Coloquios de Paleontologia, Vol. Ext. 1 (2003) 95-113 ISSN: 1132-1660

Analisis filogenético de Allocricetus del Pleistoceno
(Cricetidae, Rodentia, Mammalia)

Allocricetus (Cricetidae, Rodentia, Mammalia) from the
Pleistocene. A phylogenetical approach

Gloria Cuenca Bescos!

Resumen: Con el analisis filogenético de 13 taxones de cricetidos del Mioceno, Plioceno, Pleistoceno y actuales, basado en
30 caracteres de la denticion, se hace un cladograma que aporta conocimiento a algunas de las relaciones de parentesco del
género Allocricetus con otros géneros afines. Los taxones analizados son Democricetodon, Kowalskia, Neocricetodon, Crice-
tulodon, Cricetus, Cricetulus, Allocricetus bursae, Allocricetus teilhardi, Allocricetus ehiki, Allocricetus jesreelicus, Allocri-
cetus anterolophidens, Allocricetus croaticus y Allocricetus correzensis. El género Democricetodon ha sido elegido como gru-
po externo por su caracter plesiomorfico. El cladograma resultante muestra dos clados principales: el de Allocricetus —
Cricetus — Cricetulodon y el de Kowalskia — Neocricetodon. El clado Allocricetus se divide a su vez en tres clados distintos,
el formado por las especies 4. ehiki, A. correzensis, A. croaticus y A. anterolophidens, el de Cricetulus, A. jesreelicus y A. teil-
hardi'y el de A. bursae. Por esto habria que considerar Allocricetus como un taxon parafilético que incluye a 4. bursae y a las
especies A. ehiki, A. correzensis, A. croaticus 'y A. anterolophidens o bien considerar la creacion de un nuevo género que inclu-
ya a estas cuatro ultimas especies. Al género Cricetulus deberian asignarse las especies orientales 4. jesreelicus y A. teilhar-
di. El clado Neocricetodon - Kowalskia comparte con el de Allocricetus-Cricetus-Cricetulodon un ancestro comun. En suma,
nuestra hipodtesis filogenética nos muestra que hay por lo menos tres lineas evolutivas distintas en el Pleistoceno, dentro de lo
que hasta ahora se ha considerado como especies asignadas a Allocricetus: por una parte A. bursae, por otra el posible nuevo
género caracterizado por tener una distribucion predominantemente europea. La tercera seria la linea de Cricetulus. Las tres
comparten un ancestro comin que lo es también del género Cricetus. El analisis cladistico permite afirmar que todo el grupo
anterior estd estrechamente relacionado con Cricetulodon, Neocricetodon y Kowalskia. Por otra parte, este estudio aplicado a
los cricétidos de los yacimientos de Atapuerca nos indica que puede haber representadas al menos tres especies de cricetinos,
A. bursae, A. ehiki'y A. correzensis. Las especies A. bursae y A. ehiki se encuentran en los niveles inferiores de Trinchera Doli-
nay A. correzensis en los superiores.

Palabras clave: Cladistica, Cricetidae, Allocricetus, Pleistoceno, Atapuerca.

Abstract: The performance of the phylogenetical method applied to 13 cricetid taxa gives a cladogram that permits the know-
ledge of the relationships among Allocricetus and close taxa of the Plio-Pleistocene. The taxa are Democricetodon, Kowals-
kia, Neocricetodon, Cricetulodon, Cricetus, Cricetulus, Allocricetus. bursae, Allocricetus teilhardi, Allocricetus ehiki, Allo-
cricetus jesreelicus, Allocricetus anterolophidens, Allocricetus croaticus and Allocricetus correzensis being Democricetodon
the outgroup taxa. One can see two main clades in the phylogenetic tree: one is the Allocricetus — Cricetus — Cricetulodon
clade and the other is the Kowalskia — Neocricetodon clade. The A-C-C clade is composed by tree taxa, the clade A. ehiki, A.
correzensis, A. croaticus and A. anterolophidens, the clade Cricetulus, A. jesreelicus and A. teilhardi and the species A. bur-
sae. Therefore, Allocricetus must be considered as a paraphiletic taxa including 4. bursae and the species 4. ehiki, A. corre-
zensis, A. croaticus and A. anterolophidens. 1f not, it is necessary to define a new geneus that includes the last four species.
The species A. jesreelicus and A. teilhardi must be included in the genus Cricetulus. The clade Neocricetodon - Kowalskia
share a common ancestor with the Allocricetus-Cricetus-Cricetulodon clade. Our phylogenetic hypothesis points to the exis-
tence of three different species of Cricetidae in Atapuerca, A. bursae and A. ehiki in the Lower Pleistocene levels and 4. corre-
zensis in the Middle Pleistocene levels.
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INTRODUCCION

Los trabajos de Remmert DAAMS sobre los cricé-
tidos del Terciario son bien conocidos entre todos
aquellos que trabajan en bioestratigrafia y sistemati-
ca de este grupo en el Paledgeno y Nedgeno (AGUS-
Ti, 1982, MEIN, 1989, DAAMS, FREUDENTHAL & ALVA-
REZ SIERRA, 1987, DAAMS & FREUDENTHAL, 1988 a,
b, FREUDENTHAL & DAAMS, 1988, ALVAREZ SIERRA et
al., 1990, BRUIN, DAAMS et al., 1992, entre otros). Su
conocimiento sobre estos roedores ademds de su
conocida disponibilidad a ayudar a todos aquellos
que acudiamos para discutir sobre ciencia me anima-
ron hace unos aflos a pedirle ayuda sobre los cricéti-
dos de Atapuerca. Tengo que apuntar que en Ata-
puerca tengo la fortuna de trabajar desde 1991
gracias al mismo Remmert, quien un dia de 1990 me
llamo para preguntarme si me interesaba participar
en este proyecto. Ademas, estuvo con nosotros duran-
te mi primera campafia de Atapuerca, en Julio de
1991 y me ensefio en 1998 como concentrar micro-
fosiles de vertebrados en cantidades industriales con
una mesa de lavado clésica (DAAMS & FREUDENTHAL,
1988a) y unas mangueras que pocos afios antes habia
disefiado junto con Albert VAN DER MEULEN gracias a
la idea de su esposa Joke v.d. MEULEN. Con Remmert
no era necesario un discurso muy largo para aclarar
dudas y abrir nuevos caminos, los cricétidos de Ata-
puerca los estudiaria con una metodologia parecida a
la que me habia ensefiado cuando era mi director de
Tesis. De esta manera empecé a trabajar un grupo que
durante el Pleistoceno estan representados por un
grupo de especies morfologicamente conservadoras
por lo que su estudio es complejo, con escasos traba-
jos de revision mas o menos completos entre los que
caben destacar los de CHALINE (1972), PRADEL (1981,
1988, 1989) y Hir (1989; 1993a; 1993b, 1994, 1998).

El objetivo de este trabajo es el estudio de los
caracteres de los cricétidos del Pleistoceno en un
intento de aproximacion filogenética que nos ayude a
resolver problemas sobre su distribucion (bio)estrati-
grafica en los riquisimos niveles con microvertebra-
dos fosiles de los yacimientos del Pleistoceno Infe-
rior y Medio de la Sierra de Atapuerca (CUENCA
BESCOs et al., 2001). En la mayoria de yacimientos
de Atapuerca el género Allocricetus Schaub, 1930 es
el roedor no-arvicolido dominante, a excepcion de
los niveles inferiores de Trinchera Elefante en los que
falta (LApLANA & CuUENCA BEscos, 2000). Algunas
tallas o divisiones arqueologicas del nivel TD10 de
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Trinchera Dolina pueden tener hasta un 43% de Allo-
cricetus 'y en la Sima de los Huesos es junto con Apo-
demus Kaup, 1829, el roedor dominante (CUENCA
BEscos et al., 1997, LOPEZ ANTONANZAS, 2000). Allo-
cricetus es un cricétido bien representado durante el
Pleistoceno en Europa que aparece antes, a finales
del Plioceno (Villany 3 y Osztramos 3, Hir, 1993,
1998). Varias especies se asignan al género: Allocri-
cetus bursae SCHAUB, 1930 (con 4 subespecies, CHA-
LINE, 1972), A. ehiki SCHAUB, 1930 (dos subespecies,
TOPACHEVSKYI & SKORIK, 1992), A. croaticus PAUNO-
vic & RABEDER, 1996, A. anterolophidens Topa-
CHEVSKYI & SKORIK, 1992 y A. praebursae Topa-
CHEVSKYI & SKORIK, 1992 en Europa, 4. jesreelicus
BATE, 1943 y A. magnus TCHERNOV, 1968, en Israel
y A. teilhardi ZHENG, 1984 en China.

LOS YACIMIENTOS DE ATAPUERCA

El carst de Atapuerca estd desarrollado en una
pequefia colina de calizas cretacicas, cercana a la
Ciudad de Burgos, caracterizada por las numerosas
cuevas y fisuras carsticas que forman un conjunto de
yacimientos paleontologicos y arqueologicos del
Pleistoceno inferior y medio de gran importancia
para la prehistoria y evolucion del hombre en Europa
(CARBONELL et al., 1995, 1999, ARSUAGA et al., 1997,
Rosas et al., 1998). Los sectores en los que se traba-
ja actualmente son tres: la Trinchera del Ferrocarril
con los yacimientos de Dolina, Galeria y Elefante, el
Complejo de Cueva Mayor — Cueva del Silo con los
yacimientos de El Portalon y Sima de los Huesos y el
yacimiento de El Mirador. En la Cueva Mayor, el
yacimiento de Sima de los Huesos ha sido datado en
mas de 300Ky (ARSUAGA et al., 1997). La secuencia
de Trinchera Dolina (TD) esta formada por 11 nive-
les estratigraficos que comprenden la parte superior
del Pleistoceno Inferior y parte del Pleistoceno
Medio (FALGUERES et al., 1999; CUENCA BESCOS et
al., 1999, 2001). En el nivel TD7 se registra una
inversion paleomagnética identificada con la de
Matuyama/Brunhes que marca el limite Pleistoceno
Inferior y Medio datado en 780Ky (Carbonell et al.,
1999; Parés y Perez Gonzalez , 1999).

