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RESUMEN: Este trabajo examina las evidencias morfoldgicas del conjunto de fosiles huma-
nos recuperados del nivel TD6-2 del yacimiento de la cueva de la Gran Dolina (sierra de Ata-
puerca, Burgos). Estos fosiles, incluidos en la especie Homo antecessor y con una cronologia
compatible con el MIS 21, presentan rasgos plesiomorfos del clado Homo, rasgos derivados
compartidos con H. sapiens, rasgos derivados compartidos con H. neanderthalensis, rasgos
derivados compartidos con estas dos ultimas especies y rasgos derivados compartidos con
poblaciones del Pleistoceno Medio de Eurasia. Este complejo mosaico, con un sello neta-
mente europeo, podria ser explicado en el marco de un proceso de cladogénesis, ocurrido
durante el Pleistoceno Inferior, posiblemente en el suroeste de Asia. La poblacion polimérfica
resultante de este proceso pudo originar diferentes pulsos migratorios al menos hacia Europa
cuando las condiciones climaticas fueron favorables. Este proceso pudo ser muy complejo
desde el punto de vista de las relaciones de la “poblacion madre” con otros grupos humanos
y tendria que contemplar al menos una migracion hacia el continente africano a través del
Corredor Levantino. Solo asi se podria justificar el origen y evolucién de H. sapiens en Africa
durante el Pleistoceno Medio.

SUMMARY: This report examines the morphological evidences of the human fossils recove-
red from the TD6-2 level of the Gran Dolina cave site (Sierra de Atapuerca, Burgos, northern
Spain). These fossils, which were included in the species Homo antecessor and might have
been deposited during the MIS 21, exhibit plesiomorphic features for the Homo clade, apomor-
phic features shared with H. sapiens, apomorphic features shared with H. neanderthalensis,
apomorphic features shared with the two latter species, and apomorphic features shared with
the Eurasian Middle Pleistocene populations. This complex mosaic, which has a distinctly Eu-
ropean hallmark, could be explained in the framework of a cladogenetic process occurred du-
ring the early Pleistocene, probably in Southwest Asia. The polymorphic population originated
in this process might have been source of different migratory waves, at least towards Europe,
during favourable climatic conditions. This process could have been very complex concerning
the interactions of the “mother population” with other human groups and must consider at least
one migration to the African continent through the Levantine Corridor. Only this way we could
justify the origin and evolution of H. sapiens in Africa during the Middle Pleistocene.

Palabras clave: Pleistoceno, Africa, Eurasia, Evolucién humana. Homo antecessor
Key words: Pleistocene, Africa, Eurasia, Human Evolution, Homo antecessor

W



1. INTRODUCCION

Hoy en dia parece una obviedad afirmar que
los neandertales (Homo neanderthalensis) y
las poblaciones modernas (H. sapiens) com-
partimos un ancestro comun. Asumimos sin
reparos que una poblacion ancestral divergio
en algun lugar para dar lugar a dos linajes dis-
tintos y bien diferenciados. Sin embargo, no
hace tanto tiempo que los expertos aceptaban
la teoria multirregional (p.e., Wolpoff et al.,
1987). Esta teoria proponia que los humanos
actuales provenimos de la evolucion local de
poblaciones ancestrales, todas ellas adscri-
tas a H. erectus. El contacto genético entre
todas las poblaciones de Africa y Eurasia ha-
bria evitado procesos de especiacion. Sin em-
bargo, durante los afios 1980 y 1990, algunos
paleoantropdlogos cuestionaron esta teoria a
la luz de las evidencias del registro fosil (p.e.,
Stringer, 1983; Lahr, 1994; Stringer & MacKie,
1996; Tattersall, 1996; Rigthmire, 1996). Esas
evidencias apuntaban, entre otros muchos as-
pectos, a que los neandertales evolucionaron
en Europa y el oeste de Asia, mientras que el
origen de los humanos modernos estaria en
Africa (p.e., Stringer & Andrews, 1988). Los
fésiles de las poblaciones africanas de fina-
les del Pleistoceno Medio mostraban rasgos
suficientes como para hipotetizar que su evo-
lucion dio lugar a nuestra especie en regio-
nes subsaharianas. Desde el punto de vista
paleontoldgico, la solucién a este problema
consistio en encontrar un conjunto de fosiles
de homininos, cuyas caracteristicas fueran
suficientemente distintas de las de H. erectus
y aceptables para considerar que esos homi-
ninos dieron lugar tanto a los neandertales
como a los humanos modernos. En ese con-
junto podrian caber ejemplares fésiles como
los de Bodo (Etiopia) Kabwe (Zambia), Petra-
lona (Grecia), Tautavel (Francia) o Dali (Chi-
na). Todos estos ejemplares tienen en comun
un cerebro de mayores dimensiones que el de
H. erectus y podian haber surgido mediante
un proceso de especiacién ocurrido duran-
te el Pleistoceno Medio (Rigthmire, 1996).
El nombre elegido para esta especie fue H.
heidelbergensis, recuperando asi la denomi-
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nacion elegida en 1908 por Otto Shoetenscak
para la mandibula de Mauer. Esta mandibula
se convirtio de este modo en el holotipo de
la especie. En H. heidelbergensis se incluye-
ron también los fésiles humanos recuperados
en el yacimiento de la Sima de los Huesos de
Atapuerca (Arsuaga et al., 1997).

