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RESUMEN

La filogenia de Rhinocerotidae (Perissodactyla) ha sido tema de debate durante afios. Sin embargo, algunos taxones han
sido revisados recientemente. Uno de los grupos mejor conocidos es la subtribu Elasmotheriina, un grupo especializado
de rinocerontes extendido a lo largo de Eurasia y Africa. Su historia paleobiogeografica es compleja y no facilmente
explicable. En este trabajo presentamos el arbol filogenético del grupo, basado en una hipdtesis cladistica y los rangos
paleobioestratigraficos publicados, que apunta hacia un pico de diversidad del grupo a principios del Mioceno superior.
Este hecho esta posiblemente relacionado con la expansion de la continentalizacion del clima a lo largo de Asia Central
durante el Vallesiense y la vicarianza provocada por estos cambios. Ademas, se ha realizado una reconstruccioén biogeo-
grafica utilizando el Analisis de Evolucion de Rangos Geograficos por Maxima Probabilidad (LAGRANGE) recien-
temente desarrollado, para examinar los patrones de diversificacion de estos “rinocerontes corredores” a través de sus
rangos geograficos ancestrales.

Palabras clave: Rhinocerotidae, Elasmotheriina, paleoecologia, paleobiogeografia, paleoclimatologia, Vallesiense,
LAGRANGE, diversificacion.

ABSTRACT

Even though phylogenetic relationships within Rhinocerotidae (Perissodactyla) have been controversial for many
years, some taxa have been recently reviewed. One of the best known is the subtribe Elasmotheriina, a specialized group
of Neogene rhinoceroses with a widespread distribution throughout Eurasia and Africa. Its paleobiogeographic history
is complex and not easy to explain. Here we show the phylogenetic tree of this group of rhinoceroses combining both a
cladistic hypothesis and published paleobiostratigraphic data, which points out to a maximum diversification event during
the early late Miocene. This fact could reflect the expanding savannah-like terrestrial environment along Central Asia du-
ring the Vallesian and the vicariance due to climatic forcing. Furthermore, we conduct a biogeographic reconstruction
using the recently developed Likelihood Analysis of Geographic Range Evolution (LAGRANGE) in order to examine the
diversification of these fossil “running rhinoceroses” through their ancestral geographic ranges.

Keywords: Rhinocerotidae, Elasmotheriina, palacoecology, palacobiogeography, palacoclimatology, Vallesian, LA-
GRANGE, diversification.

1. INTRODUCCION versidad de formas y tamafios. Posteriormente, el grupo
de los elasmoterios ha ido cambiando sucesivamente de
rango: desde familia (Kretzoi, 1943) a subtribu (Antoine,

2000,2002; Prothero, 2005). En el presente trabajo se-

Linneo estableci6 en 1758 el género Rhinoceros Linneo
1758 para clasificar a todos los rinocerontes actuales. Mas

tarde Fischer von Valdgeim describid los restos del pri-
mer género de rinoceronte fosil, bautizandolo como Elas-
motherium (Fischer 1808). Las grandes diferencias mor-
fologicas entre E. sibiricum (Fischer 1808) y el resto de
los rinocerontes descritos hasta el momento hicieron que
Bonaparte (1845) lo incluyera dentro de un grupo pro-
pio, la subfamilia Elasmotheriina Bonaparte 1945. Desde
entonces se han descrito numerosas especies y géneros
de rinocerontes elasmoterios, revelando una enorme di-
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guiremos esta ultima asignacion. De manera general, los
elasmoterinos son considerados rinocerontes graciles con
denticion hipsodonta. Las formas mas derivadas presen-
tan molares de crecimiento continuo y complejos pliegues
del esmalte (Heissig, 1989). De forma mas detallada, An-
toine (2002) define la subfamilia Elasmotheriinae como
miembros de la subtribu Elasmotheriini, diagnosticados
por tres caracteres dentales (sinapomorfias del analisis
cladistico): presencia de cingulo lingual, postfoseta desa-
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rrollada en los premolares superiores tercero y cuarto y
fuerte constriccion del protocono los molares superiores
primero y segundo.

