente Próximo y 

Como se recordará, RUNX2 fue indicado por Richard 
Green y colaboradores (Green et al., 2010) como gen 

candidato en la selección positiva de humanos moder-
nos frente a neandertales (véase capítulo 20).

Caja 21.18  RUNX2
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Medio como en Asia central. De acuerdo 
con el origen africano de Homo sapiens, se 
trataría de un «reencuentro» entre linajes que 
divergieron mucho antes de esos cerca de 
100.000 años atribuidos a la salida de los hu-
manos modernos de África.

La secuenciación de los respectivos geno-
mas ha permitido estimar las fechas de diver-
gencia entre las respectivas poblaciones de 
humanos modernos, neandertales y deniso-
vanos. La primera separación se produjo en-
tre los humanos actuales y una población 
hominina ancestral que emigró de África 
hacia Europa y Asia, episodio que se estima 
que tuvo lugar hace unos 350.000 años 
(Green et al., 2010; Reich et al., 2010). En la 
medida en que los genomas manifiestan que 
neandertales y denisovanos están más rela-
cionados entre sí que lo están con los huma-
nos modernos, la interpretación más razona-
ble apunta a que tanto los neandertales como 
los denisovanos se originaron a partir de esa 
población más antigua salida de África. 

La fecha de divergencia entre denisovanos 
y neandertales se estima entre 125.000 y 
150.000 años (Green et al., 2010; Schuster et 

Figura 21.9  Historia y rutas 
de dispersión de los 
humanos modernos durante 
los últimos 100.000 años 
(modificada de Cela-Conde  
y Ayala, 2007).
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La existencia de una correlación sorprendentemente 
precisa entre la diversidad genética de una población y 
la distancia geográfica entre esa población y el este de 

África —indicada por Prugnolle, Manica y Balloux 
(2005)— es consistente con el origen africano y una dis-
persión geográfica gradual.

Caja 21.19  Saliendo de África

Figura 21.10  Evolución de H. erectus a H. sapiens, 
denisovanos y neandertales (Stringer, 2012, modificado). 
La figura representa dos emigraciones de África a Europa 
y Asia. La primera tuvo lugar hace unos 350.000 años, 
dando lugar eventualmente a dos especies, la de los 
neandertales y la de los denisovanos —que divergen una 
de otra hace entre 125.000 y 150.000 años. Una nueva 
salida de África se produce hace unos 100.000 años, 
cuando comienza la emigración de los humanos 
modernos, H. sapiens, hacia Asia y Europa.
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al., 2010; Meyer et al., 2012). A su vez, los 
datos moleculares indican, como ya hemos 
dicho, que los humanos modernos aparecie-
ron en África hace entre 115.000 y 150.000 
años, es decir, unos 200.000 años después de la 
salida de África de la población ancestral co-
mún de las tres especies (véase figura 21.10).

8. Huella actual  
 de las hibridaciones

Como sabemos, la Hipótesis Multirregional 
sostiene que las poblaciones de humanos mo-
dernos y las locales de cada continente se hibri-
daron de forma continuada, mientras que la del 
Reemplazamiento niega la existencia de cruce 
alguno. Los estudios genéticos más recientes 
(Green et al., 2010; Reich et al., 2011) muestran 
que no sucedió ni una cosa ni la otra; el aconte-
cimiento principal fue la emigración desde Áfri-
ca de nuevas poblaciones de humanos moder-
nos pero también se produjeron episodios de 
hibridación esporádicos y aislados cuya huella 
ha quedado reflejada en el DNA actual. 

Las relaciones genéticas entre Homo nean-
derthalensis y Homo sapiens comenzaron a 
ser conocidas gracias al análisis de Richard 
Green y colaboradores (2006) realizado so-
bre un millón de pares de bases de genoma 
neandertal (véase capítulo 20). Las compara-
ciones de SNP entre la totalidad del genoma 
neandertal y cinco individuos de diferentes 
etnias de humanos actuales procedentes de 
África occidental (Yoruba), África del sur 

(San), Francia, China (Han) y Nueva Guinea 
(Papúa), con el genoma del chimpancé y 
orangután como contraste para determinar 
el carácter ancestral, permitieron precisar las 
distancias genéticas existentes entre las dis-
tintas poblaciones (Green et al., 2010).

Uno de los resultados más sorprendentes 
del trabajo de Green y colaboradores (2010) 
es el de haber descubierto que los neanderta-
les se encuentran más alejados de los indivi-
duos africanos que de los europeos y asiáticos. 
Entre el 2 y el 4% del genoma de los humanos 
no africanos o africanos del norte del Sahara 
procede del genoma neandertal, pero esa hue-
lla genética no existe en las poblaciones sub-
saharianas. La explicación más parsimoniosa 
de ese hecho apunta a que existió un flujo ge-
nético entre los neandertales y los humanos 
modernos posterior a la salida de África de és-
tos pero anterior a la diferenciación de las po-
blaciones no africanas, es decir, en una fecha 
cercana a los 80.000 años. El lugar más proba-
ble para ese flujo sería Oriente Próximo (Green 
et al., 2010) (véase figura 21.11).

La obtención del genoma del ejemplar de 
Denisova (Reich et al., 2011) permitió com-
probar a su vez que, por lo que respecta a 
los nativos de Australia y Nueva Guinea, a 
ese ≈ 2,5% del genoma procedente de los 
neandertales se le añade cerca de otro 3% com-
partido con los denisovanos (véase figura 21.12; 
Meyer et al., 2012). Este segundo episodio de 
hibridación debió tener lugar a través de po-
sibles migraciones de denisovanos hacia 
Nueva Guinea y Australia (Rasmussen et al., 
2011; Skoglund y Jakobsson, 2011).

La secuenciación de alto rendimiento del DNA (capí-
tulo 20) ha hecho posible obtener librerías de DNA a 
partir de muestras pequeñísimas de material humano 
antiguo, menos de 50 mg, incluyendo varias nuestras 
de huesos de neandertales (Green et al., 2010), una 
fracción de un dedo de la cueva de Denisova (Meyer 
et al., 2012; Reich et al., 2010) y el primer genoma 
secuenciado de un humano antiguo, obtenido a partir 
de una muestra congelada de pelo de hace 4.000 

años, derivada de un habitante («Saggaq») de Groen-
landia (Rasmussen et al., 2010). La secuencia com-
pleta del genoma del ejemplar de Denisova a partir del 
hueso de un fragmento de un dedo (Meyer et al., 
2012) ha permitido incluso determinar ciertos de sus 
rasgos, que los fósiles disponibles (la fracción del 
hueso de dedo y dos dientes) no mostraban: sus ojos, 
pelo y piel eran marrones. Y se trata de una hembra.

Caja 21.20  Librerías de DNA antiguo
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Los indicios acerca del proceso de apari-
ción de los humanos procedentes de los es-
tudios moleculares han logrado resolver 
muchas de las dudas acerca de cómo fue el 
lugar de origen de la especie, cómo tuvo lu-
gar su proceso de dispersión y cuáles fueron 
la edad de los principales acontecimientos 
poblacionales y el tamaño de los grupos an-
cestrales. No obstante, es el registro fósil el 
que proporciona mayor información acerca 
de la morfología de los Homo sapiens más 
antiguos. De cara a establecer claves impor-
tantes para las apomorfias de nuestra espe-
cie y su filogénesis que abordaremos en los 
siguientes capítulos, el registro fósil supone 
una referencia esencial. Veamos cuál es su 
alcance.

9. El registro fósil y arqueológico 
 de los primeros humanos  
 modernos

Como se recordará, el grado III en la transi-
ción de los humanos «arcaicos» a los moder-
nos propuesto por Philip Rightmire (1990) 
lo constituyen los ejemplares que pueden 
considerarse ya Homo sapiens en un sentido 
estricto. En el capítulo 18 examinamos los 
dos primeros grados (I y II) de ese proceso y, 
al tratar las características de los ejemplares 
del grado II, nos referimos allí a los seres 
con características cercanas a las actuales 

Figura 21.12  Mezcla genética aproximada de humanos modernos con neandertales, denisovanos y arcaicos africanos 
(modificado de Stringer, 2012). 

Figura 21.11  Diferentes interpretaciones posibles acerca 
del flujo de material genético desde los neandertales a los 
humanos modernos. La indicada por la flecha 3 es 
explicación más parsimoniosa que implica que el flujo se dio 
tras la salida de los humanos modernos de África y antes  
de la separación de las poblaciones no africanas. Green et al. 
(2010) consideraron también, aun dándolas por menos 
probables, las hipótesis (1) de un flujo genético desde 
poblaciones de homininos arcaicos (representadas en la 
figura por Homo erectus) que habrían aportado a los 
neandertales segmentos de una inesperada gran divergencia 
respecto del genoma de los humanos modernos,  
y (2) un flujo genético de neandertales a europeos  
y/o asiáticos. Eventuales flujos de sentido inverso, aún no 
detectados, pueden ser tenidos también en cuenta como 
hipotéticos; de ahí las flechas de doble sentido.

África subsahariana Eurasia y las dos Américas Australia y Nueva Guinea

africanos
fuente africana arcaica
desconocida
neandertal
denisovano

Genes
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que aparecieron en los yacimientos de 
Skhul y Qafzeh, Israel). La postura más co-
mún es la de considerarlos humanos moder-
nos. Están datados en cerca de 100.000 años 
(Valladas et al., 1988; Stringer et al., 1989; 
McDermott et al., 1993), aunque otros auto-
res les conceden edades mas recientes, de 
78.000-39.000 años (Masters, 1982), o más 
antiguas, de hasta 120.000 años (Mercier et 
al., 1993). La fecha de cerca de 100.000 años 
es consistente con la interpretación más pro-
bable de la emigración primera desde África 
de los humanos modernos y su llegada a Orien-
te Próximo. 

9.1 Klasies River:  
 primeros Homo sapiens

Los ejemplares más antiguos de Homo sa-
piens aceptados de forma amplia proceden del 
extremo más meridional de Sudáfrica, cerca 
de Ciudad del Cabo. Distintos yacimientos, 
como Border Cave (De Villiers, 1973), Klasies 
River Mouth (Singer y Wymer, 1982), Equus 

Cave (Grine y Klein, 1985), Die Kelders Cave 
(Grine, Klein y Volman, 1991), Witkrans 
Cave (McCrossin, 1992) y Hoedjiespunt 
(Berger y Parkington, 1995) han proporcio-
nado las muestras más importantes disponi-
bles hoy acerca de la aparición de los huma-
nos modernos. Entre las localidades indica-
das, Klasies River, situada entre la bahía de 
Plettenberg y el cabo St. Francis, es la que 
mejor se conoce (véase figura 21.13). 

En 1967-1968 comenzaron las excavacio-
nes en el yacimiento principal de Klasies Ri-
ver, dando lugar a la primera descripción de 
los sedimentos de la localidad, la fauna fósil 
y los distintos indicios de ocupación humana 
que incluyen tanto herramientas de la Middle 
Stone Age (MSA; véase capítulo 18) como 
ornamentos al estilo de conchas perforadas 
(Singer y Wymer, 1982). Ya en esos primeros 
estudios se atribuyó una presencia antigua, 
de más de 100.000 años, en la localidad. A par-
tir de 1984, Hillary Deacon dirigió los traba-
jos del yacimiento que permitieron establecer 
de manera más precisa sus secuencias estrati-
gráficas y su datación.

La razón por la que, perteneciendo al taxón Homo sa-
piens, hayamos examinado los ejemplares de Skhul y 
Qafzeh en el capítulo 18 es que, como vimos allí, esos 
especímenes fueron tenidos durante un largo tiempo 
como un tipo particular de Homo neanderthalensis, el 

de los «neandertales progresivos». Remitimos al lector a 
ese capítulo tanto para la discusión acerca de esa pro-
puesta taxonómica como para el detalle de las caracte-
rísticas de los fósiles. 

Caja 21.21  Skhul y Qafzeh

Figura 21.13  Situación  
de los yacimientos 
sudafricanos de Die Kelders, 
Blombos y Klasies River 
(Grine, Henshilwood  
y Sealy, 2000).
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El yacimiento principal se encuentra en la 
costa, en la ladera abrigada de un acantilado 
de 40 metros de altura que termina en una 
playa de cantos rodados, fuente importante 
de núcleos para las tallas líticas. Pese a contar 
con varias cuevas situadas a distintas altitu-
des sobre el nivel del mar, el yacimiento prin-
cipal forma una sola unidad de deposición y 
no una serie de refugios aislados (Rightmire 
y Deacon, 2001). La ocupación humana co-
menzó tras la retirada de las aguas que, en el 
interglaciar MIS 5c, habían inundado la lo-
calidad, con lo que la presencia humana no 
puede ser superior a los 120.000 años. 

Los depósitos más antiguos son los de una 
gravera de cantos rodados que se conserva en 

la parte posterior de la cueva 1. Indica el ni-
vel superior de presencia de aguas marinas y 
no cuenta con restos fósiles. Por encima se en-
cuentra el Miembro LBS, con fósiles humanos 
y útiles de la MSA I, cuya edad más probable 
es de 120.000-115.000 años (MIS 5e) (Deacon 
y Geleijnse, 1988). Del Miembro SAS, con se-
dimentos de entre 100.000 y 80.000 años de 
edad en la estimación de Deacon y Geleijnse 
(1988) —es decir, dentro del largo período 
cálido MIS 5c que se produjo en la glaciación 
Würm (Wurz et al., 2003)—, proceden útiles 
de la MSA II. En el Miembro Superior 
(Upper Member) se han hallado útiles de los 
modos Howiesons Poort y MSA III junto 
con algunos dientes aislados (Deacon y Ge-

Como han indicado Sarah Wurz y colaboradores (2003), 
los útiles de la MSA africana incluyen pocas clases de 
artefactos retocados, así que no es fácil realizar una 
descripción tipológica. Los conjuntos dan la impresión 
de pertenecer a un estadio de larga duración con pocos 
cambios tecnológicos. Aun así, la secuencia clásica es-
tablecida por Ronald Singer y John Wymer (1982) en el 
yacimiento principal de Klasies River indica cinco sub-
estadios culturales que son, por orden de antigüedad, 
MSA I, MSA II, Howiesons Poort, MSA III y MSA IV. 

Howiesons Poort es el nombre dado en 1929 por John 
Goodwin y Clarence van Riet et Lowe a una variación 
de la MSA caracterizada, entre otras cosas, por la pre-
sencia de herramientas que hasta entonces sólo se co-
nocían dentro del Paleolítico Superior europeo (Wurz et 
al., 2003). De ahí que la cultura de Howiesons Poort 
fuese relacionada por el abate Breuil —quien visitó Cape 
Hang klip (Minichillo, 2005), p. 113— con la «neo-antró-
pica», que se refiere a la de los cromañones del Paleolí-
tico Superior europeo. 

Caja 21.22  MSA africana

Figura 21.14  Izquierda: fotografía de la entrada del yacimiento principal de Klasies River (Deacon, 2001). Derecha: 
mandíbulas de Klasies River en vistas lateral y oclusal (Royer et al., 2009).
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leijnse, 1988), con edades para ese miembro 
que, de acuerdo con la fecha atribuida a la 
tradición Howiesons Poort, deberían ser su-
periores a los 70.000 años. La cueva 1A con-
tiene, dentro del Miembro Superior, pruebas 
de uso del fuego. 

Del nivel LBS de Klasies River proceden 
dos maxilares fragmentarios, indicados por 
Hilary Deacon y Vera Geleijnse (1988), pero 
la mayoría de los restos humanos de Klasies 
River ha aparecido en el nivel SAS. Las man-
díbulas son el elemento mejor representado, 
con la muestra que forman los ejemplares 
KRM 13400, 16424, 21776 y 41815. Las di-
ferencias de tamaño son considerables, he-
cho que se interpreta como indicio de un 
dimorfismo sexual importante (Rightmire y 
Deacon, 2001) (véase caja 21.23).

También proceden del nivel SAS un frag-
mento de frontal y otro de temporal (Singer y 
Wymer, 1982). Por lo que se refiere a los post-
craneales, ese nivel de Klasies River ha pro-
porcionado muy pocos fósiles. Cabe men-
cionar un fragmento de radio (Singer y Wy-
mer, 1982), un fragmento de cúbito (Churchill 
et al., 1996) y tres metatarsos del pie (Right-
mire et al., 2006). El estudio de Philip 
Rightmire y colaboradores (2006) de estos 
últimos restos apuntó a una coincidencia en 
ciertos caracteres con los ejemplares de Qaf-
zeh y Skhul de Israel, aunque los individuos 
de Klasies River habrían tenido una altura 
considerable. Otros de los rasgos de esos 
postcraneales caen también fuera del rango 
indicado por los humanos modernos más an-
tiguos de Oriente Próximo. La conclusión de 
Rightmire et al. (2006) apuntó a que, con los 
especímenes poco informativos de que se 
dispone, es difícil sacar conclusiones firmes 

acerca de las afinidades filogenéticas de los 
homininos de Klasies River con los del resto 
de poblaciones del Pleistoceno.

Colin Groves y Alan Thorne (2000) han 
indicado que se pueden mantener distintas 
hipótesis respecto de la relación que mantie-
nen los ejemplares de Klasies River. Éstos 
podrían ser afines a:

1. Los indígenas sudafricanos actuales (bos-
quimanos Khoe-San).

2. Los africanos actuales en general.
3. Los humanos modernos en general.
4. Los sapiens «arcaicos» relacionados con 

las poblaciones de Skhul y Qafzeh (Israel) 
y Djebel Irhoud (Marruecos).

5. Poblaciones más arcaicas aún, como las de 
Florisbad, Saldanha (Sudáfrica), Kabwe 
(Zambia), Tighenif (Argelia) y Casablan-
ca (Marruecos), y sus contemporáneas en 
Europa.

6. Ninguno de ellos, constituyendo un gru-
po aparte no relacionado con ningún 
otro.

Con el fin de someter a prueba esas hipó-
tesis, Groves y Thorne (2000) llevaron a cabo 
un análisis canónico de funciones discrimi-
nantes para obtener el emplazamiento más 
probable de la muestra de Klasies River.

Los resultados del análisis (véase caja 21.24) 
llevaron a Groves y Thorne (2000) a concluir 
que la población de Klasies River debe ser 
considerada como afín a Homo sapiens en ge-
neral (hipótesis 3), o bien como un grupo 
aparte (hipótesis 6). Entre esa alternativa, los 
autores prefirieron la primera posibilidad. 
Dicho con otras palabras, los homininos de 
Klasies River serían humanos modernos.

Yin Man Lam, Osbjorn Pearson y C. M. Smith (1996) 
apuntaron que el alto grado de dimorfismo sexual en la 
muestra mandibular de Klasies River se deduce del ta-
maño muy pequeño de KRM 16424, atribuida a una 
hembra. Todos los demás ejemplares, mucho más 

grandes, se consideran masculinos. Pero si alguna de 
esas piezas mayores correspondiese a otra hembra, 
habría que concluir que el dimorfismo sexual de la po-
blación del yacimiento ha sido sobrevalorado.

Caja 21.23  El tamaño de las mandíbulas de Klasies River
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Otras localidades del cabo de Buena Es-
peranza han suministrado restos humanos, 
aunque aún más escasos que los de Klasies 
River Mouth. Durante las campañas de 
1997-1998, se hallaron en Blombos Cave cua-
tro dientes, dos de ellos de leche (Frederick E. 
Grine et al., 2000). El nivel correspondiente a 
la MSA de Die Kelders 1 (DK1) proporcionó 
más ejemplares cuya edad se ha cifrado entre 
60.000 y 80.000 años (F. E. Grine, 2000). 

Según G. Philip Rightmire y Hilary Deacon 
(2001), dos de los molares hallados en DK1 en-
tran por completo en el rango de los sudafrica-
nos actuales. Sin embargo, el análisis de Frede-
rick Grine (2000) puso de manifiesto los por-
qués de la falta de certeza sobre el estatus 
taxonómico cerca de los fósiles de DK1, aplica-
ble a todas las localidades sudafricanas. Cons-
tituyen la muestra hasta 27 ejemplares —24 
dientes aislados, un fragmento mandibular 
(AP 6276) y dos falanges (AP 6267 y 6268)— 
procedentes de cerca de diez individuos, mu-
chos de ellos infantiles. La morfología dentaria 
parece moderna pero, como indicó Grine 
(2000), sus rasgos que les acercan a los huma-
nos actuales son en su mayor parte plesiomor-
fias —rasgos primitivos— que no permiten es-
tablecer afinidades filogenéticas ni confirmar 
su posible pertenencia a Homo sapiens. 

¿A qué se debe, entonces, la práctica una-
nimidad al considerar a Sudáfrica y, en par-
ticular, las localidades del cabo de Buena Es-
peranza como la cuna más antigua de los hu-
manos modernos identificada sin dudas?

Las evidencias arqueológicas, las herramien-
tas y los demás objetos de Klasies River lleva-
ron a Hilary Deacon (1989) a situar en alrede-
dor de 100.000 años atrás la presencia de seres 
humanos modernos en Sudáfrica. Éstos ha-
brían sido capaces de enfrentarse con el dete-
rioro ambiental, manteniendo sus poblaciones 
pese al descenso en la disponibilidad de recur-
sos a causa del enfriamiento del clima. En opi-

El análisis de Groves y Thorne (2000) incluyó el frontal 
KRM 16425 y las mandíbulas KRM 13400, 14695, 
16424, 21776 y 41815 de Klasies River, comparando 
esos fósiles con 5 ejemplares del Pleistoceno Medio de 
Europa y África, 3 de Skhul/Qafzeh, 13 de proto-Bos-
quimanos de Sudáfrica, 20 de África occidental y 20 
del Paleolítico Superior de África del norte y Europa. 
Las conclusiones de Groves y Thorne (2000) fueron 

como sigue. El análisis apenas logró discriminar el fron-
tal 16425, demasiado fragmentario, excluyendo sólo la 
hipótesis 2 y en cierta medida la 5. Dos análisis mandi-
bulares fueron lo más indicativos, excluyendo el primero 
las hipótesis 1, 2 (probablemente) y 4. El segundo aná-
lisis excluyó las hipótesis 2 (probablemente), 4 y 5. Me-
diante comparaciones no métricas, Groves y Thorne 
desecharon las hipótesis 1, 4 y 5.

En el nivel LSA de DK1, Die Kelders, aparecieron varios 
huesos humanos adultos y un esqueleto parcial infantil 
dados por «completamente modernos» sin duda alguna 

(G. P. Rightmire, 1979). Pero su edad es casi actual: 
2.000 años, como mucho (F. E. Grine et al., 1991).

Caja 21.24  El análisis de Groves y Thorne (2000)

Caja 21.25  Nivel LSA

Figura 21.15  Principales yacimientos con útiles  
del modo de Howiesons Poort en Sudáfrica  
(Sarah Wurz, 1999).
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nión de Deacon (1989) fueron mecanismos so-
ciales y cognitivos similares a los de nuestra 
especie, con el uso de los artefactos como sím-
bolos, los que permitieron el éxito adaptativo 
de Klasies River situando ese yacimiento como 
unas de las evidencias más antiguas acerca de 
la aparición de los seres humanos modernos. 

9.2 El ejemplar de Hofmeyr

Un cráneo muy bien conservado, aunque con 
un historial de desperfectos posteriores a su 
recuperación, fue descubierto en 1954 en un 
canal seco del río Vlekpoort, cerca de la ciu-

dad de Hofmeyr (provincia de Eastern Cape, 
Sudáfrica) (Grine et al., 2007). En el momen-
to del hallazgo no aparecieron más fósiles ni 
herramientas asociadas y, al haber desapare-
cido el canal bajo el barro a causa de la cons-
trucción de una presa aguas abajo, el empla-
zamiento original se volvió inaccesible. 

La figura 21.16 muestra el estado del crá-
neo de Hofmeyr en la época de su descubri-
miento y en la actualidad. Frederick Grine y 
colaboradores (2007) atribuyeron los daños 
causados en la década de 1960 en el fósil a la 
toma de muestras con el propósito de obte-
ner una datación por el método del carbo-
no 14, aunque sin resultado alguno.

La fecha de descubrimiento del cráneo de Hofmeyr 
dada por Frederick Grine y colaboradores en su artícu-
lo de 2007 fue la del año 1952. Grine et al. (2010) 
sostuvieron que la correcta es 1954 si se toma en 
cuenta la correspondencia archivada en el East Lon-
don Museum. Grine et al. (2010) indicaron también 
que el cráneo fue liberado por Raymond Dart del bloque 
en que se encontraba incrustado pero Dart dejó intacta 

la matriz que llenaba la cavidad endocraneal para no 
deteriorar el fósil. Las fotografías tomadas en 1965 por 
A. R. Hugues, del Departamento de Anatomía de la 
Universidad de Witwatersrand, y las medidas que se 
incluyeron en la tesis doctoral sobre el ejemplar hecha 
por K. W. Kayek ese mismo año ayudaron a la recons-
trucción virtual llevada a cabo por Grine et al. (2010).