MATERIAL Y METODOLOGIA

ELECCION DE LOS CARACTERES
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Las especies de micromamiferos fosiles estin
representadas mayoritariamente por dientes aislados
y so6lo en casos excepcionales se pueden estudiar
otros restos craneales y postcraneales. Es por ello que
la eleccion de la denticion aislada es mas una cues-
tion tafonodmica que metodologica. Por este motivo la
descripcion de las especies de cricétidos que analiza-
mos en este trabajo esta basada en la denticion yugal
que en esta familia de roedores estd comprendida
exclusivamente por los molares. En este trabajo
hemos estudiado todos los molares de la denticion.
Tres superiores M1, M2 y M3 y tres inferiores ml,
m2, m3. En la Figura 1 se muestra la nomenclatura de
los caracteres que utilizamos en la descripcion y ana-
lisis de estos elementos, partiendo de la sintesis de
diferentes propuestas: FAHLBUSCH (1969), MEIN &
FREUDENTHAL (1971), DaAMS & FREUDENTHAL
(1988), FREUDENTHAL & Daams (1988), DAXNER
HOck (1992), FREUDENTHAL (1996), FREUDENTHAL
et al. (1998), PRADEL (1981, 1989), HIr (1989, 1992,
1998), KALIN, 1999, KALIN & ENGESSER (2001) asi
como los resultados del estudio de Allocricetus de
Atapuerca y este trabajo. En el andlisis de los carac-
teres y de las relaciones filogenéticas hemos seguido
la metodologia cladistica basandonos en la propuesta
de MARTINEZ & ARSUAGA (1997 y otras referencias
alli). El andlisis y cladograma han sido elaborados
con los programas MacClade 3.0 y Paup 3.0q para
Apple Macintosh (SWOFFORD, 1993)en un PC sir-
viéndonos para ello del programa Executor. La pre-
sentacion final se ha realizado con el programa de
dibujo FreeHand 7.

Estructuralmente, la morfologia de la superficie
oclusal de los cricétidos se puede dividir en 8 con-
juntos: conos principales, conulos, lofos transversos,
lofos longitudinales, valles transversos o senos,
valles longitudinales estilos y cingulos. Cada uno de
estos grupos esta constituido por una serie de ele-
mentos que asumimos son homdlogos en las especies
de cricétidos analizadas (Figura 1):

1. Los conos o cuspides principales que de mesial
a distal son: Protocono (PR), Paracono (PA), Hipoco-
no (HY) y Metacono (ME) en los molares superiores
y protoconido (PRD), metaconido (MED), hipoconi-
do (HYD) y entoconido (END) en los inferiores.

2. Los conos secundarios o conulos son anteroco-
no y anteroconido (AC y ACD) del primer molar
superior e inferior respectivamente. En la parte pos-
terior se puede encontrar un hipocénulo / hipoconili-
do (HYC e HYCD).
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3. Los lofos transversos o crestas principales
denominados protoléfulo (PTL), metalofulo (MTL),
mesolofo (MSL) y posterolofo (PSL) en los molares
superiores y metalofulido ((MTLD), entolofido
(ENTLD), mesolofido (MSLD) y posterolofido
(PSLD) en los inferiores. El mesolofo de los molares
superiores de Allocricetus podria interpretarse como
un metalofulo 1, sin embargo ambas estructuras apa-
recen juntas en especies miopliocenas como Kowals-
kia browni de Maramena (DAXNER-HOCK, 1992),
Democricetodon freisingensis, Schizocricetodon
(KALIN & ENGESSER , 2001) y Apocricetus plinii
(FREUDENTHAL et al., 1991, 1998) entre otros por lo
que consideramos ambas crestas como caracteres dis-
tintos. En el caso de desdoblamientos los lofos se ter-
minan en —fulo como protoldfulo y metalofulo (con
las terminaciones en —ido correspondientes a la den-
ticion inferior (MEIN & FREUDENTHAL, 1971).

4. Los lofos longitudinales: anteroléfulo y antero-
lofulido que pueden ser simples (AL, ALD) y dobles,
con la rama lingual (ALLi, ALDLI) y la rama labial
distintas (ALLa, ALDLa) y cresta longitudinal (CLO).

5. Los valles transversos son los senos y sénidos
labiales y linguales (SLa, SLi). El seno labial posterior
se suele analizar aparte como SPLa. Lo mismo ocurre
con el seno lingual de la denticion superior (SLi). Los
senos pueden variar de transversos a oblicuos.

6. Los valles longitudinales. En este trabajo el mas
relevante es el valle longitudinal anterior (VALo) que
separa AC y ACD en los primeros molares de las
series superior e inferior respectivamente. Los dobles
protolofulo y metalofulo de los molares superiores
configuran unos valles longitudinales caracteristicos
en Allocricetus y otros géneros que presentan estas
crestas dobles.

7. Los estilos estan situados en la parte exterior de
la corona cerrando senos y sénidos o simplemente en
el exterior de una estructura principal formando un
collar cingular. Se denominan segun la estructura a la
que estan asociados: anterostilo (anst), parastilo
(past), protostilo (prost), mesostilo (mest), entostilo
(enst) en los molares superiores y con la terminacion
—ido para los inferiores y una d final en la sigla
correspondiente.

8. Los cingulos o crestas de menor altura que las
cuspides y crestas principales y que bordean a estas
estructuras por el exterior. En los cricétidos los cingu-
los mas importantes en taxonomia son los que se
encuentran en la cara mesial. Generalmente se denomi-
nan cingulo anterior labial o lingual (CiALa, CiALi).
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MSLD
MSLD PSLD ciALi _ ENTLD

M3

Figura 1.- Nomenclatura de las partes de la superficie oclusal de los molares de los cricétidos. M: Molares (el superindice y subindice
indican superior ¢ inferior respectivamente; el nimero su posicion). Entre paréntesis el numero del caracter utilizado en el analisis
filogenético y su abreviatura. Estructuras en molares superiores: Anteroléfulo (6. AL).- Anterostilo (4. ANST).- Anterocono (5. AC).-
Cingulo anterolingual (16. CIALi).- Cresta longitudinal (2. CLO).- Cresta postero labial del paracono (13. ECL).- Crestdn labial del
anterolofulo (7. CL).- Entostyle (12. ENST).- Metalofulo 1 (11, 19. MTL 1).- Metaléfulo 2 (11, 19. MTL 2).- Mesolofo (15, 17. MSL).-
Mesostilo (14. MEST).- Parastyle (9. PAST).- Protol6fulo 1 (PRL 1).- Protoléfulo 2 (PRL 2).- Protostyle (8. PROST).- Seno postero -
labial (SPLa).- Seno lingual (20. SLi).- Valle anterior longitudinal (VALo).

Estructuras en molares inferiores: Anteroconido (23. ACD).- Anterostilido (22. ANST).- Anterolofiilido (24, 25, 26. ALD).- Cingulo
antero labial (CiALa).- Cingulo antero lingual (29. CIALi).- Entostilido (ENST).- Mesostilido (MESTD).- Mesoléfido (27, 30, 31.
MSLD).- Posteroléfido (28. PSLD).

Figure 1.- Parts of the occlusal surface of the cheek teeth in cricetids. M: molars (upper and lower respectively). The n° of the character
and its label is in brackets. Upper molars: Anterolophule (6. AL).- Anterostyle (4. ANST).- Anterocone (5. AC).- Antero-lingual cingulum
(16. CIALi).- Longitudinal crest (2. CLO).- Ectolph (13. ECL).- Labial spur (7. CL).- Entostyle (12. ENST).- Metalophule 1 (11, 19. MTL
1).- Metalophule 2 (11, 19. MTL 2).- Mesolph (15, 17. MSL).- Mesostyle (14. MEST).- Parastyle (9. PAST).- Protolophule 1 (PRL I).-
Protolophule 2 (PRL 2).- Protostyle (8. PROST).- Sinus postero-labial (SPLa).- lingual sinus (20. SLi).- Anterior valley (VALo).

Lower molars: Anteroconide (23. ACD).- Anterostylide (22. ANST).- Anterolophulide (24, 25, 26. ALD).- Antero labial cingulum (CiALa).-
Antero lingual cingulum (29. CIALi).- Entostylide (ENST).- Mesostylide (MESTD).- Mesolophide (27, 30, 31. MSLD).- Posterolophide
(28. PSLD).

ELECCION DE LAS ESPECIES toceno y actuales como unidades taxondmicas opera-
tivas (OTU) en la linea de pensamiento de MARTINEZ

Para el analisis de los caracteres hemos utilizado v ARSUAGA (1997). Consideramos Neocricetodon
especies de cricétidos del Mioceno, Plioceno, Pleis- ScHAUB, 1934 y Kowalskia FAHLBUSCH, 1969, como
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géneros distintos y la subespecie Allocricetus bursae
correzensis CHALINE, 1972, sera analizada aparte del
grupo de subespecies de 4. bursae. En la medida de
lo posible mantenemos las distintas OTUs propues-
tas ya que si agruparamos varias unidades en una
perderiamos resolucion en el estudio de la distribu-
cion de los caracteres. Con esta metodologia se
intenta disminuir la variabilidad dentro de una OTU
y aumentar la variabilidad entre las distintas OTUs.
Cuando un estado de un caracter variable se encuen-
tre con una alta frecuencia en la muestra sera gene-
ralizado a toda su OTU. En el siguiente apartado se
hace una breve descripcion de cada una de las OTU
elegidas para el analisis. Los caracteres analizados
para cada OTU se muestran en las Tablas 1,2y 3y
en la Figura 1.

Allocricetus bursae SCHAUB, 1930.

