
Resumen
El objetivo de este trabajo es describir los cambios que se produjeron en las comunidades de
mamíferos herbívoros a lo largo del Pleistoceno para dilucidar si estas variaciones pudieron
haber afectado a la supervivencia de las poblaciones de hiena manchada que habitaban la
Península Ibérica. Para comprobar esta hipótesis nos servimos del actualismo, comparando el
comportamiento trófico que presenta Crocuta crocuta en el presente con las presas potenciales
que habitaban la Península Ibérica antes y después de su extinción. Los estudios sobre las
poblaciones africanas de hiena manchada indican que esta especie selecciona a sus presas en
función de su tamaño, depredando preferentemente sobre herbívoros de talla media. Cuando
aplicamos este criterio a las faunas del Pleistoceno, nos encontramos que durante el último
millón de años han existido siempre unas comunidades de mamíferos excepcionalmente diver-
sas, con diferentes especies de presas potenciales dentro del rango de tamaños preferido por
las hienas. Sin embargo, es necesario señalar que después del último máximo glaciar, coinci-
diendo con los registros de C. crocuta más recientes, las comunidades de mamíferos de la
Península se empobrecen de una manera drástica quedando solamente una presa (Cervus ela-
phus) dentro del rango de tamaños óptimo para la especie. Por este motivo, hemos realizado un
último análisis, examinado la posibilidad de que un ecosistema Mediterráneo de la transición
Pleistoceno-Holoceno pudiese haber mantenido una población estable de hiena manchada.
Nuestros resultados sugieren que, al igual que en el caso de los cambios climáticos, las profun-
das modificaciones en la composición de las comunidades de herbívoros que ocurrieron a fina-
les del Pleistoceno no parecen haber sido un factor trascendental que, por sí solo, explique la
desaparición de esta especie.
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Abstract 
This study aims to describe the compositional changes in the fauna of herbivore mammals
throughout the Pleistocene in order to elucidate how its variation could have affected the popu-
lation persistence of the spotted hyena in the Iberian Peninsula. In order to do this, we have ana-
lyzed the current trophic behaviour of Crocuta crocuta in Africa, examining the type of available
and consumed preys. Subsequently, we compared the obtained results against the prey commu-
nities present in the Iberian Peninsula during the Pleistocene, after and before the hyena extinc-
tion.
The studies about the present spotted hyena thophic behaviour in Africa indicate that the prey
size is the most important selection criteria for this species. The major percentages of the bio-
mass consumed by C. crocuta come from mesoherbivores, being the rest of the mammals pre-
dated less than expected in relation to their abundance. Appling this criteria to the Pleistocene
faunas, we have found that there were always different species of mesoherbivores that hyenas
could have predated. However, after the Last Glacial Maximum, and coinciding with the spotted
hyena latest fossil records found in the Iberian Peninsula, the herbivore communities suffered an
important extinction event. As a consequence, only one species (Cervus elaphus) within the opti-
mum prey size of spotted hyenas was left.  In order to test whether these impoverished commu-
nities of the transition of the Pleistocene to the Holocene could have maintained a C. crocuta pop-
ulation we have used an equation proposed by Carbone and Gittleman (2002). This formula
relates the carnivore size and the prey biomass with the number of predators expected in the
ecosystem. Our results suggest that, as with the analysis of the Pleistocene climatic fluctuations
(presented previously in this same volume), the profound compositional modifications in herbi-
vore assemblages during this period do not seem to be the determining cause for the extinction
of C. crocuta in the Iberian Peninsula.
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Introducción
Crocuta crocuta ha modificado su distribución geográfica

durante el último millón de años, pasando de ocupar

amplias áreas de las regiones Paleártica y Paleotropical

durante buena parte del Pleistoceno a poseer actualmente

una distribución restringida al continente africano (Werdelin

y Solounias, 1991). En los estudios sobre las extinciones

de la fauna del Pleistoceno se suele recurrir a eventos glo-

bales, como son los cambios climáticos o la expansión de

Homo sapiens, para explicar de manera general la desapa-

rición de las especies. Comprobada la hipótesis climática

en otro artículo de este mismo volumen, y a expensas de

analizar la influencia humana, en este trabajo hemos que-

rido individualizar nuestra hipótesis de partida y adaptarla a

los requerimientos biológicos (en este caso tróficos) de un

carnívoro de gran tamaño como es la hiena manchada. La

relación entre la densidad de presas y de predadores ha

sido analizada en numerosas ocasiones y sus resultados

constituyen uno de los pilares fundamentales de la dinámi-

ca de poblaciones (con la famosa ecuación de Lotka-

Volterra como punto germinal de partida (Korobenkov y

Wake, 1999)). En el caso de la hiena manchada, la relación

entre el número de efectivos de esta especie y la abundan-

cia de presas de mesoherbívoros de los ecosistemas afri-

canos actuales es lineal (Grange y Duncan, 2006).

