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ABSTRACT

In this work the artiodactyls from the Sossís bed (lower Headonian, Prepyrenean basin, Iberian Peninsula) are      
described and fi gured. Six species belonging to six genera and three families are identifi ed: Cebochoeridae (Cebo-
choerus helveticus and Acotherulum sp.), Anoplotheriidae (Dacrytherium ovinum) and Xiphodontidae (Leptothe-
ridium lugeoni, Xiphodon intermedium and Haplomeryx euzetensis). Sossís and the close locality of Roc de Santa 
are the beds where X. intermedium is better documented. The genus Acotherulum, is identifi ed for the fi rst time.
Catodontherium and Dichodon, previously identifi ed in Sossís, have been classifi ed as belonging to other known 
species in the bed. The Sossís artiodactyls association confi rmes it as belonging to the lower Headonian, reference 
level of Fons 4 (MP 17 a), since the same species that in the French and Swiss beds of the above mentioned level 
are present. Furthermore, artiodactyls confi rm the Western European character of Sossís fauna where the typical 
Iberian endemic taxa are absent. 

Key words: Artiodactyla, upper Eocene, Prepyrenean basin, Catalonia, Iberian Peninsula.

RESUMEN

En este trabajo se describen y fi guran los artiodáctilos del yacimiento de Sossís (Headoniense inferior, Cuenca Pre-
pirenaica, Península Ibérica). Han sido determinadas seis especies pertenecientes a seis géneros y tres familias: Ce-
bochoeridae (Cebochoerus helveticus y Acotherulum sp.), Anoplotheriidae (Dacrytherium ovinum) y Xiphodontidae 
(Leptotheridium lugeoni, Xiphodon intermedium y Haplomeryx euzetensis). Sossís y la cercana localidad de Roc 
de Santa son los yacimientos en los que X. intermedium está mejor documentada. Catodontherium y Dichodon, 
anteriormente reconocidos en Sossís, se han asignado a otras especies reconocidas en el yacimiento. Se identifi ca 
por primera vez el género Acotherulum. La asociación de artiodáctilos de Sossís se confi rma como perteneciente al 
Headoniense inferior, nivel de referencia de Fons 4 (MP 17a), ya que están presentes las mismas especies que en 
los yacimientos franceses y suizos de dicho nivel. Además, los artiodáctilos confi rman el carácter europeo-occiden-
tal de la fauna de Sossís en la que están ausentes los taxones endémicos ibéricos.

Palabras clave: Artiodáctilos, Eoceno superior, Cuenca Prepirenaica, Cataluña, Península Ibérica.
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INTRODUCCIÓN

El yacimiento headoniense de Sossís (provincia de Llei-
da, Cuenca Prepirenaica, Península Ibérica) es uno de los 
más importantes del Eoceno superior continental ibérico. 
Desde los primeros trabajos paleontológicos de los años 40 
del siglo pasado, se han sucedido numerosas publicaciones. 
Casanovas (1998) resume los antecedentes históricos de los 
estudios paleontológicos en este yacimiento y Checa & Ca-
sanovas (1990) sintetizan las citas referentes a esta localidad. 
Recientemente López-Martínez et al. (1998) realizan una 
revisión sobre varios grupos de mamíferos del yacimiento 
de Sossís, entre los que cabe citar los invertebrados y pali-
nifl oras (Civis et al., 1998); algunos micromamíferos como 
los glíridos (Agustí & Arcas, 1997; Van Dam, 1998), los 
pseudosciúridos (Cuenca, 1998) y Theridomys (ver Peláez 
Campomanes, 1998), y los perisodáctilos (Casanovas et al.,
1998). En dicho trabajo no se estudiaron los artiodáctilos. 

Asimismo, los trabajos que exponen los antecedentes 
geológicos de esta zona también son muchos y muy disper-
sos. A modo de resumen, el yacimiento de Sossís se halla 
sito en la subcuenca de La Pobla de Segur, enclavada en la 
Cuenca de Tremp-Graus (ver mapas de situación y geológico 
en fi g. 1 y fi g. 2 de López-Martínez et al., 1998: 10-11). El 
estudio sedimentológico y estratigráfi co fue inicialmente rea-
lizado por Casanovas (1975), que enclava dicho yacimiento 
en el Miembro Sossís de la Formación Collegats. Las sub-
divisiones estratigráfi cas propuestas por Casanovas (1975) 
se basan en las indicadas por Rosell-Sanuy & Riba (1966), 
posteriormente modifi cadas por Robles (1984), Robles & 
Ardevol (1984) y, fi nalmente, Mellere & Marzo (1992). En 
cuanto a la evolución sedimentaria de dicha cuenca, ha sido 
estudiada por Barnolas-Cortinas (1992) y Barnolas-Cortinas 
et al. (1991), quienes destacan que en ella se acumularon 
esencialmente sedimentos terrígenos continentales y de pla-
taforma. Finalmente, en el trabajo de síntesis de López-Mar-
tínez et al.. (1998), se incluye un estudio sedimentológico 
y petrológico sobre los yacimientos de Sossís y Claverol 
(Arribas-Mocoroa, 1998).