Esta especie fue descrita por primera vez en Fort-
yogoberg bei Brasso del Pleistoceno Inferior (Biha-
riense inferior) de Rumania. Aunque no hay una pro-
puesta formal de holotipo, la mayoria de los autores
utilizan 4. bursae como una especie valida tomando
como holotipo el figurado por ScHAUB (1930, p. 21,
fig. 13). Se encuentra en yacimientos del Pleistoceno
Inferior y Medio de Europa Central y Occidental e
Israel asi como en numerosos yacimientos del Pleis-
toceno de Europa meridional (PRADEL, 1981, 1989,
HiR, 1989, 1993, 1998, CUENCA BEscos et al., 1997,
TCHERNOV, 1996). Para KOLFSCHOTEN (1985), las
asociaciones del Pleistoceno Superior asignadas a A.
bursae pertenecen a una especie distinta.

La denticion es de tamafio medio, intermedio
entre el de A. jesreelicus y el de A. ehiki, aunque para
Chaline (1972) el tamafio aumenta progresivamente
durante el Pleistoceno.

Los molares inferiores se caracterizan por lo
siguiente:

a) escasa frecuencia de m1 con anterostilido (PAC
de Hir, 1989, 1998), b) anterolofulido desarrollado
en relacion con la longitud total del diente, c) antero-
lofulido en general doble, aunque suele ser mas
robusto el labial, d) mesolofidos presentes en algu-
nos ml, m2 y en general presente en m3, sobre todo
en el Pleistoceno Inferior (PAUNOVIC & RABEDER,
1996), el caracter es menos frecuente en las asocia-
ciones del Pleistoceno Medio (HiRr, 1989), e) presen-
cia de estilos cingulares, especialmente en los séni-
dos centrales pero menos frecuente que en A. ehiki,
f) cingulo posterior o posterolofido en ml.

Analisis filogenético de Allocricetus del Pleistoceno (Cricetidae, Rodentia, Mammalia)

La denticion superior se caracteriza por:

a) proporcion pequefia de M1 con anterostilo, b)
anteroldfulo doble, el lingual es mas largo que el
labial, ¢) proporcion relativamente alta en los dos pri-
meros molares de protolofulo y metalofulo dobles (1
y II). Este caracter es mas frecuente que en A. ehiki,
especie en la que los lofos dobles se encuentran con
cierta frecuencia en M2 pero mas raramente en M1,
d) M2 con el cingulo lingual anterior (CIALA)
ausente o reducido, e) M3 con CIALA presente,
ScHAUB (1930) resalta el desarrollo de este cardcter
en el M3 en relacion con el segundo molar superior,
f) estilos cingulares en la cara lingual menos fre-
cuentes que en A. ehiki y en la cara labial practica-
mente inexistentes, g) mesolofos ausentes en M1 y
M2 (y en general aunque no siempre, para todas las
especies de Allocricetus).

La subespecie A. b. balaruciensis CHALINE, 1972
descrita por primera vez en la Fissure 1 de Balaruc,
Pleistoceno Inferior, Hérault, Francia, esta basada en
un primer molar superior. El autor lo separa como
subespecie por su pequefio tamafio y el anterocono
dividido en dos tubérculos. Sin embargo su tamafio
(1,81x1,12) entra dentro de la variabilidad de 4. bur-
sae aunque la anchura es ligeramente menor y por lo
tanto la incluimos en esta especie.

La subespecie 4. b. duranciensis CHALINE, 1972
fue descrita por primera vez en Saint-Estéve Janson.
Es una asociacion del comienzo del Pleistoceno
Medio. El autor sefiala como caracteres distintivos el
mesoldfido mas o menos desarrollado, que puede
unirse al metaconido, en m2 y m3 y la talla, menor
que la de 4. b. correzensis. Nuestro estudio del mate-
rial de St. Esteve confirma que en la variabilidad de
la especie A. bursae, entra esta subespecie.

La subespecie 4. b. colombierensis CHALINE, 1972
fue descrita por primera vez en la Fisura de La Colom-
biére en Montpellier, Pleistoceno Medio. En su diag-
nosis el autor sefiala la reduccion en tamafio de los
anteroconos en M1, gran desarrollo del protocono,
paracono y metacono y un fuerte cingulo anterior en
los molares superiores. Como la talla es intermedia
entre la de 4. b. duranciensis y la de A. b. correzensis
y el tamafio de los anteroconos es un caracter variable
que depende de la ontogenia creemos que 4. b. colom-
bierensis entra dentro de la variabilidad de 4. bursae y
por lo tanto la subespecie es valida.

La subespecie 4. b. correzensis CHALINE, 1972
fue descrita por primera vez en el Abime 1 de La
Fage a Noailles, Pleistoceno Medio. En su diagno-
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sis el autor seflala que m2 y m3 suelen carecer de
mesolofidos. Su talla es bastante mayor que la de A.
b. duranciensis. La talla, asi como la carencia de
mesolofido la hacen semejante a la especie A. ehiki.
Consideramos que tiene suficientes caracteres para
diferenciarla de 4. bursae como la especie A. corre-
zensis. En los niveles del Pleistoceno Medio de Ata-
puerca hemos distinguido 4. correzensis por su tama-
fio (CUENCA BESCOs et al., 1997) y estilos cingulares
frecuentes. Las diferencias con A. ehiki seran discuti-
das después de hacer el analisis filogenético.

Las asociaciones del Pleistoceno Superior son dis-
tintas de A. bursae por ser de menor tamatfio, entre
otros caracteres (KOLFSCHOTEN (1985). Por ello las
dejamos de momento fuera del analisis. En el Pleis-
toceno de Ucrania se describe la especie Allocricetus
praebursae TOPACHEVSKY & SKORIK, 1992 que consi-
deramos sinonima de A. bursae (ver mas adelante).

Allocricetus ehiki SCHAUB, 1930.

Fue descrita por primera vez en Kalkberg bei
Villany, del Pleistoceno Inferior de Hungria. Al final
del Plioceno tardio (Villaniense, MN17) Hir (1993a)
cita A. ehiki en las faunas hiingaras de Villany 3 y Osz-
tramos 3. En el Pleistoceno, la cita mas antigua de
Europa occidental es la de Bourgade, donde CHALINE
(1972) la identifica como A. cf. ehiki. La cita mas
reciente de A. ehiki en Europa central es la de Tarko 8
(HiRr, 1998) de comienzos del Pleistoceno Medio. En
Atapuerca nos falta registro de esta edad (CUENCA
BESCOs et al., 1999) y carecemos de datos para confir-
mar su posible presencia en Europa occidental.
Recientemente se ha descrito en el Bihariense inferior
de Monte La Mesa, Italia (MARCHETTI ef al., 2000).

La especie A. ehiki se caracteriza por su gran talla,
es la mayor de las especies europeas. Algunos de sus
caracteres la identifican como una de las especie mas
plesiomorficas, por ejemplo las clispides son redon-
deadas, masivas y resaltan sobre los lofos, y por otra
es derivada pues los estilos son mas frecuentes que en
A. bursae.

La denticion inferior se caracteriza por a) baja fre-
cuencia de m1 con anterostilido b) anterolofulido en
m1 medio en relacion con la longitud total del dien-
te, c) posterolofido en m1, d) el mesolofido es mas
frecuente en las asociaciones del Pleistoceno Inferior
que del Medio y también mas frecuente en m2 que en
ml. En m3 el MSLD es practicamente constante, )
el cingulo antero-lingual en m2 y m3 es relativamen-
te frecuente.
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La denticion superior se caracteriza por a) fre-
cuencia alta de M1 con anterostilo. Este caracter
aumenta en las poblaciones del Pleistoceno Medio b)
frecuencia alta de parastilo en M1 (PAST también en
Hir, 1989, 1993b), ¢) Mesolofo reducido aunque pue-
de estar presente en M1, d) el entostilo puede estar
presente en M1, d) el cingulo lingual anterior de M2
es variable, aunque en general presente, lo que puede
ser una diferencia con A. anterolophidens en el que
esta bien desarrollado este caracter (TOPACHEWSKI &
SKORIK, 1992).

ToPACHEVSKYI y SKORIK (1992) describieron dos
subespecies nuevas de Allocricetus ehiki: A. e. kujal-
nikensis 'y A. e. tiliguliensis. En A. e. tiliguliensis
parecen observarse los estilos propios de la especie.
No hemos incluido este material en nuestro estudio
por carecer de buenas descripciones.

Allocricetus jesreelicus BATE, 1943

Descrita por primera vez en Tabun, del Pleistoce-
no superior de Palestina. Esta especie fue revisada
por TCHERNOV (1968), en el yacimiento achelense de
Oumm-Quatafa. Es la especie mas pequeia del géne-
ro Allocricetus, y entra dentro de la variabilidad de
Cricetulus migratorius.

La denticion inferior se caracteriza por a) la pre-
sencia de ANST en ml, b) mesolofidos reducidos a
ausentes c) la falta de mesostilido en m1 y m2, pre-
sente en m3, aunque menos desarollado que en Cri-
cetulus y c) la rareza o falta de posterolofido o cin-
gulo posterior en ml lo que la diferencia de C.
migratorius (TCHERNOV, 1968).

La denticion superior se caracteriza por a) la
reduccion del cingulo antero lingual y la cuspide aso-
ciada a éste (TCHERNOV, 1968).

Otra especie descrita en el Pleistoceno Superior de
Israel es Allocricetus magnus TCHERNOV, 1968
(=Allocricetus batei TCHERNOV, 1968) la cual propo-
nemos como sinonimia de 4. jesreelicus. Esta espe-
cie se basa en dos especimenes aislados provenientes
del nivel F de Tabun (Achelense) y del D2 de Oumm
Qatafa que consisten en sendas series dentales supe-
riores (TCHERNOV, 1968). El autor indica que es
similar a 4. bursae y un tercio mayor que A. jesreeli-
cus. Se carece de una descripcion formal y de holoti-
po. A partir de las medidas dadas por el autor (tabla
32, recibe distintos nombres en el texto y en las
tablas) parece que entra en la variabilidad de mayor
talla de A. jesreelicus. Debido a la coexistencia de
estas dos formas practicamente iguales en los mis-

100



Cuenca Bescos

mos niveles estratigraficos proponemos que esta
especie sea considerada como una sinonimia de A.
Jesreelicus.