Caja 21.26  El hallazgo del cráneo de Hofmeyr

Figura 21.16  Cráneo de Hofmeyr en 1965 (izquierda) y 1993 (derecha) (Grine et al. 2010). Escalas en centímetros.
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Frederick Grine y colaboradores (2007) 
lograron precisar la edad del cráneo por 
el método de la luminiscencia, obteniendo 
una cifra de 36,2 ± 3,3 miles de años. Esa 
fecha pone de manifiesto la importancia del 
ejemplar, dado que pertenece al rango tem-
poral que coincide con la aparición de las 
culturas modernas —Paleolítico Superior 
en Eurasia; Edad de Piedra Superior (LSA, 
Late Stone Age) en África subsahariana— y 
con la entrada de los humanos modernos en 
Europa.

El ejemplar de Hofmeyr es, tanto por edad 
como por morfología, un Homo sapiens. Su 
aspecto es, no obstante, primitivo si se com-
para con los africanos actuales en rasgos 
como la glabela prominente, el torus su-
praorbital continuo y de cierto grosor, el hue-
so malar estrecho, alto y delgado, una pared 
frontal amplia en el maxilar y molares con 
coronas comparativamente grandes (Grine et 
al., 2007). No obstante, los autores que lleva-
ron a cabo la reinterpretación de 2007 indi-
caron que no cuenta con las apomorfias nean-
dertales.

Las afinidades fenéticas del cráneo de Hof-
meyr fueron estudiadas por Frederick Grine 
y colaboradores (2007) por medio de un aná-
lisis multivariante de las medidas lineales y 
las coordenadas tridimensionales de 19 pun-
tos comparadas con las de humanos moder-
nos del norte de África (Mesolítico), África 
sub sahariana, Eurasia occidental, Oceanía y 
Asia oriental/Nuevo Mundo, además de dos 
neandertales, cuatro humanos modernos del 
Paleolítico Superior y un humano moderno 
de Levante también del Paleolítico Superior. 
El fenograma de la figura 21.17 muestra las 
relaciones fenéticas entre todas esas muestras 
calculadas mediante el método UPGMA 
(unweighted pair group method with arithme-
tic average), un algoritmo de agrupamiento 
utilizado para establecer similitudes fenotí-
picas.

El fenograma de la figura 21.17 pone de 
manifiesto una mayor afinidad morfológica 
del cráneo de Hofmeyr con los ejemplares del 
Paleolítico Superior de Eurasia (EUP en el 
diagrama) que con los africanos del Mesolíti-

co (NAE) o las poblaciones más antiguas de 
Sudáfrica (la muestra SAN se tomó de indíge-
nas Khoe-San). Ese resultado apoya, de acuer-
do con Grine et al. (2007), la hipótesis de que 
los primeros humanos modernos migraron a 
Eurasia, aunque se contradice con lo indica-
do antes respecto de la relación más estrecha 
entre los ancestros humanos y los bosqui-
manos San.

9.3 Otros ejemplares africanos antiguos  
 de Homo sapiens

De una edad indeterminada pero que puede 
darse por cercana a las fechas de aparición de 
nuestra especie son dos cráneos (Irhoud 1 y 2) 
y una mandíbula juvenil (Irhoud 3) de Djebel 
Irhoud, Marruecos, clasificados como nean-
dertales por su descubridor (Ennuchi, 1963), 
pero tenidos más tarde por Homo sapiens sa-
piens (Hublin y Tillier, 1981). También son de 
Marruecos los dos conjuntos de fragmentos 
craneales, mandibulares y maxilares de Dar-es-
Soltan (Ferembach, 1976), a los que McBrear-
ty y Brook (2000) concedieron entre 60.000 y 
90.000 años, y las mandíbulas halladas en Té-

Figura 21.17  Árbol UPGMA de afinidades fenéticas 
entre muestras de neandertales (NDT), África  
subsahariana (AFR), Sudáfrica (SAN), Asia oriental/Nuevo 
Mundo (EAS), Oceanía (OCE), Eurasia occidental (WEU), 
África del norte (NAE), el ejemplar de Hofmeyr (HOF), 
Eurasia del Pleistoceno Superior (EUP) y el cráneo  
Skhul 5, humano moderno del Pleistoceno Superior (EMH) 
(Grine et al., 2007).
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mara (Vallois, 1960) y Zouhrah (Close, 1984), 
ambas con mas de 40.000 años, que fueron ele-
vados hasta quizá 130.000 por McBrearty y 
Brooks (2000). En Taramsa (Egipto) ha apare-
cido un esqueleto juvenil parcial (Vermeersch 
et al., 1998). De Soleb (Sudán) vienen fragmen-
tos craneales y mandibulares de tres indivi-
duos (Giorgini, 1971).

Unos fósiles importantes encontrados en 
Omo (Etiopía) son un esqueleto parcial 
(Omo I) con una edad de unos 130.000 años y 
un cráneo (Omo II) aún más antiguo —aun-
que de atribución dudosa a H. sapiens— ha-
llados, respectivamente, en los Miembros 
KHS y PHS de la Formación Kibish (Day, 
1969). De Tanzania proceden varios molares 
de Mumba Rock Shelter con 110.000-130.000 
años (Bräuer y Mehlman, 1988). De Kabua 
(Kenia), los fragmentos mandibulares y cra-
neales de dos individuos, de edad incierta 
(Withworth, 1966). 

Pero los indicios fósiles acerca de ejempla-
res de nuestra propia especie podrían ir inclu-
so mas atrás en el tiempo. Un cráneo (KNM-
ER 3884) y un fémur (KNM-ER 999) de 
Koobi Fora (Kenia) son considerados por 
Bräuer y colaboradores (1997) como los ejem-
plares más antiguos disponibles de seres cer-
canos a los humanos modernos, con una edad 
respectiva de 270.000 y 300.000 años obtenida 
mediante series de uranio (Bräuer et al., 1997). 
La edad de 640.000 años atribuida a los espe-
címenes de Bodo (Clark et al., 1994) llevaría 
más lejos todavía el origen de nuestra especie 
si el «hombre de Bodo» se considera como un 
ser humano de aspecto moderno. Y de otor-
gar esa condición al ejemplar de Danakil 
(Abbate et al., 1998), entonces nos habríamos 
remontado a cifras que rondan el millón de 
años. Esas fechas quedan ya muy lejos del ran-
go en que se mueven los indicios proporciona-
dos por los métodos moleculares.

9.4 Hibridación africana

Pese a las explicaciones acerca de una evolu-
ción en mosaico para las plesiomorfias rete-
nidas por ejemplares como el de Hofmeyr, si 

la transición desde el grado I («arcaicos») al 
grado III (humanos modernos) la entendié-
semos como una sucesión lineal en la que, 
con el paso del tiempo, las poblaciones van 
incorporando cada vez más los rasgos pro-
pios de nuestra especie, nos encontraríamos 
con un problema puesto de manifiesto por 
Günther Bräuer (2008). En un trabajo dedi-
cado a analizar el origen de la anatomía de 
los humanos modernos, Bräuer (2008) indi-
có que las evidencias acumuladas a partir 
de mediados de la década de 1970 —inclu-
yendo el descubrimiento de fósiles como los 
cráneos de Ndutu, Laetoli y Bodo—, pusie-
ron de manifiesto que humanos «arcaicos» 
de aspecto muy antiguo habrían permaneci-
do en África hasta edades entre 40.000 y 
30.000 años. Pues bien, si se da por bueno 
que los humanos modernos, es decir, Homo 
sapiens, aparecieron hace al menos 100.000 
años, ¿cómo cabe entender la presencia si-
multánea de los ejemplares «arcaicos» y 
«modernos» durante un tiempo tan prolon-
gado?

Una posible explicación acerca de las rela-
ciones existentes entre esas distintas formas 
fósiles la han indicado Michael Hammer y 
colaboradores (2011). El trabajo de Hammer 
et al. (2011) se dirigió a comprobar el grado 
de verosimilitud de la hipótesis de la separa-
ción genética absoluta entre las poblaciones 
de uno y otro grupo, es decir, de los «arcaicos» 
que indican una evolución a partir de Homo 
erectus y los humanos modernos. Como indi-
caron Hammer et al. (2011), pese a los in-
dicios de cruce existentes respecto de las po-
blaciones de neandertales, denisovanos y hu-
manos modernos no se había abordado la 
posible hibridación en África. 

El estudio del material genético de tres po-
blaciones subsaharianas de nuestros días, 
Bianka, San y Mandenka, cazadores-reco-
lectores los miembros de las dos primeras y 
agricultores los de la última, llevó a los auto-
res a concluir que hacia 35.000 años atrás se 
produjo una introgresión de una pequeña 
cantidad de material genético (cerca de un 
2%) procedente de las poblaciones «arcaicas» 
(Hammer et al., 2011). Los protagonistas de 
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esa hibridación parcial habrían sido, de acuer-
do con los resultados obtenidos por Hammer 
et al. (2011), homininos que se separaron del 
linaje que conduce a los humanos modernos 
hace cerca de 700.000 años, es decir, a princi-
pios del Pleistoceno Medio, y sobrevivieron 
hasta fechas muy tardías. 

Aunque esas conclusiones no pueden ex-
trapolarse de manera inequívoca a todos los 
fósiles «de transición» incluidos en la parado-
ja que indicó Bräuer (2008), lo cierto es que el 
trabajo de Hammer et al. (2011) proporcionó 
un modelo convincente para explicar qué re-
laciones pudieron darse entre las poblaciones 

arcaicas y modernas en el proceso de la tran-
sición y consolidación de Homo sapiens.

La preservación problemática de los áci-
dos nucleicos en yacimientos de clima cálido 
como los africanos no ha permitido hasta 
el momento recuperar material genético de 
las poblaciones implicadas en la evolución 
africana hacia los humanos modernos; ni si-
quiera las del último tramo del proceso de tran-
sición. Con esas carencias en mente, Philipp 
Gunz y colaboradores (2009) llevaron a cabo 
un análisis comparativo de la geometría neu-
rocraneal entre humanos modernos actuales, 
primeros humanos modernos, Homo sapiens 

El estudio de Hammer et al. (2011) apuntó a los loci 
4qMB179, 18qMB60 y 13qMB179 como mejores can-
didatos para indicar la introgresión arcaica, con un ha-

plotipo que muestra frecuencias distintas en poblacio-
nes de África central, oriental, occidental y Sudáfrica 
(véase figura 21.18).

Caja 21.27  La introgresión arcaica

Figura 21.18  Frecuencia 
de las variantes introgresivas 
dentro de tres regiones 
secuenciadas en una 
muestra de 502 africanos 
subsaharianos. La barra llena 
representa la frecuencia  
de haplotipos divergentes  
en 4qMB179 (izquierda), 
18qMB60 (centro), y 
13qMB179 (derecha). Cada 
línea horizontal en la barra  
de gráficos representa una 
frecuencia de 5% (Hammer 
et al., 2011).
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del Paleolítico Superior, neandertales y hu-
manos «arcaicos» (véase la distribución de la 
muestra en la tabla 21.4).

Los resultados del análisis de Gunz et al. 
(2009) indicaron que, entre todos los gru-
pos, el de los primeros humanos modernos 
—columna izquierda en la tabla 21.4— 
contiene una mayor variación en las medi-
das tomadas (promedio de la distancia pro-
custeana entre varios cientos de puntos 
neuronales). La morfología de esos ejem-
plares difiere en gran medida de la de los 
«arcaicos».

9.5 Llegada de los humanos modernos 
 a Asia

Los resultados difieren de los modelos tan-
to de la Hipótesis Multirregional como de 
la Hipótesis de Desplazamiento, dando por 
más probable que los primeros humanos 
modernos estuviesen ya divididos en dife-

rentes poblaciones dentro de África con lo 
que los patrones de migración se vuelven 
muy complejos al depender de los orígenes 
de los distintos emigrantes. Un punto de 
vista similar había sido expuesto por Jean-
Jacques Hublin y colaboradores (2007) a 
partir de las evidencias fósiles de Djebel Ir-
houd (Marruecos).

De acuerdo con los estudios genéticos ba-
sados en el mtDNA y la diversidad respecto 
del cromosoma Y, la presencia del Homo sa-
piens en Australasia tuvo lugar en torno a los  
70.000-50.000 años por medio de una migra-
ción desde África que pudo seguir las rutas 
tanto septentrional como meridional —o 
ambas— ocupando con mucha rapidez los 
distintos emplazamientos (Kong et al., 2010; 
Stoneking y Delfin, 2010). Sin embargo, los 
fósiles correspondientes a esas fechas o bien 
resultan difíciles de clasificar o cuentan con 
dificultades de datación, mientras que los 
ejemplares con edad fuera de dudas —clasifi-
cados por lo general como Homo sapiens— 

Tabla 21.4  Muestra de fósiles incluidos en el análisis de la geometría neurocraneal llevado a cabo por 
Gunz y colaboradores (2009). MH significa «humanos modernos». Para la población de humanos actua-
les se incluyeron ejemplares del Holoceno junto con subfósiles como Hohlenstein1, Hohlenstein 2, Kau-
fertsberg, Wahlwies, Wadjak 1, Cohuna, Kow Swamp 5 y Paderborn 1

 Primeros HM
 HM Paleolítico 

Neandertales Sapiens arcaicos
  Superior

Brno2 Djebel Irhoud 1 Amud I Dali
Combe-Capelle Djebel Irhoud 2 Atapuerca SH5 Kabwe 1
Cro-Magnon 1 Ngaloba Guattari 1 KNM-ER 3733
Cro-Magnon 3 Omo2 La Chapelle-aux-Saints Ngandong 7
Dolní Vestonice 2 Qafzeh 6 La Ferrassie I Ngandong 14
Fish Hoek Qafzeh 9 La Quina 5 Petralona
Grotte des Enfants 4 Skhul 5 Le Moustier 1 Sangiran 17
M1adec1  Spy 1 Trinil 2
M1adec5  Spy 2 Zhoukoudian I
M1adec6   Tabun C1 Zhoukoudian XI
Oberkassel 1   Zhoukoudian XII
Oberkassel 2
Pavlov 1
Predmostí 3
Predmostí 4
Zhoukoudian Upper Cave 103
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son muy posteriores, de alrededor de 16.000 
años (Curnoe et al., 2012).

Un caso diferente, de gran interés para la 
historia de la ocupación asiática, lo plantean 
los ejemplares de Longlin y Maludong estudia-
dos por Darren Curnoe y colaboradores (2012).

En 1979, geólogos en busca de petróleo ha-
llaron casualmente en una cueva cerca de De’e 
(provincia de Guangxi, China) restos huma-
nos contenidos en un bloque de sedimentos 
finos. Tras su traslado a Kunming (provincia 
de Yunnan), se extrajeron un fragmento man-
dibular y algunos postcraneales. En 2010, el 
equipo de Curnoe separó del bloque un crá-
neo parcial (véase figura 21.20, izquierda) y 
más huesos postcraneales. Aunque no se ha 
podido establecer la procedencia estratigráfi-
ca del ejemplar, el análisis por medio de radio-
carbono de los sedimentos extraídos del inte-
rior del endocráneo dieron una edad de 11.510 
± 255 años (Curnoe et al., 2012). 

La cueva de Maludong, cerca de Mwngzi 
(provincia de Yunnan, China), fue excava-
da inicialmente en 1989 obteniéndose nu-
merosos ejemplares craneales, mandibula-
res, dentales y postcraneales. Una reexca-
vación de 2008 completó los materiales 
disponibles, precisó la estratigrafía y obtu-
vo muestras para la datación del yacimien-

to. La edad obtenida por radiocarbono para 
los niveles con restos humanos fue de entre 
14.310 ± 340 y 13.590 ± 160 años (Curnoe 
et al., 2012).

Con fechas tan recientes, los fósiles de Lon-
glin y Maludong podrían considerarse huma-
nos modernos que se añaden a las numerosas 
muestras de ese tipo halladas en el Extremo 
Oriente. Sin embargo, el análisis morfológico 
pone de manifiesto algunas discrepancias im-
portantes. Así, los ejemplares Longlin 1 y Ma-
ludong 1704 cuentan con un notorio desarro-
llo glabelar que, en el primer caso, se aparta de 
los humanos modernos a causa de la falta del 
surco que divide las partes medial y lateral y, 
en el segundo —poseedor del surco—, mues-
tra un torus supraorbital muy marcado pre-
sente en los primeros Homo sapiens pero poco 
común hoy (Curnoe et al., 2012). El esqueleto 
facial de LL1 tiene un prognatismo alveolar 
acusado que lo aparta de los primeros Homo 
sapiens. Por su parte, las mandíbulas tanto de 
LL1 como de los ejemplares de Maludong 
(véase figura 21.21) contienen rasgos que se 
alejan de los humanos modernos como el 
mentón modesto y el espacio retromolar.

Darren Curnoe y colaboradores (2012) 
sostuvieron que una combinación de apo-
morfias propias de los humanos modernos y 
plesiomorfias compartidas con fósiles «arcai-
cos» como la de los fósiles de Longlin y Ma-
ludong es inusual en Eurasia, aunque algu-
nos ejemplares africanos como los de Kla-
sies River y Hofmeyr (Sudáfrica), Iwo Eleru 
(Nigeria), Nazl et Khater (Egipto) y Dar-es-
Soltane y Témara (Marruecos) —mucho más 
antiguos que los especímenes chinos— mues-
tran un mosaico que combina también ras-
gos «modernos» y «arcaicos». El análisis 
comparativo realizado por Curnoe et al. (2012) 
—que incluyó ejemplares de Skhul, Qafzeh 
(Israel) y Pestera cu Oase (Rumania)— con-
cluyó rechazable la hipótesis más simple de 
todas: la de que los fósiles de Longlin y Ma-
ludong correspondan a individuos muy robus-
tos dentro de una variabilidad alta de pobla-
ción epipaleolítica. Como explicaciones más 
plausibles, Curnoe et al. (2012) indicaron que 
podría tratarse de:

Figura 21.19  Situación de Longlin y Maludong. Los 
números corresponden a los yacimientos del Pleistoceno 
Superior en China de (1) Lijiang, (2) Longtanshan, (3) 
Zhiredong, (4) Liujiang, (5) Maba, (6) Ziyang, (7) Huanglong, 
(8) Salawasu, (9) Xujiayao y (10) Zhoukoudian (Curnoe  
et al., 2012).
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 I. Miembros supervivientes de una pobla-
ción «arcaica» (como podría ser el caso 
de Dar-es-Soltane y Témara) tal vez re-
flejada también en otros fósiles chinos 
como el fragmento mandibular de Zhi-
rendong (China) o Salkiht (Mongolia).

II. Ejemplares de una población de Homo sa-
piens que retiene un amplio número de po-
limorfismos ancestrales, como resultado 
de una hipotética subdivisión poblacional 
en África antes de las migraciones tardías 
a Eurasia de acuerdo con el modelo de 
Philipp Gunz y colaboradores (2009).

El análisis de Curnoe et al. (2012) conclu-
yó que, en especial en el segundo caso, los 
fósiles de Longlin y Maludong podrían cons-
tituir una población hasta ahora desconoci-
da cuya contribución genética a los humanos 
asiáticos actuales sería difícil de determinar. 
Los autores intentaron recuperar DNA anti-
guo de las muestras estudiadas pero sin lo-
grarlo, por lo que no aventuraron ninguna 
hipótesis a tal respecto. En cualquier caso, y 
habida cuenta de lo que hemos visto respecto 
de los episodios aislados de hibridación en 
África y Oriente Próximo, esa posibilidad no 

Figura 21.20  Izquierda: cráneo parcial Longlin 1 (Curnoe et al., 2012). Derecha: calota MLDG 1704 (Curnoe et al., 2012). 
Cada barra de la escala indica 1 cm en ambos casos.

La lista completa dada por Curnoe et al. (2012) de ca-
racterísticas que relacionan a los fósiles de Longlin y 
Maludong con Homo sapiens incluye, como afinidades, 
determinados rasgos del neurocráneo, viscerocráneo, 

mandíbula y dentición. En todos esos elementos anató-
micos aparecen, no obstante, diferencias que alcanzan 
también a la base craneal.

Caja 21.28  Rasgos craneales y dentales de Longlin y Maludong
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cabe ser descartada de momento, con lo que 
a las alternativas de Curnoe et al. (2012) res-
pecto de los ejemplares de Longlin y Malu-
dong puede añadirse la siguiente:

III. Híbridos entre la población local (Homo 
erectus) e inmigrantes salidos de África 
hace un tiempo considerable (humanos 
modernos).

10. Un modelo ajustado  
 para el origen  
 de los humanos modernos

Los procesos de hibridación indicados entre 
los primeros humanos modernos, los africa-
nos «arcaicos», los neandertales, los deniso-
vanos y otros posibles casos asiáticos —por 

esporádicos y limitados que fuesen— obligan 
a replantear la cuestión de las hipótesis acer-
ca del origen y dispersión de Homo sapiens. 

Frente a lo establecido tanto por la Hipó-
tesis Multirregional como por la del Reem-
plazamiento, un modelo respetuoso tanto 
con el origen africano de los humanos mo-
dernos como con los episodios localizados de 
hibridación es la alternativa intermedia de la 
Hipótesis de la Asimilación (HA), cuyo es-
quema aparece en la figura 21.22. 

El que los procesos de hibridación se pro-
dujesen tanto en Oriente Próximo como en 
Asia y, ya que estamos, en el propio lugar de 
origen de los humanos modernos, África, lle-
va a pensar que los taxa intermedios pro-
puestos entre Homo erectus y Homo sapiens, 
ya se trate de H. heidelbergensis, de H. rodhe-
siensis o de cualquier otro, pueden no hacer 
otra cosa que reflejar un determinado episo-

Figura 21.21  Izquierda: mandíbula Longlin 1. Derecha: 
mandíbulas MLDG 1679 (izquierda) y MLDG 1706 (derecha)  
de Maludong. Cada barra de la escala indica 1 cm en ambos 
casos. (Ilustraciones de Curnoe et al., 2012).
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dio del que se han hallado indicios fósiles. Si 
hubiese que asignar especies a todas esas 
poblaciones diversas en términos geográfi-
cos y morfológicos, el tránsito desde Homo 
erectus a H. neanderthalensis y Homo sa-
piens obligaría a multiplicar de forma exage-
rada el número de especies. De ahí que, 
como hemos visto en el capítulo 18, sea más 
práctico a menudo referirse a la transición 
hasta Homo sapiens en términos de grados 
sucesivos.

10.1  La diversidad genética humana

Las características de los humanos moder-
nos identificadas al principio de este capítu-
lo (véase tabla 21.1) son compartidas por 
todos los humanos actuales y sin duda refle-
jan tanto la unidad específica como el ori-
gen relativamente reciente de las diferencias 
que aparecen en Homo sapiens. Los rasgos, 
a veces llamados «raciales», que identifican 
a grosso modo las poblaciones humanas de 
distintas regiones del mundo, evolucionaron 
por separado después de la dispersión por 
los diversos continentes. Estos rasgos regio-
nales distintivos incluyen, como es harto sa-

bido, la pigmentación de la piel, el tipo de 
cabello, la configuración de la cara —inclu-
yendo la de los ojos— y el tamaño y estruc-
tura del cuerpo. Dichos rasgos han evolu-
cionado en parte debido a la selección natu-
ral, incluyendo la selección sexual y las 
preferencias culturales —tal y como Darwin 
enfatizó en El origen del hombre (1871)—, 
pero también a causa de procesos azarosos 
como la deriva genética (en particular el efec-
to fundador que, como hemos visto, obede-
ce al número pequeño de individuos coloni-
zadores de las distintas regiones y a los ta-
maños también pequeños de las diversas 
poblaciones a través del tiempo; Carroll, 2003; 
Stringer, 2012).

La dispersión gradual reciente de los hu-
manos modernos, en su mayor parte hace 
menos de 60.000 años, es consistente con los 
estudios del polimorfismo genético humano. 
Cuando se trata de clasificar la diversidad ge-
nética de las poblaciones humanas por sus 
componentes geográficos, el resultado que se 
obtiene es notable porque resulta del todo 
opuesto a lo que nos dice la intuición. La di-
versidad genética total de la humanidad se 
distribuye así (Barbujani et al., 1997; Jorde et 
al., 1997: Kaessman et al., 1999):

•   Un 85% está presente en cualquier pobla-
ción local, es decir, en cualquier pueblo o 
ciudad sea del continente que sea (aunque 
los genes que contribuyen a ese 85% varían 
de una población a otra). 