Bataller (1942) cita por vez primera la presencia de 
artiodáctilos en Sossís, señalando la presencia dudosa de 
Anoplotherium commune Cuvier, 1804, de acuerdo con la 
determinación del donante de unos fósiles provenientes del 
yacimiento. Sin embargo, tal determinación era errónea y 
Villalta & Crusafont (1944) lo asignan posteriormente a Pa-
laeotherium magnum Cuvier, 1804. Crusafont (1964, 1965, 
1966, 1967) cita varios artiodáctilos recalcando que se tra-
ta de determinaciones provisionales: Dacrytherium ovinum, 
Leptotheridium lugeoni, Xiphodon intermedium, Haplomeryx 
euzetensis y Dichodon cervinum. Golpe (1971, 1972, 1974) 
resume las sinonimias, describe brevemente y determina 
varios artiodáctilos de Sossís presentando la siguiente lista: 
Choeromorus helveticus, Catodontherium sp., Catodontherium sp., Catodontherium Dacrytherium 
ovinum y Leptotheridium lugeoni, no haciendo referencia a 
Xiphodon intermedium, Haplomeryx euzetensis y Dichodon 

cervinum. Una lista prácticamente igual a esta última es pu-
blicada en el catálogo de Crusafont & Casanovas (1973). 
Poco después, Casanovas (1975) presenta una lista de los 
taxones hallados en Sossís basada en la bibliografía exis-
tente, añadiendo a los cuatro anteriores los tres últimos que 
habían sido obviados por Golpe (1971, 1972, 1974). 

Sudre (1978a), en su revisión de los artiodáctilos del 
Eoceno medio y superior de Europa occidental, presenta una 
lista faunística que es idéntica a la de Casanovas (1975) con 
la excepción de la atribución a Cebochoerus (C.) lacustris 
de un molar superior anteriormente determinado como Ch. 
helveticus; éste es el único material de Sossís que revisa 
dicho autor, junto con medidas que aporta del material de 
Xiphodon intermedium. Checa & Casanovas (1990) presen-
tan una lista faunística similar con la salvedad de referen-
ciar ?Dichodon cervinum; esta lista es transcrita sin cam-
bios por Antunes et al. (1997) y Casanovas et al. (1998). La 
cita de Dichodon debe ser considerada como improcedente 
al arrastrarse en la bibliografía la determinación inicial de 
Crusafont de material que posteriormente fue asignado pri-
mero a Cebochoerus lacustris después a Cebochoerus minor 
(ver Hooker, 1986) y fi nalmente a Cebochoerus helveticus
de acuerdo con Hooker & Weidmann (2000).

En conclusión, los artiodáctilos de Sossís habían sido fre-
cuentemente citados pero escasamente estudiados. Numero-
sas publicaciones los citaban o presentaban listas faunísticas 
apoyadas en trabajos anteriores. No obstante faltaba un es-
tudio exhaustivo y de conjunto de este material que tampo-
co había sido fi gurado. El propósito de este trabajo es, por 
un lado, la revisión y puesta al día de los artiodáctilos del 
yacimiento describiendo todo el material disponible, tanto 
el que aparece en trabajos anteriores como una serie de pie-
zas no descritas ni referenciadas en la bibliografía; por otro 
lado, fi gurar las especies presentes y por último discutir sus 
implicaciones bioestratigráfi cas y biogeográfi cas.

Para la nomenclatura de los elementos dentarios ver Mo-
rales & Soria (1995). En este trabajo seguimos fundamen-
talmente la sistemática de artiodáctilos usada por Hooker & 
Weidmann (2000) que en gran parte se basa en el trabajo de 
Gentry & Hooker (1988). 

El material estudiado se encuentra depositado en el Mu-
seo Provincial de Paleontología “Miguel Crusafont” de Sa-
badell (Barcelona); las siglas y numeración de las piezas 
corresponde a la colección de dicho museo.

Para la biocronología nos basamos en la escala de nive-
les de referencia de mamíferos del Paleógeno europeo (ni-
veles MP) establecida en Mainz (Schmidt-Kittler, 1987) y 
ampliada y matizada en Montpellier (BiochroMʼ97; Aguilar 
et al., 1997). También hacemos referencia a la ELMA (Euro-
pean Large Mammal Age, Haq & Eysinga, 1998). Beamud 
et al. (2003) cuestionan la correlación aceptada hasta ahora 
para los niveles MP con los pisos marinos (Berggren et al., 
1995) según la cual los niveles MP14 a 16 se correlacionan 
con el Bartoniense y MP17-MP20 con el Priaboniense. Ba-
sándose en datos magnetoestratigráfi cos obtenidos en series 
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sedimentarias de los Pirineos centrales, dichos autores hacen 
corresponder los niveles MP14 y MP15 con el Luteciense y 
MP16 y MP17 temprano con el Bartoniense inferior. 

PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA

Clase MAMMALIA
Orden ARTIODACTYLA Owen, 1848

Familia Cebochoeridae Lydekker, 1883
Género Cebochoerus Gervais, 1852

Cebochoerus helveticus (Pictet & Humbert, 1869)
Fig. 1a

1964  Dichodon cervinum (Owen); Crusafont, 162.
1965  Dichodon cervinum (Owen); Crusafont, 6.
1967  Dichodon cervinum (Owen); Crusafont, 615.
1971  Choeromorus helveticus Pictet & Humbert, 1869; Golpe, 

63.
1972  Choeromorus helveticus Pictet & Humbert, 1869; Golpe, 

97.
1973  Dichodon cervinum (Owen, 1841); Crusafont & Casano-

vas, 137.
1973  Choeromorus helveticus Pictet & Humbert, 1869; Crusafont   Choeromorus helveticus Pictet & Humbert, 1869; Crusafont   Choeromorus helveticus

& Casanovas, 124.
1974  Choeromorus helveticus Pictet & Humbert, 1869; Golpe, 

10.
1975  Choeromorus helveticus; Casanovas, 9.
1978a  Cebochoerus (Cebochoerus n.s.g.) lacustris Gervais, 1856; 

Sudre, 74 .
1986  Cebochoerus minor Gervais; Hooker, 397.Cebochoerus minor Gervais; Hooker, 397.Cebochoerus minor
1990  Cebochoerus (Cebochoerus) lacustre Gervais; Checa & 

Casanovas, 28.
1997  Cebochoerus (Cebochoerus) lacustris; Antunes et al., 346.
1998  Cebochoerus (Cebochoerus) lacustre Gervais; Casanovas, 

44.

Lista de material: IPS 5889 (=1821) M2/ derecho (Fig.1a). IPS 
5887 (= 1471) fragmento de M/1 o M/2 derecho. IPS 5867 frag-
mento posterior de M/3.

Descripción: El molar superior derecho IPS 5889 ya fue sucinta-
mente descrito por Golpe (1971: 309). Sudre (1978a: 75) aportó 
dimensiones (L=8,2; l=9) y Hooker (1986: fi gs. 57 y 60) lo incor-
poró a dos gráfi cos de dimensiones de ceboquéridos. Es una pie-
za apenas usada, de modelo bunodonto aunque menos que otras 
especies de Cebochoerus. Paracono y metacono cónicos con la 
base muy ensanchada, especialmente en el lado labial. Mesostilo 
ausente. Una cresta poco marcada va, en sentido antero-posterior, 
desde la parte anterior de paracono a la parte posterior del meta-
cono. Protocono y metacónulo menores que los conos externos, 
con ligeras crestas en V, no muy marcada en el metacónulo; pre-
protocrista corta y gruesa, unida al paracónulo; postprotocrista 
baja y gruesa, que llega hasta la base del metacono. Cresta ante-
rior del paracónulo baja y gruesa. Paracónulo menor que el resto 
de conos pero bien visible. Cíngulo anterior delante del paracono 
y del protocono; cíngulo posterior entre metacono y metacónulo. 
Mamelón bajo en metacónulo, en la zona del endofl exo.

El fragmento posterior de molar inferior derecho (IPS 5887; 
anchura 8 mm) fue citado por Golpe (1971: 310; número 1471) 
como parte anterior derecha de ?M/2 de Choeromorus helveticus
Pictet & Humbert, 1869. Se trata del talónido de un M/1 o M/2 en 
el que se observan un hipocónido y un endocónido bunodontos, 
así como una pequeño hipoconúlido. El fragmento de M/3 (IPS 
5867) conserva la parte posterior del talónido y el hipoconúlido, 
que es muy grande y prominente hacia atrás.

Discusión: Crusafont (1964, 1965, 1967) atribuye las pie-
zas IPS 5889 y 5887 a Dichodon cervinum (Owen, 1841) 
de forma provisional. Golpe (1971, 1972) transcribe erró-
neamente estas citas, al utilizar la denominación “Dichobu-
ne cervinum” y las describe y determina como Choeromo-
rus helveticus. Crusafont & Casanovas (1973) y Casanovas 
(1975), al presentar la lista faunística de Sossís, transcriben 
esta determinación. Sudre (1978a: 75), en su revisión de la 
familia Cebochoeridae, determina este material como Ce-
bochoerus (Cebochoerus) lacustris Gervais, 1859 y con tal 
denominación es remitida en publicaciones posteriores (Che-
ca & Casanovas, 1990; Casanovas, 1998).