Allocricetus teilhardi ZHENG, 1984

Es la especie de Allocricetus mas grande conoci-
da, tanto por las medidas de la denticién como del
craneo. Fue descrita por primera vez por ZHENG
(1984) en el Pleistoceno Medio de Choukoutien,
Locs. 9, 13 y 1 (China). El autor la relaciona con A.
ehiki por su gran tamafio y morfologia oclusal relati-
vamente simple. La descripcion que presentamos a
continuacion esta basada en las tablas, figuras y resu-
men en inglés de ZHENG (1984) pues el texto original
chino no ha sido traducido. La denticién se caracteri-
za por la simplificacion de los lofos (mesolofo y
mesolofido ausentes y protolofulo-metalofulo de
simples a inexistentes) y la ausencia de estilos en los
senos labiales y linguales tanto de la denticion supe-
rior como inferior. Este ultimo caracter, unido a su
mayor tamafio diferencia 4. teilhardi de A. ehiki y
otras especies de Allocricetus.

Allocricetus croaticus PAUNOVIC & RABEDER,
1996

Fue descrita por PAUNOVIC & RABEDER (1996) en
el Pleistoceno Inferior de Razvodje, Croatia. Esta
especie tiene un tamafio intermedio entre 4. bursae y
A. ehiki, los terceros molares reducidos y falta el
mesolofo(ido) en los segundos molares, tanto inferio-
res como superiores. Segun los autores, aparte del
tamafio y la reduccion de los terceros molares, la ini-
ca diferencia es que en la denticion superior la mitad
distal de M2 es mas estrecha en promedio que en en
A. ehiki. Este caracter es bastante variable en las
poblaciones estudiadas en Trinchera Dolina y no cre-
emos que sea especialmente diagnostico. Sin embar-
go la reduccion de los terceros molares es una nove-
dad evolutiva que permite considerar valida a esta
especie, ya que las demas especies de Allocricetus
presentan mayoritariamente los M3 y m3 bien desa-
rrollados en relacion con los dos molares anteriores.

Allocricetus anterolophidens TOPACHEVSKYI &
SKORIK, 1992 y Allocricetus praebursae TOPA-
CHEVSKYI & SKORIK, 1992

Son citadas inicamente en yacimientos del Pleis-
toceno de Ucrania. A partir de las figuras de los auto-
res y los diagramas bivariantes LxW podemos obser-
var que 4. anterolophidens es una especie de tamafio
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algo menor que el de A. ehiki. Lo mas caracteristico
es el gran desarrollo de los cingulos anteriores en los
segundos molares y la presencia del MTL 2 en los
dos primeros molares superiores TOPACHEVSKYI &
SKORIK, 1992.

La denticion inferior se caracteriza por a) ausen-
cia de estilos b) tener un CiALa presente, de reduci-
do a bien desarrollado en m2 y m3.

La especie 4. praebursae es de pequeflo tamailo,
similar al de 4. bursae y A. croaticus con a) protolo-
fulo II bien desarrollado, el I reducido, b) metaldfulo
I poco desarrollado, el II es inexistente, c) falta de
estilos, d) CIALIi bien desarrollados en M2 y M3. La
denticion inferior se caracteriza por a) ausencia de
estilos b) tener un CiALa presente, pero unicamente
bien desarrollado en m3. Estas diferencias son esca-
sas para distinguirla de 4. bursae por lo que se ha
incluido dentro de la variabilidad de esta especie.

Cricetulus migratorius (PALLAS, 1773)

Es una especie actual que vive en zonas abiertas
del Mediterraneo oriental. Se caracteriza por ser de
menor tamaflo que cualquiera de las especies de Allo-
cricetus aunque algunas asociaciones de 4. croaticus
y A. bursae pueden solaparse en algunos de sus ele-
mentos (p.e. el M3), tener la morfologia oclusal mas
simple sin mesoléfidos ni metalofulo 2, y presentar
estilos en los senos y sénidos labiales (PRADEL, 1981,
1989, Hir, 1993). El M1 tiene protolofulo 1 y meta-
l6fulo 1y el posterolofo es menos frecuente que en 4.
bursae. PRADEL (1981) seflala un cingulo posterior
bien desarrollado en C. migratorius, que en la figu-
racion de ELLERMAN (1941) es inexistente.

La denticion inferior tiene el anterolofulido prac-
ticamente inexistente en ml en relacion con el de
Allocricetus, los anteroconidos estan separados por
un amplio valle de las clspides anteriores. Los séni-
dos labiales y linguales son profundos y presentan
estilos, lo que le da un contorno irregular a la base de
la corona. El contorno de Allocricetus carece de este
contorno lobulado propio de Cricetulus. Estos carac-
teres son suficientes para separar Allocricetus de Cri-
cetulus como géneros distintos, aunque, como mos-
traremos mas adelante, filogenéticamente
relacionados (los autores han expresando de una
manera u otra esta idea: SCHAUB, 1930, TCHERNOV,
1968, FAHLBUSCH, 1969, HiR, 1993). Chaline (1972)
describi6 la asociacion de Mas Rambault (Pleistoce-
no Inferior) como Cricetulus sp. basandose en su
pequefio tamafio (m1 1,51x0,98). En Mas Rambault
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el anterolofulido es solo lingual, como en Cricetulo-
don HARTENBERGER, 1966. En Cricetulus el ALD es
raro y cuando estd presente, es labial (ver polaridad
del ALD en tabla 1). De momento excluimos al ele-
mento de Mas Rambault del género Cricetulus.

Kowalskia FAHLBUSCH, 1969

La especie tipo del género, K. polonica, fue des-
crita por el autor en el Pleistoceno Inferior de Podle-
sice, Polonia.. En una revision reciente de los criceti-
nos del Mioceno y Plioceno de Crevillente (Alicante,
Espafia) FREUDENTHAL et al. (1998) proponen la sino-
nimia de Kowalskia con el genero Neocricetodon
descrito por SCHAUB en 1934. Para otros autores
(KALIN 1999) y en este trabajo asumimos que el
género Kowalskia es un género separado de Neocri-
cetodon.

La denticion superior de Kowalskia se caracteriza
por a) el protoldfulo doble en M1y M2 y b) el meta-
lofulo doble en M2 (en el sentido de Freudenthal et
al., 1991, sélo se considera doble metalofulo si hay
un posteroseno labial a esta cresta).

La denticion inferior se caracteriza por a) el ante-
roconido variable de unico a triple en m1 aunque con
mayor frecuencia doble. Los l6bulos del anteroconi-
do son someros y se funden durante la ontogenia.
Este seria un caracter que hace de Kowalskia un
género distinto. En las especies de Neocricetodon el
anterocono(ido) es doble (FREUDENTHAL et al., 1998),
b) El anterolofulido es predominantemente labial, c)
el mesolofo(ido) estd en general presente y bien desa-
rrollado.

Neocricetodon SCHAUB, 1934.

Es un Cricetinae de tamafio pequefio a mediano.
La denticion inferior se caracteriza por a) el antero-
conido doble, b) el anterolofilido de m1 es dominan-
temente labial, c) el creston labial del anterolofulo de
M1 bien desarrollado es cercano al 50% en la mayo-
ria de las especies salvo en N. occidentalis que care-
ce de CL, d) presencia de mesolofo y mesolofido, e)
el anterosinusido de m2 es lingual, lo que indica un
CiALi bien desarrollado, f) Los terceros molares no
estan muy reducidos y pueden estar alargados. FREU-
DENTHAL et al., (1998) incluyen en Neocricetodon
algunas especies de los géneros Kowalskia, Cricetu-
lus, Karstocricetus asi como de Neocricetodon. Sin
embargo las especies K. polonica FAHLBUSCH, 1969 y
K. magna FAHLBUSCH, 1969, deberian seguir inclui-
das dentro de Kowalskia por la posesion del antero-
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conido variable, simple a triple. Por esta misma
razon, N. fahlbuschi (BACHMAYER & WILSON, 1970)
en la que el anteroconido es doble, nunca tripartito
(FREUDENTHAL et al., 1998) debe incluirse dentro de
Neocricetodon y no de Kowalskia.

Cricetulodon HARTENBERGER, 1966

La denticion inferior se caracteriza por a) el ante-
roconido simple con mayor frecuencia, aunque puede
ser doble e incluso separarse en tres 16bulos proxi-
mos entre si, b) region anterior del m1 corta en rela-
cién con la longitud total del diente, c) mesolofo y
mesolofido estan presentes pero poco desarrollados,
d) lo mas caracteristico es el anterolofulido lingual
(ALDLi) y no labial o doble (como en los demas
taxones analizados, Tablas 2 y 3). Este caracter pue-
de seguirse muy bien en C. meini (AGUSTI, 1986) del
Turoliense (MN12) de Casa del Acero, en Murcia
(AgGusrti, 1986). En Maramena, del Mioceno Superior
de Grecia (MN13) fue descrito como Allocricetus cf.
ehiki (DAXNER — Hock , 1992). La autora la describid
como la forma mas primitiva de Allocricetus ehiki,
tanto por sus medidas como por la menor separacion
de los anteroconos(idos). Sin embargo la asociacion
de Maramena tiene los molares mas estrechos que los
de A. ehiki (de Somssich-hegy 2 descritos por HiR,
1998 por ejemplo) y ademas tiene ALDLI por lo que
es asignable a Cricetulodon. Para DAXNER HocCk
(1992) la especie de Cricetulodon de Maramena es
idéntica a la que define AGusTi (1986) en Casa del
Acero (MN12), y esta tltima especie ha sido defini-
tivamente asignada a Cricetulodon por su ALDLI.
Este caracter es unico y diferencia al género Cricetu-
lodon de Neocricetodon y Kowalskia y en general de
todos los cricétidos pequefios, en los que esta cresta
es dominantemente labial (FREUDENTHAL et al.,
1998).

Cricetus LINNEO

Los representantes fosiles y la especie actual de
hamster comtn Cricetus cricetus, son de morfologia
similar a la de Allocricetus — Cricetulus — Neocrice-
todon, pero se diferencian por su gran tamafio y la
crenulacion de las crestas, especialmente en el M3
(FAHLBUSCH, 1976, PRADEL, 1988, Hir, 1994, 1998).