A pesar de que se han realizado varios intentos de
abordar el estudio de las relaciones filogenéticas de los
Rhinocerotidae fosiles, sus conclusiones divergen consi-
derablemente entre si. La aparicion de filogenias mole-
culares no ha solucionado el conflicto, ya que todos los
rinocerontes actuales pertenecen a un pequefio grupo re-
licto de entre toda la variedad de formas fosiles. Cerde-
fio (1995) realiz6 el primer analisis cladistico de toda la
familia Rhinocerotidae. En ¢l plantea los Elasmotheriina
como un grupo parafilético, por una parte emparentado
con las especies mas derivadas de Rhinocerotini Coelo-
donta Bronn 1831+Stephanorhinus Kretzoi 1942 y por
otra como un grupo especializado de Rhinocerotinae. Sin
embargo, actualmente se acepta el planteamiento realiza-
do previamente por Heissig (1989), en el que se considera
Elasmotheriina como un grupo monofilético. Finalmente,
Antoine (2000, 2002, 2003) y Deng (2008) apoyan la mo-
nofilia de la tribu Elasmotheriini.

M. T. Antunes propone las primeras hipdtesis biogeo-
graficas para algunos grupos de elasmoterinos (Antunes,
1979; Antunes y Ginsburg, 1983), pero el analisis pale-
obiogeografico de Elasmotheriina en conjunto no fue
abordado hasta los estudios realizados por Antoine (2000,
2002). Este plantea un origen asiatico para el grupo, del
que proceden las diversas especies que se distribuyen a
lo largo de Eurasia. También plantea la posibilidad de un
linaje africano de elasmoterinos primitivos, que persiste
hasta el Mioceno superior.

En este trabajo presentamos una hipétesis paleobio-
geografica basada en una hipoétesis filogenética, los datos
paleontolégicos publicados de Elasmotheriina y la re-
construccion de las areas geograficas ancestrales utilizan-
do un programa de analisis basado en modelos de maxima
probabilidad.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. HIPOTESIS FILOGENETICA

En este articulo se ha empleado la hipdtesis filo-
genética de Elasmotheriina propuesta recientemente
por Deng (2008) (ver Fig. 1), a partir de un analisis cla-
distico en el que se revisa algunas incorrecciones en la co-
dificacion de caracteres cometidas en trabajos anteriores y
posee un bajo ntimero de politomias. En total, el grupo de
estudio incluye 15 especies y 20 Ma de intervalo temporal.
La posicion filogenética de Diceratherium Marsh 1875
y Menoceras (Troxell 1921) ha sido discutida: mientras
los estudios clasicos los sitian dentro de la tribu Meno-
ceratini (Cerdefio, 1995, otros mas recientes lo emplazan
como tribu Elasmotheriini (Antoine, 2002; Deng, 2008).
Deng (2008) excluye a Diceratherium y Menoceras de la
tribu Elasmotheriini, mientras que Antoine (2002) inclu-
ye a Menoceras (incluyéndolo en la subtribu hermana de
Elasmotheriina). Nosotros consideramos a ambos como
stem Elasmotheriina. El resto de especies estan incluidas
dentro de Elasmotheriina sensu Antoine (2002).

2.2. INFERENCIA DE RANGOS GEOGRAFICOS

Empleamos un modelo de reconstruccion biogeogra-
fica basado en maxima probabilidad denominado DEC
(Dispersal-Extinction-Cladogénesis) incluido en el pa-
quete informatico LAGRANGE (Likelihood Analysis
of Geographic Range Evolution) desarrollado por Ree y
Smith (2008; ver también Ree et al., 2005). EI modelo
permite fijar la configuracion de las conexiones entre
areas a lo largo de la escala temporal y admite dos o mas
areas como posibilidad para una sola especie. Asume ta-
sas de dispersion y extincion constantes a lo largo de todo
el arbol y trabaja con una matriz de tasas instantaneas de
transicion, vicarianza y extincion que funciona en pasos
temporales infinitesimales, dando a la reconstruccion una
dinamica mucho mas real (Ree y Smith, 2008; Maguire y
Matzke, 2009).

El analisis requiere que el arbol filogenético esté com-
pletamente resuelto, es decir, que no presente politomias.

——— “Hispanotherium” beonense
Gobitherium mongoliense

_: Ningxiatherium euryrhinus
Ningxiatherium longirhinus

Parelasmotherium schansiense
_|: Parelasmotherium linxiaense

EIasmotheriina&

Kenyatherium bishopi
1 Menoceras arikarense
Diceratherium armatum

Sinotherium lagrelii
—|:|: Elasmotherium caucasicum
Elasmotherium sibiricum

Iranotherium morgani

“Hispanotherium” tungurense
Hispanotherium matritense

Caementodon caucasicum
Bugtirhinus praecursor

Figura 1. Hipotesis filogenética de Elasmotheriina propuesta por Deng (2008) empleada como base del
presente estudio. Menoceras y Diceratherim se consideran stem group del grupo.
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Reconstruccion paleobiogeografica de Elasmotheriina

Sin embargo, el cladograma propuesto por Deng tiene una
(fig. 1), de manera que se repitio el analisis para las tres
topologias resueltas posibles, cotejandose luego las tres
inferencias obtenidas para cada una.