Además, la dinámica poblacional de C. crocuta parece res-

ponder rápidamente a los cambios en la abundancia de sus

presas, como sugiere un estudio realizado en el cráter del

Ngorongoro, Tanzania (Höner et alii, 2005). En este estudio

se presentan los resultados de un muestreo llevado a cabo

durante 43 años, en el que el número de individuos de

hiena manchada se redujo a la mitad en un periodo de 36

años debido a la escasez de presas, para posteriormente

duplicar su tamaño en 7 años una vez recuperadas las

poblaciones de ungulados. Esta fuerte dependencia de los

recursos tróficos nos ha llevado a plantear si el empobreci-

miento de las comunidades de herbívoros sucedidas a fina-

les del Pleistoceno pudo haber actuado como un factor

desencadenante de la desaparición de las poblaciones ibé-

ricas de esta especie. Para ello, revisaremos primero la

gama de presas consumidas por C. crocuta en África, esti-

mando el peso óptimo de las preferencias tróficas de esta

especie. Seguidamente, estudiaremos la composición y el

tamaño de las posibles presas existentes durante todo el

Pleistoceno, utilizando para ello los datos de un conjunto

amplio de yacimientos fósiles. Finalmente, considerando

los cálculos existentes sobre la biomasa de herbívoros

necesaria para mantener una población de predadores, tra-

taremos de comprobar si la densidad de las especies de

herbívoros presentes a finales del Pleistoceno sería capaz

de sustentar una población de hiena manchada.

El comportamiento trófico actual
Valverde (1967) señaló que el tamaño, combinado con la

presencia de estructuras o comportamientos de defensa,

es el factor principal que determina qué especies son las

presas preferidas por un mamífero predador. El predador

tiende a preferir presas de un tamaño similar al suyo ya que

de esta forma se establece un equilibrio entre la cantidad

de energía que obtiene el predador consumiendo la presa

y la que consume intentando capturarla. Las presas dema-

siado grandes son muy costosas, cuando no imposibles de

abatir, y las muy pequeñas tienen un índice de apetencia

bajo pues proporcionan muy poca energía (Valverde,
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1967). En este caso, el comportamiento trófico de Crocuta
crocuta en la actualidad se caracteriza por una enorme ver-

satilidad. Las hienas manchadas seleccionan a sus presas

en función de su tamaño y abundancia, adoptando una

estrategia de caza en grupo o en solitario según el tipo de

presa (Hayward, 2006). El consumo de carroña es ocasio-

nal y oportunista y, normalmente, no representa un porcen-

taje elevado dentro de su dieta. A modo ilustrativo, el estu-

dio del comportamiento trófico de un clan de la reserva de

Masai Mara mostró que la ingesta de carroña en este grupo

suponía sólo un 5% de la biomasa consumida a lo largo del

año (Cooper, 1990). En lo que respecta a la selección de

tamaños de presa, el 47.7% de la biomasa consumida en

esta población procedía de ñus (Connochaetes taurinus),

cuyo peso medio es de 180 kg, el 21.8% de cebras (Equus
burchellii), con un peso aproximado de 250 kg y el 16.8%

de topis (Damaliscus lunatus), animales de 160 kg. Esto

significa que más del 85% de la biomasa consumida por

esta población provenía de presas comprendidas entre los

160 y los 250 kg, lo cual sugiere que existe una selección

basada en el tamaño dirigida, preferentemente, hacia los

herbívoros de talla media. Este resultado está apoyado

también por el hecho de que las hienas de esta población

rechazaban consumir gacelas de Thomson (Gazella thom-
soni), un herbívoro de tamaño pequeño (20 kg) pero muy

abundante en el medio. Di Silvestre et alii (2000) en su tra-

bajo sobre el comportamiento trófico de C. crocuta en el

Parque Nacional de Niokolo Koba (Senegal), afirman que

las hienas poseen una clara preferencia por las presas de

más de 100 kg. En este caso, búfalos (Syncerus caffer) con

un peso entre 300 y 900 kg en edad adulta, bubales

(Alcelaphus buselaphus) con un peso aproximado de 135

kg, y facóqueros (unos 70 kg) son consumidos con una fre-

cuencia mayor de la esperada en relación a su abundancia.

Henschel y Skinner (1990) apuntan que los búfalos

(Synceros caffer), aunque son una parte importante de la

dieta de las hienas manchadas, no suelen ser cazados sino

que éstas se limitan a carroñear sus restos, mientras que

kudus (Tragelaphus sp.), impalas (Aepyceros melampus) y

facóqueros (Phacochoerus sp.), todos ellos presas con

pesos comprendidos entre los 50 y los 220 kg, son depre-

dados frecuentemente. Este último estudio concluye que
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Localidad Long. Lat. Referencia

Augabries Falls (South Africa) 20.21 -28.35 rautenbach et alii (1971)

Basse Casamance (Senegal) -16.00 12.45 Dupuy (1973)

Etosha (Namibia) 15.42 -18.56 MAB

Kahuzi Biéga  (Democratic rep. Congo) 28.45 2.31 MAB

Kalahari  Gemsbok  N. P. (South Africa) 20.37 -25.68 MAB

Lac Kivú (Democratic rep. Congo) 28.30 -2.00 rahm y Christiansen (1963)