El hallazgo de fosiles humanos en el nivel TD6
del yacimiento de la cueva de la Gran Dolina
(Fig. 1), en la sierra de Atapuerca (Carbonell
et al., 1995), fue crucial en este debate. El es-
tudio de los fésiles encontrados en Gran Doli-
na entre 1994 y 1996 culminé con la propues-
ta de una nueva especie del género Homo, H.
antecessor (Bermudez de Castro et al., 1997).
Ademas, se postulé que H. antecessor podia
representar el ultimo ancestro comun de los
neandertales y de los humanos modernos.
Los rasgos faciales, similares a los de nuestra
especie, tanto en un individuo adulto como en
varios individuos inmaduros (Arsuaga et al.,
1999), contrastaba con las caracteristicas pri-
mitivas de los dientes (Bermudez de Castro et
al., 1999). Esta hipétesis fue duramente criti-
cada de manera verbal por los expertos, aun-
que los argumentos en contra nunca fueron
expuestos de manera abierta en ningun traba-
jo de caracter cientifico. El principal problema
de nuestra hipotesis fue explicar el surgimien-
to de H. sapiens en Africa, cuando la especie
H. antecessor se habia localizado en el ex-
tremo mas occidental de Europa. La ausencia
de posibles fésiles de H. antecessor en Africa
representaba un handicap muy importante.

Las investigaciones en el ambito de la genéti-
ca entraron con fuerza en el debate, basadas
en el analisis del ADN mitocondrial y nuclear
de las poblaciones actuales y de los neander-
tales (Ovchinnikov et al., 2002; Noonan et al.,
2006; Green et al., 2008; Endicott et al., 2010;
Fu et al., 2013), apoyando una divergencia
genética relativamente reciente para los dos
linajes. Algunos modelos sefalaban una se-
paracién tanto gendmica como poblacional en
torno a los 400.000 afios. No obstante, la ca-
libracidbn gendmica no es suficientemente pre-
cisa como para obtener resultados satisfacto-
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rios. Por ejemplo, los modelos de Noonan et
al. (2006) sugieren que la divergencia geno-
mica del ultimo ancestro comun de neander-
tales y humanos modernos se encuentra en
un rango de entre 1.015.000 y 468.000 anos
(95% de confianza), mientras que la definitiva
separacion de las dos poblaciones ocurrié en
un rango entre 620.000 y 170.000 afios (95%
de confianza). Ademas, Gémez-Robles et al.
(2013) no han sido capaces de encontrar en
el registro fosil morfologias dentales compa-
tibles con un hipotético antecesor comun de
neandertales y humanos modernos. Ni H.
antecessor ni H. heidelbergensis (en sentido
amplio) reunen los requisitos necesarios para
ser ancestros de los dos taxa. Segun estos
autores, tal vez habria que buscar ese ances-
tro en torno a un millén de afios. Ese momen-
to entraria en el intervalo de confianza de los
modelos de Noonan et al. (2006).
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Fig. 1: vista general del yacimiento de la cueva de la
Gran Dolina, en la que se puede apreciar un sondeo
realizado bajo el nivel de la Trinchera del Ferrocarril. La
parte del sedimento mas alta de la imagen se corres-
ponde con el nivel TD6. Asi pues, la imagen no recoge
los ultimos 8 metros superiores de los 27-28 actuales.
Imagen compuesta por Miguel Angel Martin Merino.
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El objetivo de este trabajo es abundar en esta
hipétesis, considerando los datos aportados
por el estudio de los fosiles del nivel TD6 de
Gran Dolina. El estudio continuado de los f6-
siles hallados hasta el momento en TD6 con-
firma la presencia de un conjunto unico de ca-
racteres primitivos y derivados, compartidos
estos ultimos con las poblaciones de Eurasia
del Pleistoceno Medio y con los neandertales.
Esta combinacion podria ser clave para en-
tender el escenario evolutivo del ultimo millén
de afos en Europa.