•   Un 5-6% adicional de  la diversidad genética 
de la humanidad aparece cuando se compa-
ran poblaciones locales del mismo continente.

•   El 10% restante aparece cuando se compa-
ran poblaciones de distintos continentes.

Estos resultados (véase figura 21.23) no 
permiten por sí mismos determinar la fecha 
de dispersión de los humanos modernos a 
través del mundo pero indican, al menos, que 
esa dispersión no puede ser muy antigua dada 
la poca diferencia genética existente entre lo-
calidades y continentes. 

Los cálculos acerca de la diversidad gené-
tica extendida parecen tropezar con una difi-

Figura 21.22  Esquema de la Hipótesis de la Asimilación, 
que representa la evolución y dispersión de los humanos 
modernos compatible tanto con el origen africano como 
con los episodios limitados de hibridación.
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cultad propia del concepto implicado. El 
85% de la diversidad genética actual podría 
estar presente en cualquier población siem-
pre que en cada una de éstas existiera un nú-
mero pequeño de inmigrantes cuyo peso no 
fuese muy alto en términos de lo que podría-
mos llamar impacto social pero sí suficiente 
para indicar que la diversidad ha llegado a 
esa localidad. En ese caso, la diversidad gené-
tica extendida podría ser compatible con una 
«agrupación geográfica» capaz de hacer co-
incidir algunos continentes —o todos ellos— 
con «razas». África sería, así, el «continente 
negro», Asia el «amarillo», etc.

El trabajo de Noah Rosenberg y colabora-
dores (2002) podría interpretarse como un 
apoyo a la hipótesis de la «agrupación geo-
gráfica». Utilizando datos obtenidos por 
Howard Cann y colaboradores (2002) (véase 
caja 21.29), los autores estudiaron 377 satéli-
tes autosómicos procedentes de 1.056 sujetos 
de 52 poblaciones de diversas regiones del 
mundo. 

Los resultados del estudio de Rosenberg et 
al. (2002) indicaron que las diferencias entre 
individuos de la misma población represen-

tan el 93-95% de toda la variación genética y 
las diferencias entre grupos constituyen sólo 
entre el 3 y el 5%. De los 4.119 alelos analiza-
dos, el 46,7% de ellos aparecen en todas esas 
regiones y sólo el 7,4% son exclusivos de una 
sola región. Tales cifras parecen apoyar la 
idea de una gran extensión de la diversidad 
genética. 

Pero el algoritmo computacional Structu-
re utilizado por los autores dio un resultado 
diferente. Para aplicar el algoritmo, el primer 
paso consiste en elegir un número determina-
do K de clusters (grupos inferidos). Tras indi-
car el número de clusters deseado, el progra-
ma Structure asigna cada individuo de la 
muestra —sin información alguna a priori 
sobre su origen— a uno o a varios de los clus-
ters K elegidos (grupos inferidos). Así, con 
K = 2, el programa asignó los distintos suje-
tos a los dos grupos inferidos de partida, que 
quedaron separados por distancias genéticas 
relativamente notables correspondientes a 
agrupaciones muy amplias de regiones geo-
gráficas (véase tabla 21.5). Al ir añadiendo 
clusters, esas agrupaciones van dividiéndose 
albergando los sujetos más próximos en tér-

Figura 21.23  Diversidad 
genética en poblaciones 
humanos actuales 
(véase texto).
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minos genéticos. Para K = 5, los grupos infe-
ridos que obtuvieron Rosenberg et al. (2002) 
correspondían en buena medida a las gran-
des regiones geográficas de África, Europa, 
Asia central, Asia del este y América. 

No es fácil hacerse con una idea intuitiva 
de los resultados indicados por Rosenberg et 
al. (2002). Pero en el nivel K = 5 parecen ha-
berse identificado discontinuidades genéticas 
entre continentes. Dicho de otro modo, ca-
bría entender —en términos populares no 
utilizados por los autores— que, pese a la 
gran dispersión que caracteriza desde el pun-
to de vista genético a los humanos, todavía 
cabe detectar agrupamientos que equival-
drían en cierta forma a la asignación de «ra-
zas» a «continentes». 

Sin embargo, la crítica realizada por Da-
vid Serre y Svante Pääbo (2004) indicó algu-
nos puntos débiles del análisis de Rosenberg 
et al. (2002). Así, al incrementar el número de 
clusters hasta K = 6, el nuevo grupo inferido 
no correspondía a ninguna región geográfica 
sino, en su mayor parte, a los Kalash del nor-
te de Pakistán (Rosenberg et al., 202; los au-
tores indicaron ya esa clase de agrupación 
aparecida con K = 6). No parece quedar cla-
ro, pues, qué número de clusters representaría 
mejor la diversidad genética humana.

Serre y Pääbo (2004) plantearon que la clave 
de las posibles discontinuidades genéticas de-

tectadas entre regiones geográficas puede estar 
en un desequilibrio introducido al obtener la 
muestra de sujetos del análisis. Para desechar 
esa posible fuente de errores, Serre y Pääbo uti-
lizaron tres diferentes muestras incluyendo en 
cada una de ellas 5 sujetos distintos de cada po-
blación de las 52 del panel de diversidad CEPH. 
Al introducir esa corrección de posibles de- 
sequilibrios geográficos, Serre y Pääbo (2004) 
obtuvieron, tras la aplicación de Structure con 
K = 4 grupos inferidos (A, B, C y D), que la 
mayoría de los sujetos de la muestra se encon-
traban muy mezclados entre todos esos clus-
ters, de tal forma que no era posible una asig-
nación de clusters a continentes:

•   Los  sujetos  procedentes  de  poblaciones 
africanas mostraban «mezcla» de los gru-
pos inferidos A, B y C (véase caja 21.30). 

•   Los sujetos procedentes de Eurasia y Ocea-
nía mostraban mezcla de A y B.

•   Los sujetos de América mostraban mezcla 
de B y D.

El resultado más interesante obtenido por 
Serre y Pääbo (2004) tiene que ver con la apa-
rición de gradientes geográficos relativos a 
los coeficientes de ancestralidad (véase caja 
21.30). Así, por lo que hace referencia al gru-
po B (con sujetos pertenecientes a poblacio-
nes de África, Eurasia, Oceanía y América), 

Howard Cann et al. (2002) pusieron a disposición de los 
investigadores el «Panel de diversidad CEPH», constitui-
do por 1.064 líneas celulares procedentes del CEPH, 

Centre d’Étude du Polymorphisme Humain (Fondation 
Jean Dausset, París). Los datos genéticos corresponden 
a individuos no emparentados entre sí de todo el mundo.

Caja 21.29  Panel de diversidad CEPH

Tabla 21.5  Asignación de grupos de cercanía genética mediante el programa Structure (véase texto)

 K Grupos inferidos

 2 África + Europa +Asia central / Asia del este + América
 3 África / Europa + Asia central / Asia del este + América
 4 África / Europa + Asia central / Asia del este + América
 5 África / Europa / Asia central / Asia del este / América
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la ancestralidad varía en función de la proce-
dencia del sujeto (véase figura 21.24).

Respecto de Eurasia, la ancestralidad ex-
presada por la dimensión vertical Z de la 
figura (coincidencia genética entre los miem-
bros del grupo B), es mucho mayor en la po-
blación de Asia del este que en la de Europa. 
La población de Oceanía se acerca a la ances-
tralidad de Asia del este. Melanesia se acerca 
a la del Sudeste asiático. En América, la po-
blación de México se aproxima a los coefi-
cientes de ancestralidad de Melanesia, mien-
tras que la de Brasil es mucho más baja. En 
África, la ancestralidad tiene un cierto gra-
diente norte-sur, aunque pequeño, con mayo-
res coeficientes en la zona septentrional.

Los trabajos de Rosenberg et al. (2002) y 
David Serre y Svante Pääbo (2004) son los 
que han utilizado un número mayor de suje-
tos para determinar el alcance de la diversi-
dad genética. Aun así, si hablamos de mues-
tras que incluyen menos de diez sujetos en 
cada una de las 52 poblaciones analizadas, 

las posibilidades de introducir sesgos estadís-
ticos es muy alta; estamos de hecho ante un 
fenómeno de «cuello de botella» en cada po-
blación analizada. Por añadidura, las 52 pobla-
ciones disponibles en el panel de diversidad 
CEPH no cubren la totalidad del planeta; el 
panel no cuenta, por ejemplo, con sujetos 
de Norteamérica. Pese a tales limitaciones, lo 
cierto es que estamos ante indicios de peso 
acerca de la manera como se distribuye la di-
versidad genética humana. Unos indicios que 
ponen de manifiesto que las agrupaciones 
geográfico-étnicas al estilo del «continente ne-
gro» carecen de apoyo científico suficiente.

10.2  Cambios fenotípicos adaptativos

Si tenemos en cuenta lo fácil que es distinguir 
a un congoleño de un sueco o de un japonés, 
parece sorprendente que la diferenciación ge-
nética existente entre los humanos de distin-

Por «mezcla» no se entiende aquí el mestizaje de los 
sujetos sino el hecho de que éstos eran colocados por 
Structure en uno o más de los grupos inferidos K. Un 
individuo se coloca en un grupo cuando sus caracterís-

ticas genéticas se aproximan mucho a las de los demás 
miembros del grupo. Esa condición se expresa dicien-
do que cuenta con un coeficiente de ancestralidad ele-
vado.

Caja 21.30 Individuos y grupos en Structure

Figura 21.24  Representación geográfica  
de los coeficientes de ancestralidad 
correspondientes a los sujetos del grupo 
inferido B (véase texto). Los círculos 
representan individuos definidos por su 
procedencia geográfica (eje X, longitud; eje Y, 
latitud) y coeficiente de ancestralidad (eje Z). 
(Ilustración de Serre y Pääbo, 2004).
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tos continentes implique sólo un 10% de los 
genes. Ese hecho tiene, sin embargo, una ex-
plicación. Las diferenciaciones étnicas basa-
das tanto en el color de la piel como en otras 
características morfológicas obvias son cau-
sadas por un número reducido de genes que 
tienen un valor adaptativo alto respecto de 
los distintos climas. Así sucede con la presen-
cia de melanina —piel oscura— en las zonas 
tropicales, que protege la piel contra los rayos 
ultravioletas y, por tanto, contra el cáncer, 
frente a su ausencia en los países nórdicos, 
donde los rayos solares son mucho más limi-
tados y, si se redujeran más aún mediante un 
filtro como el de la melanina, no permitirían 
la suficiente síntesis de vitamina D en los te-
jidos interiores de la dermis.

Nina Jablonski y George Chaplin (2000) 
llevaron a cabo un estudio acerca de la mane-
ra como correlacionan el potencial para la 
síntesis de la previtamina D3 y el promedio 

anual UVMED en el planeta, obteniendo la 
gráfica que aparece en la figura 21.25. Las 
distintas tonalidades en gris de la ilustración 
indican los diversos potenciales de síntesis (se 
aprecian mejor en la gráfica original, colo-
reada). 

La zona sin puntear situada sobre el ecua-
dor es la que cuenta con un potencial de sín-
tesis suficiente para obtener a través de una 
exposición esporádica durante todo el año la 
cantidad de vitamina D necesaria para el 
cuerpo humano. La zona de puntuación dé-
bil indica que se producirá, en promedio, una 
síntesis vitamínica insuficiente durante al 
menos un mes. La zona de punteado fuerte 
indica que la síntesis será insuficiente duran-
te todo el año.

En la medida en que la gráfica de la figura 
21.25 corresponde a grandes rasgos a la pig-
mentación más oscura o más clara de las 
poblaciones indígenas, Jablonski y Chaplin 

El índice de reflectancia es la medida de la relación exis-
tente entre la potencia electromagnética de la luz que 
incide en una unidad de superficie corporal no protegi-
da y la potencia electromagnética que se refleja. El índi-
ce expresa, por así decirlo, la cantidad de energía lumi-
nosa —esencialmente rayos ultravioleta— que absorbe 
el cuerpo por unidad de superficie. El incremento de la 
reflectancia está asociado a una gran presencia de me-
lanina, es decir, a la piel oscura propia de las poblacio-

nes indígenas tropicales. Por su parte, la dosis UVMED 
se define como la cantidad de radiación ultravioleta ne-
cesaria para producir un enrojecimiento apenas percep-
tible en las pieles poco pigmentadas. Los promedios de 
UVMED para distintas regiones del planeta han sido es-
tablecidos con la ayuda de las mediciones realizadas en 
el satélite Ninmbus-7 entre 1978 y 1993 por medio del 
Total Ozone Mapping Sprectometer de la NASA (véase 
Jablonski y Chaplin, 2000).

Caja 21.31  Índice de reflectancia

Figura 21.25  Potencial de síntesis de provitamina D 
en pieles humanas poco pigmentadas en función 
de los promedios anuales de UVMED. Para  
la explicación, véase texto. (Ilustración de Jablonski 
y Chaplin, 2000).
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(2000) concluyeron que los resultados de su 
estudio sugieren que la pigmentación de la 
piel es un tanto lábil, produciéndose adapta-
ciones a condiciones locales en períodos bre-
ves —breves en términos de tiempo geológico. 
Siendo así, los grupos humanos podrían ha-
ber pasado por períodos de pigmentación y 
despigmentación sucesivos al moverse de 
una región con un determinado promedio 
UVMED a otras de promedios UVMED dis-
tintos. Aunque no hay que olvidar que, ya en 
tiempos prehistóricos, las soluciones cultura-
les —vestido, abrigo— habrían contribuido a 
compensar los posibles excesos de exposición 
a las radiaciones solares (Jablonski, 2004).

Tanto la comprobación del alcance de la 
diversidad genética en la humanidad y su ex-

presión geográfica como las explicaciones 
acerca del carácter adaptativo de las princi-
pales diferencias étnicas ponen de manifiesto 
una cuestión de interés. La enorme movili-
dad de los individuos de la especie humana 
moderna es un factor muy potente en favor 
del mestizaje. En términos zoológicos, sería 
difícil de entender que unas poblaciones ex-
tendidas por áreas geográficas tan diversas y 
distantes no hubiesen emprendido procesos 
de especiación —de división en diferentes es-
pecies. En términos antropológicos, la ten-
dencia es la contraria: la especie humana 
cuenta con una movilidad y, por ende, una 
tendencia al mestizaje tan alta que la canti-
dad de alelos presentes en casi cualquier lu-
gar del planeta es cada vez más alta.



Desde la aparición de la bipedia primordial 
de los ardipitecinos hace cosa de siete millo-
nes de años hasta las realizaciones tecnológi-
cas de los humanos modernos con cerca de 
100.000 años hemos recorrido un camino 
muy largo. Los cambios culturales que fue-
ron subiendo de grado tras alcanzarse hitos 
como la numeración y la escritura, la impren-
ta o el conjunto de elementos que llevó a la 
revolución industrial, aceleraron el proceso 
aún más en tiempos históricos. Por fin, nues-
tro mundo ha sufrido en la actualidad una 
sacudida inmensa con la llegada de las com-
putadoras y la red de redes —internet— que 
nos han llevado hasta la sociedad global. 

Perder la perspectiva es fácil en esas cir-
cunstancias pero convendría entender que el 
estudio de la evolución humana no pretende 
aclarar la aparición de nuestra especie como si 
se tratase de un acontecimiento especial. Su 
objetivo es la explicación de un proceso que 
dio lugar a Homo sapiens como una más entre 
las muchas especies que forman parte del lina-
je humano desde que se separó, hace cerca de 
siete millones de años, del linaje de los chim-
pancés. A lo largo de este libro hemos visto lo 

fácil que es caer en errores propios de una 
apreciación incorrecta de algunos de los ras-
gos humanos, comenzando por la única si-
napomorfia de la tribu de los homininos, la 
bipedia. Resulta, en cierto modo común, apre-
ciar las características de los humanos como si 
hubiesen pasado por diversos «estadios inter-
medios» hasta llegar a su forma actual. No es 
así; cada especie, humana o no, contó en su 
momento con su particular proceso de adap-
tación que, a todos los efectos, cabe conside-
rar como significativo en sí mismo, como 
completo, sin que tenga ningún sentido verlo 
al estilo de un peldaño hacia futuras fórmulas 
adaptativas. Por añadidura, los cambios evo-
lutivos que fueron dando paso a nuevos ras-
gos, tanto anatómicos como funcionales, se 
realizaron en no pocas ocasiones por la vía de 
la exaptación —transformación de los mate-
riales aparecidos con arreglo a otras finalida-
des adaptativas— con un alto contenido de 
azar como componente esencial del proceso 
filogenético. El camino de nuestra especie ha 
sido cualquier cosa salvo sencillo.

¿Qué tienen de común la bipedia, la fabri-
cación de útiles de piedra, las pinturas rupes-

Epílogo
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tres de Lascaux y Altamira, la escritura, la 
imprenta, la fabricación de máquinas por 
medio de máquinas, las computadoras e in-
ternet? Se trata, en todos los casos, de logros 
humanos, entendiendo el concepto de «hu-
mano» como «perteneciente a la tribu de los 
homininos». Menos los dos primeros indica-
dos, todos esos logros se deben a Homo sa-
piens. No obstante, jamás se habrían produ-
cido de no mediar un larguísimo camino evo-
lutivo que comenzó con la locomoción bípeda 
y terminó —por ahora— con el desarrollo de 
cerebros del todo excepcionales si los compa-
ramos con los del resto de los primates o con 
el de cualquier otro animal. Los hitos tecno-
lógicos son expresiones de unas facultades 

mentales relacionadas de manera estrecha 
con el cerebro humano. De nuevo, «humano» 
equivale aquí a «hominino».

El panorama completo de la evolución 
humana exigiría ahora acometer el proceso 
de la filogénesis del cerebro y estudiar aque-
llos rasgos de nuestra especie que, desde el 
lenguaje a los valores, suponen apomorfias 
mentales que nos distinguen de los demás 
primates. Pero este libro es ya demasiado ex-
tenso como para sumarle todos los capítu-
los necesarios para entrar en tal materia. 
Será cosa de dejarla para otro volumen pos-
terior. 

Palma de Mallorca, julio de 2013



achelense: Tecnología lítica del Paleolítico 
Inferior. Deriva de la cultura olduvaiense y 
está caracterizada por el bifaz o hacha de 
mano. Extendida en África, Europa y partes de 
Asia, entre hace unos 1,5 millones y 150.000 
años. Asociada con Homo erectus y Homo 
sapiens arcaico. También se denomina 
modo 2.
ácido nucleico: Véase DNA y RNA.
adaptación: 1. Característica estructural o 
funcional de un organismo que le permite vivir 
mejor en su ambiente. 2. Proceso evolutivo por el 
cual los organismos se ajustan a las condiciones 
del ambiente.
ADN: Véase DNA.
alometría: Relación que existe entre el 
crecimiento de dos partes de un organismo o de 
dos especies.
alométrico: Carácter que guarda una relación de 
alometría con los demás del cuerpo, aumentando 
o disminuyendo de tamaño proporcionalmente al 
de éste. Se opone a extraalométrico.
alelo: Una de dos o más formas alternativas de 
un gen, cada una de ellas con una secuencia de 
nucleótidos única; los alelos diferentes de un gen 
dado se reconocen por su secuencia de 
nucleótidos y, más a menudo, por los fenotipos a 
los que dan lugar.

alopátrica (especiación): Proceso de aparición de 
distintas especies a partir de poblaciones que 
habitan regiones geográficas separadas (véase 
especiación simpátrica).
aminoácido: Cada uno de los sillares para la 
construcción de las proteínas; se conocen varios 
cientos de aminoácidos pero normalmente sólo 
se encuentran 20 en las proteínas. Los 
aminoácidos son codificados en el RNA mediante 
un triplete de bases nitrogenadas.
anagénesis: Cambio evolutivo dentro de un solo 
linaje, sin ramificaciones, en el transcurso del 
tiempo (véase cladogénesis).
analogía (adj. análogo): Véase homoplasia.
anticuerpo: Proteína sintetizada por el sistema 
inmune de un organismo superior que se une 
específicamente a la molécula extraña (antígeno) 
con el fin de neutralizarla.
antígeno: Véase anticuerpo.
antropoide: Primate que pertenece a una de las 
siguientes superfamilias: Ceboidea (monos del 
Nuevo Mundo), Cercopitecoidea (monos del 
Viejo Mundo), u Hominoidea (simios inferiores, 
simios superiores y humanos).
apófisis: En anatomía, parte saliente de un hueso 
que forma la articulación,
apomorfia: Rasgo aparecido después del nodo en 
el que se origina un taxón. Se distingue entre 

Glosario
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autapomorfia y sinapomorfia. Opuesto a 
plesiomorfia.
árbol filogenético: Representación gráfica de las 
relaciones evolutivas entre organismos vivos y 
extinguidos que incluye por lo común la 
dimensión temporal.
arcada dental: Configuración de las hileras de 
dientes superiores e inferiores. Véase paladar.
arcaico: Véase humano arcaico.
arco cigomático: Arco de hueso que se extiende 
por la parte frontal y lateral del cráneo debajo de 
la órbita.
arco glabelar, supraciliar o supraorbital: Véase 
torus supraorbital.
Ardipithecus: Género extinguido de la tribu 
Hominini hallado por primera vez en Etiopía. 
Algunos autores rechazan su condición de 
hominino basándose en que tiene esmalte dental 
fino.
área de ocupación (home range): Extensión de 
terreno en la que se mueve habitualmente una 
determinada población. 
argón/argón: Variante del método de datación del 
potasio/argón.
ARN: Véase RNA.
articulación: En anatomía, juntura entre dos 
huesos.
artrópodo: Miembro del tipo (filum) Arthropoda 
(insectos, arácnidos, centípedos, crustáceos, etc.).
astrágalo: Uno de los sietes huesos que forman el 
tarso, parte posterior del pie.
auriñaciense: Una de las tradiciones líticas 
introducidas en Europa por los humanos 
modernos en el Paleolítico Superior. Se 
caracteriza por los utensilios pequeños, 
cuidadosamente tallados y de gran precisión, 
como las microcuchillas que se ensartan en una 
madera para formar un instrumento de corte 
(modo 5). También incluye algunas de las 
policromías del arte rupestre.
australopitecino, australopiteco: Individuo que 
pertenece al género Australopithecus. En 
ocasiones se habla de australopiteco robusto 
refiriéndose a un individuo perteneciente al 
género Paranthropus.
Australopithecus: Género extinguido de la tribu 
Hominini, extendido desde Etiopía a Sudáfrica. 
Las especies que son comúnmente asignadas a 
este género incluyen A. anamensis, A. afarensis, 
A. bahrelghazali y A. africanus.
autapomorfia: Rasgo derivado que se encuentra en 
un único linaje.
autosoma: Cromosoma no sexual.