Lake Manyara (Tanzania) 35.60 -3.30 MAB

Mahale (Tanzania) 29.40 -6.12 MAB

Mamili (Namibia) 23.38 -18.23 MAB

Mlawula (Swaziland) 32.00 -26.00 MAB

Mount Kenya (Kenya) 37.19 0.10 Young y Evans (1993)

Namib-Naukluft Park (South Africa) 15.23 -24.37 MAB

Nechisar National Park (Ethiopia) 37.54 6.00 MAB

Parc National d’Odzala (D. rep. Congo) 14.88 0.80 MAB

Pendjari (Benin) 1.50 11.00 MAB

Queen Elisabeth (rwenzori) 29.92 0.40 MAB

Serengeti (Tanzania) 35.10 -2.25 Swynnerton (1958)

Skeleton Coast (Namibia) 13.20 -19.27 MAB

Weenen Game reserve (South Africa) 30.40 -28.70 Bourquin y Mathias (1995)

West Caprivi Game reserve (Namibia) 22.37 -17.55 MAB

West Coast NP (South Africa) 18.13 -33.17 Avery et alii (1990)

Zinave (Mozambique) 33.3 -21.15 Dalquest (1965, 1968)

Tabla 1: relación de las localidades Africanas con presencia de Crocuta crocuta utilizadas para construir el listado faunístico de los mamí-
feros con los que cohabita esta especie (presas potenciales). MAB (Programa Man And Biosphere) es el acrónimo de la Base de Datos de
la UNESCO sobre reservas de la Biosfera, accesible en la dirección http://www.ice.ucdavis.edu/bioinventory/bioinventory.html
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Especie Frecuencia Peso (kg) Referencia

Acinonyx jubatus Accidental 50 Kamler et alii (2007)

Aepyceros melampus Frecuente 52 Hayward (2006)

Alcelaphus buselaphus Frecuente 135 Breuer (2005)

Antidorcas marsupialis Ocasional 37 Hayward (2006)

Cephalophus natalensis Frecuente 14 Hayward (2006)

Cephalophus rufilatus Frecuente 11 Breuer (2005)

Chlorocebus aethiops Ocasional 6 Breuer (2005)

Civettictis civetta Ocasional 12 Silvestre et alii (2000)

Colobus guereza Ocasional 10 Breuer (2005)

Connochaetes taurinus Frecuente 215 Nowak (1999)

Damaliscus lunatus Frecuente 133 Nowak (1999)

Diceros bicornis Ocasional 1000 Nowak (1999)

Equus burchellii Frecuente 315 Nowak (1999)

Equus zebra Frecuente 273 Tilson y Henschel (1980)

Erythrocebus patas Accidental 8 Silvestre et alii (2000)

Gazella thomsonii Frecuente 22 Hayward (2006)

Gazella granti Frecuente 55 Hayward (2006)

Genetta genetta Ocasional 2 Silvestre et alii (2000)

Genetta tigrina Ocasional 2 Silvestre et alii (2000)

Giraffa camelopardalis Ocasional 825 Nowak (1999)

Hippopotamus amphibius Frecuente 1425 Hayward (2006)

Hippotragus equinus Frecuente 270 Breuer (2005)

Hystrix cristata Frecuente 13 Breuer (2005)

Kobus kob Frecuente 70 Silvestre et alii (2000)

Kobus ellipsiprymnus Frecuente 206 Breuer (2005)

Loxodonta africana Ocasional 4250 Salnicki et alii (2001)

Lycaon pictus Accidental 25 Kamler et alii (2007)

Oreotragus oreotragus Ocasional 12 Hayward (2006) 

Oryx gazella Frecuente 225 Tilson y Henschel (1980)

Ourebia ourebi Frecuente 17 Breuer (2005)

Panthera pardus Accidental 50 Silvestre et alii (2000)

Papio hamadryas Frecuente 32 Breuer, (2005)

Phacochoerus aethiopicus Frecuente 70 Silvestre et alii (2000)

Phacochoerus africanus Ocasional 100 Breuer (2005)

Potamochoerus larvatus Frecuente 60 Hayward (2006) 

raphicerus campestris Frecuente 11 Hayward (2006) 

redunca redunca Frecuente 50 Breuer (2005)

Sylvicapra grimmia Ocasional 20 Hayward (2006) 

Syncerus caffer Frecuente 625 Breuer (2005)

Taurotragus oryx Accidental 575 Salnicki et alii (2001)

Tragelaphus scriptus Frecuente 38 Breuer (2005)

Tragelaphus angasii Accidental 85 Hayward (2006) 

Tragelaphus strepsiceros Frecuente 215 Hayward (2006) 