2. EL NIVEL TD6 DE GRAN DOLINAY
LOS FOSILES HUMANOS

TD6-2

Existen numerosos trabajos que explican las
caracteristicas y los datos obtenidos en el ni-
vel TD6 del yacimiento de la cueva de la Gran
Dolina (p.e., Carbonell et al., 1999; Bermudez
de Castro et al., 2008; Bermudez de Castro
et al., 2015), por lo que remitimos a los lec-
tores a esos trabajos (Fig. 2). En ellos pue-
den encontrarse descripciones del nivel TD6
y la informacién bibliografica necesaria para
conocer los principales resultados geoldgicos,
geocronoldgicos, paleontolégicos y paleocli-
maticos. La principal conclusion de todos ellos
apunta con claridad a la deposicién de TD6
(subnivel TD6-2) durante la fase calida MIS
21, hace unos 850.000 afios.

Los foésiles humanos de TD6-2: nu-
mero minimo de individuos

Los restos humanos de TD6-2 presentan un
elevado grado de fosilizacion y su consisten-
cia es notable. Sin embargo, la mayoria de los
elementos anatémicos estan fragmentados y
muestran un patrén de carniceria, similar al de
los restos de los grandes mamiferos de TD6-
2. Las evidencias son consistentes con uno o
mas eventos de canibalismo (Fernandez-Jal-
vo et al., 1999; Carbonell et al., 2010). Has-
ta el momento se han recuperado unos 160
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Fig. 2: detalle de la estratigrafia de una parte del nivel TD6 del yacimiento de la cueva de la Gran Dolina. El de-
nominado “Aurora Archaeostratigraphic set (AAS)”, que se corresponderia con TD6-2. Tres ejemplares de mandi-
bula ilustran la localizacién de los restos humanos en AAS, la mayoria de ellos localizados en dos subniveles. No
obstante, algunos restos han aparecido por encima de AAS (como la mandibula ATD6-112), quiza por retrabaja-

miento del nivel original en casos puntuales.

restos humanos. La coleccién incluye dientes
aislados, fragmentos de neurocraneo, craneo
facial y mandibula, asi como diferentes res-
tos del esqueleto postcraneal, entre los que
destacan dos humeros, dos escapulas, varias
costillas, vértebras y unos 25 huesos de pies
y manos.

En trabajos previos hemos discutido sobre el
namero minimo de individuos (NMI) represen-
tado en la coleccién de fosiles humanos de
TD6-2 (Bermudez de Castro et al., 2006). He-
mos llegado a contabilizar hasta un NMI=11.
Sin embargo, la segunda fase de la excava-
cion de TD6-2 demostré que los sedimen-
tos retirados durante el sondeo arqueologico
practicado en los afios 1990 estan realmente
organizados en varios niveles (Bermudez de
Castro et al., 2008), en lugar de representar un
unico estrato (Carbonell et al., 1995). Este he-
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cho implica que los restos recuperados entre
1994 y 1996, considerados en principio como
pertenecientes a un mismo grupo, pudieron
representar eventos temporales distintos.
Siendo asi, es prudente evitar especulaciones
y presentar un NMI en el que cada individuo
identificado lo sea de manera inequivoca, por
restos esqueléticos de cierta entidad. Si se
trata de dientes aislados, debe quedar total-
mente descartada su pertenencia a los demas
individuos. Cuatro dientes aislados deciduos
y dos gérmenes de incisivos permanentes po-
drian pertenecer a individuos inmaduros adi-
cionales. Pero es necesario esperar a futuras
excavaciones en TD6-2 para tomar una deci-
sion sobre estos dientes. En cualquier caso, el
75% de los individuos identificados son inma-
duros. Recientemente hemos presentado una
reevaluacion del NMI (Bermudez de Castro et
al., 2015), que reproducimos en la Tabla 1.