barbilla: Véase mentón. 
basalto: Mineral de origen volcánico con gran 
contenido de silicatos de hierro y magnesio. 
base nitrogenada: Uno de los tres componentes de 
los nucleótidos; pueden ser púricas (derivadas de 
purinas), o pirimídicas (derivadas de pirimidinas). 
Las bases nitrogenadas del DNA son adenina, 
guanina, citosina y timina, El conjunto de tres 
bases nitrogenadas constituye un triplete, y cada 
triplete del RNA codifica un aminoácido o 
supone una señal de parada en la síntesis de la 
proteína.
basion: Punto anterior en la parte más baja del 
foramen magnum.
bifaz: Útil de piedra plano y simétrico obtenido 
extrayendo lascas de los dos lados de un núcleo 
hasta obtener un filo a lo largo de todo el 
perímetro. La forma más común de bifaz son las 
hachas de mano.
biocronología: Estimación de la edad de un 
estrato deducida de la fauna y flora que contiene.
bioestratigrafía: Estudio de la secuencia de 
aparición y desaparición de especies fósiles a 
través de una serie de depósitos.
biogeografía: Distribución geográfica de plantas 
y animales.
biota: Todas las plantas y animales de una región 
o tiempo dados.
bipedalismo, bipedismo, bipedia: Modo de 
locomoción con el cuerpo en posición vertical 
que utiliza solo las extremidades traseras para 
andar.
braquiación: Modo de locomoción arbórea que 
utiliza alternativamente uno y otro brazo para 
moverse de una rama a otra colgando de 
ellas.
brecha (breccia): Depósitos minerales 
introducidos en las cuevas por el agua que se 
filtra en ellas.
Brunhes: Cron de polaridad magnética «normal» 
cuyo comienzo tuvo lugar hace 780.000 años.
buril: Herramienta acabada en punta usada para 
grabar materiales tales como cuernos, marfil o 
huesos.
C/P3: Complejo funcional formado por el canino 
superior y su encaje entre el canino inferior y el 
premolar tercero.
cadera: Véase pelvis.
caja cerebral: Véase cráneo.
calavera: Conjunto de huesos que incluyen el 
cráneo y la mandíbula.
calcáneo: Uno de los sietes huesos que forman el 
tarso, parte posterior del pie.
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calcáreo: Mineral que contiene carbonato de 
calcio.
calota: Parte superior del cráneo.
canal pélvico: Espacio de la pelvis que tiene que 
atravesar el feto durante el parto.
canino: Cada uno de los dos grandes dientes 
superiores e inferiores en la esquina de la boca, 
entre los incisivos y premolares.
carácter: En sistemática, rasgo morfológico del 
fenotipo.
carácter derivado compartido: Rasgo compartido 
por los descendientes de una especie ancestral 
que no está presente en el antepasado común más 
cercano.
carbono 14 (14C): Isótopo utilizado como método 
de datación.
carnicería: Manipulación de una presa para 
extraer sus partes comestibles.
carpal, hueso: Cada uno de los ocho huesos que 
constituyen la muñeca. Forman dos hileras; la 
proximal se articula con el radio y cubito; la 
distal se articula con los metacarpos.
carroñeo: Aprovechamiento de las presas que los 
predadores matan pero no consumen por 
completo.
categoría: Cada uno de los escalones (reino, filo, 
clase, orden, familia, género, especie, y sus 
intermedios) en el sistema linneano de 
clasificación.
caverna dolomítica: Cueva que abre en terrenos 
calcáreos el agua filtrada.
cazador-recolector: Quien vive cazando animales 
y recogiendo sus restos, recolectando plantas y, 
en algunos lugares, marisqueando y pescando. 
Los grupos de cazadores-recolectores son 
nómadas.
ceboideo: Miembro de la superfamilia Ceboidea 
(monos del Nuevo Mundo).
célula sexual: Véase gameto.
Cenozoico: Era que se extiende desde hace 65 Ma 
hasta el presente, llamada también Edad de los 
Mamíferos. Se divide en los periodos Terciario y 
Cuaternario.
cercopitecoideo: Miembro de la superfamilia 
Cercopithecoidea (monos del Viejo Mundo).
chatelperroniense: Industria de utensilios del 
Paleolítico superior. Tales instrumentos se 
encuentran en Europa occidental y se atribuyen a 
los neandertales tardíos.
chopper: Expresión anglosajona que se refiere a 
los núcleos olduvaienses. Utensilio de piedra 
tallado irregularmente para obtener un filo 
cortante en un lado.

cigomático: Véase arco cigomático y hueso 
cigomático.
cigoto: Célula diploide formada por la unión de los 
núcleos del óvulo y el espermatozoide en la célula.
cladística: Sistema de clasificación propuesto por 
Hennig que se basa en las relaciones filogenéticas 
y que solo maneja episodios de especiación por 
medio de cladogénesis.
cladística reformada: Desarrollo de la cladística 
de Hennig. Permite apreciar rasgos cuantitativos 
y manejar procesos de especiación ajenos a la 
cladogénesis estricta que la cladística 
convencional desecha. 
clado: 1. Grupo completo de los organismos 
derivados de un antepasado común. 2. Linajes 
separados por un proceso de cladogénesis.
cladogénesis: Proceso evolutivo según el cual una 
especie basal da lugar a dos nuevas especies 
diferentes tras lo que desaparece. El punto de 
divergencia, representado en los cladogramas, se 
llama nudo.
cladograma: Representación gráfica de las relaciones 
entre linajes evolutivos de diferentes especies, géneros, 
familias, etc., entendidos como clados. 
clase: Categoría taxonómica constituida por 
órdenes.
clavícula: Hueso largo, situado a cada lado del 
cuello, que une el omóplato con el esternón.
coalescencia: 1. Cálculo del tiempo teórico 
necesario para que los genes actuales converjan 
en su último antecesor común del que proceden. 
2. Proceso de convergencia de genes o individuos 
en el último antecesor común.
codón: Grupo de tres nucleótidos adyacentes de 
una molécula de RNAm que codifica un 
aminoácido especifico o la terminación de una 
cadena polipeptídica en la síntesis de proteínas.
coespecífico: Perteneciente a la misma especie.
comparación faunística: Véase biocronología.
Complejo antígeno del leucocito humano (Human 
Leukocyte Antigen, HLA): Conjunto de genes 
que, en los humanos, forman el complejo 
histocompatible principal.
Complejo histocompatible principal (Main 
Histocompatibility Complex, MHC): Conjunto de 
genes que controlan la respuesta de defensa 
inmunológica frente a los patógenos y proteínas 
extrañas que invaden el cuerpo. 
convergencia: Véase homoplasia.
corredor levantino: Región de paso en los 
procesos de emigración y colonización entre 
África y Eurasia, situada en la costa oriental del 
mar Mediterráneo.
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cráneo: Conjunto de huesos que constituyen la 
calavera salvo la mandíbula; también se conoce 
como caja cerebral. 
cresta sagital: Cresta de hueso en la parte alta del 
cráneo en la que se insertan los músculos 
maseteros potentes que mueven las mandíbulas. 
cresta supraorbital: Véase torus supraorbital.
Cretáceo: El periodo geológico final de la era del 
Mesozoico, que se extiende entre 145 y 65 Ma.
cromañón: Primeras poblaciones europeas de 
humanos anatómicamente modernos.
Cromosoma: Estructura filiforme, hallada en el 
núcleo de las células, que contiene los genes en una 
secuencia lineal, visible durante la división celular, 
formada por ADN, histonas y otras proteínas.
cromosoma sexual: Cromosoma que es diferente 
entre los dos sexos, implicado en la 
determinación del sexo (véase autosoma).
cron: Episodio geológico en el que la polaridad 
magnética del planeta se mantiene durante largo 
tiempo ya sea como en la actualidad («normal») 
o con los polos invertidos («inversa»). Dentro de 
un cron pueden darse episodios más breves, 
subcrones, en los que la polaridad es la opuesta.
cronoespecie: Especie resultante de un cambio 
gradual a través del tiempo de tanta magnitud 
que los organismos originales y los resultantes 
son demasiado distintos para clasificarlos en la 
especie original, aunque a lo largo del linaje no 
puede identificarse un punto determinado en el 
que se da el cambio de especie.
cronoestratigrafía: Estudio de los estratos con el 
propósito de establecer su secuencia temporal.
cuadrupedismo, cuadrupedia: Forma de 
locomoción en el suelo o en las ramas apoyando 
manos y pies.
cuadrúpedo: Animal que anda o se sostiene sobre 
los cuatro pies.
Cuaternario: Período de la era del Cenozoico que 
comenzó hace unos 1,64 Ma.
cúbito: El hueso más largo del antebrazo que se 
articula con el radio permitiendo los movimientos 
de pronación y supinación.
cuboides: Uno de los sietes huesos que forman el 
tarso, parte posterior del pie. 
cuello de botella: Periodo durante el cual una 
población se reduce a un número pequeño de 
individuos.
cultura: 1. En sentido estricto, cada una de las 
tradiciones o técnicas de talla como son las 
olduvaiense, achelense, musteriense y auriñaciense, 
por ejemplo. Véase modo cultural. 2. En sentido 
amplio, conjunto de objetos y comportamientos 

que corresponden a un cierto grupo en un 
momento determinado. 
cultura osteodontoquerática: La que utiliza huesos 
como herramientas.
cuneiforme: Cada uno de los tres huesos 
(cuneiforme medial, intermedio y lateral) que, 
junto con otros cuatro, forman el tarso, parte 
posterior del pie. 
datación (métodos): Véase argón/argón, 
paleomagnetismo, potasio/argón, radiocarbono, 
resonancia del espín electrónico, series de uranio, 
termoluminescencia y traza de fisión.
deficiencia: Véase delección.
delección: Mutación cromosómica caracterizada 
por la pérdida de un segmento cromosómico; 
también llamada deficiencia.
dentición permanente: La segunda generación de 
dientes que aparece una vez que se han perdido 
los dientes de leche.
deriva continental: Movimiento lento de los 
continentes y sus placas sobre la superficie de la 
Tierra.
diastema: Separación entre incisivos y caninos. Es 
notable en roedores y primates arcaicos. 
Índice de calidad de la dieta (Diet Quality, DQ): 
El DQ toma en cuenta las cantidades relativas de 
tres componentes de la dieta: hojas, raíces y 
tallos; frutos; materia animal.
dígito: En anatomía, dedo de la mano o el pie.
dimorfismo sexual: Conjunto de rasgos que 
distinguen individuos macho y hembra de la 
misma especie.
diploide: Célula, tejido u organismo con dos 
conjuntos de cromosomas.
dispersión: Traslado de una población hacia otros 
territorios distintos a los que ocupaba 
normalmente. Véase coeficiente de dispersión 
poblacional.
DNA: Acido desoxirribonucleico. Polinucleótido 
cuyas unidades se componen de un azúcar 
desoxirribosa, un grupo fosfato y una de las 
bases nitrogenadas adenina, guanina, citosina 
o timina. Es el material hereditario de todas las 
células vivientes, consistente de una hélice 
doble de dos hebras complementarias de 
nucleótidos.
DNA mitocondrial: Información genética 
presente en las mitocondrias.
dominante: Alelo, o el rasgo correspondiente, que se 
manifiesta en todos los heterocigotos (cfr. recesivo).
DQ: Véase Índice de calidad de dieta.
duplicación: Mutación cromosómica 
caracterizada por la presencia de dos copias de 
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un segmento cromosómico en el genoma 
haploide (cf. delección).
efecto fundador: Véase cuello de botella.
electroforesis: Técnica para separar moléculas en 
términos de su movilidad diferencial en un 
campo eléctrico.
encefalización: Aumento del tamaño del cerebro 
en relación al tamaño del cuerpo.
endémico: Se dice de especies restringidas a una 
cierta región o a parte de una región; en 
epidemiología, se aplica a enfermedades que 
están constantemente presentes a niveles bajos en 
una población.
endocráneo, molde endocraneal: Molde natural o 
artificial de la superficie interior del cráneo.
enzima: Catalítico bioquímico basado en 
moléculas especializadas de proteína que acelera 
procesos bioquímicos.
Eoceno: Segunda época del periodo Terciario, 
entre 55,8 y 33,9 Ma, durante el que aparecen los 
primates de la segunda ola o euprimates.
epitelio: Tejido consistente en una o más capas de 
células estrechamente ligadas que cubre las 
superficies externas e internas del cuerpo.
época: Subdivisión de un periodo geológico.
era: La subdivisión más amplia de un periodo 
geológico, incluyendo uno o más periodos.
escafoides: Hueso de la muñeca que se articula 
con el radio.
escápula: Omoplato; hueso del hombro.
esmalte: Sustancia dura que forma una capa 
alrededor de la corona de los dientes.
especiación: Proceso de evolución de una nueva 
especie.
especie: Grupo de poblaciones naturales que 
forman una comunidad reproductiva (sus 
descendientes son fértiles). Es la categoría 
taxonómica más elemental, la unidad básica de la 
clasificación de Linneo siempre expresada con 
dos palabras latinas (tales como Homo sapiens), 
la primera de las cuales especifica el género; se 
define como un grupo de poblaciones naturales 
capaces de entrecruzarse pero aisladas 
reproductivamente de otros grupos externos.
especie basal: En la cladística, especie anterior al 
nodo de la que proceden las dos especies hijas. 
especie única, hipótesis: Principio teórico que 
sostiene que no pueden existir dos especies 
próximas ocupando un mismo ecosistema porque 
la mejor adaptada desplazará a la otra. Se aplica 
a la propuesta de que todos los homininos a partir 
de Homo habilis pueden ser adecuadamente 
incluidos en una sola especie. 

espécimen tipo: Ejemplar usado como referencia 
para nombrar una nueva especie.
espeleotema: Véase brecha. 
espermatozoide: Gameto masculino.
espín electrónico, resonancia: Método de datación 
basado en el cálculo del número de electrones, 
procedentes de la desintegración de elementos 
radioactivos, que son atrapados en huesos o 
conchas. La medición se realiza sin necesidad de 
calentar los materiales (cosa necesaria en la 
técnica de la termoluminiscencia), examinando el 
espectro creado al someterlos a un campo 
magnético de intensidad variable.
esquirla: Véase lasca.
estratigrafía: En geología, estudio de los estratos 
en un lugar dado; usualmente representado por 
columnas estratigráficas.
estrato (lecho): Capa de materiales que 
constituyen un terreno sedimentario específico y 
que es diferenciable de otras capas por encima o 
debajo de él.
eucariota: Organismo cuyas células contienen un 
núcleo, además de mitocondrias y otros orgánulos.
Eva mitocondrial: En sentido estricto, molécula 
de RNA mitocondrial en la que coalesce el 
mtDNA de los humanos actuales. Una 
interpretación extrema sostiene que el material 
genético de nuestra especie procede de una única 
mujer ancestral que sería esa «Eva mitocondrial». 
exaptación: Aplicación de ciertas capacidades 
fijadas previamente para resolver un problema 
adaptativo distinto del que condujo a su evolución. 
exón: El DNA de una unidad de transmisión 
cuya transcripción constituye una parte del 
RNAm producido al eliminar los intrones.
extraalométrico: Carácter que no guarda una 
relación de alometría con los demás del cuerpo, 
aumentando o disminuyendo de tamaño en 
forma distinta al de éste. Se opone a alométrico.
falange: Uno de los 14 huesos de los dedos de la 
mano y el pie. Hay cinco falanges próximas que 
se articulan con los cinco metacarpos en la mano 
y con los cinco metatarsos en el pie. Hay cuatro 
falanges intermedias en cada mano y pie (excepto 
el pulgar y dedo gordo). Hay cinco falanges 
distales en cada mano y pie.
falta: Fractura en la superficie de la Tierra, a 
través de la cual es posible ver la continuidad de 
estratos.
familia: Categoría taxonómica compuesta por 
una agrupación de géneros.
fauna: Los animales de una región, país, 
territorio especial, o periodo.
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fémur: Hueso superior de los miembros 
inferiores. En los humanos, hueso que forma el 
eje del muslo, el más largo y fuerte de los huesos 
del cuerpo. Sus partes son la cabeza, el trocánter 
medio (donde se unen los músculos que hacen 
girar el muslo), la diálisis y el cóndilo terminal 
(eminencia redondeada pero no 
esférica).
fenética: Sistema de clasificación de organismos 
basado principalmente en la semejanza de rasgos 
morfológicos, también llamada taxonomía 
numérica.
fenotipo: Rasgos observables de un organismo.
fila: Plural de filum.
filético: Se aplica a un grupo de especies con un 
antepasado común; linaje directo de 
descendencia.
filogénesis: El proceso de evolución y 
diferenciación de los organismos.
filogenia: Historia evolutiva de un grupo de 
organismos vivos o extinguidos.
filum (filo): Categoría formada por un grupo de 
clases.
fitness: Expresión anglosajona que equivale a 
«aptitud» y expresa la capacidad de contribución 
reproductiva de un organismo, gene o genotipo a 
las generaciones futuras.
flora: Las plantas de una región, país, territorio 
especial, o periodo.
folívoro: Animal cuya dieta consiste en su mayor 
parte de hojas.
foramen magnum: Apertura grande y redondeada 
en la parte posterior del cráneo por la cual pasa la 
medula espinal para unirse a la base del cerebro; 
donde la columna vertebral se une al cráneo.
formación: En geología, unidad básica de 
clasificación estratigráfica. Frecuentemente 
recibe un nombre geográfico, por ejemplo, la 
Formación Hadar.
forrajear: Buscar o recoger plantas o animales 
para el sustento.
fósil: Resto orgánico o traza de actividad 
orgánica, tales como huesos petrificados, huellas 
o impresiones de animales, que se han 
conservado enterrados en estratos rocosos. 
Convencionalmente se consideran fósiles los 
materiales de más de 10.000 años de antigüedad.
frontal: Hueso del neurocráneo. Se aplica también 
a la región anterior del córtex.
frugívoro: Animal cuya dieta consiste en su mayor 
parte de fruta.
gameto: Célula reproductora madura capaz de 
fusionarse con células similares del sexo opuesto 

para formar un cigoto; también se llama célula 
sexual.
Gauss: Cron de polaridad magnética «normal» 
que se extiende entre 3,58 y 2,58 Ma 
aproximadamente.
gen o gene: En el genoma de un organismo, una 
secuencia de nucleótidos a la que se puede 
asignar una función específica, tal como codificar 
un polipéptido. Parte del DNA que codifica una 
enzima o una proteína, o que regula la síntesis de 
proteínas o enzimas.
género: Categoría taxonómica formada por un 
grupo de especies estrechamente relacionadas 
entre sí.
genoma: Contenido genético de un organismo, 
célula o virus; en eucariotas, a veces se refiere 
solamente a una dotación cromosómica 
completa. 
genotipo: La información genética de un 
individuo.
glabela: Prominencia sobre la nariz en medio de 
la superficie externa del hueso de la frente. Por 
extensión, puede aplicarse al torus supraorbital o 
arco glabelar.
glacial: Clima frío; período frío durante el cual 
parte del agua de los océanos está depositada en 
forma de glaciares en los continentes.
glúteo: Uno de los músculos que forman las 
nalgas.
gneis: Mineral metamórfico formado, como el 
granito, por cuarzo, feldespato y mica.
Gorilla: Género al que pertenecen los gorilas.
grácil: Término usado a veces para caracterizar 
ciertas especies de Australopithecus, tales como A. 
afarensis y A. africanus, por contraste con los 
homininos robustos.
grado: Grupo de organismos con características 
comunes que les distinguen de otros grupos 
semejantes, aun cuando no constituyan 
necesariamente un clado.
grupos hermanos: Los dos clados que se separan 
en un nodo (ver cladograma, cladogénesis, clado).
hábitat: El ambiente natural de una planta o 
animal.
hacha de mano: El utensilio bifacial más común 
encontrado en los yacimientos arqueológicos 
achelenses.
haploide: Células, tales como los gametos, que en 
los eucariotas tienen solo la mitad del conjunto 
de cromosomas de las células somáticas.
heterocigoto: Organismo o célula con alelos 
diferentes en ambos cromosomas para un locus 
dado. 
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hibridación (hipótesis): Propuesta de que la 
aparición de los humanos modernos incluye una 
mezcla entre humanos modernos y neandertales u 
otra especie primitiva.
hioides: Hueso del cuello en forma de U que se 
encuentra justo encima de la laringe y debajo de 
la lengua.
hipodigma: Conjunto de materiales fósiles que 
pertenecen a una especie dada.
Hipótesis del Reemplazamiento (Out of Africa): 
Propone que los humanos modernos proceden de 
homininos que salieron de África y no se 
entrecruzaron con las poblaciones anteriores que 
vivían en Asia o Europa.
Hipótesis Multirregional: Hipótesis que propone 
que el origen de los humanos modernos tuvo 
lugar por evolución de homininos anteriores en 
paralelo en poblaciones de diferentes regiones 
geográficas y con cruces frecuentes entre 
ellas. 
HLA: Véase Complejo antígeno del leucocito 
humano.
holotipo: La muestra de un organismo dado que 
es usada para su clasificación. Idealmente debería 
ser típico de su taxón, aunque en el caso de 
taxones fósiles frecuentemente el holotipo es una 
muestra parcial.
home range: Véase área de ocupación.
Hominidae: Familia constituida por los actuales 
humanos y simios superiores (chimpancés, 
gorilas y orangutanes), además de sus 
antepasados directos o laterales que no son 
antepasados de los simios inferiores (gibones y 
siamangos).
homínido: Individuo perteneciente a la familia 
Hominidae
Hominini: Tribu constituida por los humanos 
actuales y sus antepasados directos o laterales 
que no son antepasados de los chimpancés o de 
los bonobos.
hominino: Individuo perteneciente a la tribu 
Hominini.
Hominoidea: Superfamilia consistente de los 
simios menores, grandes simios y humanos, 
además de sus antepasados directos o laterales 
que no son antepasados de los monos del Viejo 
Mundo.
hominoideo: Individuo perteneciente a la 
superfamilia Hominoidea.
Homo: Género al que pertenece la especie 
humana, H. sapiens. H. habilis, H. ergaster, H. 
antecessor, H. erectus, H. heidelbergensis y H. 
neanderthalensis son especies de este género.

homocigoto (homocigótica): Organismo o célula 
que en un locus dado tiene el mismo alelo en 
ambos cromosomas.
homologo (homología): Característica presente en 
dos taxa que la han heredado de su último 
antepasado común. Se usa también refiriéndose a 
un cromosoma que realiza funciones similares en 
distintas especies.
homoplasia: Característica que es similar en dos o 
más taxones y no ha sido heredada de su último 
antepasado común, sino que ha evolucionado de 
forma independiente en taxones diferentes. Se 
trata, pues, de una semejanza de función pero no 
de estructura (por ejemplo las alas de un pájaro y 
de un insecto). No obstante, véase paralelismo.
hueso cigomático: Hueso lateral de la cara debajo 
del ojo, que en los mamíferos forma parte del 
arco cigomático y parte de la órbita.
humano u homo «arcaico»: Perteneciente a los 
grupos de transición hacia Homo sapiens que, 
dada su dificultad de clasificación, se reúnen en 
un grado con ese nombre, «arcaico».
humanos modernos: Humanos que surgieron hace 
unos 150.000 años con rasgos morfológicos 
semejantes a los humanos actuales a pesar de sus 
diferencias culturales.
húmero: El hueso más largo del brazo. Su 
extremo próximo se articula con el omoplato en 
el hombro y en el codo con el radio y el cúbito.
Hylobates: Género al que pertenecen los gibones 
y siamangos.
ilion: Véase pelvis.
incisivo: Diente cuya función primaria es cortar, 
situado en la parte anterior de cada uno de los 
maxilares. Todos los hominoideos tienen cuatro 
incisivos superiores y cuatro inferiores.
insectívoro: Animal que se alimenta 
principalmente de insectos.
interglacial: Periodo de clima caliente en el 
intervalo entre dos glaciaciones o, como episodio 
de menor duración temporal, dentro de una 
misma glaciación.
intron: Segmento de DNA situado dentro de un 
gen en los eucariotas, que separa dos segmentos 
codificantes de DNA (exones).
inversión: Mutación cromosómica caracterizada 
por la reversión de un segmento de cromosoma.
isquion Véase pelvis.
Jaramillo: Subcrón de polaridad magnética 
«normal» dentro del cron Matuyama que se 
extiende entre 1,07 y 0,99 Ma aproximadamente.
K: Capacidad de carga (carrying capacity). 
Población máxima que admite un territorio con 
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arreglo a sus características y condiciones en un 
determinado momento. 
K/Ar: Véase potasio/argón.
Kenyanthropus: Género extinguido de la tribu 
Hominini nombrado a partir de fósiles del 
Mioceno tardío de Lomekwi (norte de Kenya). 
En su momento sus fósiles fueron asignados a la 
especie Kenyanthropus platyops. Aquí hemos 
considerado preferible incluir esa especie en 
Australopithecus.
knuckle-walking: Expresión anglosajona que 
hemos traducido por nudilleo.
lasca: Esquirla pequeña de sílex u otros materiales 
de talla lítica con filo agudo en un lado que se 
desprende al golpear el núcleo. Aunque ha sido 
considerada en ocasiones como un desecho de la 
talla, se considera que tiene un valor importante 
como instrumento de corte en la carnicería. 
LCT (Large Cutting Tool): Hacha de mano bifaz 
de gran tamaño. Aunque se identifica a veces con 
la LFA, existen en Asia herramientas LCT que 
no son de técnica achelense.
lecho: Véase estrato. 
Levallois: Tecnología para hacer utensilios de 
piedra que implica una preparación importante 
del núcleo.
LFA (Large Flake Acheulian): Hacha de mano 
bifaz de gran tamaño tallada mediante técnica 
achelense, cosa que la distingue de otras LCT que 
siguen una técnica más primitiva.
linaje: Cada unidad evolutiva formada por un 
ancestro y todos sus descendientes. En los 
cladogramas, constituye un clado.
locus: 1. Lugar específico en un cromosoma en el 
que reside una mutación o un gene particular; 
frecuentemente usado para referirse al gene en sí 
(plural: loci). 2. En un yacimiento, una 
determinada localización.
magnetoestratigrafía: Método de datación 
basado en las inversiones de polaridad en el 
campo magnético de la Tierra. Su calibración por 
medio de otras técnicas ha llevado a identificar 
muchos de tales episodios de inversión, que 
permiten estimar la edad de los sedimentos en los 
que se encuentran los fósiles.
mandíbula: Maxilar inferior.
martillo: Piedra inalterada que se usa para 
golpear ya sean los núcleos en el proceso de talla 
o huesos y nueces para acceder a su interior. 
Comúnmente considerado como el más sencillo 
de los utensilios de piedra.
martillo blando: Técnica de fabricación de 
utensilios en la que el martillo es de un material 