Tabla 2: relación de las especies depredadas por la hiena manchada. En la tabla se indica la frecuencia de consumo, su peso y la refe-
rencia bibliográfica de la cual se ha obtenido la información.
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las hienas manchadas dependen fundamentalmente de

ungulados con pesos comprendidos entre los 130 y los 350

kg. Por otro lado, Hayward (2006), en un estudio bibliográ-

fico que resume 17 publicaciones sobre la dieta de la hiena

manchada, menciona  que habitualmente las presas caza-

das tienen un rango de peso de entre 56 y los 182 kg, con

un pico en los 102 kg, y que las especies mayores (elefan-

tes, jirafas, búfalos, etc.) están generalmente representa-

das en la dieta por juveniles y neonatos, cazados de mane-

ra oportunista, por lo que su aportación en la dieta sería

marginal. En resumen, los estudios sobre el comportamien-

to trófico de C. crocuta en África indican claramente que las

poblaciones actuales de esta especie dependen funda-

mentalmente de presas de tamaño mediano (entre los 50 y

los 250 kg), despreciando generalmente las presas de

menor talla (aunque éstas presenten poblaciones abun-

dantes) y carroñeando de manera oportunista las presas

mayores.

Para este trabajo hemos compilado 22 listados faunísti-

cos de otros tantos Parques Nacionales o áreas protegidas

africanas con presencia de hiena manchada (Tabla 1) a fin

de estimar el rango de presas disponibles en la actualidad

para esta especie. La adscripción de cada una de las espe-

cies a las distintas categorías (presa “ocasional”, “frecuen-

te” o “consumo no registrado”) se ha efectuado teniendo en

cuenta la información procedente de un buen número de

publicaciones sobre el comportamiento trófico de C. crocu-

ta (ver Tabla 2). Es importante señalar que, dada su gran

flexibilidad trófica, una especie identificada como “habitual”

en una localidad puede no ser presa común para otra

población si en su territorio existe otro recurso más apete-

cible. 

El resultado de esta primera aproximación muestra

que el espectro trófico de la hiena manchada en relación a

las presas disponibles en el medio es realmente amplio

(Fig. 1), pudiéndose alimentarse tanto de pequeños

mamíferos como de grandes herbívoros. De esta manera,

C. crocuta no parece seleccionar a sus presas en relación

a su tamaño, por lo menos de manera cualitativa. Sin

embargo, si analizamos la frecuencia de caza o la cantidad
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Figura 2: Aporte relativo de las diferentes presas a la dieta de las
hienas en a) Masai Mara (de Cooper et alii 1999) y b) Namib
(Tilson et alii, 1980). En este gráfico se puede observar como la
biomasa consumida por las hienas proviene, en más del 97%, de
especies de tamaño medio.

Figura 1: Patrón de consumo de presas por parte de C. crocuta en
relación a los mamíferos existentes en el medio. La información
para construir este gráfico proviene de las referencias bibliográfi-
cas citadas en la tabla 1 y 2. Las especies han sido ordenadas en
función de su tamaño y la escala del eje de ordenadas se ha trans-
formado logarítmicamente para que las variaciones de la talla sean
más patentes, como en los cenogramas propuestos por Valverde
(1967). Las presas habituales aparecen señaladas en negro, las
esporádicas en gris y los mamíferos de los cuales no se tienen
datos que confirmen su consumo pero que están presentes en el
medio están representados por rombos blancos. En la figura se
puede comprobar como las hienas no seleccionan cualitativamen-
te a sus presas, sino que pueden depredar sobre mamíferos de
muy diferente talla.
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de biomasa aportada (Fig 2), entonces, tal y como

sugiere la bibliografía, las presas de tamaño medio

adquieren una importancia relevante. En la figura 2 se

presentan como ejemplo las proporciones relativas de

biomasa aportada por las especies consumidas en dos

ecosistemas diferentes, una sabana (Masai Mara) y un

desierto (Namib). En esta figura puede apreciarse que,

cuantitativamente, las hienas de estas dos poblaciones

dependen de presas comprendidas entre 160 y 270 kg,

siendo presas habituales los ñus, cebras, topis y oryx (ver

Hayward, 2006). De este modo, aunque el comportamien-

to oportunista de este carnívoro amplíe su espectro trófico,

las presas preferenciales que conforman la base de su

dieta en la actualidad están sesgadas hacia los tamaños

medios. Este dato ha sido utilizado en el siguiente aparta-

do para comprobar la variación temporal de la fauna de

mesoherbívoros a lo largo del Pleistoceno, es decir, de las

especies que conformarían la dieta de C. crocuta en ese

tiempo.  

Las comunidades de herbívoros del Pleistoceno
Uno de los aspectos diferenciales de las comunidades de

mamíferos del Pleistoceno ibérico respecto a los ecosiste-

mas actuales es su gran diversidad, con un rango de tallas

extremadamente amplio, como se puede comprobar en la

figura 3. En este gráfico, elaborado a partir de la propues-

ta taxonómica de Van der Made (2005), se resumen las

faunas de herbívoros que habitaron la península en el últi-

mo millón de años, ordenadas según categorías de peso.

Para tener una visión más detallada de las especies pre-

sentes en los diferentes periodos hemos examinado los lis-

tados faunísticos de los mamíferos registrados en 9 yaci-

mientos ibéricos del Pleistoceno Inferior, 28 del Pleistoceno

Medio y 148 del Pleistoceno Superior, resumiendo la infor-

mación obtenida en la figura 4. En el gráfico superior (Fig.