Tabla 1. Lista de individuos identificados en la coleccion de restos humanos de

TD6-2.
Individuo Numero de inventario  Ejemplar Edad de muerte’
H1 ATDG6-1 Cinf. izq. 13,5-14,5
ATDG6-2 l2 izq.
ATDG6-3 Ps der.
ATDG6-4 P4 der.
ATD6-5 Frag. de mandibula
Lado derecho, con
M1-Ms in-situ
ATDG6-6 Fragm. De corona de
C inf. der.
ATDG6-7 P3 der.
ATDG6-8 P+ der
ATDG6-9 P4 izq.
ATD6-10 M’ der.
ATD6-11 M7 izq.
ATD6-12 M?2 der.
H2 ATDG6-14 Fragm. de maxilar sup.
izg., con dc-dm’ in-situ 3,5-4,0
H3 ATD6-69 Maxilar sup. y hueso
zigomatico izq., con P3,
M'y M2 (sin erupcionar)
en el lado izq., e I1>-M?en
el lado der. 10,0-11,0
H4 ATD6-125 P4 der. 13,5-14,5
H5 ATD6-94 M1 der.
ATD6-103 M der. aprox. 6,0
H6 ATD6-96 Mitad izq. de mandibula
Con P3-Ms in-situ aprox. 17,0
H7 ATD6-113 Fragm. del lado izq.
de mandibula, con
M2y Ms in-situ aprox. 17,0
H8 ATD6-112 Mitad sup. del lado der.

del cuerpo de una

mandibula, desde la

sinfisis hasta la cripta del

M2. Coronas dm1y dmz 3,5-3,9

1. La edad de muerte se ha estimado utilizando estandares actuales (ver
Bermudez de Castro et al., 1999).
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3. RESULTADOS

En este apartado resumiremos los resultados
mas relevantes de los diferentes especialistas
que han intervenido hasta el momento en el
estudio del material fosil humano de TD6-2.
Los restos fosiles de H. antecessor muestran
un conjunto de rasgos todavia en su estado
primitivo desde la cladogénesis que dio lugar
al género Homo. En la denticibn podemos
destacar la morfologia compleja de las coro-
nas y raices de los premolares inferiores, la
presencia de cingulo en estas piezas, la serie
creciente de los molares superiores e inferio-
res (M2>M1) o el patron muy complejo de cre-
nulaciones de esmalte (observable solo en las
coronas sin gastar) (Bermudez de Castro et
al., 1999). En la mandibula (Fig. 3) podemos
ver la posicion adelantada del foramen mental
(nivel del P3), la posicion retrasada de la pro-
minencia lateral (nivel del M2-M3), la posicion
baja de la linea milohioidea con respecto al
margen alveolar al nivel del M3, la trayectoria
de esta linea, muy paralela al margen alveo-
lar, el relieve marcado de la fosa pterigoidea

o la interseccién de la escotadura mandibular
con el condilo (Carbonell et al., 2005; Bermu-
dez de Castro et al., 2008). En el esqueleto
postcraneal se puede citar la notable longitud
del cuello del radio, tanto en términos abso-
lutos como relativos (Carretero, Lorenzo &
Arsuaga, 1999). Como es bien sabido, los ca-
racteres primitivos (plesiomorfos) no ofrecen
soluciones para hipotetizar sobre las relacio-
nes filogenéticas de una especie. Asi que nos
fijaremos en los rasgos derivados (apomorfi-
cos) que presenta H. antecessor.

La publicacién de esta especie en 1997 hizo
mucho hincapié en los caracteres “sapiens”
de los humanos de TD6, con particular aten-
cion en el ejemplar inmaduro ATD6-69 (Ber-
mudez de Castro et al., 1997). La descripcion
de este ejemplar (Fig. 4) y de otros especi-
menes inmaduros y del hueso malar izquierdo
ATD6-58 puso de relieve la orientacion coro-
nal de la superficie infraorbital, la inclinacion
postero-inferior de esta superficie (que inclu-
ye fosa canina), el arqueamiento de la cresta
cigbmatico-alveolar, la proyeccion de los hue-