más blando que el núcleo. Permite mayor 
precisión en la producción de bifaces.
masetero: Músculo que mueve la mandíbula. 
Cuando es muy potente se inserta en la cresta 
sagital.
Matuyama: Cron de polaridad magnética 
«inversa» que se extiende entre cerca de 2,58 Ma 
y 780.000 años.
maxilar: Hueso que constituye la parte baja de la 
cavidad orbital y el costado de la cavidad nasal. 
Soporta los dientes superiores.
melanina: Pigmento que causa el oscurecimiento 
de la piel al recibir los rayos solares.
mensajero: Véase RNA mensajero.
mentón: Proyección anterior en el centro de la 
mandíbula que comienza debajo del hueso 
alveolar de los incisivos centrales y que se 
extiende hacia abajo y afuera formando una T 
invertida. Es el punto inferior de la sínfisis 
mandibular. 
metacarpo: Cada uno de los cinco huesos en cada 
mano que forman la palma y el primer hueso del 
pulgar. Se articulan próximamente con los huesos 
carpales de la muñeca y distalmente con las 
falanges de los dedos.
metatarso: Cada uno de los cinco huesos que 
forman el empeine de cada pie.
MHC: Véase Complejo histocompatible principal. 
microestría: Marca de desgaste en los molares a 
causa de la masticación de materiales duros.
microsatélites (SSR, de Simple Sequence Repeat o 
SST, de Short Tandem Repeat): Secuencias cortas 
de DNA que se repiten numerosas veces. Tienen 
una alta tasa de mutación, por lo que dan lugar a 
un gran polimorfismo.
miembro: 1. En anatomía, extremidad (los brazos 
son los miembros superiores y las piernas los 
inferiores). 2. En geología, unidad rocosa que es 
una subdivisión de una formación más amplia.
migración: Véase dispersión.
Mioceno: Cuarta época del periodo Terciario, 
entre 23,03 y 5,3 Ma, en la que aparecen los 
simios y los homininos.
mitocondria: Orgánulo de las células eucariotas 
implicado en el metabolismo energético: cada 
mitocondria tiene su propio genoma en forma de 
una hebra circular de DNA que se hereda 
solamente por la línea materna.
modo cultural: Sistema de denominación de las 
culturas a partir de la más sencilla, la olduvaiense 
(modo 1) y siguiendo con las achelense (modo 2), 
musteriense (modo 3), técnica de cuchillas (modo 
4) y de microlitos (modo 5).
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molar: Cada uno de los dientes con gran 
superficie oclusiva situados en la parte trasera de 
las mandíbulas, usados para masticar. Los 
humanos tienen tres molares en cada lado de la 
mandíbula y el maxilar.
monofilético: Grupo de organismos que incluye 
su antepasado común y todos sus descendientes.
mosaico: 1. Conjunto de distintos tipos de hábitat 
en una localidad. 2. Conjunto de rasgos que 
contiene plesiomorfias y apomorfias indicando 
que el ritmo de evolución no es el mismo para 
todos ellos.
muela: Véase molar.
musteriense: Cultura de piedra del Paleolítico 
medio caracterizada por utensilios pequeños y 
precisos tales como hachas de mano, ralladores y 
puntas triangulares. Comúnmente se asocia con 
los neandertales. También se denomina modo 3.
mutación: Modificación hereditaria del material 
genético.
mutante: Alelo diferente del tipo común; o 
individuo con tal alelo.
nasal: De la nariz o referido a ella.
nasion: Punto anterior en el plano sagital medio 
de la sutura que existe entre la frente y la nariz.
navicular: Hueso en la parte media del pie que se 
articula posteriormente con el talón, lateralmente 
con el cuboide y distalmente con los tres huesos 
cuneiformes.
neandertal: Nombre común de Homo 
neanderthalensis, especie de hominino 
estrechamente relacionada con Homo sapiens que 
habitó el Levante y sur de Europa en particular 
durante la glaciación Würm. Se les asocia con las 
culturas musteriense y chatelperroniense.
Neolítico: La Nueva Edad de Piedra que comenzó 
hace unos 8.000 o 9.000 años en Oriente Medio, 
comúnmente asociada con los inicios de la 
agricultura, la ganadería, la alfarería y las primeras 
colonias sedentarias en el Viejo Mundo. En 
algunos lugares de Asia la agricultura se dio hace 
10.000 años (aunque sin alfarería).
neotenia: Persistencia de un rasgo juvenil en el 
adulto.
neumatización: Engrosamiento de las paredes de 
un hueso (normalmente del cráneo) por medio de 
la presencia de alveolos vacíos que permiten 
incrementar el espesor sin hacer lo propio con el 
peso. 
neurocráneo: Conjunto formado por ocho huesos 
(frontal, etmoides, esfenoides, occipital, dos 
temporales y dos parietales) que protege el 
cerebro. 

nicho: Posición de un organismo en su ambiente, 
incluyendo los recursos que explota y su 
asociación con otros organismos.
nómada: Quien se mueve continuamente de un 
lugar a otro buscando comida.
núcleo: En los eucariotas, orgánulo rodeado por 
una membrana, que contiene los cromosomas. 
También, piedra de tamaño medio que sirve 
como materia prima para la talla de 
herramientas, ya sean simples como las 
olduvaienses o complejas como las levallois.
nucleótido: Componente básico de los ácidos 
nucleicos que consta de una molécula de azúcar, 
una base nitrogenada y un grupo fosfato. Un 
conjunto de tres nucleótidos constituye un 
triplete o codón, y cada triplete codifica un 
aminoácido o sirve como señal de parada durante 
la síntesis de proteínas.
nudilleo (knuckle-walking): Forma de andar de 
chimpancés y gorilas apoyando en el suelo los 
pies y los nudillos de los dedos de las 
manos.
nudo: El punto en un cladograma en el que dos 
clados divergen.
occipital: Hueso del neurocráneo. Se aplica 
también a la región posterior del córtex.
Olduvai: 1. Yacimiento de Tanzania donde se 
encontraron los primeros ejemplares de H. habilis 
y P. boisei. 2. Subcrón de polaridad magnética 
«normal» dentro del cron Matuyama que se 
extiende entre 1,95 y 1,77 Ma aproximadamente.
olduvaiense: La tradición cultural lítica más 
antigua que se conoce, usualmente asociada con 
el Homo habilis. Los restos más antiguos de la 
cultura olduvaiense tienen cerca de 2,4 Ma. 
También se denomina modo 1.
Oligoceno: Tercera época del periodo Terciario, 
entre 33,9 y 23,03 Ma, durante la cual se reduce 
en gran medida el orden Primata.
omnívoro: Que se alimenta de comida vegetal y 
animal.
órbita: En anatomía, la cuenca ósea del ojo.
orden: Categoría taxonómica constituida por un 
conjunto de familias.
orgánulo: Cuerpo funcional de la célula rodeado 
por una membrana en las eucariotas (como el 
núcleo o las mitocondrias).
Orrorin: Género extinguido de la tribu Hominini 
nombrado a partir de fósiles del Mioceno tardío 
de la región de Tugen Hills en Kenia.
ortognato (ortognático): Que tiene poca 
proyección facial, opuesto a prognático.
ortógrafo: Postura erguida del cuerpo.
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ortólogo: Se refiere a genes o cromosomas de 
especies diferentes que son semejantes debido a 
que descienden de un antepasado común.
osteodontoquerática: Véase cultura 
osteodontoquerática.
Out of Africa: Véase hipótesis del 
reemplazamiento.
óvulo: Gameto femenino.
paladar: Parte superior de la boca. Consta de dos 
partes diferentes: una anterior, ósea, (la arcada 
dental superior) y otra posterior, blanda.
Paleoceno: Primera época del periodo Terciario, 
entre 58,7 y 55,8 Ma, durante la cual aparecen los 
primeros primates, o primates arcaicos, que 
algunos autores consideran como ajenos al orden 
Primata. Véase plesiadapiforme.
Paleolítico: Antigua Edad de Piedra, la primera y 
más larga parte de la edad de piedra que 
comienza hace unos 2,5 Ma en África con los 
primeros utensilios reconocibles pertenecientes a 
la industria olduvaiense y termina hace unos 
10.000 años.
paleomagnetismo: Véase magnetoestratigrafía.
Pan: Género al que pertenecen los chimpancés y 
bononos.
Panini: Tribu constituida por los chimpancés y 
bonobos actuales y sus antepasados directos o 
laterales que no son antepasados de los humanos.
panino: Individuo perteneciente a la tribu Panini.
Paralelismo: Desarrollo por separado de un rasgo 
en dos linajes cuyo antepasado común no lo 
tiene. Puede considerarse, pues, una homoplasia. 
Pero en especies próximas ese desarrollo en 
paralelo refleja presiones ambientales que 
conducen a caminos evolutivos compartidos.
Paranthropus: Género extinguido de la tribu 
Hominini que incluye individuos robustos del 
Plioceno y Pleistoceno del Rift y Sudáfrica. 
Comúnmente, se atribuyen a este género las 
especies P. boisei, P. robustus y P. aethiopicus.
paratipo: Conjunto de especímenes en una serie 
de tipos, excluyendo el holotipo.
parietal: Hueso del neurocráneo. Se aplica 
también a la región lateral en la parte alta del 
córtex de ambos hemisferios.
parsimonia: En evolución, principio que propone 
que la evolución ha seguido el curso más 
económico, incluyendo el supuesto de que las 
especies estrechamente relacionadas (las que han 
divergido más recientemente) manifestarán 
menos diferencias que las que divergieron hace 
más tiempo. Técnica que se emplea en los 
cladogramas para elegir los más probables (más 

parsimoniosos) basándose en la idea de que las 
homoplasias son poco abundantes.
patela: Hueso sesamoide en la articulación de la 
rodilla.
pauta Y5: Término que designa la configuración 
de las muelas inferiores con cuatro cúspides típica 
de los hominoideos.
PCR: Véase reacción en cadena de la polimerasa.
pedernal: Sílex de color oscuro. Tanto el sílex 
como el pedernal son los minerales más 
adecuados para la talla de herramientas líticas.
pelvis: Estructura ósea consistente de dos huesos 
pélvicos y el sacro. Cada hueso pélvico consiste 
de tres huesos, ilion (pala superior), isquion 
(parte baja) y pubis (parte ventral).
peroné: El más corto de los dos huesos distales 
que forman el esqueleto inferior, por debajo de la 
rodilla, de los miembros traseros. El otro hueso 
más largo es la tibia.
piedra pómez (pumita): Mineral volcánico muy 
poco denso y muy poroso.
Pithecanthropus: Género creado por Eugène 
Dubois para incluir los especímenes descubiertos 
en su expedición en Java. Tales especímenes son 
ahora incluidos en Homo erectus.
pizarra: Mineral metamórfico formado a partir 
de arcillas.
Pleistoceno: Primera época del periodo 
Cuaternario, entre 1,8 Ma. y 10.000 años, 
durante el cual tiene lugar la radiación del género 
Homo.
plesiadapiforme: Grupo diverso de fósiles 
mamíferos parecidos a los primates que vivieron 
durante el Paleoceno y el Eoceno temprano. 
Tradicionalmente, han sido considerados como 
un suborden de los Primates, pero este punto de 
vista ha perdido apoyo gradualmente a favor de 
considerarlos como un orden distinto de 
mamíferos. 
plesiomorfia: Rasgo que ya está presente en los 
antepasados del taxón que se está considerando, 
es decir, que apareció antes del nodo que 
representa el origen de su clado; opuesto a 
apomorfia.
Plioceno: Época final del periodo Terciario, entre 
5,3 y 1,8 Ma., en la que aparecen los géneros 
Australopithecus, Paranthropus y 
Homo.
población: Conjunto de individuos pertenecientes 
a la misma especie que constituye una comunidad 
reproductiva efectiva.
polifilético: Agregación de individuos derivados 
de al menos dos estirpes ancestrales.
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polimorfismo: Presencia de formas alélicas 
alternativas en un locus dentro de una población. 
Entre los humanos existe polimorfismo en los 
grupos sanguíneos ABO, por ejemplo.
polimorfismo de nucleótido único (SNP, Simple 
Nucleotide Polymorphism): Variación en la 
secuencia de DNA que afecta a una sola base 
nitrogenada o a unas pocas.
polipéptido: Cadena de aminoácidos 
covalentemente ligados por eslabones péptidos.
Pongo: Género al que pertenecen los orangutanes.
postcraneal: Cualquier elemento del esqueleto 
exceptuando la calavera.
potasio/argón: Método de datación que estima la 
edad de terrenos volcánicos basado en la 
cantidad de potasio radioactivo (40K) que queda 
en la muestra.
premolar: Cada uno de los dientes que se 
encuentran entre los caninos y los molares. Los 
humanos tienen dos premolares en cada lado de 
la mandíbula y el maxilar.
Primata (primate): Orden al que pertenece la 
especie humana, junto con los prosimios, 
tarsoides y el resto de los antropoides.
proceso mastoideo: Apófisis redondeada del 
hueso temporal que queda bajo el oído.
prognato (prognático): Proyección facial hacia 
delante más allá del plano vertical que pasa por 
las cavidades orbitales. Se opone a ortognato.
prominencia metópica: Protuberancia de la parte 
media del hueso frontal.
prosimio: Primate del suborden Prosimii (lémures, 
lorises y tarseros).
proteína: Molécula compuesta de uno o más 
polipéptidos con una configuración 
tridimensional precisa, determinada por la 
secuencia de los aminoácidos que la componen.
pubis: Véase pelvis. 
quilla: En anatomía, cresta ósea
radiación adaptativa: Diversificación de una 
especie o un grupo de especies relacionadas que 
lleva a la colonización de nuevos nichos 
ecológicos.
radio: En anatomía, hueso del antebrazo, algo 
más corto que el cúbito, que se ensancha en su 
parte distal para articularse con el escafoides.
radioactividad: Emisión de radiación ionizante 
por un isótopo inestable.
radiocarbono, datación: Método de datación 
radiométrica de materiales orgánicos que mide el 
decaimiento del 14C en 14N.
radiométrico: Cualquiera de los métodos de 
datación, tales como el radiocarbono o el K/Ar, 

basados en la medida del decaimiento 
radioactivo.
ramus: Proyección ascendente que forma el 
cuerpo de la mandíbula.
rasgo derivado: Véase apomorfia.
rasgo primitivo: Véase plesiomorfia.
reacción en cadena de la polimerasa (PCR, 
Polymerase Chain Reaction): Técnica para la 
obtención de moléculas de DNA a partir de unas 
pocas originales.
recesivo: Alelo, o rasgo correspondiente, que se 
manifiesta solo en homocigotos.
registro fósil: Conjunto de fósiles identificados.
reino: Categoría taxonómica constituida por 
un conjunto de filos; plantas, hongos y 
animales.
reloj molecular: Regularidad aproximada de los 
cambios en el DNA y proteínas a través del 
tiempo que puede usarse para estimar las fechas 
de episodios evolutivos.
resonancia de espín electrónico: Véase espín 
electrónico.
rinion (o rhininon): En craniometría, extremo 
caudal de la sutura internasal.
RNA: Ácido ribonucleico; ácido nucleico 
compuesto de unidades que constan de un azúcar 
ribosa, un grupo fosfato y una de las bases 
nitrogenadas adenina, guanina, citosina y uracil.
RNA mensajero (mRNA): Molécula de RNA 
suya secuencia de nucleótidos se traduce en una 
secuencia de aminoácidos en los ribosomas 
durante la síntesis de polipéptidos.
robusto: Término usado a veces para caracterizar 
los ejemplares de Paranthropus, por contraste con 
los homininos gráciles.
rótula: Hueso de la rodilla que permite la 
articulación entre la tibia y el fémur.
sabana: Llanura tropical o subtropical extensa 
caracterizada por vegetación herbácea con 
arboles aislados.
sacro: Continuación de la columna vertebral en la 
pelvis; está compuesto de varias vértebras 
fusionadas.
Sahelanthropus: Género extinguido de la tribu 
Hominini nombrado a partir de fósiles del 
Mioceno tardío de Chad. Algunos autores 
rechazan su condición de hominino.
sedimento, roca sedimentaria, estrato: Roca 
formada por la acumulación y endurecimiento de 
partículas rocosas (sedimentos) derivadas de 
rocas preexistentes y/o desechos orgánicos y 
depositadas por viento, agua y hielo sobre la 
superficie de la Tierra; cuna de fósiles.
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selección natural: Reproducción diferencial de 
genotipos alternativos, debida a fitness diferentes.
seno: En anatomía, cavidad en el interior de un 
hueso.
sensu lato: Expresión latina que significa «en 
sentido amplio».
sensu stricto: Expresión latina que significa «en 
sentido estricto».
series de uranio: Método de datación basado en el 
decaimiento radioactivo del uranio en una 
muestra geológica.
sílex: Mineral silíceo de gran dureza. Véase 
pedernal.
símbolo: Palabra, objeto o comportamiento que 
transmite significado.
simio: Miembro del suborden Anthropoidea 
(monos, simios y humanos); primate avanzado.
simpátrica (especiación): Proceso de aparición de 
distintas especies a partir de poblaciones que 
habitan la misma región geográfica (véase 
alopátrica).
sinapomorfia: Rasgo derivado compartido por dos 
o más clados.
sínfisis mandibular: Línea que separa las mitades 
derecha e izquierda de la mandíbula.
sistemática: Disciplina que estudia la clasificación 
taxonómica de los organismos y sus relaciones 
evolutivas.
SNP: Véase polimorfismo de nucleótido único.
SSR: Véase microsatélite.
SST: Véase microsatélite.
Stegodon: Género extinguido de elefante enano.
stem species: Véase especie basal.
subcrón: Episodio geológico relativamente breve 
dentro de un cron en el que la polaridad 
magnética cambia.
suido: Individuo perteneciente a la familia Suidae, 
que contiene a los actuales cerdos.
suspensión: Postura o movimiento que implica 
colgarse de las ramas o agarrarse a ellas. Véase 
braquiación.
suspensor: Comportamiento o postura de 
suspensión.
sutura: En anatomía, fusión permanente de los 
huesos del cráneo que, en edad infantil, 
permanecen separados.
tafonomía: Disciplina que estudia los procesos de 
fosilización.
tálamo: Parte del encéfalo situada en los dos 
lados de la base del cerebro.
talla lítica: Proceso de construcción de 
herramientas de piedra. Véase cultura.
talón: Véase tarso.

tamaño efectivo de la población: El número de 
individuos que se reproducen en una población.
tarso: Parte posterior del pie, que consta de siete 
huesos. De atrás hacia adelante son: calcáneo, 
astrágalo, navicular, cuboides y tres cuneiformes. 
El cuboides y los cuneiformes se articulan con los 
metatarsos.
tasa de mutación: Promedio estadístico de 
aparición de mutaciones, ya sea de un gen o de 
una proteína.
taxón: Una unidad definida en la clasificación de 
los organismos. Por ejemplo, Homo es un taxón 
de la categoría género; Homo sapiens es un taxón 
de la categoría especie.
Taxonomía: 1. Ciencia de la clasificación de los 
organismos. 2. Reglas y métodos usados en la 
clasificación de los organismos.
temporal: En anatomía, hueso del neurocráneo. Se 
aplica también a la región lateral en la parte baja 
del córtex de ambos hemisferios.
Terciario: Primer periodo de la era Cenozoica, de 
65 a 1,64 Ma.
termoluminiscencia: Método de datación basado 
en el cálculo del número de electrones, procedentes 
de la desintegración de elementos radioactivos, que 
son atrapados en las grietas de las capas de 
cristales de materiales como los cerámicos. La 
técnica mide la intensidad de luz emitida por los 
electrones que se liberan a medida que se somete la 
muestra a temperaturas altas.
tetrápodo: Animal de cuatro patas: cualquiera de 
los anfibios, reptiles, pájaros, o mamíferos.
tibia: El más largo de los dos huesos distales que 
forman el esqueleto inferior, por debajo de la 
rodilla, de los miembros traseros. El otro hueso 
más corto es el peroné.
toba (tuff): Piedra blanda y porosa formada por 
la fusión o compresión de cenizas volcánicas.
tobillo: Véase tarso.
torus occipital: Parte más saliente de la parte 
posterior del cráneo.
torus supraorbital (arco glabelar, cresta o arco 
supraciliar): Hueso que se extiende sobre el 
margen superior de las órbitas, cuya función 
principal es proteger las cavidades oculares.
traza de fisión: Método de datación de rocas 
volcánicas. Se estima la edad de las rocas en 
función de la cantidad que contienen de uranio y 
la densidad de las huellas dejadas por la fisión 
espontanea de este elemento (238U).
trepa arbórea: Tipo de desplazamiento que 
implica subir a los árboles y moverse caminando 
por encima de las ramas.
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triplete: En genética, el conjunto de tres nucleótidos 
consecutivos de DNA o RNA, que especifica un 
aminoácido particular en una proteína, o indica su 
fin (también llamado codón).
tuff: Véase toba. 
último antepasado común (LCA, Last Common 
Ancestor): Ancestro más reciente compartido por 
dos linajes.
valor adaptativo: Medida de la eficacia 
reproductiva de un organismo (o genotipo) 
respecto de otros organismos (o genotipos); 
también se conoce como valor selectivo.
valor selectivo: Véase valor adaptativo.
variabilidad: 1. Diferencias en una muestra fósil 
perteneciente a la misma especie. 2. Diferencias 
fenotípicas entre individuos que pertenecen a la 
misma población.
vértebra: En anatomía, cada uno de los huesos 
que componen la espina dorsal o columna 
vertebral.
vertebrado: Animal con espina dorsal o columna 
vertebral.

vida media: Promedio estadístico del tiempo en 
que desaparece la mitad de una 
cantidad.
vilafranquiense: Fauna del Pleistoceno temprano 
cuyo nombre deriva del pueblo italiano de 
Villafranca.
viscerocráneo: Conjunto formado por los huesos 
de la cara, es decir, de la calavera con la 
excepción del neurocráneo.
Wernicke, área: Región del cerebro humano que 
interviene en la comprensión del lenguaje, situada 
en la parte superior de la corteza temporal y 
extendida por la corteza parietal del hemisferio 
izquierdo del cerebro.
yacimiento: Depósito geológico que contiene 
fósiles.
yunque: Superficie dura usada como base para 
separar las lascas de un núcleo en el proceso de 
talla, aunque se han observado chimpancés 
usando raíces como yunques para romper 
nueces. Frecuentemente es una piedra 
plana.
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conducta arbórea, 115, 119, 131, 

251, 256, 271, 344
Conroy, G. C., 267, 310, 436, 543-

544, 562, 574, 600
consistencia (de las especies), 330
constricción postorbital, 334, 594, 
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529-530
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Dik-2, 254
Dikika, localidad de Hadar, 183, 

254, 264, 363, 372
dimorfismo sexual, 93, 218, 250, 

287, 291, 333-334, 336, 426, 446, 
534, 550, 671

Dina y Jalalpur, 401-402
Dinofelis, 199
discoide, 379, 383, 504
dispersión poblacional, 394-395, 420
dispersión, dispersiones, véanse 

también oleada migratoria y 
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DNH 54, 284
DNH 56, 284
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DNH 60, 284
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edéntulo (cráneo, maxilar, 
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especiación simpátrica, 58, 372, 

466

especie, 17, 29, 39-40, 54-55, 57-64, 
68-69, 122, 131, 216, 218

especie basal, 62-64
especie hermana, 62-63, 66, 352
especie hija, 65
especie madre, 62, 65
especie única (hipótesis), 331-332
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competitiva

expansión, véase dispersión 
poblacional

Extension Site, 374
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Georgia, 211-212, 320, 322, 324-
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globular (cráneo), globularidad 

craneal, 552
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glúteo, 166
gneis, 398
Goldstein, D. B., 655-656
Gomboré, 433
Gomboré IB, 433
Gómez-Olivencia, Asier, 554
Gommery, Dominique, 220, 266
Gona, 171, 177, 222, 264, 372, 380-