4A) aparecen las especies que habitaron durante el

Pleistoceno Temprano, momento en el cual se ha datado

presencia más antigua de C. crocuta (García, 2001). La

figura 4B muestra un escenario de mediados del

Pleistoceno Medio, y la 4C es el resultado de la compila-

ción de los registros faunísticos de finales del Pleistoceno

Tardío. En todas ellas se puede comprobar como  siempre

ha existido un buen número de presas potenciales dentro

del rango de tamaño comprendido entre los 90 y los 360 kg

(señaladas con un rombo negro), que sería el rango de

tallas que incluye a las presas que las hienas seleccionan

preferentemente en la actualidad. Además de estas espe-

cies, habría también una gran variedad de animales de

mayor talla (señaladas con un rombo blanco) y de especies
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Fig. 3: Distribución temporal de la fauna de herbívoros que coha-
bitó con Crocuta crocuta en la Península Ibérica durante el
Pleistoceno (gráfico modificado de Van der Made, 2005). En la
figura se representa la talla aproximada de cada especie, junto con
el intervalo temporal en el que estuvo  presente en el continente
europeo y su relación con los estadios isotópicos del oxígeno (y
por lo tanto con el clima). Se trata de unas comunidades excepcio-
nalmente diversas en comparación con las comunidades mamífe-
ros que actualmente pueblan la Península Ibérica, que destacan
además por el elevado número de especies de mamíferos de gran
tamaño. Es necesario señalar que las siluetas tienen un papel ilus-
trativo, indicando el tipo de mamífero representado en cada línea
evolutiva, y que no pretenden ser ilustraciones fidedignas de cada
especie.
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pequeñas de ungulados (rombos grises). Al mismo tiempo,

se puede visualizar como las especies que conformarían la

base de la dieta de la hiena habrían ido cambiando en el

tiempo. Durante el Pleistoceno Temprano existirían 4 espe-

cies dentro del rango óptimo (Cervus elaphus, Soergelia

minor, Praeovibos sp. y Eucladoceros giulii). En el

Pleistoceno Medio este número asciende a 6 (Hemitragus

bonali, Eucladoceros giulii, Cervus elaphus, Equus hydrun-

tinus, Ovis antiquia y rangifer tarandus, esta última espe-

cie restringida al norte peninsular (Van der Made, com.

per.), mientras que durante el Pleistoceno Tardío disminu-

ye otra vez a 4 (rangifer tarandus (en el norte), Cervus ela-
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Fig. 4: Distribución de tamaños de las especies registradas en Europa durante a) el Pleistoceno Temprano, b) mediados del P. Medio y c)
principios del Pleistoceno Tardío. La riqueza de las comunidades de mamíferos del Pleistoceno europeo es mucho mayor que la que exis-
te hoy en día. De esta manera, la hiena manchada contaría con 4 especies de talla óptima (señaladas con un rombo negro) durante el P.
Temprano, 6 en el P. Medio y 4 en el P. Tardío. Además, en todo momento existe una diversa fauna de megaherbívoros (señalada con rom-
bos blancos) que podría haber utilizado como recurso esporádico a través del carroñeo oportunista o de la caza de inmaduros, así como
mamíferos de menor talla (señalados rombos grises). Las siluetas de los tipos de mamífero se han empleado para visualizar la riqueza y
composición ecotípica de cada escenario.
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phus, Equus hydruntinus y Ovibos mostachus).  A estas

especies hay que añadir la variedad de animales de talla

pequeña, que también habrían sido presas potenciales

para las hienas. Además, durante todo este intervalo tem-

poral las hienas habrían dispuesto de más de una docena

de especies de megaherbívoros (>400 kg) que podrían

haber utilizado como recurso esporádicamente, bien

mediante una caza oportunista, bien a través del consumo

de carroña. 

Si restringimos la ventana temporal de análisis y nos

centramos en las presas disponibles durante el estadio iso-

tópico 2, es decir, durante el último máximo glaciar, pode-

mos observar como el número de especies dentro del

rango de tamaños óptimo sigue siendo 4 (las mismas que

a comienzos del Pleistoceno Tardío), y que aun persiste

una diversa fauna de megaherbívoros (Fig. 5A). Para la

realización de esta figura nos hemos basado en los listados

faunísticos de 71 yacimientos de la Península Ibérica data-
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Fig. 5: a) Distribución de tamaños de mamíferos durante el estadio isotópico 2. Las especies dentro del rango de tamaños apropiado para
las hienas aparecen señaladas con un rombo negro, las de talla mayor con uno blanco y las menores con un rombo gris. Además se han
resaltado con un asterisco los nombres de las especies registradas en dos yacimientos identificados como cubiles de hienas (los niveles
VII y IX de Labeko Koba (Altuna y Mariezkurrena, 2000) y los niveles musterienses de la Gruta do Caldeirao (Davis, 2002)). Al mismo tiem-
po, la silueta de estas especies es gris, para diferenciarlas de las especies ausentes en estos yacimientos pero presentes en el medio (en
negro). A partir de esta figura podemos suponer, en base al actualismo, que las poblaciones de hiena manchada que habitaban estas dos
cuevas podrían haber basado su dieta en 3 especies, Cervus elaphus, rangifer tarandus y Equus hydruntinus. b) distribución de tamaños
los ungulados que poblaban la Península Ibérica a comienzos del Holoceno (hace 10.000 años). En este último escenario, la única espe-
cie dentro del rango de tamaños óptimo para la hiena manchada es el ciervo (rombo negro). Es patente como las extinciones de finales
del Pleistoceno han empobrecido de manera drástica los ecosistemas peninsulares, quedando solamente una pequeña submuestra de la
gran diversidad de herbívoros que habrían poblado estas latitudes durante más de un millón de años.
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dos dentro del estadio isotópico 2.  Además hemos realiza-