Fig. 3: aspecto lateral de la mandibula ATD6-96 (individuo H6).
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Fig. 4: maxilar ATD6-69 (individuo H3).

sos nasales y la presencia de tubérculo cigo-
maxillar (Arsuaga et al., 1999). Esta conste-
lacion de rasgos se observa en la cara de las
poblaciones modernas y no cabe duda de que
H. antecessor es la especie mas antigua co-
nocida con tales caracteristicas. Por otro lado,
el borde superior de la escama temporal es
convexo y el canal incisivo presente en ATD6-
69 es casi vertical (Arsuaga et al., 1999).
Estos dos ultimos caracteres también estan
presentes en los neandertales. De ahi que la
hipotesis inicial de 1997 sobre las relaciones
filogenéticas de H. antecessor permaneciera
intacta durante algun tiempo. Ademas, la lista
de caracteres derivados compartidos por los
humanos de TD6 y los neandertales se ha in-
crementado de manera sustancial durante los
ultimos anos, especialmente desde el hallaz-
go de nuevos ejemplares fosiles en primera
década del siglo XXI.

Aunque la mandibula ATD6-96 presenta un
patrén general primitivo, la reconstruccion de

Tﬂ“—&—z&\'ﬁ—

su arcada alveolar es parabdlica (Bermudez
de Castro et al., 2015) y presenta un tubér-
culo pterigoideo medial caracteristico de los
neandertales y de las mandibulas de la Sima
de los Huesos de Atapuerca. Las mandibulas
de TD6-2 son graciles, con una altura y un es-
pesor del cuerpo muy bajos y comparable a
las de los especimenes del Pleistoceno Medio
de Asia y Europa. En otros caracteres, como
la posicion del tercer molar con respecto a la
rama mandibular, la inclinacion del area re-
tromolar, el relieve de la fosa masetérica, el
perfil goniaco o la ausencia de prominencia
alveolar, las mandibulas de TD6-2 son deri-
vadas y recuerdan a los ejemplares del Pleis-
toceno Medio de Asia y Europa (Carbonell et
al., 2005). La region mastoidea es pequefa
y el proceso mastoideo presenta una minima
proyeccion y un surco digastrico obliterado en
su region anterior. Este rasgo es también ca-
racteristico de los neandertales, pero también
de otros homininos (Arsuaga et al., 1999). La
forma del poligono occlusal formado por las



cuatro cuspides y de la corona de los primeros
molares superiores, sin embargo, es exclusi-
va de los neandertales, de H. antecessor y de
los humanos de la Sima de los Huesos. La
forma de la corona de estos dientes es rom-
boidal, con un angulo disto-bucal de la coro-
na reducido y un hipocono de gran tamano,
que forma un abombamiento muy marcado de
la region disto-lingual (Gémez-Robles et al.,
2007). Ademas, los incisivos superiores pre-
sentan una forma en pala, muy marcada en
algun espécimen. Este rasgo esta presente
en las poblaciones del Pleistoceno de Eurasia
(Martinon-Torres et al., 2008), pero esta espe-
cialmente desarrollado en los neandertales.

En la clavicula, Carretero, Lorenzo & Arsua-
ga (1999) también notan las similitudes de H.
antecessor con los neandertales. La clavicula
ATDG6-50 es larga, relativamente gracil, con
curvatura de la diafisis muy pronunciada y epi-
fisis relativamente pequenas con respeto al ta-
mano del ejemplar. En el humero (ejemplares
inmaduro [ATD6-121] y adulto [ATD6-148] se
observa una fosa olecraniana profunda y pila-
res lateral y medial muy estrechos. Estos ras-
gos también son propios de los neandertales
y de los humanos de la Sima de los Huesos
(Bermudez de Castro et al., 2012). Por ultimo,
el talus presenta una troclea relativamente
estrecha, un rasgo también exclusivo de los
neandertales (Pablos et al., 2012).