383, 385, 424-426
González-José, Rolando, 66, 468-

469
Goodall, J. M., 369
Goodman, M., 60, 75-79, 81-84, 89, 

133, 230
Goodwin, John, 670
Goodwin, W., 633
Gordon, Adam, 323, 609
Goren-Inbar, N., 412
Gorham, 486, 548
gorila, 74-76, 78-79, 81-86, 108, 111, 

118, 120, 123-124, 127, 129, 133-
135, 138, 140, 142, 147, 213-214, 
218, 221, 223, 227, 229-232, 235, 
323-324, 334, 351, 370, 614, 629, 
658

gorílidos, véase Gorillidae
gorillini, gorilido, 86, 215, 221, 223
Gorilla, véase gorila
Gorillidae, familia, 85
Gowlett, J. A. J., 175
Grace, Laurie, 155
Gracia, Ana, 530-533, 575
grácil (australopiteco) véase 

hominino grácil
grado erectus, 435, 464, 465, 468, 

549, 550
grado, 465, 519, 549-551, 572-574, 

576, 581, 584, 668, 675
Grado I (humanos arcaicos 

africanos), 572-574, 584
Grado II (humanos arcaicos 

africanos), 573, 576, 580, 584
Grado III (humanos arcaicos 

africanos), 573, 581, 584
Grafenrain, 515, 517
Gran Dolina (Atapuerca), 472, 480, 

486-488, 490, 492, 495, 498, 504, 
507-512, 529, 551

Grand Coupure, 105
grava, 158, 182, 244, 489-490, 506, 

515, 521
Graves, Ronda, 424
gravetiense (cultura), 371
Gray Sands, 576
Green, Richard, 642-648, 665-668
Greenfield, L. O., 215
Grenzbank, 403, 444, 446
Grine, F. E., 263-264, 279, 281, 294, 

316-318, 336, 340-341, 343, 349-

350, 354, 357, 460-461, 577, 669, 
672-674

Groenlandia, 667
Grossman, Ari, 110
Grotte des Enfants 4, 677
Grouais-de-Chicheray, 537
Groves, C. P., 78, 81-83, 214, 310, 

331, 335, 431, 436, 461, 544, 671-
672

Grün, Rainer, 203, 453, 456, 524-
525, 544, 566-567, 583, 588-589

grupo monofilético, 69, 76, 350
grupo parafilético, 69, 75-76, 81, 

339-341
grupo polifilético, 69
Guangxi, 678
guanina, 33, 645
guano de murciélago, 489-490
Guattari, 545, 677
Guipert, Gaspar, 528
Gunther, E., 657
Günz (glaciación), 473, 475, 477, 

500-501, 512, 517
Gunz, Phillipp, 552, 554, 676-677, 

679
GVED (Gladysvale Internal 

Deposit), 210
GVH-1, 210
GVH-2, 210
GVH-7, 210
GVH-8, 210
GWM-10/P1, 223
GWM3/P1, 222
GWM5sw/P56, 222
Gwn-1993.09, 446
Gyllensten, U., 657

H 18 (Laetoli), 519
H1 (H. antecessor), 508
H2 (H. antecessor), 508
H3 (H. antecessor), 508
H4 (H. antecessor), 508
H5 (H. antecessor), 508
H5 (mandíbula), 508
H6 (H. antecessor), 508
Haberer, K.A., 452
habla, véase también lenguaje
hacha, 384, 386-387
Hadar (Formación), 94, 149, 182-

184, 244, 247, 255, 264
Hadza, etnia, 664
Haeckel, Ernst, 141, 442, 650
Haesaerts, P., 186, 472
Haeusler, Martine, 306, 344-345
Haidle, Miriam Noël, 472-473, 506, 

518, 521, 537
Haile-Selassie, Johannes, 183-184, 

221, 224-225, 253-254, 261-263, 
354-356, 433, 576, 580-582

Haleaka, 491
Hallgrimsson, Benedikt, 346
hamate, 232
Hammer, M. F., 662, 675-676
Han (población), 667
Han, río, 595
Han, etnia, 667
Hanish, 483
Hanoman 1, 445
Happisburgh, 472, 555
Har-A3 (formación Dawaitoli), 411
Harcourt-Smith, Will, 610-611
Hardy-Weinberg (ley), 44
Harris, J. M., 198, 251, 411
Harris, James, 198
Harris, John, 411
Harrison, T., 108, 111, 121, 126-127, 

197, 234-235, 295-297, 349
Hartmann, Daniel, 515-516
Hartwig-Scherer, S., 344
Harvati, Katherina, 472, 516, 523, 

525, 548-549
Hata (Formación), 264
Hatayae («Hata»), miembro de la 

formación Bouri, 184-185, 263-
264, 579

Hathnora, 403
Hawai, 491
Hawks, J., 513-514
Hay, R. L., 154, 156, 195, 197, 302
Hayonim, 566
HCRP RC 911, 291, 293, 313
HCRP UR 501 (véase también UR 

501), 313
Heads, Michael, 103
Heaton, Jason, 204
Hedenström, A., 374
Hedges, S. B., 80
Heidelberg, 515
Heim, J. L., 541, 555
Heinzelin, J., 185-186, 263-264, 383, 

437, 579
Heiple, K. G., 229
Hejaz-Asir-Hadramaut, 483
Hellman, M., 108
hembra, 35, 44, 49-50, 91, 123, 162-

163, 166, 169-170, 218, 221, 225, 
245, 248-249, 255, 266, 272, 279, 
287-288, 291, 306, 323, 332-335, 
394, 422, 424, 426, 431, 446, 463, 
494, 521, 532, 547, 561, 563, 568, 
591, 593, 595, 603, 613-614, 645-
646, 654, 663, 667, 671

hendidor (cleaver), 389, 402
Hennig, W., 61-66, 87-88, 133, 418
herencia de los caracteres 

adquiridos, 22, 28
herencia, mecanismos de la, 27-29, 

58



784 Evolución humana

Hermann, Esther, 370
herramienta, véase también cultura, 

tradición y talla lítica,
herramientas, 139-141, 187, 192, 

209, 264, 289-290, 303, 305, 314-
315, 348, 358, 369-383, 385-392, 
395-397, 399-400, 402-403, 406, 
411, 413, 419, 421, 445, 451, 481-
482, 484, 495, 499, 512, 522, 528, 
536, 547-548, 574-577, 579, 584, 
616-618, 669-670, 673

Herries, Andy, 203, 205-207, 268-
269, 317

Herto, 572-573, 576, 579-581
heterocigosis, 48-49
Hexian (cráneo), 458, 462, 593, 597, 

599
Hexian (localidad), 422, 458, 462, 

596, 600, 601
hibridación DNA, 77
hibridación neandertal/humano, 

559, 631
híbrido (erectus y humano 

moderno), 680
híbrido (neandertal y humano 

moderno), 633
Hienidae, 199
Higgs, E. S., 563, 565
Hill, A., 135, 193, 198, 214-215, 

313-315
Himachal Pradesh, 402
Hinton, Martin, 143
hioides, 562
hipodigma, 93, 147, 219-220, 222, 

226-227, 230, 247, 251, 253, 256, 
266, 290-292, 294, 298, 306, 312, 
314, 318, 331, 333, 351, 357, 417, 
436, 440, 451, 461, 494-495, 508-
509, 511, 545, 606, 611

hipopótamos, 196
hipótesis

de la Asimilación, 680-681
de la especie única, véase especie 

única
de la Microcefalia, respecto de los 

homininos de Flores, 606
de reemplazamiento, véase 

también «desde África», Arca 
de Noé y Eva mitocondrial

del Aislamiento, respecto de los 
homininos de Flores, 606

del Reemplazamiento (HR), 513-
514, 539, 559, 585, 587, 653, 
667

Multirregional (HM), 513-514, 
539, 559, 564, 585, 587, 593, 
595, 600, 621, 627, 629, 653, 
667, 677, 680

Hipparion, 155, 200

Hippopotamus, 176
Hispanopithecus, 109, 114-115, 118-

119, 125
HM, véase Hipótesis Multirregional
Ho, C., 449
Hodotermitidae, 199
Hoedjiespunt, 669
Hofmeyr (cráneo), 673-675
Hofmeyr (localidad), 673, 678
Hofreiter, Michael, 622-623, 629
Hoggar-Tassili (región), 482
Hohlenstein 1, 677
Hohlenstein 2, 677
hoja, 106, 113, 282-283, 395, 503, 

538, 570, 617
Holden, C., 557
Holliday, T. W., 610
Holloway, R. L., 263, 334, 337, 429-

430, 534, 544, 618
Holoceno, 99, 102, 198, 402, 602-

603, 617-619, 677
Holstein, 526
Holsteiniense (fauna), 525
Holton, Nathan, 557
hombre
de Bodo, 675

de Chemeron, 315, 318, 363, 366-
368

de Mauer, 515-518, 525, 526, 535
de Pekín, véase Zhoukoudian y 

Sinanthropus pekinensis
de Piltdown, 142-143, 247
de Solo, véase Ngandong 7
de Tabarin, véase KNM-TH 

13150
de Tautavel, véase Arago XXI

hombro (articulación), 109, 164, 256
home range, véase tamaño del 

territorio ocupado
Hominidae (familia), 54, 73-75, 81-

82, 84-85, 87, 132, 416, 649
homínido, 55, 59, 74, 76, 81, 84, 

127, 134, 155-156, 182, 212, 217-
218, 244, 270, 272, 282, 324, 343, 
376

Hominini (tribu), 54-55, 81, 85-87, 
90, 137, 173, 193, 213, 222, 225, 
229, 415-416, 649

hominino «grácil», 86, 193, 240-242, 
252, 262, 272, 279, 281, 285, 289, 
293, 308-309, 333, 340-341, 359

hominino «robusto», 86, 89, 193, 
240-242, 252, 272, 279, 281, 283, 
285, 287, 289-291, 297, 310, 317, 
341, 349-350, 362-363

Hominoidea (superfamilia), 73, 76, 
85, 101, 105, 107-108, 137, 649

hominoideo, 60-61, 73, 75-81, 83-
84, 86, 89-90, 101, 105-119, 121-

124, 127-130, 132, 134-136, 140, 
146, 168, 213, 223, 227-228, 230-
232, 234-235, 256, 275, 658, 660

Homo,
(Javanthropus) soloensis, 447, 

519, 585, 588, 594
antecessor, 216, 465, 492-494, 498, 

507-512, 536, 552, 611
breladensis, 544
calpicus, 543
cepranensis, 507, 519
diurnus, 650
erectus, 58, 62, 64, 67, 82, 93, 144, 

147-148, 163, 165, 168, 176, 
186, 218, 241, 256-257, 265, 
282, 288, 290, 301-303, 305, 
309-310, 312-313, 316, 320-325, 
331, 333, 338, 343-344, 347-
348, 362, 366, 383, 390, 394, 
404, 414, 416-426, 429-432, 
435-447, 449-452, 455, 457-462, 
464-468, 485, 491, 495-496, 
510, 513-515, 518-519, 521, 
526, 529, 534-536, 539, 553, 
569, 571-572, 574-576, 578-580, 
584-585, 587-602, 606-612, 615, 
634-635, 651, 668, 675, 680-681

erectus newyorkensis, 591
erectus pekinensis, 452, 454, 597-

598
erectus sensu lato, 165, 312, 415, 

419, 431-432, 435-437, 440, 
461, 466, 468, 513

erectus sensu stricto, 312, 323, 
419, 431, 449, 464, 466, 491, 
495-496, 510, 513, 515, 580, 
596, 612

ergaster, 58, 147, 185, 188, 192, 
288, 293, 310, 322-324, 393, 
404, 419, 427, 435-436, 438, 
440, 449, 464, 466-467, 491, 
507, 509, 513

floresiensis, 165, 178, 216, 441, 
465, 511, 515, 606-607, 609-
613, 617-619, 649

gautengensis, 216, 317-318, 320, 
330, 363-366, 375, 460, 468

georgicus, 216, 320, 324, 330, 347-
348, 363-364, 366-367, 392416, 
429, 461, 610-611, 613

habilis, 58, 82, 90, 147, 149, 151-
153, 168, 193, 247, 265, 268, 
272, 282, 289, 301-310, 312-
317, 319, 323-324, 330-339, 
343-344, 346-347, 359, 361, 
366, 376-377, 381, 383, 394, 
420, 424, 429, 436-437, 439, 
449, 457, 461, 491, 493, 585, 
603, 611-612
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habilis sensu stricto, 312-313, 324, 
331-336, 491, 493

habilis sensu lato, 312-313, 317, 
331-333, 335-339, 347

heidelbergensis, 517, 519, 534-535, 
585, 600, 611, 630

helmei, 519, 571, 583, 585
leakeyi, 572
neanderthalensis (véase también 

neandertal), 82, 418, 506, 513, 
515, 525, 534, 539, 541, 544, 
546-547, 549, 553-554, 558-559, 
568, 570, 585, 601, 611, 630, 
634-635, 642, 649, 667, 669

nocturnus, 650
primigenius, 544
rhodesiensis, 507, 509, 519, 571, 

573, 575, 585, 612-613
rudolfensis, véase Kenyanthropus 

rudolfensis
saldanensis, 575
sapiens «arcaico», 185, 403, 441
sapiens daliniensis, 585
sapiens idaltu, 579
sapiens neanderthalensis, 513, 558, 

564, 601, 635
sapiens rhodesiensis, 575
sapiens, 54, 61, 63, 82, 87, 137, 

153, 157, 166-167, 178, 196, 
253, 315-316, 335-336, 338, 
343-344, 347, 415, 417-418, 
435, 438, 440, 447, 457, 462, 
465, 510, 513-514, 519, 529, 
536, 539, 541, 543-547, 549-
551, 553, 558-559, 564-565, 
568-569, 571-572, 575-578, 581, 
583-587, 590, 593-595, 598-602, 
607-611, 618-619, 626-627, 635, 
646, 649-650, 652, 658, 663, 
665-669, 671, 674-681

soloensis, 447, 519, 585, 588, 594
swanscombensis, 519
transprimigenius, 544

Homo VI (Qafzeh), 561
Homoioceras, 574
homoiología, 56, 60
homología, 54-55, 60, 71, 595
homoplasia, 56, 60, 71-72, 595
Homotherium, 179, 517
hongo, 625
Hooton, Earnest, 544
Hopefield, 572
Hopfield, 575
Hopwood, Arthur, 107
Horai, S., 654, 656, 662
Horai, Satoshi, 654, 656, 662
hornablenda, 444, 446
Hoshiarpur (región arqueológica), 

402

Höss, M., 625, 631
Hostalets de Pierola, 114
Hou Yamei, 406-407
Howell, F. C., 67, 186, 302, 310, 

313, 315-316, 517, 520-522, 524-
525, 545, 549-550, 554, 557, 568, 
575

Howells, W. W., 258, 432, 462, 558, 
564, 579-580, 651

Howiesons Poort (MSA),
HOX (gen), 148
HOXB6 (gen), 79
Hoxne, 303, 537
Hoxniense, 477, 500-502, 520, 522
Hoxniense (fauna), 525
HR, véase Hipótesis del 

Reemplazamiento
Hrdlika, Ales, 573
Hrvatsko Zagorje, 643
Hs*0302 (gen), 657-659, 661
Hs*1103 (gen), 657, 659, 661
Huang Pei-Hua, 456
Huang, W. P., 406, 449-450, 597
Huanglong, 412, 678
Hubei, 595
Hublin, J. J., 170-171, 418, 435, 519, 

534, 544, 575, 583, 650, 665, 674, 
677

huellas de fisión,
huellas fósiles, 152-154, 156-157, 

159-161, 198, 251, 419, 426
huesos de dragón, véase también 

dientes de dragón
hueso

calcáneo, 152, 164, 255, 270, 273-
274

carpal, 232-233
carpo (región ósea), 232
cigomático, 106, 123, 269, 279, 

295, 311, 318, 334, 376, 430, 
508, 527, 549

clavícula, 117-118, 153, 224, 248-
249, 255, 268, 302, 306, 377, 
403, 508, 613

columna vertebral, 109, 138-139, 
145-146, 546, 549, 577

costilla, 117, 164, 255, 403, 423, 
495, 508, 533, 541, 595, 623

cresta sagital, 67, 266, 269, 278, 
280, 285, 287-289, 292, 294-
296, 350

cúbito, 101, 117, 224, 233, 248-
251, 263, 270-271, 423, 430, 
595-596, 606

cuneiforme, 151-152, 270
falange, 118-119, 152, 210, 220, 

223-224, 235, 259, 268, 270-
271, 302, 306, 344, 346, 355, 
508, 631, 640, 672

fémur, 109, 144-145, 147, 166-
167, 220-221, 243-245, 253, 
255, 257, 260, 263, 268-269, 
272, 307-308, 325, 344-346, 
379, 417, 423, 430, 441, 508, 
561-562, 605-606, 610, 631, 
634, 675

hioides, 562
húmero, 117, 149, 220-221, 224, 

233, 245, 248-251, 255, 257-
260, 263, 268, 270, 307, 325, 
344-346, 433, 574, 578, 606, 
610, 613

ilion, 147-148, 166, 169, 269, 273, 
348, 425

metacarpo, 232, 508
metatarso, 152, 255, 302, 347, 

355-356, 508, 671
muñeca (conjunto óseo), 118, 

229-230, 232-235, 270-271, 273, 
610, 613

os capitate, 232
radio, 101, 117-118, 233-235, 248-

249, 263, 270-272, 302, 307, 
344, 488, 508, 543, 610, 671

vértebra, 117-118, 147-148, 267-
268, 423-425, 508, 595

Huffman, O. Frank, 442-444
Hughes, A. R., 151, 315
Hulu, 455, 510, 597
humano «arcaico», véase sapiens 

«arcaico»
humanos modernos, 60, 91, 93, 137, 

139, 146, 148-149, 152-153, 158, 
163, 166, 169, 171, 236, 247, 250-
251, 253-254, 256, 267, 269-270, 
323-324, 326, 336, 338, 343-344, 
346-348, 351, 371, 418, 425-427, 
435, 447, 462, 465, 491, 507, 509-
510, 512, 514-515, 519, 526, 534, 
536, 539, 543, 545-547, 549-559, 
561, 563, 565-570, 572, 576-581, 
583-585, 587-588, 591-592, 595, 
598-600, 602, 605-608, 610-611, 
617-618, 621, 625-632, 634-636, 
639-641, 643-644, 646, 647, 649

Humbu (Formación), 389
húmero, 117, 126, 149, 220-221, 

224, 233, 245, 248-251, 255, 257-
260, 263, 268, 270, 286, 307, 325, 
344-346, 433, 574, 578, 610, 613

Hungría, 27, 114, 117, 463, 518, 
537, 545

Huxley, J., 31, 464
HWKE, 377
Hyaena, 517
Hylobates, 85, 111-112, 121, 131-

133, 174, 228-231, 358
Hylobatidae (familia), 74, 85
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Hyodo, Masayuki, 443, 445
Hypperion, 179

Ibeas de Juarros, 487
Ileret, 159-161, 292, 426-427
ilion, 147-148, 166, 169, 269, 273, 

348, 425
IMMR, véase infant-mother mass 

ratio
Inbar, Moshe, 412, 584
incisivo (diente), 55, 102, 106, 117, 

126, 219-220, 223, 261, 265, 274, 
281, 287, 289, 305, 309, 326, 392, 
433, 436, 445, 449-451, 493, 524, 
532, 547, 552, 572, 652

India, 32, 400-404, 407, 411, 441, 613
índice craneal, 337-338
índice de reflectancia, 685
Indonesia, 144, 400, 423, 441, 463-

464, 575, 588-591, 593-594, 602-
603, 613, 615

Indriati, Etty, 445, 589
industrias de transición, 536
infant-mother mass ratio (IMMR), 

170
infraorden, 69, 73, 85, 101-102
Ingman, M., 655
insecto, 23, 25, 32, 39, 55-56, 71, 

198, 283, 625
instrumentos líticos véase 

herramientas
interglaciar (periodo), 181, 395, 457, 

473, 475, 477-479, 482, 499-502, 
504, 526

interglaciar Günz-Mindel, 477, 500-
501, 517

interglaciar Mindel-Riss, 501, 519-
522, 526

interglaciar Riss-Würm, 477, 520, 
544, 565

International Human Genome 
Sequencing Consortium, 79

International Stratigraphic Chart 
(ISC), 98-100, 475-477

Into Africa (hipótesis), 612
intrusión volcánica, véase también 

toba y cenizas volcánicas
inuit (etnia), 557
IPS-18800, 114
IPS-21350.1, 114, 117-120
IPS-35026, 114, 118-120
IPS-43000, 114, 120
IPS-80000, 125
Irak, 472, 484, 502-504, 544, 559, 

562
Irán, 47, 58, 76, 172, 174, 240, 257, 

277, 473, 484, 624, 637
Irhoud (Djebel Irhoud), 551, 571-

573, 576, 581, 583, 671, 674, 677

Irhoud 1, 491, 582, 583, 674, 677
Irhoud 2, 583, 674, 677
Irhoud 3, 583, 674
Isaac, G. L., 175, 375, 383, 385-386, 

388-390, 411
Isampur, 401
ISC, véase International 

Stratigraphic Chart
Isernia La Pineta, 472, 518
Ishida, H., 113, 115-116, 122-123, 

214
Isimila, 384
isóbata, 478, 480, 485
isquion, 147-148, 166, 273
Israel, 392-393, 412, 419, 424, 425, 

480, 486, 491, 559, 572, 669, 671, 
678

Italia, 159, 439, 458, 472, 480, 484, 
486, 495, 502, 504-506, 518, 537, 
543, 545, 627

Iwo Eleru, 577, 678

Jabbour, Rebecca, 146
Jablonski, Nina, 137, 214, 276, 685-

686
Jacob, T., 588-589, 591, 594, 607
Jacobs, J. A., 524-525
Jacovec (gruta, Sterkfontein), 202, 

204-205, 268-269
Jaeger, J. J., 435, 575
Jakovec, véase Jacovec
James, Aronson, 182-183, 244-245, 

247, 254
Jandori, 402
Jaramillo (subcrón), 98-99, 191, 433, 

443, 445, 451, 488, 490-491, 505, 
510

Java, 144, 165, 400, 402-405, 408, 
412, 416, 421-422, 429, 441-450, 
452, 457, 493, 588-590, 593-595, 
600, 603, 614

Jean Dausset (fundación), 683
Jia Lanpo, 452
Jiefang, 596
Jiménez-Arenas, Juan Manuel, 337-

338
Jinniushan (cráneo, coxal y cúbito), 

595, 596, 600, 601
Jinniushan (localidad), 412, 424, 

595, 601, 602
Johanson, Donald, 182, 207, 222, 

240-241, 243-252, 254, 257-258, 
307, 362, 597

Johnny’s Child, véase OH 7,
Jolly, C. J., 285, 467
Jolly, Keith, 575
Jones, Peter, 154
Jordán, río, 393, 419
Jordán, valle, 181, 392, 397, 419, 484

Jorde, L. B., 681
Jouffroy, F., 148-149, 346
Jungers, W. L., 149, 158, 221, 316-

317, 336, 610-611
junta temporomandibular, 439
Juu (lenguaje), 664

40K/40Ar, véase datación-métodos
K, véase capacidad de carga
Kabarnet, 193
Kabua, 675
Kabuh, formación; véase Bapang
Kabwe, véase también Broken Hill
Kabwe, 439, 458, 571, 573-574, 577, 

579-580, 582, 591, 613, 671
Kabwe 1, 677
Kada Hadar, miembro de la 

formación Hadar, 182-183, 245, 
247-248, 251, 254, 314, 381

Kaena (inversión paleomagnética), 
99, 191, 205

Kahn, P., 631
Kaitio, miembro de la formación 

Nachukui, 192, 431
Kalahari, 664
Kalambo Falls, 384, 412
Kalb, J. E., 389, 574
Kaldevanhalli, 401
Kaletepe Deresi 3
Kalibeng (Formación), 442
Kalochoro, miembro de la 

formación Nachukui, 192
Kamikatsura (subcrón), 491
Kamoya’s Hominid Site (KHS), 578
Kanapoi (Formación), 123, 174, 

177, 192-193, 258-259, 261, 351-
353, 363, 366-368

Kanellis, A., 524
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MDLG 1706, 680
media euclidiana, 462
Mediterráneo, 395, 478, 481-482, 

484-486, 504, 548, 569, 578
Mega-Chad, 198
Megantereon, 176
Meganthropus, 341, 442
Mehlman, M. J., 576, 675
Mein, P., 114, 505
Meindl, R. S., 229
Meiri, Shai, 609
melanina, 685
Melentis, J. K., 524-525
Melka Kounturé (parietal), 433
Mellars, P., 665
Menozzi, P., 655
mentón, barbilla,
Mercier, N., 567, 669
Mesgid Dora, 183-184, 260
Mesiniense, 485
metabolismo, 557, 647
metacarpo, 232
metatarsiano, 151-152, 247, 253-