do una pequeña aproximación para describir el espectro

trófico de las hienas en ese momento, basándonos en los

registros provenientes de dos yacimientos interpretados

como cubiles; Labeko Koba, niveles VII y IX (Arrizabalaga

Valbuena et alii, 2000; Altuna y Mariezkurrena, 2000) y

Grota do Caldeirao, niveles musterienses (Davis, 2002).

Las especies que aparecen en estos dos últimos yacimien-

tos muestran que el patrón de tamaños de las presas pre-

sumiblemente consumidas por las hienas era considerable-

mente diverso (sus siluetas aparecen en gris en la figura),

lo cual concuerda con el espectro de presas depredadas

por C. crocuta en la actualidad. Entre las especies identifi-

cadas en estos cubiles, las que se incluyen en el rango de

tamaños óptimo actual (90-360 kg) serían, dos cérvidos

(Cervus elaphus y rangifer tarandus) y un équido (Equus

hydruntinus). Por lo tanto, si recurrimos al actualismo para

interpretar estos datos, se podría proponer una hipótesis

trófica en la que estas tres especies conformarían la base

de la dieta de estas dos poblaciones de hienas, mientras

que el resto de los mamíferos registrados serían consumi-

dos de manera esporádica en función de las oportunidades

del medio. 

Si continuamos avanzando en el tiempo y analizamos

los listado faunísticos de finales del Pleistoceno (10000-

14000 B.P.), momento en el cual se ha datado el último

registro de hiena peninsular (Carrión et alii, 2001), pode-

mos observar que el número de presas dentro del rango de

tamaño óptimo disminuye drásticamente (ver Fig. 5B). Ya

sólo existe una especie (Cervus elaphus) dentro del rango

de tallas seleccionado por las hienas actualmente, y, debi-

do a su gran porte, Equus ferus y Bos primigenius, aun pre-

sentes en el ecosistema, debieron haber sido consumidos

preferentemente antes de alcanzar la edad adulta. La infor-

mación sobre la ocurrencia de estas dos últimas especies

en la península una vez iniciado el Holoceno es incierta,

por este motivo hemos considerado su posible extinción,

optando por el escenario más adverso para la superviven-

cia de un gran carnívoro. Ciertamente, teniendo en cuenta

su carácter oportunista, las hienas podrían haber ampliado

su espectro de presas hacia tamaños más pequeños tras la

desaparición de la fauna de megaherbívoros, e incluso

podrían haber depredado sobre el ganado doméstico. Sin

embargo, esta última hipótesis debe ser descartada, ya

que la introducción de la domesticación en la Península

Ibérica no se produjo antes de la segunda mitad del octavo

milenio B.P. (Esquembre et alii, 2008). Por otro lado, de las

cuatro presas potenciales de tamaño comprendido entre

los 30 y los 90 kg, dos (rupicapra rupicapra  y Capra pyre-

naica) están adaptadas a la vida en alta montaña.

Finalmente, conviene recordar que el gamo (Dama dama)

y el muflón (Ovis musimon), especies que habitan la

Península Ibérica en la actualidad, son especies introduci-

das en tiempos históricos y que, por lo tanto, no estarían

presentes a mediados del Holoceno (Mitchell-Jones et alii,
1999). Por tanto, las únicas presas de las que dispondría

una hipotética población relicta de esta especie que hubie-

se sobrevivido durante el Holoceno serían el ciervo, el

corzo y el jabalí. A modo de resumen en la figura 6 se reco-

pila de forma esquemática la información sobre el número

y tamaño de las especies presentes en la Península Ibérica

a lo largo del Pleistoceno y hasta el presente. En ella se

puede observar que la diversidad de herbívoros de talla

media y grande aumenta durante el Pleistoceno Medio y

como a partir de ese momento el número de especies cae

de manera continuada hasta llegar a la situación actual, en

la que no existen especies de megaherbívoros y solamen-

te hay un ungulado de talla media (Cervus elaphus). La

riqueza de especies de tamaño pequeño sigue un patrón

diferente, alcanzando su máximo en el Pleistoceno Medio,

descendiendo hasta el Holoceno, y aumentando su núme-

ro en el presente, consecuencia en parte de la naturaliza-

ción de especies introducidas por los humanos (ej. Dama
dama, Ovis musimom (Mitchell-Jones et alii, 1999)). En

esta figura se puede visualizar claramente como la desapa-

rición de la hiena coincide con un descenso generalizado

del número de especies de presas, por ello cabe preguntar-
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Fig. 6: relación entre el número de especies de herbívoros (dividi-
dos en tres tallas: pequeños, medianos y megaherbívoros) y el
tiempo. En esta figura se puede comprobar como los últimos regis-
tros de C. crocuta (Carrión et alii, 2001), coinciden en el tiempo con
un empobrecimiento en las faunas de ungulados peninsulares. El
acrónimo LGM, Last Glacial Maximum, se refiere al último máximo
glaciar.
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se si la escasez de recursos tróficos podría haber sido la

causa de su extinción.