La denticion inferior se caracteriza por tener el
anteroconido labial de m1 aislado o unido sdlo por el
anterolofulo labial como por ejemplo en la especie C.
praeglacialis descrita por SCHAUB (1930) en Piispok-
fiirdo. Puede faltar el anterolofulo (Hir, 1998).
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Schaub (1930) diferencia la subespecie fosil, C. c.
praeglacialis por la mayor anchura del anterocono
del M1. En la denticién superior el protolofulo y
metalofulo son dobles (Fahlbusch, 1976).

Democricetodon FAHLBUSCH, 1964

Cricétido mioceno ampliamente descrito por
FREUDENTHAL & DAAMS (1988) y VAN DER MEULEN ef
al. (este volumen).

La denticion superior se caracteriza por a) el antero-
cono alargado y simple, b) el anteroldfulo es labial, c)
la presencia del protolofulo 1 es variable d) el mesolo-
fo esta bien desarrollado, e) el seno lingual es oblicuo.

La denticion inferior se caracteriza por a) el ante-
roconido alargado y simple, b) mesolofido presente
aunque corto, ¢) cingulo anterior lingual bien desa-
rrollado en m2 y m3. Los caracteres de Democrice-
todon considerados en este trabajo son plesiomorfi-
cos con respecto a los cricetinos Pliopleistocenos.

ANALISIS DE CARACTERES

Los principales caracteres morfologicos utilizados
hasta ahora para distinguir a las distintas especies de
Allocricetus entre si 'y de las de otros géneros de Crice-
tini son el tamafio de sus molares y algunos rasgos de
la morfologia de su tabla oclusal como la presencia /
ausencia de hipoconulido y mesolofidos con un méto-
do comparativo clasico (SHAUB, 1930, FAHLBUSCH,
1969, CHALINE, 1972, CUENCA BESCOS et al., 1997).

Sin embargo, las nuevas especies descritas en la
década de 1990 asi como el abundante material de
Atapuerca permiten abordar otro tipo de andlisis que
podemos considerar como una aproximacion a la cla-
distica.

Para conocer la polaridad de los caracteres segui-
mos los siguientes criterios:

1. Grupo externo. Comparacién con un grupo(s)
externo(s), en el que asumimos que encontraremos
todos (o la mayoria de los caracteres) en situacion
plesiomoéfica. Como grupo externo (outgroup) en el
analisis de Allocricetus y otros géneros afines
(ingroup) utilizamos el género mioceno Democrice-
todon. Otro taxon a considerar como grupo externo
es Megacricetodon FAHLBUSCH, 1964 pero después
de hacer un andlisis preliminar con este género
vemos que es derivado en numerosos caracteres con
respecto al grupo de los cricetinos pliopleistocenos.
La eleccion de este género ha sido condicionada tam-
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bién por el hecho de que ya ha sido propuesto por los
autores como posible ancestro de géneros pliopleis-
tocenos como Kowalskia y Allocricetus (FAHLBUSCH,
1969) y por otra es un género mioceno en el que
como hipotesis de trabajo esperamos encontrar los
caracteres en su estadio plesiomorfico, por ser ante-
rior en el registro fosil.

2. Paleontologico. Como hemos sefialado en el
parrafo anterior asumimos que los estados plesio-
morficos son anteriores en el registro fosil.

3. Equilibrio de la variabilidad. La mayoria de los
caracteres que analizamos presentan una variabili-
dad. En general un caracter es mas variable cuando
aparece por primera vez en el registro fosil que cuan-
do se ha fijado. Asi podemos decir que los caracteres
tiene una fase de desequilibrio en la que su frecuen-
cia es menor que en la fase de equilibrio. La fase de
desequilibrio seria la condicion plesiomorfica del
caracter y la fijacion la derivada.

En el analisis asumiremos que si un caracter se
encuentra en una OTU por debajo del 33-50% es
demasiado variable, todavia no se ha consolidado, y
por lo tanto es plesiomorfo para la especie y mas de
50% se ha fijado y por lo tanto es apomorfo para la
especie. Por ejemplo los anteroconos(idos) dobles
derivan de un estadio primitivo que es el anteroco-
no(ido) simple presente en el grupo externo, en este
caso Democricetodon. En los cricetinos pleistocenos
el caracter ya esta fijado y todos lo presentan doble,
lo cual constituye una apomorfia para el grupo que
estamos analizando. Sin embargo, en poblaciones del
Pleistoceno Inferior no es raro encontrar algun pri-
mer molar con anterocono(idos) simple o con forma
de “8”, que nos indican que son poblaciones mas pri-
mitivas que las del Pleistoceno Medio o Superior.
Como en los caracteres frecuenciales tenemos que
establecer limites arbitrarios tendremos que analizar
poblaciones que como minimo consten de 5 especi-
menes. Estos limites arbitrarios pueden ser el tercio
(33%) o la mitad (50%) de los efectivos segun sea el
caracter que estamos analizando. En ausencia de ana-
lisis porcentuales de morfotipos en la literatura, uti-
lizaremos la diagnosis original del autor o la descrip-
cién completa de autores posteriores.

4. Distribucion de los caracteres entre las OTU’s:
un cardcter que solo se encuentra en una OTU repre-
senta la condicion de apomorfia. Un buen ejemplo es
el anterolofulido lingual del m1 de Cricetulodon.

5. Irreversible. Cuando un determinado cardcter se
fija, éste no vuelve a presentar su condicion primitiva.
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N° caracter y Caracter Polaridad

abreviatura

1T Gen. Tamafio 0 pequefio - 5 grande

2 CLO Gen. Todos molares Cresta longitudinal 0 larga 1 corta

3 CREN/L Gen. Crestas lisas o crenuladas 0 crenulacion ausente, 1 crenulacion
presente

4 ANST M! Anterostilo (PAC de Hir, 1989) 0 ausente, 1 presente

5 AC M'Anterocono Polaridad: 0 simple, 1 2 conulos unidos, 2
separados

6 AL M' Anteroléfulo labial y lingual Polaridad: 0 simple, 1 doble

7CL M Crestén labial anterolofulo (épeiron, 0 ausente, 1 presente medio 2 presente

labial spur, Mein&Freudenthal, 1971) largo

8 PROST M!' Protostilo 0 ausente, 1 presente

9 PAST M' Parastilo Polaridad: 0 frecuencia <50%y 1
frecuencia >50%

10 PRL 1 M! Protol6fulo anterior 0 ausente, 1 presente

11 MTL (d os) M' Metalofulo simple o doble 0 simple, 1 doble

12 ENST M!, M? Entostilo 0 ausente, 1 presente

13 MEST M' Mesostilo 0 ausente, 1 presente

14 MSL M' Mesolofo 0 presente, 1 medio 2 ausente

15 CiALi M Cingulo antero lingual 0 ausente, 1 corto, 2 a base protocono

16 PRL 1 M? Protoléfulo anterior 0 ausente, 1 presente

17 MSL M? Mesolofo 0 presente, 1 medio 2 ausente

18 SLi M? Seno lingual 0 provergente y 1 transverso

19 MTL (d o's) M2 sup Metaldfulo simple o doble 0 simple, 1 doble

20 T M3 M3 reduccion 0 M3 corto, 1 M3 alargado

21 ANST M, Anterostilido 0 ausente, 1 presente

22 ACD M!'Anterocénido 0 simple, 1 doble 2 doble separado

23 ALD (dos) M, Anterolofulido simple o doble 0 simple, 1 doble

24 L ALD M;, Anterolofulido corto o largo 0 corto, 1 medio 2 largo

25 ALD La Li M, Anteroloftlido labial o lingual 0 ALDLa 1 ALDLi

26 MSLD M, Mesolofido 0 presente, 1 medio, 2 ausente.

27 PSLD M, Posterol6fido 0 completa, 1 media, 2 ausente

28 CiALi M, Cingulo antero lingual 0 presente, 1 medio 2 ausente

29 MSLD M, Mesoléfido 0 presente, 1 medio, 2 ausente.

30 MSLD M; Mesolofido 0 presente, 1 medio, 2 ausente.

Tabla 1.- Tabla de las abreviaturas y caracteres de los elementos de la denticion de los cricétidos. EI numero es el correspondiente al del
analisis filogenético en texto y en la matriz de caracteres de la Tabla 2. En la primera columna esta el nimero de caracter con el mismo
nimero de orden que en el texto y tabla 2. En la segunda columna el elemento y el nombre completo del cardcter. Gen es general y M'23
para los molares superiores y M, ,; los inferiores. En la tercera columna se expresa la polaridad de cada caracter.

Table 1.- Labels and number of characters of the cricetid teeth (also in figure 1, table 3 and text). The firs colum has the number; in the
second there is the dental element as well as the name of the character and in the third column there is the character polarity.

Los caracteres analizados y la polaridad estableci-
da (Tabla 1) son discutidos a continuacion.

POLARIDAD DE LOS CARACTERES

El andlisis de la polaridad ha sido realizado estu-
diando el material de Allocricetus de los yacimientos
de Atapuerca y los trabajos de los autores que relacio-
no a continuacion: CUENCA BEscOs et al., 1997, Daams
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& FREUDENTHAL, 1988, FAHLBUSCH, 1969, 1976, FREU-
DENTHAL & DAAMS, 1988, FREUDENTHAL et al., 1991,
1998, HiR, 1989, 1993a, 1993b, 1994, 1998, KALIN &
ENGESSER, 2001, MEIN & FREUDENTHAL, 1971b, PRA-
DEL, 1981, 1988, 1989, ScHAUB, 1934. Se ha preferido
poner en esta breve introduccion una relacion de los
autores consultados en el analisis de los caracteres para
no dificultar la lectura del siguiente apartado. Las
tablas 1 y 2 muestran los caracteres analizados, el
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niimero de orden en el texto y tabla 3, las abreviaturas
utilizadas en el texto y en la figura 1 y la polaridad.