4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

El debate sobre la separacion de la genealogia
de los neandertales y de los humanos moder-
nos en base a datos moleculares ha entrado
en una cierta crisis. Endicott et al. (2010) fija-
ron esta separacion entre 540.000 y 340.000
afos, con un promedio de 430.000 afos. Es
conveniente notar que esta antiguedad es la
que se ha propuesto en fecha reciente para
los homininos recuperados en el yacimiento
de la Sima de los Huesos de la sierra de Ata-
puerca (Arsuaga et al., 2014). En ese senti-
do, también es importante recordar que estos
homininos estan claramente derivados en sus
rasgos faciales y en el aparato dental hacia
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la especie H. neanderthalensis (Arsuaga et
al., 2014; Martinon-Torres et al., 2012). Es por
ello que las fechas propuestas por la mayo-
ria de los genetistas no concuerdan con las
evidencias del registro fosil. No obstante, al-
gunos expertos en ADN antiguo proponen fe-
chas mucho mas antiguas para la separacion
de las dos genealogias, llegando incluso a la
MIS 21 (Ovchinnikov et al., 2012; Green et al.,
2008; Langergraber et al., 2012), que precisa-
mente coincide con la cronologia de H. ante-
cessor. También es interesante citar que los
métodos utilizados por los genetistas son dis-
pares y ofrecen resultados diferentes. Asi, Fu
et al. (2013) sugieren una tasa de sustitucion
en el genoma nuclear que reduce el tiempo
incluso hasta la mitad de lo estimado previa-
mente. En el caso que nos ocupa y siguiendo
las estimaciones de Endicott et al. (2010) es-
tariamos en torno a los 900.000 afios, en pro-
medio. Otros investigadores estan de acuerdo
con aceptar tasas de mutacion generales mas
lentas (Hawks, 2012; Scally & Durban, 2012),
que afectarian a las conclusiones sobre la di-
vergencia de nuestra genealogia y la de los
neandertales.

Estos resultados estarian en concordancia
con las conclusiones de Gémez-Robles et al.
(2013) acerca de la posible antigiedad de la
separacion entre los dos linajes. Pero al mis-
mo tiempo, y en consonancia con los resul-
tados de estos autores, no contemplamos la
posibilidad de que H. antecessor sea el ultimo
antecesor comun de los neandertales y de los
humanos modernos. Asi lo propusimos hace
ya algunos afos (Bermudez de Castro et al.,
2003) y seguimos defendiendo la posibilidad
de hipotesis alternativas. Cierto es que H. an-
tecessor tiene rasgos faciales muy similares
a los nuestros, junto a una lista cada vez mas
extensa de caracteres compartidos con los
neandertales y sus ancestros del Pleistoce-
no Medio de Europa. Freidline et al. (2013),
que han estudiado el crecimiento de la cara
en neandertales y poblaciones modernas, asi
como los rasgos de diferentes homininos, han
propuesto que la cara moderna pudo surgir
en varios lugares del planeta en momentos
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distintos. Segun estos autores, las caracteris-
ticas faciales inequivocamente modernas de
H. antecessor habrian surgido mediante un
proceso de convergencia evolutiva en diferen-
tes taxa. Sin embargo, consideramos que la
convergencia de todos los rasgos que compo-
nen el médulo del craneo facial es un suceso
altamente improbable (Bermudez de Castro &
Martinon-Torres, 2014). Ademas, el remodela-
do éseo de la cara del ejemplar juvenil ATD6-
69 es derivado y similar al de las poblaciones
modernas (Lacruz et al., 2013) y distinto al del
ejemplar KNM-WT 15000 (H. ergaster), que
presentaria la forma primitiva de crecimiento
facial. Mientras, la cara de los neandertales
tendria un crecimiento derivado, diferente al
de H. sapiens. En nuestra opinion, los rasgos
faciales modernos surgieron una unica vez y
proponemos que H. antecessor los heredé de
un hipotético ancestro del Pleistoceno Inferior.
La especie representada en TD6 seria podria
ser una rama lateral restringida al oeste de
Europa, aunque proxima de ese hipotético an-
cestro ;Como explicar entonces la constela-
cion de rasgos de H. antecessor?