¿un ECosIstEMA MEdItERRÁnEo ACtuAL
sERÍA CAPAz dE MAntEnER unA PoBLACIón
dE C. crocuta?
Para comprobar si un ecosistema mediterráneo con una

densidad normal de herbívoros pudo haber mantenido una

población de C. crocuta hemos aplicado la función pro-

puesta por Carbone y Gittleman (2002). Estos autores

identificaron una relación directa entre el número (N) y el

peso (P) de los predadores que mantiene un sistema eco-

lógico por unidad de biomasa de presas (10000 kg) de

modo que: 

N = 89.1 x P-1.05

De acuerdo con esta fórmula, son necesarios 10000 kg de

biomasa de presas para sustentar cerca de 90 carnívoros

de talla pequeña (1 kg), o un solo gran carnívoro (de alre-

dedor de 90 kg). De esta manera, nos hemos servido de los

datos de densidad de Cervus elaphus en el Parque Natural

de la Sierra de Baza, situado en la provincia de Granada,

como modelo representativo de un ecosistema mediterrá-

neo. Este entorno natural cuenta con una importante pobla-

ción de ciervos: 1800 ejemplares en un área de 523 Km2,

es decir, una densidad aproximada de 3.5 ind/km2, cifra

que está dentro del rango normal para esta especie

(Granados et alii, 2001), con un peso medio de 137.5 kg.

De este modo, la biomasa de presas disponible en el

Parque Natural de la Sierra de Baza es de 247500 kg.

Además hemos utilizado el peso medio de las hienas sud-

africanas (70 kg), que son las que actualmente tienen indi-

viduos de mayor talla (reynolds, 2007), a fin de ajustar los

cálculos a las estimas que predicen un tamaño relativa-

mente mayor que el actual para las hienas del Pleistoceno

europeo, relacionado con las oscilaciones climáticas (Klein

y Scott,1989). A partir de estos datos, hemos aplicado la

fórmula de Carbone y Gittleman modificando el exponente

según su intervalo de confianza al 95% (entre -1.250 y -

0.854). De este modo, el total de individuos de C. crocuta

predichos para este ecosistema mediterráneo tipo oscilaría

entre 11 y 58 ejemplares, con una estima para el valor

medio de 25 ejemplares. Es decir, a pesar del empobreci-

miento de las faunas, un ecosistema mediterráneo con una

densidad de cérvidos como la existente en el Parque

Natural de la Sierra de Baza podría mantener, potencial-

mente, una población de hiena manchada promedio de 25

ejemplares. Este inesperado resultado nos llevó a plantear-

nos una segunda cuestión. ¿Qué pasaría si las hienas

hubiesen tenido que competir por los recursos con otro

depredador? ¿Sería la competencia interespecífica un fac-

tor plausible para explicar de la extinción de esta especie?

Para comprobar esta hipótesis añadimos una especie más

al análisis, el lobo (Canis lupus), único carnívoro de gran

tamaño que persiste en la península, con un peso medio de

30 kg (Palomo y Gisbert, 2005). Asumiendo un reparto

equitativo de la biomasa de presas disponibles en la Sierra

de Baza entre ambas especies (123750 kg), después de

aplicar la ecuación con los nuevos valores para los pará-

metros, y, a pesar de la influencia de un competidor, el

resultado sigue siendo favorable para la presencia de la

hiena manchada. En este segundo escenario tendríamos

un número mínimo de 5 ejemplares de C. crocuta , y un

máximo de 30 (valor medio=12), cohabitando con una

población de entre 16 y 60 lobos (valor medio=31) (Tabla

3). El tamaño de las manadas de hiena manchada actuales

oscila entre los 3 y los 54 individuos (Mills y Hoffer, 1998),

mientras que los lobos ibéricos forman manadas de 5 a 10
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Tabla 3: resultados de la aplicación de la ecuación de Carbone y
Gittleman (2002) para el Parque Natural de la Sierra de Baza
(Granada), simulando dos escenarios diferentes, uno sin compe-
tencia (A) y otro en el que Crocuta crocuta y Canis lupus compar-
ten los recursos tróficos (B). En este territorio de 523 Km2 la den-

sidad de Cervus elaphus (137.5 kg) es de 3.5 ind/km2, por lo que
la biomasa (BM) potencial de presas disponibles para la hiena
manchada será de 247500 kg en el escenario A y de 123750 kg en
el B. Tanto si consideramos un escenario en el que la hiena man-
chada fuese el único carnívoro (situación A), como compartiese los
recursos con otro predador, Canis lupus (situación B), Crocuta cro-
cuta podría sobrevivir y mantener una población de 11-58 hienas
habitando en solitario, o de 5-30 hienas y 16-60 lobos si ambos
predadores tuviesen que competir por los mismos recursos.