Todos los molares

1. Tamafio de los molares (T). Los autores emple-
an el tamafio de los dientes como caracter discrimi-
nante en mamiferos, principalmente por dos razones,
una ya comentada es la mayor disponibilidad de dien-
tes fosiles y la otra es que la variacion en el tamafio
de la denticion es menor que en otros elementos
esqueléticos. Los dientes no cambian de tamafio
durante la ontogenia. En nuestro analisis hemos visto
que es un caracter dificil de evaluar si se carece de
poblaciones numerosas que nos permitan desenmas-
carar las variaciones de talla intraespecificas debidas
a causas distintas de las filogenéticas. Siguiendo el
criterio del grupo externo y el paleontologico peque-
fio es primitivo y grande derivado. Cricetulus y
Democricetodon son los géneros mas pequefios del
grupo analizado. Si consideramos la longitud del m1
en milimetros podemos establecer los siguientes esta-
dios para este caracter: 0 es Lml < 1,70; 1 Lml
>1,70 <2; 2 Lml >2; 3 hasta 4 >2,2 Polaridad: 0
pequefio - 4 grande

2. Cresta longitudinal (CLO). Ectolofo y entolofi-
do de los autores. Es la cresta que une protocono e
hipocono (y protoconido e hipoconido) en los mola-
res superiores e inferiores. Es la cresta que limita o
divide los senos en labiales y linguales. La cresta lon-
gitudinal esta en relacion con la separacion del para-
cono y metacono en los molares superiores 0 meta-
conido - entoconido en los inferiores por el seno o
sénido. Cuando es corta las clispides casi se tocan por
su base. En Democricetodon CLO es mas larga (hay
especio para estructuras como los mesolofos) que en
Allocricetus. Polaridad: 0 incompleta o ausente, 1
completa larga, 2 completa corta.

3. Crestas (CREN/L). Las crestas pueden ser lisas
o crenuladas. La crenulacion es un caracter que se
observa en especies adaptadas a una dieta frugivora
(como Melissiodon, del Mioceno inferior). En las
especies pleistocenas solo las de Cricetus la presen-
tan. El género Cricetus se encuentra ligado a medios
relativamente himedos de Europa Central (no se ha
encontrado en Espaiia) lo que nos hace suponer que
Cricetus es un género adaptado a una dieta basica-
mente frugivora o al menos especializada en alimen-
tos blandos. Por ser una adaptacion lo consideramos
derivado. Polaridad: 0 crenulacion ausente, 1 crenu-
lacion presente.

Analisis filogenético de Allocricetus del Pleistoceno (Cricetidae, Rodentia, Mammalia)

M1 superior

4. M1: Anterostilo (ANST). El estilo o cingulo
anterior al anterocono (PAC autores) es un caracter
relativamente constante en las poblaciones de 4. bur-
sae del transito Pleistoceno Inferior / Medio de Tarko
en Hungria, y sin embargo es casi inexistente en A.
bursae de Somssich-hegy 2 (Bihariense 1, anterior a
Tarko, Pleistoceno Inferior de Hungria). Por ejemplo,
A. ehiki tiene un 58% de ANST, mientras que en A.
bursae y en C. migratorius es menos frecuente (15-
58%) segun las asociaciones. Sin embargo en Allo-
cricetus de Trinchera Dolina el anterostilo evolucio-
na de ausente (90-80% M1 sin ANST en TD5,6,7) a
presente (100-60% con ANST en TD8b,10, 11). En
Megacricetodon el ANST varia de >50% en el grupo
M. primitivus - M. ibericus a <20% en el grupo M.
minor-M.debruijni. Polaridad: 0 ausente, 1 presente.

5. M1: Anterocono (AC) y Valle anterior longitu-
dinal (VALo). El anterocono puede ser doble con dos
anteroconos separados por un VALo, doble sin sepa-
racion o simple. En la mayoria de las especies consi-
deradas es doble. El AC es simple en Democriceto-
don y doble en Megacricetodon. Por el criterio del
grupo externo lo consideramos primitivo cuando es
simple. Polaridad: 0 simple, 1 caracter intermedio
cuando los conulos estan unidos, sin la separacion de
VALo, 2 separado por el VALo.

6. M1: Anterolofulo (AL). Es una cresta o lofo
longitudinal que une AC con el protocono (Pr). Pue-
de ser doble o simple y en este Gltimo caso labial
(ALLa) o lingual (ALLi). Cuando es doble puede
dominar una de las ramas. Al final del Mioceno y en
el Plioceno, géneros cercanos a Allocricetus como
Cricetulodon, Kowalskia y Neocricetodon tienen un
ALLi . En las especies de Allocricetus predomina el
ALLI. Polaridad: 0 simple, 1 doble .

7. M1: Creston labial del anterolofulo (CL). (ante-
rolophule or labial spur, épeiron labial o anteromeso-
loph). La interpretacion de este caracter esta atin por
resolver pues podria tratarse bien del Protoldfulo 1
(PRLT1) o bien del ALLa o ser una cresta distinta de
ambas. En este trabajo asumimos que es una cresta
independiente por lo observado en la literatura y en
géneros de cricétidos actuales norteamericanos
(PELAEZ CAMPOMANES pers. com). En las asociacio-
nes de Megacricetodon del Aragoniense Vallesiense
de la Cuenca de Calatayud Teruel observamos que
CL esta mayoritariamente ausente (>60%) o reducido
salvo en 2 (2/35). En Democricetodon esta ausente.
DAAMS y FREUDENTHAL (1988) sugieren que cuan-
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do esta cresta es corta puede ser un remanente del
PRL 1. Pero cuando CL es largo en los casos en los
que se encuentra en Megacricetodon (llega hasta la
cara labial) es un caracter independiente. En Apocri-
cetus aff plinii de Crevillente 23 el CL es indepen-
diente pues se observa a la vez que un PRL1 y un
ALLI incipientes (1am 5, fig. 8 de FREUDENTHAL et
al., 1998). Esto ultimo no se corresponde con la diag-
nosis de los autores en la que dicen que Apocricetus
FREUDENTHAL, MEIN & MARTIN SUAREZ, 1998 difie-
re de Neocricetodon SCHAUB, 1934 en la ausencia de
un CL en el AL de M1. En Neocricetodon (por ejem-
plo en Neocricetodon sp. 2 de Ambérieu) el CL es
frecuente e independiente. Polaridad: 0 ausente, 1
presente corto 2 presente largo.

8. M1: Protostilo (PROST) o estilo antero lin-
gual. Es un caracter variable, pero se suele describir
con detalle en los trabajos. En Democricetodon faltan
los estilos en general por lo que su ausencia la consi-
deraremos un caracter primitivo. Polaridad: 0 ausen-
te, 1 presente.

9. M1: Parastilo (PAST) o estilo antero labial. Es
también un cardcter variable. Pasa de ser raro en Trin-
chera Dolina 6 a frecuente en los niveles de Trinchera
Dolina 8b, 10, 11. La especie A. ehiki lo presenta en el
86% de los M1y Cricetulus migratorius en el 52%. En
A. bursae de Tarké varia del 80 al 90%. Polaridad: 0
menor frecuencia (<50%), 1 frecuencia >50%.

10. M1: Protolofulo 1 (PRL 1). Lofo que une la
cara anterior del paracono (Pa) con la del protocono
(Pr). Se considera la rama anterior del primitivo pro-
tolofo (simple) que se ha dividido en 2 crestas PRL1
y PRL2. El PRL 2 es el lofo transverso que une pro-
tocono con paracono por su parte posterior y supues-
tamente es el protolofo primitivo. EIl PRL 1 es un
caracter fijado que comparten los cricétidos moder-
nos pero inexistente a poco frecuente en Megacrice-
todon y Democricetodon. En Rotundomys, Neocrice-
todon 'y Fahlbuschia, Cricetus, Allocricetus,
Apocricetus y Cricetulus es mas variable. Considera-
mos primitiva su ausencia pues en el Mioceno es
infrecuente (<20%). Polaridad: 0 ausente, 1 presente.

11. M1: Metaléfulo doble o simple (MTL d o s).
El metalofulo es simple en los cricétidos miocenos
como Megacricetodon y Democricetodon en los que
unicamente hay un metalofulo que varia de transver-
so a oblicuo. En las especies de Neocricetodon (el
80%), Apocricetus, Cricetulus, Cricetulodon,
Kowalskia, Cricetus y Allocricetus, es frecuente.
Polaridad: 0 simple, 1 doble.
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12. M1: Entostilo (ENST). Estilo situado en el
seno lingual. Aunque variable, autores como HiR
(1993) indican que su presencia es una plesiomorfia.
En nuestro estudio vemos que el caracter esta ausen-
te en las primeras asociaciones y esta presente en las
modernas. Sin embargo en Megacricetodon este
caracter es relativamente frecuente. Polaridad: 0
ausente, 1 presente.

13. MI1: Mesostilo (MEST). Estilo situado en el
mesoseno labial (cingulo en Freudenthal, 1996). Es
inexistente en las asociaciones miocenas de Megacri-
cetodon y Democricetodon. Presente en Allocricetus,
es frecuente en A. ehiki y raro en A. bursae. Esta pre-
sente en Neocricetodon por lo que consideramos que
es un caracter derivado en los cricétidos modernos.
Polaridad: 0 ausente, 1 presente.

14. M1: Mesolofo (MSL). Es un lofo transverso
que parte de la cresta longitudinal hacia el borde
labial dividiendo el seno labial. Puede encontrarse en
los tres molares superiores, aunque su reduccion
comienza en el M1 siendo en el tercer molar en el
ultimo en desaparecer. En Megacricetodon es fre-
cuente en las asociaciones del Aragoniense y se redu-
ce en las vallesienses. En Democricetodon y Neocri-
cetodon esta presente en practicamente el 100% de
los M1. En Allocricetus esta presente en las asocia-
ciones mas tempranas y practicamente desaparece en
las tardias. En Kowalskia también esta presente. Por
ello consideramos que la presencia es el estadio pri-
mitivo. Polaridad: 0 presente, 1 ausente.

M2 superior

15. M2: Cingulo anterolingual (CIALi). Es un
cingulo anterior que puede alcanzar un gran desarro-
llo. En las especies miocenas en general ambos cin-
gulos labial y lingual estan desarrollados por igual,
sin embargo en las especies pliopleistocenas predo-
mina la rama lingual llegando a desaparecer la rama
labial. Polaridad: 0 cingulos La y Li iguales, 1 CiA-
Li mas desarrollado aunque corto, 2 llega a la base
del protocono.