2.3. DISTRIBUCION PALEOBIOGEOGRAFICA

La division en regiones corologicas se ha realizado
atendiendo a la distribucion biogeografica del grupo, fruto
de la recopilacion bibliografica detallada en la Fig. 1. La
reconstruccion paleogeografica se basa fundamentalmen-
te en los trabajos de Popov ef al. (2004) y Rogl (1998).

Los calculos de maxima probabilidad requieren el com-
puto de todas las combinaciones de todos los parametros
en juego (tasas de vicarianza, extincion local y dispersion)
y con el aumento del nimero de areas los calculos nece-
sarios crecen exponencialmente. Para realizar el analisis
dentro de un tiempo razonable, hemos limitado el nimero
de intervalos temporales a 10 y el de areas a siete. La dis-
tribucioén geografica de todas las especies de Elasmothe-
riina ha sido dividida en los siguientes territorios: Africa,
Oeste de Europa, Europa Central y del Este, Norte de Eu-
rasia, Asia menor y Sudoeste asiatico, y Centro de Asia
y Mongolia. Ademas, se ha incluido América del Norte
para incluir la distribucion de los géneros Diceratherium
y Menoceras. Las divisiones se han trazado atendiendo a
barreras geograficas, por lo que se ha obviado el efecto
producido por otras barreras como las climaticas, mucho
mas dificiles de establecer por la escala temporal y geo-

Fuente
Prothero, 2005

Especie

Diceratherium armatum

Menoceras arikarense Prothero, 2005

Bugtirhinus praecursor

Antoine, 2000

Kenyatherium bishopi

Aguirre y Guérin, 1974

Caementodon caucasicum

Antoine, 2002

“Hispanotherium” beonense

Antoine, 2002

“Hispanotherium” tungu-
rense

Cerdeno, 1996; Antoine,
2002

Hispanotherium matritense

Cerdeiio e fiiigo 1997;

Deng, 2003
Gobitherium mongoliense Kretzoi, 1943; Heissig, 2007
Ningxiatherium euryrhinus Deng, 2008
Ningxiatherium longirhinus Chen, 1977

Parelasmotherium schan-
siense

Killgus, 1923

Parelasmotherium linxiaense

Deng, 2001

Iranotherium morgani

Deng, 2005

Sinotherium lagrelii

Ringstrom, 1924

Elasmotherium caucasicum

Borissiak, 1914

Elasmotherium sibiricum

Fischer, 1808; Noskova,
2001

Bibliografia general

Cerdeno, 1998

Figura 2. Referencias bibliograficas seguidas para cada una de las espe-
cies incluidas en el presente trabajo.
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grafica del modelo. Estas deberan ser testadas en analisis
posteriores para comprobar sus efectos junto con las an-
teriores.

Como se ha mencionado en el apartado anterior, LA-
GRANGE permite introducir informacion sobre disponi-
bilidad temporal de puentes terrestres entre las areas de
estudio. Los eventos que marcan las diferentes configura-
ciones temporales de los puentes terrestres entre areas se
muestran en la Fig. 4.

3. RESULTADOS

3.1. ARBOL FILOGENETICO

El arbol filogenético de Elasmoteriina y su stem
group (Diceratherium y Menoceras) se muestra en la
Fig. 3.

3.2. RECONSTRUCCION BIOGEOGRAFICA

La reconstruccion detallada de la biogeografia del gru-
po, que incluye la de las tres resoluciones de la polito-
mia presente en el cladograma original (Deng, 2008), se
muestra con detalle en la Fig. 4. Para una interpretacion
detallada ver la discusion.

4. DISCUSION

La distribucion y taxonomia de las faunas de mamife-
ros estan directamente influenciadas por la evolucion pa-
leogeografica de su entorno (Vrba, 1992; Barnosky, 2001;
Benton, 2009). La sintesis de la extensa historia paleogeo-
grafica del Hemisferio Norte presentada puede parecer
una sobresimplificacion de un proceso extremadamente
complejo, pero se trata de un paso necesario para la mo-
delizacion de la corologia de un grupo animal dado.