254, 306, 578
metatarso, 152, 255, 302, 347, 355-

356, 508, 671
Mezmaiskaya, 553, 623-625, 628-

629, 638
Mfwangano, islas, 107
Mgeladze, Ana, 321, 398-400
MH 1, 149, 271-273
MH 2, 149, 272-274
MH 11/12, 363
MHC, véase complejo 

histocompatible principal
micoquiense (cultura, tradición), 

506, 538
microcefalia, 606-607, 665
Micro-CT, 124
microcuchillas, 617-619
microestrías dentales, 354
microestrías, marcas de desgaste, 

354
microfósiles calcáreos (coral fósil), 

475
microsatélites (SSR), 35, 655-656)
microtomografía (micro-TC), 551, 

594
Middle Awash, región fosilífera, 

184, 221-222, 256, 258, 380-381, 
389, 581

Miembro 1 (Swartkrans), 180, 206-
209

Miembro 2 (Sterkfontein), 204-209, 
269, 271

Miembro 3 (Makapansgat), 180, 
205-207, 210, 265

Miembro 4 (Sterkfontein), 205-210, 
265-267, 269, 283, 317, 374

Miembro 5 (Sterkfontein), 180, 206, 
207, 265, 315, 318, 374-375, 438

Miembro 6 (Olorgesailie), 438
Miembro 7 (Olorgesailie), 438
miembro 8 (Gadeb), 438, 439
Miembro Sidi Hakoma, 183
Miembro Superior (Upper Member, 

Klasies River), 670-671
migración, véanse también oleada 

migratoria y dispersión
Milankovitch, Milutin, 474
Millard, Andrew, 575
Millenium Man, véase Orrorin 

tugenensis
Miller, John, 190
Miller, Joseph, 336-338
Mindel (glaciación), 456, 473, 475, 

477, 512, 517, 526-527
Mindel-Riss (interglaciar), 475, 501, 

519-522, 526-527
Mio Goro (Formación), 187
Mioceno

Inferior, 99, 102, 106-111, 128, 
180

Medio, 99, 102, 106, 108-111, 
113-117, 121, 123, 126-130, 
136, 234, 475

Superior, 99, 102, 106, 109, 111, 
114-116, 119, 122-125, 127, 
193, 199, 215-216, 235, 330

Miri, 403
MIS 1 (marine isotope stage), 475
MIS 2, 475, 477
MIS 3, 506, 537
MIS 6, 475, 477, 501, 506, 583
MIS 7, 500-501, 518, 534, 537
MIS 8, 500-501
MIS 9, 500-501
MIS 10, 477, 500-501, 508, 537
MIS 11, 477, 500-502, 507, 518, 520, 

522, 526, 536-537
MIS 12, 475, 477, 501
MIS 13, 501, 518
MIS 14, 477, 518, 527-528, 536-537
MIS 15, 472, 477, 518, 534, 537
MIS 16, 475, 477, 512, 518, 598
MIS 22, 480, 503-504
MIS 23, 472, 504
MIS 31, 504
MIS 35, 510
MIS 36, 510

Mishra, Sheila, 385, 387, 404, 407-
408

mitocondria, 621-622
MJG-I (Majuangou), 405-406
MJG-II (Majuangou), 405-406
MJG-III (Majuangou), 405-406
MLD 6, 92, 307
MLD 7, 149
MLD 252, 149
MLDG 1706, 680
Mm*0302 (gen), 658
MNB, véase Mammal Neogene 

Biozone
MNKCF, 377
MNQ, véase Mammal Zones
moa (mtDNA fósil recuperado), 

623
moa-nalo (mtDNA fósil 

recuperado), 623
modelo de acumulación (accretion 

model), 534-535, 544
Modjokerto, 416, 422
modo 0 (cultura), 371
modo 1 (cultura), 264, 371, 376-377, 

382-383
modo 2 (cultura), 371, 383
modo 3 (cultura), 371, 384
modo 4 (cultura), 371
modo 5 (cultura), 371
molar (diente), 120, 122-124, 126, 

128, 130, 137, 153, 213, 215, 220, 
222-223, 261-263, 280-281, 285, 
287, 289, 294-295, 299, 302, 307, 
310-311, 314-315, 318, 323, 350, 
390, 392, 447, 452, 493-494, 516, 
526, 549, 551-552, 563, 672, 674-
675

Molefe, Nkwane, 270
Molepole, David, 151
Möller, Hugo, 515
molusco, 405, 526, 577
Moncé, 472
Monferrato, 472, 502, 504
mongoloide, 624
Moniz, M. A., 340-341, 343, 349
mono araña, 129
mono aullador, 129
mono cercopiteco, 101, 108, 129, 

182, 210, 269
Mono del Nuevo Mundo 

(platirrino), 85, 101, 109, 129, 232
Mono del Viejo Mundo, véase 

Cercopithecoidea
monofilia, 339-340, 343, 348-350, 

417
monogamia, 94, 250
Montagu Cave, 412
Monte Carmelo, 559-560, 562, 566
Monte Circeo, 535, 579
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Monte Verde, 665
Moon, B. P., 375
Moore, Mark, 616-618
moral, 17, 142, 543
Moravia, 543
morfología neandertal, 549-550
morfotipo, 84
Morgado Rodríguez, A., 391
Moroto I, 109-110
Moroto II, 109-110
Morotopithecus, 109-110, 131-134
Morwood, M. J., 404, 420, 443, 602-

603, 605-606, 610-611, 615, 617-
618

mosaico (de ambientes), 223
mosaico (de rasgos), 220, 267
Mosquera, Marina, 371
Mounier, Aurélien, 512, 535
movilidad de las articulaciones, 101, 

103, 343
movimiento poblacional, véase 

dispersión poblacional
Movius, Hallam, 499
Moya, A., 663
Moyà-Solà, S., 105, 114-115, 117-

121, 124-125, 234, 304
Mrs Ples, véase Sts 5
MSA, véase Edad de Piedra Media 

africana
MSA I, 670
MSA II, 670
MSA III, 670
MSA IV, 670
MSD-VP-5/16, 261-262, 355
MTA, cultura musteriense de 

tradición achólense, 536
mtDNA ancestral (véase también 

Eva Mitocondrial y Arca de 
Noé),

mtDNA cromañón, 627-628
mtDNA neandertal, 623, 625, 627-

629, 631, 634, 636, 639, 643
mtDNA, véase DNA mitocondrial
Mturi, Amini, 389
Mugharet el-Kebara (véase también 

Kebara),
Mugharet es-Skhul (véase también 

Skhul),
Mumba Rock Shelter, 675
Mumba Rock Shelter (yacimiento, 

fósiles, Tanzania), 675
Mungo Unit (Lake Mungo), 626-

628
Mungo, lago, 626-628
muñeca (articulación), 118, 229-230, 

232-235, 270-271, 273, 610, 613
Murrill, R. L., 519
Muruyur (Formación), 115
musteriense (cultura), 371, 384-385, 

503, 536, 538, 546, 548, 554, 561, 
569-570, 630, 632, 639, 643

mutación génica, 37-38
mutacionismo, 28-29
Muttoni, Giovanni, 472-473, 480, 

496, 502-504, 507, 510, 518, 537
MUZ-M 60, 109
MUZ-M 80, 109
Mwngzi, 678
Myosin (gen), 81
Myotragus balearicus (mtDNA fósil 

recuperado), 623

15N, 557
Nachola, 113-116
Nacholapithecus, 109, 113-117, 121, 

129, 134
Nachukui (Formación), 189, 191-

192, 210, 262, 315, 390-391, 431
Nahoon Point, 159
Naibadad Beds (Laetoli), 197, 296
Nairobi, 116, 188, 219, 613
Naisiusiu, lecho de Olduvai, 195
Nakali, 123
Nakalipithecus, 109, 112, 123-124, 

129, 134, 213
Nakatsukasa, Nasako, 113-116
Narmada (cuenca, fósiles), 403, 441
Namurungule (formación), 214
Nangal (región arqueológica), 402, 

403
Nangal, 402-403
Nanjing (localidad), 597
Nanjing 1, 455, 510, 597-598
Napak, 107
Napier, J. R., 146, 148, 153, 167, 

229, 242, 301-302, 305, 309, 343, 
376-378

Nariokotome, miembro de la 
formación Nachukui, 192, 326, 
423, 432, 458, 574

nariz (véase cavidad nasal), 262, 
521, 549, 557, 563, 572, 652

Narmada (cuenca), 403
nasion, punto de medición craneal, 

119, 334, 337
Natoo, miembro de la formación 

Nachukui, 192, 292
Natron (Formación), 389
Natron, lago, 177, 290, 299, 389
Nazaret, 393, 559, 561
Nazl et Khater, 678
Ndolanya Beds, 197-198, 295-296
Ndutu, 195, 458, 571-572
Ndutu (cráneo), 433, 439, 675
Ndutu, lecho de Olduvai, 195, 576
Neander (valle), 144, 543, 623
neandertal, véase Homo 

neanderthalensis

neandertales «clásicos», 544-545
neandertales «progresivos», 544-545
Nei, Masatoshi, 78, 213, 654
Nelson, Andrew, 551
Nelson, G. J., 40, 66
Nenguruk Hill,
neodarwinismo, 28
neolamarckismo (véase también 

neolamarckismo), 27-28
neonato, 170, 552
neumatización (área neumatizada), 

123, 423
neurocráneo, 164, 315, 337, 598, 679
Nevasa, 401
Nevell, Lisa,
Newton, primera ley, 44
Ngadirejo, 590
Ngaloba (lecho, Laetoli), 677
Ngaloba Beds, 296, 576
Ngaloba, 296, 571, 576, 582, 677
Ngandong (localidad), 98, 435, 438-

439, 491, 514, 588-589, 594, 601
Ngandong 1-8, 588
Ngandong 6, 462-463, 466, 590, 

592-593
Ngandong 7, 462-463, 588, 592-593, 

677
Ngandong 9, 588
Ngandong 10, 592
Ngandong 11, 462, 466, 592
Ngandong 11-14, 588
Ngandong 12, 462-464, 466
Ngandong 15, 588
Ngandong 16, 588
Ngawi (localidad), 593
Ngawi I, 591-593
Ngebung, 402-405
Ngorongoro, volcán, 154, 194-195, 

377
nicho alimentario, 354
Nichols, Mary, véase Leakey, Mary
Nicolás, M. E., 511, 532,
Níger, río, 481-482
Nigeria, 49, 174, 678
Nihewan, 405, 449-450, 457
Nilo, río, 481-482
Niño de Mojokerto, 442-443
niño de Nariokotome, véase KNM-

WT 15000
Niño de Taung, 200, 210, 241, 255, 

265, 303, 341, 374
Niujiangbao, 406, 449, 451
nivel 7 (Zhoukoudian), 413
nivel 11 (Denisova), 640
nivel G (Arago), 527
NK 3, miembro de la formación 

Nachukui, 192
No1 Kopje, 573
nodo, 62, 64-66, 68-69, 85, 137
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Noonan, James, 625
Norfolk, 384, 555
Norton, Christopher, 453, 455-456, 

601-602
Notarchirico, 480, 518
Notopuro (Formación), 442
NRG3 (gen), 647
NRM, véase magnetismo natural 

remanente
nucleasa lisosomal, 625
núcleo, 31, 37, 97, 108, 378, 381, 

385, 387, 406, 488, 492, 503, 529, 
570, 615, 621-622

nudilleo (knuckle-walking), 134, 232, 
235

Nueva Guinea, 613, 667-668
Nulbaki, 404

18O/16º, véase oxígeno
O. tugenensis, 193, 216, 220-221, 

225, 236, 465, 611, 635
O’Huigin, C., 656
O’Rourke, Dennis, 622
Oakley, K., 143, 409
Oakley, Kenneth, 143, 409
Oberkassel 1, 677
Oberkassel 2, 677
occipital (córtex), 618
occipital (zona del cráneo), 265, 

287, 289, 305, 310, 318-319, 417, 
423, 433-436, 438, 440, 445-446, 
453, 455, 462, 495, 497-498, 508, 
518, 522-524, 526-527, 551, 564, 
575-577, 580-581, 583, 591, 594, 
597

Ochoz, 545
ofrenda floral, 563
Ogan, 404
Ogol Lavas, 296
OH 1, 196-197
OH 3, 290, 297, 299
OH 4, 302, 313, 333
OH 5 (Dear Boy), 92, 288-291, 295-

296, 299, 302-303, 350, 376-377
OH 6, 150, 302, 313, 333, 346
OH 7, 149, 301-302, 304, 308, 333, 

337, 339, 346
OH 8, 152-153, 164, 301-302, 313, 

333, 346, 377
OH 9, 429-430, 438-439, 442, 447, 

458-459, 461-467, 491, 496, 526, 
571

OH 10, 302, 313, 333
OH 12, 429-430, 439, 462, 571
OH 13, 289, 302-303, 309-310, 312-

313, 333, 465
OH 16, 302, 313, 333
OH 22, 430, 493, 571
OH 23, 430, 571

OH 24 (Twiggy), 267, 305-307, 313, 
316-317, 333, 335, 338, 612-613

OH 26, 299
OH 28, 423, 430, 529, 571
OH 30, 92, 299
OH 35, 302, 313, 333
OH 36, 299, 430
OH 38, 290, 297, 299
OH 43, 302
OH 48, 302, 313, 333
OH 49, 302
OH 51, 430, 571
OH 62, 306-307, 310, 313, 333, 344-

346
OH 65, 306-307, 313, 338-339
Ohman, J. C., 150, 165, 424
Okavango, 199
Okladnikov, 545, 555, 633-634, 642
Okote, miembro de la formación 

Koobi Fora, 160, 189-191, 332, 
426, 432

Olduvai (subcrón), 98-99, 209, 211, 
274, 322, 392, 405, 443, 451, 488

Olduvai, región fosiífera, 193-196, 
288

Olduvaiense, cultura desarrollada, 
264, 283, 288-289, 305, 308, 313-
314, 371, 376-381, 383-384, 386, 
388-392, 398, 400, 411, 421, 449, 
499, 536

olduvaiense (técnica), 383-384, 386
oleada migratoria (véanse también 

migración y dispersión),
Oligoceno, 102, 105, 108, 181, 658
Oligopithecidae, 104
Olorgesailie (Formación), 177, 375, 

384, 386, 389, 408, 411, 432, 437-
439, 459, 468, 574

Olorgesaillie, yacimiento, 384
Olpiro Beds (Laetoli), 197, 296
Olson, T. R., 250, 341
omnívoro, 285
Omo 1 (asociación faunística), 186
Omo 2 (asociación faunística), 186
Omo 3 (asociación faunística), 186
Omo 18-18, 297-298
Omo 18-31, 297-298
Omo 47-46, 291, 298
Omo 75-14, 331
Omo 76-37, 291, 298
Omo 84-100, 297-298
Omo 141-2, 291, 298
Omo 323-896,
Omo I, 571-572, 577-578, 582, 675
Omo II, 519, 571-572, 577-580, 582, 

675
Omo III, 577-578
Omo, región fosilífera, 185-187
Omo-323, 292

Omomydae (familia), 103
Onotragus, 574
ontogénesis, ontogenia, desarrollo 

ontogenético, 422, 552-554, 609
Operational Taxonomic Unit 

(OTU), 67, 460
opistocráneo, punto de medición 

craneal, 319, 337
Oppennoorth, Willem, 447, 519, 

585, 588-589
Orange, 583
orangután, 19-20, 85, 126-127, 130, 

140, 142-143, 214, 233, 270-271, 
450, 645, 650, 658, 667

orbitofrontal (córtex), 618
Orce, 504-505, 511
orden, 54-55, 73, 101-103, 142, 228, 

649-650
Oreopithecus, 109, 112, 121, 124, 

129, 131-134
Oreshets, 502
Orgnac, 537
Oriente Medio, 320, 480, 544, 553, 

559-560, 566, 581, 583, 665
Oriente Próximo, 320, 392, 395, 425, 

515, 544-545, 547, 554-555, 559-
560, 562-568, 580, 583, 588, 632, 
665, 667, 669, 671, 679-680

Origen de las especies (Darwin), 24, 
26-27, 144

Origen del hombre (Darwin), 681
ornamento (véase también 

decoración), 652
Orrorin tugenensis, véase O. 

tugenensis
ortógrada, locomoción, 115
os centrale, 233
oso de las cavernas (mtDNA fósil 

recuperado), 623, 625, 637
Osteodontoquerática (cultura), 373
Osteodontoquerática, véase cultura 

osteodontoquerática
Otte, Marcel, 389, 407-408, 485, 538
OTU (Operational Taxonomic Unit), 

véase unidad taxonómica 
operativa

Ouranopithecus, 109, 111-112, 119, 
123-126, 129, 131-134, 213-214

Out of Africa, véase Hipótesis del 
Reemplazamiento

Ovchinnikov, Igor, 623-626
Owen, Richard, 54
oxígeno (isótopos), 180, 456, 475
Oxnard, C., 153

P. aethiopicus, 147, 178, 192, 198, 
216, 257, 263, 279, 291-292, 294-
298, 330, 342, 349-351, 358, 360, 
362-365, 460, 608
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P. boisei, 149, 178, 185, 188-189, 
192, 211, 216, 267, 283, 285, 288-
298, 304, 307, 313, 320, 330-331, 
342, 349-351, 358, 360-365, 376, 
381, 383, 394, 429, 432, 460, 465, 
592

P. robustus, 147, 178, 207, 209-210, 
216, 242, 265, 267-268, 279, 281, 
283, 285-288, 294, 307, 330, 342, 
348-351, 356, 358-360, 362-365, 
373, 394, 412, 460, 465

Pääbo, S., 621-622, 624, 627, 636, 
683-684

Paderborn 1, 677
Pakefield, 472
Pakistán, 125-127, 144, 400, 402, 

442, 683
paladar, 106, 123, 128, 245, 249, 

262, 280, 289, 291, 295, 307, 314, 
320, 557, 572

Palaeoloxodon, 526
palau, 607
paleoambiente, 135, 198, 482
Paleoceno, 101-103
paleoclimatología, registro 

paleoclimático, 197
paleoecología, 107, 131
paleolago, secuencia lacustre, 186, 

198-199
paleomagnetismo (columna 

paleomagnética), 98, 114, 117, 
182, 184, 186-187, 193, 201, 204-
207, 209, 222, 244, 263, 274, 285, 
381, 390, 392-393, 401, 405, 410, 
419, 437, 439, 445, 451, 456, 488, 
491, 502, 524, 596, 615

Paleolítico
Inferior, 386, 389, 499, 504
Medio, 209, 373, 383, 407-408, 

536-537, 562, 632, 640
Superior, 373, 427, 513, 536, 538, 

546, 563, 632, 670, 672, 674, 
677

paleomagnetismo, 98, 114, 117, 182, 
184, 186-187, 193, 201, 204-207, 
209, 222, 244, 263, 274, 285, 381, 
390, 392-393, 401, 405, 410, 411, 
419, 437, 439, 445, 449, 451, 456, 
488, 491, 502, 524, 596, 615

palmigradia, 115-116, 118-119, 121, 
128-129, 233, 235

Palmqvist, P., 176, 337-338, 485
Pan, 61, 74, 79-81, 85, 88-89, 112, 

121, 124, 129, 131-133, 137, 147, 
214, 228-231, 233-235, 240, 256, 
278, 282, 316-317, 329, 335-336, 
338, 340, 344, 369, 417, 460, 463, 
465, 658

Pan paniscus, véase chimpancé

Pan troglodytes, véase chimpancé
Panagopoulou, Eleni, 523, 525
panel de diversidad CEPH (Centre 

d’Étude du Polymorphisme 
Humain), 683-684

Panidae (familia), 85
pánidos, véase Panidae
panino, 87, 137, 145
Panthera, 204
Papio, véase papión
papión, 85
Papúa (etnia), 667
paradoja de la abundancia, 630
paralelismo (de rasgos), 70-72, 134, 

349, 391, 408, 595
paranthropitecina, 86
Paranthropus aethiopicus, 147, 198, 

294-295, 297, 608
Paranthropus boisei, 147, 178, 211, 

288-290, 292, 294, 313, 381, 383, 
592

Paranthropus crassidens, 286
Paranthropus robustus, 147, 207, 

210, 242, 265, 285, 287, 294, 635
Parantropitecino, 86
parántropo, 90, 168, 241, 260, 263, 

279, 285, 293, 301, 357, 373
Parapapio, 204
Parapithecidae, 104
Parelephas, 526
parentesco genético y familiar, véase 

también genealogías de genes y 
genealogías de individuos), 654

Parés, J. M., 487-491
Parfitt, S. A., 472, 555
parietal (córtex, zona del cráneo), 

258, 263, 269, 292, 302, 305, 308, 
310, 318-319, 324, 339, 433, 435-
438, 455, 497-498, 508, 519, 522-
523, 526-527, 531, 553, 572-574, 
576, 580-581, 583, 594, 598

Parkington, J. E., 669
parsimonia (principio, método, 

análisis),
parto, 168-171, 426, 534, 552
Partridge, T. C., 97, 202-205, 207, 

210, 268-269
Passarello, Pietro, 438
Pasteur, Louis, 21-22
Pataky, Todd, 161
Patel, Biren, 110, 116, 119, 121, 229, 

235
Paterson, J. F., 78, 210, 545
patrilocal, 553
Patterson, B., 185, 209, 214-215, 258
pauta morfológica total, 84, 418
pauta patrilocal, 553
pauta Y-5, 107-108
Pavlov 1, 677

Pawlik, Alfred, 472-473, 504, 506, 
518, 521, 537

Pax6 (gen), 71
PCR (reacción en cadena de la 

polimerasa; Polimerase Chain 
Reaction), 622, 624-625, 636-637, 
642

Pearson, Osbjorn, 577-578, 671
PEC (secuenciación de alto 

rendimiento), 636, 638, 642, 667
pelvis 1 de Atapuerca, 170
pelvis BSN49/P27 de Gona, 171
pelvis de Tabun, 170-171
pelvis, 91, 139, 145, 147-148, 162, 

164, 166-167, 169-172, 227, 234, 
246, 250, 254, 273, 424-426, 532, 
534, 550, 564, 577, 603, 610

pelvis, cadera, cavidad pélvica, véase 
también canal pélvico, 91, 139, 
145, 147-148, 162, 164, 166-167, 
169-172, 227, 234, 246, 250, 254, 
273, 424-426, 532, 534, 550, 564, 
577, 603, 610

Penal (Atapuerca), 487
Penal Trinchera del Ferrocarril, 487
Penck, Albrecht, 473-474
Peninj, 174, 290-291, 297, 363, 366-

368, 375, 379-380, 384, 386-387, 
389, 408

Península Arábiga, 108, 395, 420, 
481, 483-484

península Escandinava, 555
península Ibérica, 499, 511-512, 

545, 559, 631-632
Pérez-Claros, Juan, 338
Pérez-González, A., 489-491, 537
perezoso de Shasta (mtDNA fósil 

recuperado), 623
perezoso gigante (mtDNA fósil 

recuperado), 623
perfil sagital, 439
perforador, 617-619
periodo glaciar, véase glaciación
periodo interglaciar, véase 

interglaciar
Perm, 483
petalia, 591
Petralona, 416, 458, 518, 523-526, 

535, 579, 591-592, 677
PHS (miembro de la formación 

Kibish), 675
PHYLIP, 78
Piazza, A., 655
Pickering, Robyn, 201, 204-206, 210, 

274, 313, 314 315, 317, 341, 361
Pickering, Travis, 204, 375-376
Pickford, M., 122-123, 193, 219-220
piedra pómez (pumita), 187, 437-

438, 443-445, 577
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Pierolapithecus, 109, 112, 114-115, 
117-121, 128-129, 134, 233-234

pies, 60, 74, 106, 145, 148-151, 157-
158, 231, 246, 346, 377, 508, 546, 
595, 623

pigmeo, 606-608, 658
Pilbeam, D. R., 126-127, 141, 223, 

302, 334-336, 343
Pilgrim, Guy, 125
Piltdown, 142-144, 247, 573
Pinasauri, 211, 397
piopío de South Island (mtDNA 

fósil recuperado), 623
pirámide glenoidea, 607
Pirro Nord, 472-473, 504-505
Pithecanthropus erectus, 144, 301, 

417, 429, 441-442, 506
Pithecanthropus I (véase también 

Trinil I), 443, 445
Pithecanthropus II, 445
Pithecanthropus IV, 445
Pithecanthropus VII, 442, 526
Pithecanthropus VIII, véase 