Capacidad de carga de un ecosistema mediterráneo de 523 km2

A: sin competencia (BM presas disponible = 247500 kg)

límites de confianza BM potencial de predadores de 70 kg C. crocuta

Max. (95%) 4100.5 kg 58 indiv.

Medio 1783.19 kg 25 indiv.

Min. (95%) 762.39 kg 11 invid.

B: con competencia (BM presas disponible 

para cada especie= 123750 kg)

límites de confianza BM potencial de predadores de 70 kg C. crocuta

Max. (95%) 2050.25 kg 30 indiv.

Medio 891.59 kg 13 indiv. 

Min. (95%) 381.19 kg 5 indiv.

límites de confianza BM potencial de predadores de 30 kg Canis lupus

Max. (95%) 1811.68 kg 60 indiv. 

Medio 930.17 kg 31 indiv. 

Min. (95%) 471.13 kg 16 indiv. 
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individuos y tienen territorios de 100 a 500 km2 (Palomo y

Gisbert , 2005). Es decir, aun en el caso de que las hienas

tuvieran que competir con los lobos y ambos dependieran

completamente de las poblaciones de  ciervos, una densi-

dad de C. elaphus como la existente en el Parque Natural

de Sierra de Baza en la actualidad podría sustentar una

manada de cada una de estas especies. Conviene recordar

que los restos fósiles del Pleistoceno europeo de C. crocu-
ta muestran que la especie ha variado de tamaño a lo largo

del tiempo dependiendo de las condiciones climáticas

(Klein y Scott,1989) y que para estos cálculos se ha utiliza-

do un sólo peso (70 kg), asumiendo que las poblaciones

actuales de mayor tamaño tendrían una talla similar a las

hienas de finales del Pleistoceno. En este sentido, aumen-

tar o disminuir el peso estimado de las poblaciones de

hiena manchada del Pleistoceno significaría una variación

cuantitativa en la capacidad de carga predicha para nues-

tro ecosistema, lo cual podría afectar al principal resultado

de este artículo. Para resolver este conflicto se ha calcula-

do el peso necesario para que el número mínimo de indivi-

duos de C. crocuta predicho sea menor de tres, que es el

tamaño mínimo registrado como grupo estable por la IUCN

(Mills y Hoffer, 1998). El resultado es de 200 kg para el

escenario sin competidores y 115 kg en el caso de compar-

tir el ecosistema con C. lupus. Las medidas craneométricas

sitúan a las hienas europeas de 30000 YBP en el extremo

superior del rango de tamaño actual, pero dentro de los

límites de la varianza de las poblaciones africanas

(Dockner, 2006). Por este motivo, las estimas de peso que

llevarían a la especie a la extinción por falta de recursos

(200 y 115 kg) parecen demasiado elevadas para ser rea-

listas. Además, en nuestros cálculos no hemos incluido la

presencia de otros herbívoros (como podrían ser el corzo o

el jabalí), los cuales acrecentarían la biomasa disponible en

el ecosistema con el consecuente aumento de las posibili-

dades de supervivencia de cualquier predador.

Conclusiones
Nuestras estimas están basadas, inevitablemente, en una

interpretación regida por el actualismo biológico, pero

sugieren que el número de presas potenciales disponibles

para la hiena manchada en la Península Ibérica se mantu-

vo relativamente estable a lo largo del Pleistoceno Medio y

Superior, y que éste disminuyó drásticamente a finales del

Pleistoceno. No obstante, nuestros cálculos demuestran

que, aun así, esas comunidades de herbívoros empobreci-

das podrían haber sostenido poblaciones estables de hiena

manchada, aunque el tamaño de sus individuos estuviese

sesgado hacia el extremo superior del rango actual. De

este modo, un ecosistema de tipo mediterráneo, en el cual

se encontrasen las especies que sobrevivieron hasta el

Holoceno, podría mantener poblaciones de Crocuta crocu-

ta, considerando incluso la presencia de un competidor

como Canis lupus. Estos sencillos cálculos sugieren que, al

igual que los cambios climáticos (Varela et alii, en este

mismo volumen), la disminución de la diversidad de ungu-

lados a finales del Pleistoceno no parece haber sido un fac-

tor de relevancia capital para explicar la extinción de la

hiena manchada en la Península Ibérica. ¿Por qué desapa-

recieron entonces las poblaciones de C. crocuta?

Ciertamente, la fuerte dependencia de una sola presa,

Cervus elaphus, podría haber contribuido a extinguir unas

poblaciones relictas y fragmentadas. Pero probablemente

la respuesta a esta pregunta necesita del concurso sinérgi-

co de varios factores, entre los cuales sería adecuado

incluir también el efecto de Homo sapiens como competi-

dor.
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