La distribucion de los restos fosiles, base de nuestro
estudio, no permite una reconstruccion precisa del nodo
basal, pero apunta claramente hacia un origen del grupo
y una distribucion del grueso del stem group claramente
circum-Tethys. Los resultados del analisis LAGRANGE
muestran a Elasmotheriina ampliamente distribuido poco
después de su primera aparicion, proxima al limite Oligo-
ceno-Mioceno (Fig. 4). Los resultados de las tres topolo-
gias, una vez resuelta la politomia, muestran resultados
muy similares.

A diferencia de Diceratherium, una forma tipica norte-
americana, los restos de Menoceras han sido encontrados
en yacimientos del Mioceno inferior de América del Norte
y Europa occidental (Becker, 2003; Prothero, 2005). Am-
bos géneros cuentan con varias especies de cuernos pares
lateralmente enfrentados, adaptadas a espacios abiertos.
Menoceras aparece en el registro fosil de Estados Unidos
sin haberse descrito ningun pariente proximo en el conti-
nente norteamericano. El gran nimero de yacimientos de
este momento ubicados en las badlands del Medio-Oeste
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permiten descartar la falta de registro fosil. La reconstruc-
cion paleobiogeografica planteada confirma la hipotesis
previa en que la presencia de Menoceras en América del
Norte es considerada fruto de una migracién desde Eu-
rasia (Prothero, 2005; Becker, 2003). El paso de un cli-
ma calido y himedo del Eoceno a un clima seco y arido
acompaiado por una estacionalidad marcada del Oligo-
ceno de América del Norte favorecié la expansion de esta
forma préxima a Elasmotheriina (Prothero, 2005).

Kenyatherium bishopi es un elasmoterino de 9 Ma de
antigliedad encontrado en el yacimiento de Nakali, Kenia
(Aguirre y Guérin, 1974). Su posicion filogenética basal
implica que forma parte de un linaje primitivo de elasmo-
terinos que emigré a Africa desde Asia (Antoine, 2002;
Guérin y Pickford, 2003). Ougandatherium napakense
(Guérin y Pickford 2003), procedente del yacimiento de
Napak-1 en Uganda, no ha sido incluido hasta la fecha en
ningln analisis filogenético del grupo. Dicho yacimiento
data de hace unos 19 Ma, lo que lo sitiia proximo al origen
de los Elasmotheriina. Dado que no se ha realizado hasta
la fecha ningtn analisis filogenético de O. napakense, no
podemos saber con certeza si se encuentra emparentado
con K. bishopi, como plantean Guérin y Pickford (2003).
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- Hl Parelasmotherium linxiaense

Elasmotherium caucasicum

Elasmotherium sibiricum

Figura 3. 3A. Hipotesis filogenética calibrada de Elasmotheriina en
base a las relaciones cladisticas propuestas por Deng (2008) y da-
taciones publicadas en las descripciones de las distintas especies
(detalladas en la Fig. 2). Dichas dataciones han sido realizadas sigu-
iendo métodos radiométricos y de correlacion faunistica. Las lineas
horizontales representan linajes fantasma y extensiones de rango
(Smith, 1994) que hay que afiadir a los rangos estratigraficos, rep-
resentados por barras, para que coincidan con la hipétesis cladisti-
ca. Se sefala con una flecha el nodo que contiene Elasmotheriina.
3B. Curva de diversificacion de los Elasmotheriina incluidos en el
presente estudio en base a las relaciones filogenéticas propuestas en
la figura 3A. A principios del Mioceno inferior aparecen los primeros
representantes del grupo, representados por la especie Bugtirhinus
praecursor del yacimiento de Bugti-Hills, Pakistan, hace alrededor
de 20 Ma. A continuacion, el grupo experimenta un aumento en su
diversidad que alcanza un maximo hace unos 17 Ma compuesto prin-
cipalmente por especies procedentes de Europa y Asia menor. El grupo
alcanza su apogeo a finales del Mioceno superior gracias a la aparicion
de varias especies en China y Mongolia. Tras este momento, el grupo
entra en declive, siendo Elasmotherium el Gltimo género del grupo. Se
ha superpuesto la curva de temperatura de Zachos et al. (2001).