16. M2: Protolofulo 1. Como en el caracter 10 de
M1 . La frecuencia de PRL 1 es mayor en M2 que en
M1. En Neocricetodon esta presente al 100% en la
mayoria de las asociaciones mientras que en Apocrice-
tus ocurre lo contrario. En Megacricetodon el PRL 1
es mas frecuente en las tempranas que en las tardias.
En Democricetodon es frecuente en practicamente
todas las asociaciones. En Allocricetus esta en general
presente. Por esto a la variabilidad la consideramos la
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condicion primitiva y a la presencia fijada derivada.
Polaridad: 0 ausente o variable, 1 presente.

17. M2: Mesolofo (MSL). Como en M1 (caracter
15). Polaridad: 0 presente, 1 ausente.

18. M2: Metalofulo doble o simple (d o s). Como
en M1 (caracter 11). Polaridad: 0 ausente, 1 presente.

19. M2: Seno lingual (SLi). El seno lingual del
M2 de Megacricetodon minor de Nebelbergweg tie-
ne los estadios simétrico o transverso a asimétrico o
provergente distribuidos practicamente por igual en
este yacimiento del Vallesiense (Mioceno Superior,
MND9) suizo. En el Mioceno de la Cuenca de Calata-
yud Teruel se observa mas frecuente el seno prover-
gente. En los cricétidos modernos el seno es trans-
verso practicamente al 100%. Polaridad: 0
provergente y 1 transverso.

Longitud del tercer molar M3 y m3

20. M 3 y m3: Longitud del tercer molar superior
e inferior con respecto a los dos primeros molares. Es
mas marcada la diferencia del tercer molar superior
con respecto a la serie dental que la del inferior. En la
evolucion de los cricétidos miocenos Democriceto-
don, Fahlbuschia el M 3 se simplifica y en general es
corto con respecto a los dos molares anteriores. En
Allocricetus encontramos que en general el M 3 es
alargado y esta relativamente bien desarrollado. El
valle longitudinal posterior (VPLo) varia de redonde-
ado transverso a ovalado en longitud y esta relacio-
nado con la longitud del tercer molar (a mayor longi-
tud con respecto a la anchura mayor desarrollo del
VPLo). Algunos ejemplos del mayor desarrollo del
tercer molar (la proporcion, en %, de cada molar en
la serie dental superior: M1:M2:M3) son los de Cri-
cetulus migratorius, poblacion actual de Krak des
Chevaliers, con 42:31:27. En Allocricetus bursae de
Saint Esteve Janson es 43:31:26. En Democricetodon
hispanicus de San Roque 2 es 45:32:23. Polaridad: 0
M3 corto (<25%), 1 M3 alargado (>25%).

M1 inferior

21. m1: Anterostilido (ANST). Es un estilo ante-
rior a los anteroconidos. Es un caracter mas frecuen-
te en poblaciones modernas de Allocricetus. En los
géneros miocenos es raro por lo que podemos consi-
derarlo ausente. Polaridad: 0 ausente, 1 presente.

22. ml: Anteroconido (ACD). Varia de simple a
doble o triple. En el segundo caso el anteroconido
doble puede estar mas o menos separado en la cara
anterior por un valle longitudinal anterior como en el

Analisis filogenético de Allocricetus del Pleistoceno (Cricetidae, Rodentia, Mammalia)

primer molar superior m1. En Democricetodon es
simple por lo que ésta seria la condicion primitiva.
Polaridad: 0 simple, 1 doble, 2 doble separado.

23. m1: Anterolofilido doble o simple (ALD d o s).
El anterolofulido es la cresta que une el protocono con
los anteroconidos y puede ser doble o simple, corto o
largo y dominar la rama labial o la lingual. Analizare-
mos por separado su posicion y su longitud. El antero-
lofulido es simple en Democricetodon y Megacriceto-
don por lo que consideramos que el doble es condicion
apomorfica. Polaridad: 0 simple 1 doble.

24. Longitud del anterolofilido (L ALD). Este
elemento evoluciona alargandose, lo que va ligado a
un aumento en la longitud total del diente. No es
posible su medida puesto que varia con la ontogenia
pero podemos conocer su evolucion en relacion con
la posicion del anteroconido: cuando el anteroconido
es simple y esta situado en la cara antero-lingual del
molar en general es corto, por el contrario, cuando el
anteroconido es doble suele adelantarse y el anterolo-
fulido se alarga. Polaridad: 0 corto, 1 largo.

25. ml: Posicion del anterolofulido, labial (ALD-
La) o lingual (ALDLI). Es un caracter importante en
las especies finimiocenas: Cricetulodon se distingue
de Neocricetodon y Kowalskia por el anterolofulido
dominantemente lingual (FREUDENTHAL et al., 1998).
En Allocricetus es predominantemente labial. Como
el caracter lingual de Cricetulodon es unico lo consi-
deramos la condicion derivada. Polaridad: 0 labial 1
lingual

26. ml: Mesoléfido (MSLD). Esta cresta esta
generalmente reducida en Allocricetus. Al contrario
que los géneros miocenos en las que es un lofo trans-
verso bien desarrollado (Megacricetodon, Kowalskia,
Neocricetodon), se presenta como una pequefia pro-
longacion que parte del centro de la cresta longitudi-
nal y se dirige hacia el metaconido. Tiene menor altu-
ra que las crestas principales. En asociaciones
tempranas de Allocricetus es mas frecuente que en
las tardias, aunque cuando esta presente no llega a
alcanzar el desarrollo que tiene en los otros géneros.
Polaridad: 0 presente, 1 medio, 2 ausente.

27. m1: Posteroléfido (PSLD). Es la cresta que
parte de la parte postero-lingual del hipocdnido hacia
el borde lingual del diente. En las primeras asocia-
ciones de Allocricetus es completa y se reduce en las
tardias. En Megacricetodon y Democricetodon es
completa por lo que consideramos que PSLD com-
pleto es la condicion primitiva. Polaridad: 0 comple-
ta, 1 media, 2 ausente.
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Tabla 2.- Matriz de caracteres / taxones. En la primera columna esta el caracter indicado por su abreviatura y por su nimero (tablas 1, 2
y texto). En las siguientes 13 columnas estan los estadios de los caracteres analizados para cada una de las especies estudiadas 1.

Allocricetus ehiki, 2. Allocricetus bursae, 3. Allocricetus croaticus, 4. Allocricetus correzensis, 5.
Allocricetus teilhardi, 1. Allocricetus anterolophidens 8. Cricetulus, 9. Cricetulodon,

Democricetodon, 13. Cricetus.

Allocricetus jesreelicus, 6.

10. Neocricetodon, 11. Kowalskia, 12.

Table 2.- Characters/taxa matrix. The firs colum expreses the character and the next 13 columns the character states for each of the
analized taxa: 1. Allocricetus ehiki, 2. Allocricetus bursae, 3. Allocricetus croaticus, 4. Allocricetus correzensis, 5.  Allocricetus
jesreelicus, 6. Allocricetus teilhardi, 7. Allocricetus anterolophidens 8. Cricetulus, 9. Cricetulodon, 0. Neocricetodon, /1. Kowalskia,

12. Democricetodon, /3. Cricetus.

M2 inferior

28. m2,3: Cingulo antero lingual de los molares
inferiores segundo y tercero (CiALi). Es el ALC o
rama lingual del anterolofido de los autores. Se con-
sidera este caracter presente cuando hay un sénido
lingual anterior mas o menos desarrollado. En Mega-
cricetodon evoluciona de presente a ausente aunque
es en general raro. En Democricetodon, aunque cor-
to, estd presente. Polaridad: 0 presente, 1 ausente.

29. m2: Mesolofido (MSLD). Como en m1 (carac-
ter 26). Polaridad: 0 presente, 1 medio, 2 ausente.

M3 inferior
30. m3: Mesolofido. Como en m1, 2 (caracter 26,
29). Polaridad: 0 presente, | medio, 2 ausente.

Coloquios de Paleontologia
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DISCUSION

Hasta el momento la tnica propuesta filogenética
de Allocricetus y otros cricétidos pleistocenos ante-
rior a este trabajo es la de FAHLBUSCH (1969), en la
que el autor sefiala que Allocricetus y Cricetulus
estan claramente relacionados entre si y a su vez con
Kowalskia. E1 grupo estaria en relacion con el géne-
ro Democricetodon, el cual se situa segin el autor,
también en el origen de Cricetus.

A partir del andlisis de la polaridad de los caracte-
res y de las especies consideradas en este trabajo se
obtiene una tabla o matriz de caracteres cuya distri-
bucién se muestra en la Tabla 2. Esta matriz de carac-
teres nos ha permitido construir un cladograma
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A. ehiki
A. bursae

Allocricetus

A. b. correzensis
A. croaticus

A-C-C

A. jesreelicus
C-C Cricetulus
A. teilhardi
Cricetus
A. anterolophidens
A. praebursae
Cricetulodon
Neocricetodon
Kowalskia
Democricetodon
Megacricetodon

Figura 2.- Cladograma resultante del analisis filogenético de Allocricetus y otros cricétidos mio-pleistocenos y actuales. Longitud del
arbol= 89; CI1=0,517; HI= 0,483. Los nodos basales A-K presentan las siguientes apomorfias (entre paréntesis el nimero de caracter
indicado en las tablas 1-3 y en el texto): A) PRL y MTL dobles (10, 11, 16, 19), desarrollo del tercer molar en relacion con los dos
anteriores (20), reduccion de MSL y MSLD en M1, M1-3 (14, 26, 29, 30), alargamiento de CiALi en M2(15); B) AL doble (6);
desaparece CL (7); separacion de ACD (22), pérdida de MSL en M2 (17), C) pérdida de MSLD en M1 y 2 (26), D) pérdida de MSLD
en M 2,3 (29, 30); E) Aparicion de ANST (4) y MEST (13), F) Aparicion de PROST (8), PAST (9), ENST (12), G) reaparece MSLD en
M3 (30), H) aumento de tamaiio (1), I) simplificacién de PRL (10, 16) y MTL (11, 19), J) reduccion de tamaiio (1), K) CL completo
).