Ademas de los rasgos faciales de tipo moder-
no, H. antecessor presenta una notable lista
de caracteres compartidos con los neander-
tales. Bien es cierto que se trata de rasgos
aislados, pero resulta muy interesante que se
localicen en diferentes regiones anatémicas
(Carretero, Lorenzo & Arsuaga, 1999; Goémez-
Robles et al., 2007; Bermudez de Castro et
al., 2012; Bermudez de Castro & Martindn-To-
rres, 2013; Bermudez de Castro et al., 2014).
Estos caracteres ya no pueden ser conside-
rados apomorfias neandertales, sino caracte-
res aparecidos en una poblacidon polimorfica
ancestral hace en torno a un millon de anos
y heredados por sus descendientes. En ese
sentido, Bermudez de Castro & Martindn-To-
rres (2013) han presentado un escenario evo-
lutivo, en el que se contemplan factores cli-
maticos y geograficos (ver también Dennell et
al., 2011 y Martinén-Torres et al., 2011). Pues-
to que no resulta convincente pensar en que
las raices de los neandertales alcanzan un
millon de afos de antigiedad, consideramos
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la posibilidad de un proceso de cladogénesis
en Eurasia sucedido en torno a esta fecha o
incluso en un periodo anterior. Esta divergen-
cia de una poblacién ancestral —que algunos
podrian identificar como H. erectus- pudo evo-
lucionar en el suroeste de Asia y ser el origen
de diferentes migraciones hacia el continente
europeo en momentos favorables. Las pobla-
ciones “hijas” del nuevo linaje llevarian en su
genoma nuevos caracteres (apomorfias) junto
a los rasgos primitivos del linaje ancestral. El
factor tiempo de migracion hacia Europa y las
condiciones climaticas y geograficas del con-
tinente durante finales del Pleistoceno Inferior
y el Pleistoceno Medio, habrian favorecido
fendbmenos de aislamiento en las peninsulas
del sur del continente. Este escenario podria
explicar la diversidad que hoy en dia podemos
ver en el registro del Pleistoceno Medio de
Europa (ver p.e., Manzi, 2001 y Roksandidic
et al., 2012).

Este escenario rompe una idea aceptada por
la mayoria. Desde la propuesta y aceptacion
del origen africano de H. sapiens (Stringer &
Andrews, 1988), Africa ha sido tradicionalmen-
te considerada como la fuente de todas las
migraciones hacia Eurasia, incluyendo aque-
llas que dieron lugar al linaje de los neander-
tales (Stringer & Hublin, 1999; Hublin, 2009;
Mounier et al., 2009; Abbate & Sagri, 2011)
e incluso a poblaciones llegadas durante el
Pleistoceno Inferior (Krause et al., 2010). No
obstante, y como hemos expuesto en trabajos
previos (Martinon-Torres et al., 2011; Bermu-
dez de Castro & Martindn-Torres, 2013) el su-
roeste de Asia podria representar una region
muy favorable para la evolucién de los homi-
ninos durante todo el Pleistoceno. El Corredor
Levantino es un verdadero cruce de caminos
entre Africa y Eurasia y ha sido considerado
como un “punto caliente” de la biodiversidad
(Carrion et al., 2011). Esta calificacion impli-
ca que la region ha sido un lugar favorable
a procesos de cladogénesis, con capacidad
para los procesos de especiacion y tasas de
extincion reducidas (Kingston, 2007; Spathelf
& Waite, 2007; Ricklefs, 2010).



Ya en 1998 Philip Rightmire sugirié un evento
de especiacion en Africa durante la fase inicial
del Pleistoceno Medio. Rightmire se inspir6 en
su estudio del craneo de Bodo (Etiopia), que
presenta ciertas semejanzas, entre otros, con
el craneo de Petralona (Grecia). Estos ejem-
plares serian el resultado de un evento de cla-
dogénesis, del que habria surgido la especie
H. heidelbergensis. Esta especie se habria
dividido en una poblacion africana (origen de
H. sapiens) y en un poblacién europea (origen
de H. neanderthalensis). La separacion fisica,
segun Rightmire (1998), podria haber sucedi-
do en Africa o en el oeste de Asia. La hipéte-
sis de Rightmire (1998) esta bien construida
y se basa en las evidencias disponibles en
ese momento. Sin embargo, faltaba por entrar
en escena de H. antecessor con su particu-
lar constelacion de rasgos. La presencia de
caracteres neandertales y modernos en esta
especie obliga a retrasar la separacién de las
dos genealogias. Resulta muy interesante la
observacion de Rightmire sobre la posibilidad
de una posible particién de la especie H. hei-
delbergensis en el oeste de Asia. Este autor
se encuentra forzado por el hecho de tener
que explicar la presencia de ejemplares de
esta especie a un lado y otro del Mediterraneo,
cuya unica conexion por tierra firme es el Co-
rredor Levantino. No obstante, en la posicion
de Rightmire sigue latente la idea de que Afri-
ca es el origen de todas las migraciones ha-
cia Eurasia. La posibilidad de que este ultimo
continente sea fuente de diversidad biolégica
de los homininos, incluyendo su regreso hacia
Africa, no es frecuente en la literatura, salvo
contadas excepciones (Clarke, 2000; Dennell
& Roebroeks, 2004; Martinon-Torres et al.,
2007; Martinén-Torres et al., 2008). Dejando a
un lado la posibilidad de paso por otros luga-
res, como el estrecho de Bab-el Mandeb en el
cuerno de Africa, es evidente que el Corredor
Levantino ha sido la conexién y encuentro de
caminos entre Africa y Eurasia. Esa conexion
tuvo que ser franca al menos hasta el final de-
nominada “Transicion del Pleistoceno Medio
(MPT)” (1,25 — 0,7 millones de anos), cuando
la puerta se cierra durante la mayor parte del
resto del Pleistoceno. La enorme barrera del
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Sahara y los desiertos del sur del Corredor
(como el desierto de Négev) son responsa-
bles de esta situacion.