Sangirán 17
Pitu, 593
Piveteau, Jean, 535
placa timpánica, 417-418, 423, 607
plagioclasa, 444
plano nucal, 265, 550
Plasmodium, 48
platicefalia, 263, 423, 549, 583
platirrino, 73, 85
Plavcan, J. Michael, 59, 91, 93-94, 

250, 353-354
Pleistoceno

Inferior, 94, 99-100, 170, 179, 201, 
216, 276, 323, 330-331, 364, 
405, 409, 412, 415-416, 419, 
425, 427, 429, 435, 439, 441, 
443, 452, 457, 467, 480, 483, 
491, 504, 509, 551, 555, 574, 
612, 615

Medio, 68, 72, 93, 99, 135, 177-
178, 216, 290, 302-303, 380, 
402, 405, 407, 412, 415, 416, 
419, 422-424, 432, 435, 438-
439, 441-444, 452, 457, 459, 
461, 464, 466-467, 469, 473, 
475, 477-478, 482, 487, 491, 
493, 498-499, 506-507, 513, 
515, 524-525, 527, 531-532, 
534, 539, 550, 571, 573-575, 
579, 581-582, 587-588, 594-595, 
597, 600, 602, 614-615, 634, 
672, 676

Superior, 98-99, 380, 402, 415, 
427, 473, 477-478, 491, 506, 
508-509, 513, 518-519, 527, 
536, 539, 544, 553, 559-560, 

564, 567, 571, 574, 581-583, 
587-588, 600, 603, 629-630, 
634, 639, 674, 678

Plesiadapis, 102
Plesianthropus, 266, 286
plesiomorfia, rasgo primitivo, 60, 

63, 69, 101, 104-105, 107, 115, 
117, 119-121, 126, 130, 134, 224, 
227-228, 230-235, 259, 267, 306, 
314, 343, 346-347, 359, 362, 391, 
417, 423, 433, 508, 550, 572, 576, 
581, 584, 646, 651, 672, 675, 678

Plettenberg, 669
Plinio el Viejo, 173
Plioceno

Inferior, 99-100, 216, 227, 485-
486

Medio, 99-100, 216
Superior, 98-100, 179, 216, 330-

331, 468, 612, 614
población, 39, 43-49, 59, 91, 173-

176, 391, 393-394, 396, 446, 452, 
457, 495, 499, 510-511, 514, 532, 
549, 558, 563-564, 578, 593-594, 
611-612, 629, 631-635, 654, 656, 
660, 662-663, 666, 667, 679-682

Poggiolo, monte, 472, 502, 504-505
Poinar, Hendrik, 622
Poirier, F. E., 147, 249, 449, 600
polaridad inversa, 98-99, 203, 211
polaridad normal, 98-99, 187, 203-

204, 211, 488-489, 507
Polemistra, 472
polen fósil, 397
poliedro, 379, 401, 406, 529
poliginia, 94
polimorfismo de nucleótido único 

(symple nucleotide polymorphism), 
véase SNP

polimorfismo del MHC, 656
poliploidía, 42
polo geomagnético virtual (VGP), 

489
Poloyo, 590
Ponce de León, Marcia, 553
Pondaungia, 104
Pongidae (familia), 73-75, 84-85
póngidos, véase Pongidae
Pongo brevirostris, 120
Pongo, véase orangután
Pontzer, Herman, 344, 347
pool genético, 175, 629, 631
postcraneales, 124-127, 131, 218-220, 

230-232, 234, 236, 247-250, 255, 
258, 261, 263, 265, 267, 269, 302, 
306-307, 312, 325, 331, 343-347, 
354, 357, 423, 430, 432, 453, 462, 
508, 532, 544, 547, 561, 562, 573, 
583, 603, 610, 612, 633, 671, 678

postura bípeda, véase bipedia
postura erguida, véase bipedismo
Potasio/Argón, véase K/Ar
potasio/argón, método de datación, 

95, 183, 195
Potts, R., 157, 438-439, 459
Potwar, 125-126
Poulianos, A. N., 523-524
Poulik, E., 60
Poulik, M. D., 60
Praeanthropus africanus, véase 

Australopithecus afarensis
Predmostí 3, 579, 677
Predmostí 4, 677
prefrontal (córtex), 618
premolar (diente), 106, 127, 219-

220, 223, 225, 260, 261-263, 268, 
272, 274, 279-280, 289, 298-299, 
305, 349, 356, 430, 433, 436, 452, 
488, 490, 493, 516, 521, 532

Prentice, M. L., 475
presión migratoria, 174, 395, 499, 

504
primates, 101-105, 108, 138, 145-

146, 148, 151, 161-162, 168, 176, 
196, 251, 281-282, 325, 333, 372, 
394, 465, 478, 645, 649-651, 658-
659

primates arcaicos, 101, 103
principio de la exclusión 

competitiva, 332
proceso mastoideo, 291, 440, 524
proconsul, 107-108, 110-111, 113, 

115-116, 121, 126, 130-134, 232-
233

prognatismo facial, 423, 550, 564
progresivo, véase neandertal 

«progresivo»
prominencia metópica, 462
Propliopithecus, 105
Prossinger, Hermann, 520-521
prostion, punto de medición 

craneal, 334, 337
proteína, 31-32, 35-38, 57, 75-80, 

138, 379, 557, 621, 625, 638-639, 
646, 656, 664

protobifaz, 385-386
Proto-Cromagnon, 568
protosabana, 129
proyección facial, véase 

prognatismo facial
Pseudoloris, 105
Pt*0302 (gen), 657
Pt*0309 (gen), 657
Pu Zhang, 406
pubis, 147, 166
Pucangan (Formación; hoy 

conocida como Sangiran), 442-
445
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Pucung, 445
pulgar (dedo), 57, 101, 103-104, 

139, 148, 151, 232, 270-271, 273, 
343, 631, 652

pulgar oponible, 104
pumita, véase piedra pómez
Punjab, 402
puntas, 373, 617
Punung, región fosiífera, 404-405
Purfleet, 500-501
Pusch, Carsten, 472, 497-498, 608
Pyongyang, 601

4qMB179 (locus), 676
13qMB179 (locus), 676
18qMB60 (locus), 676
Qafzeh, 491, 541, 553, 561, 563-567, 

572-573, 576, 582, 584, 669, 671, 
678

Qafzeh 1-7, 561
Qafzeh 6, 465, 563, 579, 677
Qafzeh 9, 563, 579-580, 677
Qafzeh 11, 561-562
Quagga, 621, 623
Quan, Y., 596
quilla craneal, 440, 574
quilla ectocraneal, 422-423
quilla frontoparietal, 439
quilla medial, 572
Quina-Ferrassie (musteriense), 536

R106, 107
Rabat, 435, 572
racemización, 195, 565, 576, 642
radio (hueso), 101, 117-118, 233-

235, 248-249, 263, 270-272, 286, 
302, 307, 344, 488, 508, 543, 610, 
671

Rae, Todd, 55-557
Rahmstorf, S., 177
Raia, Pasquale, 609
Raichlen, Dave, 157
raíz dental, 280
Rak, Y., 248, 294, 317, 362, 550, 

553, 557
Ramapithecus, 127, 141, 223
Ramirez Rozzi, F., 223, 551-552, 630
Rampasasa, 607
Rangwapithecus, 107, 134
rasgo análogo, véase analogía
rasgo convergente, véase homplasia
rasgo derivado, véase apomorfia
rasgo homólogo, véase homología
rasgo primitivo, véase plesiomorfia
raspador, 379, 386, 397, 402, 406, 

498, 527, 570
Raub, Thimothy, 209
Ravin de la Pluie, 125
Rayner, R. J., 375

rayos X, 124, 516, 528
RC 911, 284, 299
RdV 1, 628
reacción en cadena de la 

polimerasa, véase PCR
Read, D. W., 77
Reader, J., 143
Ready, Elspeth, 557
Reck, Hans, 195-196
recolección, 189, 245, 268, 285, 370, 

441, 531
recursos (del ecosistema: 

ambientales, alimenticios, etc.), 
103, 161, 175, 394, 672

Redi, 21
reemplazamiento, véase hipótesis 

«desde África»,
región control (del mtDNA), 621-622
registro fósil, 60, 64-66, 77-78, 86, 

90-91, 94, 122, 139, 142, 148, 163-
164, 170, 176, 180-181, 215, 279, 
294, 323, 338, 358, 394, 402, 420, 
466, 507, 532, 591, 622, 633, 668

Reiningen, 518
reloj molecular, 31-32, 77-78, 646, 

658
Renania del Norte-Westfalia, 541
resonancia de spin electrónico 

(ESR), 97, 203, 205, 207, 401, 
455-456, 524, 527, 565-567, 583-
584, 588-589, 604-605, 626

RET, véase espesor dental relativo
retracción facial, 66
Rhinoceros, 517
Richards, G., 146
Richards, Michael, 557
Richards, R. J., 26
Richmond, B. G., 87, 215, 221, 229-

230, 260, 280, 295, 331-332, 341, 
351, 651

Rift, valle del, 96, 135, 173, 181, 
193, 215, 239, 284, 330, 429

Rightmire, G. P., 331, 333, 335-336, 
417, 429-430, 436, 457, 534, 572-
576, 580, 584, 613, 668, 670-672

Ring, Uwe, 198
rinion, 119, 334
Riss, glaciación, 473, 475, 501, 517, 

520, 527
Riss-Würm, interglaciar, 477, 520, 

544, 565, 567
RNA, 33, 35, 37, 621
Robbins, L. M., 154, 156, 370
Roberts, Richard, 159, 603, 626
Robertson, Marcia, 175-176, 394-

395, 420
Robinson, J. T., 91, 207, 266, 279-

281, 286-287, 289, 302, 343, 371, 
374, 380, 436, 440

robusto (australopiteco), véase 
hominino robusto y véase 
también parnántropo

Roccamonfina, 159
Roche, H., 380-381
rodilla, articulación, 166, 244
Rodríguez, Xosé Pedro, 371
Roebroeks, W., 471, 473, 518
Rogers, Michael, 385, 389
Rolian, Campbell, 150, 346
Ron, Hagai, 392
Roncal Los Arcos, M. E., 391
Rook, L., 124, 323
ROR2 (gen), 665
Rosas, A., 321, 457, 511, 551
Rose, M. D., 128
Rosen, R. B., 304
Rosenberg, Karen, 595-596, 602
Rosenberg, Noah, 682-684
rótula, 508, 595
RUD 200, 114
Rudabánya, 114-115, 117
Rudolf, lago, 188, 436
Ruff, C. B., 170, 344-345, 424, 427, 

595-596
Rukang, W., 128, 448-449, 455-456, 

596-597
Runnels, Curtis, 523
RUNX2 (gen), 647, 665
Rusinga, 107
Ruvolo, M., 79-80, 653, 656, 662
Ryan, A. S., 547
Ryonggok, 601-602

S. tchadensis, 147, 216, 218-219, 
225, 236, 239, 274, 356, 358, 365, 
460, 465, 481, 611

sabana, 87, 123, 135, 141, 156, 161-
162, 177-181, 277, 281

Sabater Pi, Jordi, 271, 369
Saccopastore, 535, 579
sacro, 147-148, 170-171, 267, 269, 

273, 425
Sadab, 401
Sadiman, 154, 197, 377
Sagantole, Formación de la región 

fosilífera de Middle Awash, 184-
185, 224, 259

Sagri, Mario, 473, 480, 482-486, 
518, 537

Sahara, 181, 198, 395, 435, 480-482, 
583, 667

Sahelanthropus tchadensis, véase S. 
tchadensis

Saint Acheul, 371, 384
Saint-Gaudens, 117
Saitune Dora, miembro de la 

Formación Adu Asa, 184, 224
Sala (localidad), 472, 504, 545
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Sala de las Oseras (Atapuerca), 530
Sala de los Cíclopes (Atapuerca), 530
Sala, R., 472, 504, 545
Salawasu, 678
Saldanha (calota), 439, 458, 571, 

575-577, 582
Saldanha (localidad), 575, 671
Salé (cráneo y maxilar), 435, 571-

572, 575
Salé (localidad), 422, 435, 572, 575
Sambugmacan (localidad), 463, 491, 

590
Sambugmacan 3, 423, 440, 462-463, 

466, 590-594, 599
Samburu Hills, 214
Samburupithecus, 109, 112, 122-123, 

129, 134, 213-214
San (etnia; véase también Khoe-

San), 426, 663-665, 667, 671, 674-
675

Sánchez de Ayala, Lope, 654
Sandawe (etnia), 664
Sang-Hee, Lee, 323-324
Sangiran (formación), véase 

Pucangang
Sangiran (yacimiento), 402-403, 

422, 442, 444-445, 463, 465
Sangiran 2, 458-459, 462, 491, 527, 

592, 599, 613
Sangiran 3, 462
Sangiran 4, 313, 458-459, 462-463, 

527
Sangiran 9 (véase también Tjg-

1993.05), 446
Sangiran 12, 458-459, 527, 592
Sangiran 17 (vid Pithecanthropus VIII)
Sangiran 17, 445-446, 458, 462-463, 

491, 526-527, 575, 591-592, 599, 
613, 677

Sangiran 38, 445, 592
Santa Luca, A. P., 550, 588, 593
sapiens «arcaico», 322, 403, 447, 

518-519, 544, 572, 579, 584, 591-
593, 601, 652, 671, 677

sapropel, 578
Sariannidis, Cristos, 523
Sarich, V. M., 75-77
Sarmiento, E. E., 163
Sarstedt, 472, 486, 497-498, 502, 506
Sartono, S., 445
SAS (nivel del miembro LBS de 

Klasies River),
satélites autosómicos, 682
Satta, Y., 660
Sautpan, 583
Sbk-1996.02, 446
Scardia, Giancarlo, 480
Schaaffhausen, Hermann, 542-544
Schaeffer, Bobb, 65

Schepers, G. W. H., 266
Schick, K. D., 387-389, 499
Schlanger, N., 385
Schlebusch, Carina, 665
Schlosser, Max, 452
Schmerling, Phillip Charles, 543
Schmid, C. W., 210
Schmid, P., 250
Schoetensack, Otto, 515-517, 519
Schrenk, Friedemann, 198, 313, 

363, 416
Schreve, Daniel, 499, 501
Schultz, Michael, 322
Schultz, A. H., 148
Schultz, J., 316-317, 336
Schuster, Stephan, 198-199, 664-666
Schwarcz, H. P., 203, 568, 588
Schwartz, J. H., 81, 82, 83, 323-324, 

440, 450, 459-460, 468, 555-556, 
595, 632-633, 647

Scott, Beccy, 500-501
SDCCAG8 (gen), 665
SE 255, 318
SE 1508, 318
Sección Clásica (de Makapansgat), 

205
sector I (Liang Bua), 617-618
sector III (Liang Bua), 603
sector IV (Liang Bua), 617
sector IX (Liang Bua), 617
sector VII (Liang Bua), 617
sector XI (Liang Bua), 617
secuencia de referencia de Anderson 

(mtDNA), 623, 628
secuenciación aleatoria (shotgun 

sequencing), 636
secuenciación de alto rendimiento 

(Primer extensión capture, véase 
también PEC), 636, 638, 642, 645, 
667

selección
familiar, 50
natural, 20, 24-30, 32-33, 37, 39-

40, 44-47, 49-50
positiva (de genes), 70, 80, 569, 

646-647, 665
sexual, 26, 49-50, 681

Selopuro, 591
Sémah, François, 402-405
semántica, 90
Semaw, S., 222, 381-383, 385, 389
Sembiran Bali, 404
Semendeferi, K., 140
Semliki, valle, 374
Sendangbusik, 445
Senegal (país), 482
Senegal, río, 481-482
seno frontal, 495, 549, 556
seno maxilar, 556

seno nasal, 556
Senut, B., 130, 161-162, 219-221, 

223-224, 230
separación chimpancés/humanos, 

79-87, 89-90, 93
Serengueti, 194, 283
Serrallonga, J., 271
Serre, David,
Sesé, C., 489
Sexo, véase dimorfismo
SH 1, 458, 532, 534
SH 2, 182, 244, 458
SH 4, 458
SH 5, 458
SH 8, 458
SH, véase Sidi Hakoma
Shaanxi, 449, 596
Shanidar I, 563-564
Shanidar I-VI, 563
Shanidar VIII, 563
Shanidar (localidad), 559, 562-563
Shanxi, 457
Shaw, John, 203, 205-207, 268-269, 

317
Shen Guanjun, 456
Sherwood, Richard, 113, 229, 315, 

374
Shipman, P., 541, 543
Shreeve, J., 250
Shungura, Formación de la región 

fosilífera de Omo, 177, 179, 185-
189, 198, 210, 292, 294-295, 313, 
315, 380

siamango, 85, 120, 229
Siberia, 544, 633-634, 665
Sibley, C. G., 77, 80
Sicilia (canal), 481, 484-485
Siddall, M., 66
Sidi Abderraman, 435
Sidi Hakoma, miembro de la 

formación Hadar, 94, 182-183, 
243-244, 246-248, 254-255, 264

Sidrón 1253,
Sigrist (gravera), 519, 520
Sigrist, Kart, 520
Silal Artum, 295
Silberberg, gruta, (Sterkfontein), 

202, 204-207, 269-270
sílex, 377-378, 391-392, 409, 488-

489, 616
Sill, W. D., 185
Sillen, A., 207, 281-282, 412
Silverman, Nicole, 295, 351
Sima de los Huesos (Atapuerca), 93, 

170, 424, 486-487, 510-512, 518, 
527, 529-535, 544, 630

Sima del Elefante (Atapuerca), 487-
490, 508, 510-511, 529

Simanjuntak, Truman, 403-405
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simbiosis, 622
simbolismo, símbolo, 386, 526, 563, 

570, 652
simios, 73-74, 76, 81-85, 106-113, 

116-119, 121-130, 132, 134, 146-
149, 227-235

simios africanos, 61, 76, 81, 83-85, 
106, 108, 110-112, 116, 121-125, 
134, 134, 148, 166, 170, 214-215, 
217-218, 227-231, 233-235, 254, 
256, 258-259, 369, 417, 422, 610, 
628-629, 660

simios asiáticos, 85, 106, 110, 121, 
125, 128, 227, 229, 450

simios superiores, 73-75, 78, 84-85, 
87-89, 118, 121, 123-125, 128, 
165, 168-169, 228, 230-231, 233, 
257, 344, 353, 608

Simons, E. L., 105, 126-127, 141, 
302

simpátrica (especiación, 
separación), 58, 332, 372, 466

simplesiomorfia, 120, 417
Simpson, G. G., 28, 31, 57, 73-75, 

81-82, 84, 227,
Simpson, J. J., 568
Simpson, Scott, 424-426
Sinaí, 483
Sinanthropus, véase Homo erectus
Sinanthropus lantianensis, 449
Sinanthropus pekinensis, 452, 454, 

597-598
sinapomorfia, 62, 90, 108, 138-139, 

145, 161, 168, 349, 417, 550
síndrome de Down, 647
Singa, 571, 577, 582
Singer, R., 575, 669-670
Sipka, 545
Sirakov, Nikolay, 472, 502-504
Sivapithecus, 109, 111-112, 119-121, 

125-127, 129, 131-134, 233
Siwaliks (región fosiífera), 400, 441-

442
six1 (gen), 71
six3 (gen), 71
Sixun, Y., 456, 596
SK 6, 286
SK 15, 318
SK 23, 92, 287
SK 27, 92, 318
SK 45, 318, 440, 468
SK 48, 92, 287-288
SK 50, 149
SK 52, 92, 287
SK 847, 315-320, 361, 440, 460, 468
SK 2598, 284
SK 3121, 284
SK 3135, 348
SK 3155, 348

SK 14131, 284
SK 14133, 284
SK 24601, 284
SK 25600, 284
Skelton, R. R., 263, 348
Skhul (localidad),425, 553, 559-560, 

565-566, 573, 669, 671-672, 678
Skhul 5, 561, 579, 582, 674, 677
Skhul 6, 465
Skhul I, 561
Skhul III, 561
Skhul II-VII, 561
Skhul IV, 563
Skhul V, 563
Skhul VIII, 561
Skhul X, 561
Skinner, Matthew, 323
SKW 5, 284
SKW 6, 284
SKW 8, 284
SKW 10, 284
SKW 11, 284
SKW 14, 284
SKW 15, 284
SKW 19, 284
SKW 29, 284
SKW 2581, 284
SKW 3114, 318
SKX 339, 318
SKX 610, 318
SKX 10641, 284
SKX 15468, 284
SKX 19495, 284
SKX 257/258, 318
SKX 267/268, 318
SKX 38653, 284
Sm 1, 591
Sm 3, 466, 590-591, 594
Sm 4, 447, 594
Smilodon, 179
Smith, B. H., 547
Smith, C. M., 671
Smith, F. H., 558
Smith, G. E., 142
Smith, Heather, 316, 460-461
Smith, Tanya, 551-552
Smouse, P. E., 78
Smuts, B., 5
SNP (polimorfismo de nucleótido 

único), 644, 646-647, 664-665, 
667

Soa, 612, 615
soaniense (cultura), 400, 402
sobredominancia, 48
sociobiología, 32
Soejono, Raden, 603
Soergel, Wolfgang, 517
Solana, 472
Soleb, 571, 675

Solecki, R., 544, 562
Soleihac, 472, 502
Solo, río, 441, 588, 591, 593
solutrense (cultura), 371
Sonakia, A., 441
Sondaar, P. Y., 615
Sondaar, P., 443
Songhor, 107
source and sink (modelo), 457
Sponheimer, M., 285
Spoor, F., 168, 439-440
SPTLC1 (gen), 665
Spy 1, 677
Spy 2, 677
Sr/Ca (proporción), 281-282
SRGAP2 (gen), 42
SSR (microsatélites), 35, 655-656
Sst I, 497-498, 506
Sst II, 497-498, 506
Sst III, 497-498, 506
Sst IV, 498, 506
Sst V, 498, 506
St. Acheul, 537
St. Césaire, 547, 642
St. Eble, 472-473, 502
St. Francis (cabo), 669
STD-VP-2/61, 225
Steele, J., 175, 381
Stegodon, 604-605, 609, 612, 614, 

617
Stehlin, Hans Goerge, 105
Steinheim (cráneo), 520-523, 525-

526, 529, 579
Steinheim (localidad), 416, 518-519
Steinheim, 416, 518-523, 525-526, 

529, 535, 579
Steinrine (localidad), 525
Steele, James, 175, 381
stem species, véase especie basal
stem species, 63, 65, 110, 111
Stephen, Motsumi, 270
Sterkfontein, caverna dolomítica, 

202-205
Stern, J. T., 149-151, 153, 158, 168, 

346
Stewart, T. Dale, 562
Still Bay (cultura), 573
Stone, N., 81
Stoneking, M., 514, 653, 663, 665, 

677
Stout, Denis, 385, 389
STR, véase SSR
Strait, D. S., 146, 176, 229-230, 252, 

263-264, 279, 281, 283, 340-341, 
343, 349, 357

Straus, William, 485, 575
Stringer, C. B., 143, 335-336, 418, 

423, 436, 457, 515, 518-519, 524-
525, 534, 544, 550, 555-556, 559, 
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563, 566-568, 572-573, 578, 625, 
650, 666, 668-669, 681

Structure (algoritmo), 682-684
Sts 5 (Mrs. Ples), 92, 266-268, 307, 

548, 592, 608, 613
Sts 14, 91, 148-149, 170, 266, 268, 

348
Sts 17, 92, 267
Sts 19, 315, 317
Sts 52, 92, 267
Sts 52b, 265
Sts 65, 149
Sts 71, 92, 267-268
Stuttgart, 519-520
StW 13, 307
StW 19b/33, 318
StW 53, 206, 268, 315-320, 338, 361, 

375-376, 460
StW 75-79, 318
StW 80, 268, 318
StW 84, 318
StW 151, 317-318
StW 252, 267
StW 255, 267
StW 431, 149, 267-269
StW 504, 266
StW 505, 266-268, 613
StW 566, 268, 284
StW 569, 284
StW 573 (Little Foot), 151-152, 

202, 204, 206, 268-272, 363
StW 578, 268
StW 584, 268
StW 585, 268
StW 590, 268
StW 598, 268-269
StW 599, 268
StW 600, 268
StW 601a, 268
StW 601b, 268
StW 602, 268
StW 603, 268
StW 604, 268
StW 605, 268
StW 606, 268-269
StW 1813, 267
Subalyuk, 545
suborden, 73, 85, 101-102, 104
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