Las apomorfias de los taxones terminales son las siguientes: Kowalskia aumenta de tamaiio (1), y tiene MSL (14, 17), ACD simple (22)
y ALD doble (23). Neocricetodon tiene el ENST presente (12), CiALi largo (28), pierde MSLD (30). Cricetulodon tiene ALD lingual
(25). Cricetus aumenta de tamafio (1) y adquiere crestas crenuladas (3). A. bursae reduccion del tamaiio (1), pérdida de PROST (8),
reduccion de CiALi (15). A. teilhardi aumenta de tamafio (1) y el CiALi de M2 se pierde (28). A. ehiki tiene gran tamafio (1), MSLD
en M1 (26) y pérdida de CiALi (28). Cricetulus simplifica el doble MTL (18). A. jesreelicus reduce ANST (4) y MEST (13) y pierde
MSLD (27). A. anterolophidens CiALi largo (15) y ALD doble (23). A. croaticus pérdida de PRL 1 (10, 16), reduccion de talla del M3
(20). A. correzensis ANST presente (21) y largo CiALi en M2 (28). A. ehiki crecimiento de talla (1), simplificacion de MTL (11),
aparicion de MSLD (26), y pérdida de CiALi (28).

Figure 2.- Phylogenetic tree of Allocricetus and related cricetids of the Plio-Pleistocene. Tree length = 89; CI=0,517; HI= 0,483. List of
apomorhies (number and label in brackets): A) double PRL and MTL (10, 11, 16, 19), lengthening of the third molar (20), reduced MSL
and MSLD in M1, M1-3 (14, 26, 29, 30), lengthening of CiALi in M2(15),; B) double AL (6); lost of CL (7); separate ACD (22), lost of
MSL en M2 (17), C) lost of MSLD in M1 y 2 (26), D) lost of MSLD en M 2,3 (29, 30); E) presence of ANST (4) and MEST (13), F)
presence of PROST (8), PAST (9), ENST (12), G) presence of MSLD in M3 (reversion, 30), H) size increase (1), I) simple PRL (10, 16)
and MTL (11, 19), J) size decrease (1), K) long CL (7).

Kowalskia increasis its size (1), and has MSL (14, 17), the ACD is simple (22) and double ALD (23). Neocricetodon has ENST (12),
long CiALi (28), and lost its MSLD (30). Cricetulodon has lingual ALD lingual (25). Cricetus is big (1) and has crenulated crests (3).
A. bursae decreasis its size (1), loses its PROST (8), reduces CiALi (15). A. teilhardi increases its size (1) and lose the CiALi in M2
(28). A. ehiki is big (1), presence of MSLD in M1 (26) and loses the CiALi (28). Cricetulus has simple MTL (18). A. jesreelicus reduces
ANST (4) and MEST (13) and loses MSLD (27). A. anterolophidens long CiALi (15) and ALD double (23). A. croaticus loses PRL 1
(10, 16), has a short M3 (20). A. correzensis has ANST (21) and long CiALi in M2 (28). A. ehiki is big (1), has simple MTL (11), has
MSLD (reversion, 26), and loses CiALi (28).
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(Figura 2) en el que se muestran las relaciones filo-
genéticas entre algunos de los cricétidos de pequefio
tamafio del Pleistoceno Europeo.

En un analisis inicial consideramos el taxon
Megacricetodon como grupo externo por ser un
taxdn mioceno bien conocido. Al profundizar en el
andlisis de los caracteres de este taxon en compara-
cion con los hamsters pleistocenos observamos que
es derivado para algunos de los caracteres considera-
dos por lo que no cumple la condicion primitiva que
deberia tener como grupo externo. Por ello, aunque
hemos seguido considerandolo ya que ha sido util en
la comprension de algunos de los caracteres estudia-
dos hemos preferido utilizar a Democricetodon como
grupo externo ya que sus caracteres son plesiomorfi-
cos en relacion con el ingroup.

Los dos cladogramas resultantes, utilizando
Democricetodon o Megacricetodon como outgroup
son indistinguibles sin embargo para el ingroup por
lo que en la figura 2 presentamos inicamente el cla-
dograma en el que Democricetodon es el outgroup y
Megacricetodon se excluye del analisis.

LAS APOMORFIAS DE CADA NODO EN EL CLADOGRA-
MA DE LA FIGURA 2

La relacion de las apomorfias de cada nodo es la
siguiente:

nodo A) el protoldfulo y el metalofulo se hacen
dobles y el tercer molar se desarrolla en relacion con
los dos anteriores, se reducen los mesoléfidos y
mesolofos aunque no llegan a desaparecer y se alar-
ga el cingulo antero lingual del M2.

nodo B) se desdobla el anterolofulo y desaparece
el creston labial del mismo. se separan los anteroco-
nidos y se pierde el mesolofo del M2.

nodo C) desaparece el mesolofido en ml.

nodo D) desaparece el mesolofido en m2,3.

nodo E) Aparecen el anterostilo y el mesostilo.

nodo F) Aparecen el protostilo, parastilo y entostilo.

nodo G) el mesolofido reaparece m3. Este carac-
ter podria ser una novedad evolutiva (no una reversi-
bilidad del cardcter). De momento no tenemos mas
datos para discutir este punto.

nodo H) aumenta el tamafio de los molares.

nodo I) como en el nodo G, tenemos una reversion
en el caracter de los protolofulos y metalofulos ya
que vuelven a simplificarse

nodo J) este nodo se caracteriza pou una reduc-
cion de tamafio.
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nodo K) el creston labial es completo.

Las apomorfias de los taxones considerados (den-
tro de sus respectivos clados) son las siguientes:

Kowalskia aumenta de tamafio, tiene mesolofo y
el anteroconido es primitvo aunque el anterolofulido
es doble.

Neocricetodon se caracteriza por el entostilo y el
largo cingulo antero lingual de los molares inferiores.

Cricetulodon tiene anterolofulido lingual

Cricetus aumenta de tamafio tiene crestas crenula-
das.

A. bursae se reduce en tamafio y se simplifica por
la pérdida de protostilo y reduccion de cingulo ante-
ro lingual en los molares superiores.

A. teilhardi y A. ehiki son de gran tamafio y pier-
den el cingulo, A. ehiki se distingue por la presencia
de mesolofido.

Cricetulus simplifica el doble metalofo

A. jesreelicus simplifica su superficie oclusal

A. anterolophidens tiene el cingulo lingual largo y
el anterolofulido se simplifica.

A. croaticus se caracteriza por la simplificacion
del protoléfulo y la reduccion de M3.

A. correzensis tiene anterostilo y un cingulo lin-
gual largo.

A. ehiki es de mayor tamaiio, presenta mesolofi-
dos reducidos y el cingulo anterior se reduce.

Esta lista de apomorfias nos muestra que a partir del
nodo G, algunas apomorfias son reversiones de carac-
teres. Por otra parte la mayoria de los taxones no pre-
sentan una unica autapomorfia sino que se caracterizan
por una mezcla de caracteres primitivos y derivados.

CONCLUSIONES

Se han estudiado 30 caracteres en 13 taxones de
cricetinos para hacer un analisis cladistico en el que
hemos mostrado que es posible trabajar con dientes
aislados para este tipo de analisis si tenemos sufi-
cientes elementos representados. En la figura 2 se
muestra el cladograma resultante el cual nos permite
concluir que:

a) Las especies A. ehiki, A. correzensis, A. croati-
cus y A. anterolophidens forman un clado ( nodo F).
La mayoria son de conocida distribucion europea sal-
vo la ltima que hasta el momento s6lo se ha encon-
trado en Ucrania.

b) La hasta ahora considerada subespecie 4. bursae
correzensis podria elevarse a rango especifico por lo
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que seria de gran utilidad en bioestratigrafia ya que
caracterizaria al Pleistoceno Medio - medio europeo.

c) Las especies orientales 4. jesreelicus y A. teil-
hardi, asignadas hasta ahora a Allocricetus forman
un clado con Cricetulus (nodo I) por lo que deben
asigarse a este género.

d) El grupo externo al clado formado por los dos
clados anteriores (nodo E) es la especie 4. bursae
asignada al género Allocricetus del que ademas es la
especie tipo. Por lo tanto 4. bursae debe seguir sien-
do Allocricetus y se debe designar un nuevo género
para el clado A. ehiki, A. correzensis, A. croaticus 'y A.
anterolophidens. Una proposicion sistematica de este
tipo queda fuera de los objetivos de este trabajo por
lo que de momento queda sin designar y considerare-
mos Allocricetus como un grupo polifilético que
incluye a 4. bursae y a las especies ya citadas. Este
clado (E+A. bursae) se caracteriza por las apomorfi-
as del nodo D.

e) El clado anterior esta estrechamente relaciona-
do con Cricetus (nodo C) y éste a su vez con Crice-
tulodon (nodo B).

) Neocricetodon y Kowalskia son géneros que
forman un clado aparte, grupo externo en relacion los
anteriores (nodo A).

En suma, nuestra hipotesis filogenética nos mues-
tra que hay por lo menos tres lineas evolutivas distin-
tas dentro de los que hasta ahora se ha considerado
Allocricetus: por una parte 4. bursae, por otra el
posible nuevo género caracterizado por tener una dis-
tribucion predominantemente europea. Y la tercera
seria la linea de Cricetulus. Las tres lineas comparten
un ancestro comun que lo es también del género Cri-
cetus. El analisis cladistico permite afirmar que todo
el grupo anterior esta estrechamente relacionado con
Cricetulodon, Neocricetodon y Kowalskia con quines
comparten un ancestro comun.

) tanto el analisis de caracteres como el estudio
de los cricétidos de los yacimientos de Atapuerca nos
lleva a la conclusion de que en los niveles estudiados
puede haber representadas al menos tres especies de
cricetinos, A. bursae, A. ehiki y A. correzensis. Las
especies 4. bursae y A. ehiki se encuentran en los
niveles inferiores de Trinchera Dolina y A. correzen-
sis en los superiores.
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