Por todo ello, podemos retomar la hipotesis de
Rightmire (1998) y adaptarla a las evidencias
del registro fosil y a la logica de los factores
geograficos y climaticos. El suroeste de Asia
pudo ser un lugar idéneo para la formacion de
un nuevo linaje antes o durante la MPT. Nada
se opone a pensar que este nuevo linaje ex-
tendiese su area de influencia hacia el este de
Africa, donde persistian las poblaciones de H.
ergaster (H. erectus africano) (Abbate et al.,
1998; Machiarelli et al., 2004). Esta hipotesis
podria ser contrastada con el posible hallaz-
go de restos, que permitieran seguir la pista
evolutiva de especimenes como el craneo de
Bodo (aprox. 600.000 afios), ciertamente muy
diferente a los ejemplares de hace un millén
de afios. La ausencia de registro fosil en el
este del continente africano en ese largo pe-
riodo de 400.000 afios es, por el momento, un
handicap importante (ver p.e. Manzi, 2004).

Por otro lado, es interesante revisar los datos
sobre migraciones de los grandes mamiferos.
En Eurasia, los principales movimientos du-
rante el Pleistoceno fueron transversales, que
no implicaron adaptaciones de envergadura
(Made, 2011). Las ultimas migraciones impor-
tantes desde Africa hacia Eurasia y viceversa
sucedieron hace entre 1,8 y 1,3 millones de
anos, precisamente antes del MPT (ver p.e.
O’'Regan et al., 2011). Segun estos mismos
autores, las migraciones posteriores a 1,2 mi-
llones de afos entre los dos continentes fue-
ron esporadicas. No se puede descartar, por
tanto, la formacion de un linaje humano en el
suroeste de Asia, cruce de caminos y proclive
a la generaciéon de biodiversidad (Carrion et
al.,, 2011). Ese linaje tendria que ser polimor-
fico en muchos de sus caracteres, incluyendo
el craneo facial. Solo de este modo podriamos
entender la presencia de rasgos modernos en
la cara de H. antecessor, sin recurrir a pro-
cesos multiples de convergencia evolutiva. El
movimiento de las poblaciones de este nuevo
linaje hacia Africa habria sido posible aun des-
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pués del MPT. En estas poblaciones podria-
mos encontrar a los antecesores de individuos
como el representado por el craneo de Bodo.
La poblacién residente en el suroeste de Asia
podria haber sido fuente de movimientos mi-
gratorios hacia Europa, que habrian dado lu-
gar a la especie H. antecessor y a los ances-
tros de los neandertales, y tal vez hacia otros
lugares de Asia. EI empeoramiento climatico
posterior a la MPT termind por cerrar durante
largo tiempo el Corredor Levantino y contribuir
a la divergencia genética que dio lugar a H.
neanderthalensis en Europa y el suroeste de
Asia y H. sapiens en Africa. La hipétesis alter-
nativa a este modelo tendria que contemplar
sucesivas expansiones de poblacion desde
regiones subsaharianas del este de Africa,
ocurridas en diferentes momentos del Pleis-
toceno, en las ya estuvieran presentes rasgos
caracteristicos de la poblaciones europeas,
incluidos los neandertales.
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