Sin embargo, las caracteristicas primitivas de K. bishopi,
la presencia de O. napakense hace unos 20 Ma y la exten-
sién de rango que sitta el linaje de K. bishopi en Africa
hacia ese momento parecen indicar el desarrollo de un li-
naje propio de elasmoterinos africanos diez millones de
aflos antes de la aparicion de Kenyatherium. Esto corrobo-
raria las hip6tesis propuestas por Antoine (2000) y Guérin
y Pickford (2003), en las que se plantea la permanencia de
un posible linaje de elasmoterinos basales africanos de los
cuales no se tiene registro intermedio entre los 19 a los 9
Ma. La revision de las dos especies africanas y el esclare-
cimiento de la posicion filogenética de O. napakense per-
mitiran contribuir a esclarecer las relaciones filogenéticas
del grupo durante el Mioceno inferior, afiadiendo mas re-
solucioén a sus patrones de diversificacion.

Los elasmoterinos se dispersan por Eurasia en diversas
oleadas de forma temprana. Durante el Mioceno inferior
la diversificacion del grupo es gradual, ocupando las zonas
periféricas de Africa, Europa y el Sur y Oeste de Asia. La
reconstruccion paleogeografica realizada por LAGRAN-
GE muestra un origen asiatico comtn a todas las formas
a partir del Mioceno medio. A finales del Mioceno medio
el grupo sufre una desaparicion masiva de formas curso-
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Reconstruccion paleobiogeografica de Elasmotheriina
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Figura 4. Reconstruccion biogeografica de Elasmotheriina representada sobre el arbol filogenético del grupo. La topologia del arbol esta ligeramente

modificada con el fin de poder incluir los simbolos de las dreas reconstruidas. Se indican las areas ocupadas por cada linaje hijo descendiente de cada
nodo. En el mapa se representan las diferentes regiones geograficas empleadas de forma esquematica y todas las conexiones posibles (los triangulos
representan la conexion del estrecho de Bering), asi como la leyenda. Se ha representado la curva de Zachos et al. (2001), que representa la tem-
peratura oceanica media en el Hemisferio Norte. Debajo, las barras sombreadas representan los momentos de presencia de las conexiones Arabiga
(entre Africa y la provincia Grecoirani, B-F) y del Estrecho de Bering (entre América del Norte y Asia, A-E). Sobre la escala se muestran eventos
importantes del Neodgeno. Un asterisco (*): acompafia los nodos para los que hay otras opciones de reconstruccion cuyos valores de probabilidad
caen dentro de las dos unidades logaritmicas. Ma: millones de afios antes del presente.

riales tipicas de latitudes ecuatoriales (como Hispanothe-
rium (Crusafont y Villalta 1947) o Caementodon Heissig
1972) y son sustituidas por formas pesadas y de gran ta-
maiflo tipicas de latitudes mas altas a partir del Plioceno
(como Elasmotherium o Iranotherium Ringstrom 1924).
Durante el Plio-Pleistoceno el grupo se vio drasticamen-
te reducido en géneros y morfologias. Las diferentes es-
pecies de Elasmotherium eran formas muy hipsodontas,
mediportales y de gran tamafio adaptadas a alimentarse de
pastos pobres en nutrientes y abrasivos, vegetacion tipica
de los biomas continentales frios. Su especializacion a ha-
bitats propios de los intervalos glaciares del Pleistoceno
los relego6 a las llanuras del Norte de Eurasia. A pesar de
la conexion intermitente entre Asia y América del Norte,
nuestro analisis sugiere que este linaje fue incapaz de atra-
vesar el estrecho de Bering en los momentos de maximo
glaciar. Su extincion se produjo en un momento donde los
elasmoterinos ya se encontraban en declive y coincidio
con la de otros muchos macromamiferos.

5. CONCLUSIONES

El rango bioestratigrafico de Elasmotheriina se extien-
de desde principios del Mioceno al Pleistoceno. Su histo-

Cidaris

ria paleobiogeografica comienza a escribirse en Asia hace
alrededor de 20 Ma. Desde alli se extienden a Europa y
Africa. Tras un maximo en el nimero de linajes del gru-
po, su diversidad desciende, quedando un unico género
tras el Plioceno inferior que sobrevive hasta el Pleisto-
ceno medio. El analisis de la historia paleobiogeografica
de los elasmoterinos supondra una pieza fundamental a
la hora de la reconstruccion corologica de los miembros
fosiles de la Familia Rhinocerotidae.
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terio de Educacion y trabajan en el marco del proyecto
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