Figura 1.  a, Cebochoerus helveticus (Pictect & Humbert, 1869) 
de Sossís; IPS 5889 (=1821) M2/ derecho. b, Lepto-
theridium lugeoni Stehlin, 1910 de Sossís; IPS 5817 
(= IPS 1820): P4/ izquierdo. c y d, Haplomeryx euze-
tensis Depéret, 1917 de Sossís; c, IPS 5842 P4/-M1/ 
derechos, P4/ poco usado, M1/ relativamente usado; d, 
IPS 5888 M3 o M2/ superior izquierdo, apenas usado. 
Todos en Norma oclusal. Escala = 1 cm.

 a, Cebochoerus helveticus (Pictect & Humbert, 1869) 
from Sossís; IPS 5889 (=1821) right M2/. b, Leptothe-
ridium lugeoni Stehlin, 1910 from Sossís; IPS 5817 (= 
IPS 1820): left P4/; oclusal view. c and d, d, d Haplomeryx 
euzetensis Depéret, 1917 from Sossís; c, IPS 5842 right 
P4/-M1/; d, IPS 5888 left M3 o M2/. All in occlusal d, IPS 5888 left M3 o M2/. All in occlusal d
view. Scale bar = 1 cm.
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La morfología dentaria del molar superior correspon-
de a un Cebochoeridae, familia de artiodáctilos suiformes 
de talla pequeña y media con dentición bunodonta presen-
tes en Europa occidental desde el Eoceno medio hasta el 
Oligoceno inferior. Las dimensiones entran dentro de los 
límites de variación del género Amphirhagatherium Depé-
ret, 1908 (Choeropotamidae); de acuerdo con Hooker & 
Thomas (2001) este último género es más selenodonto, los 
molares superiores presentan parastilo y los mesostilos son 
generalmente grandes y bulbosos, los contornos de los mo-
lares superiores son más trapezoidales y los cíngulos son 
muy marcados. Según la revisión y puesta a punto de Su-
dre (1978a) los ceboquéridos incluyen dos géneros: Cebo-
choerus (diagnosis en Hooker, 1986: 390) y Acotherulum
Gervais, 1850 (diagnosis en Hooker, 1986: 399). Esta con-
cepción es mantenida por Hooker (1986) y más reciente-
mente por Hooker & Weidmann (2000). Queda invalidada 
la denominación genérica Choeromorus Gervais, 1848-52 
mientras que Moiachoerus simpsoni Golpe, 1972 de San 
Cugat de Gavadons (cuenca catalana central), fue reasigna-
do a otro género por Sudre (1978a) que lo reclasifi có como 
Acotherulum simpsoni (Golpe, 1972).

Los molares superiores de Acotherulum se diferencian 
de IPS 5889 por su menor talla, por estar fuertemente de-
sarrollados en sentido transversal, por tener una corona de 
mayor altura del lado lingual que del labial y por estar el 
paracónulo muy reducido, prácticamente ausente. Además, 
las crestas y los cíngulos mesial y distal son débiles. 

Sudre (1978a) distribuyó las especies de Cebochoerus
en dos subgéneros, Cebochoerus y Gervachoerus Sudre, 
1978a. Sin embargo, ni Hooker (1986) ni Hooker & Weid-
mann (2000) aceptan dichos subgéneros. 

Siguiendo a Hooker (1986) el género Cebochoerus in-
cluye las siguientes especies: C. anceps Gervais, 1852, C. 
lacustris Gervais, 1856, C. minor Gervais, 1859 [incluyendo C. minor Gervais, 1859 [incluyendo C. minor
a Cebochoerus (C.) helveticus (Pictet & Humbert, 1869)], C. 
rütimeyeri Stehlin, 1908, C. robiancensis Depéret, 1917, y 
Cebochoerus fontensis Sudre, 1978a. Según Hooker (1986: 
390) Cebochoerus anceps debe ser considerada provisio-
nalmente como especie tipo del género, por razones no-
menclatoriales. Sin embargo, según Stehlin (1908), Sudre 
(1978a) y Depéret (1917), debe ser puesto en sinonimia con 
Acotherulum saturninum Gervais, 1850. C. campichii (Pic-
tet, 1855-1857) de Sudre (1978a) se reparte según Hooker 
(1986) entre C. robiacensis y Acotherulum campichii (Pic-
tet, 1857). Según Sudre (1978a) también estarían incuidas 
en el mismo género Cebochoerus suillus (Gervais, 1848-52), 
Cebochoerus jaegeri Sudre, 1978a [Gervachoerus jaegeri
(Sudre, 1978a) en Erfurt & Haubold, 1989, entre otros] y 
Cebochoerus dawsoni Sudre, 1978a, todas ellas del Rhe-
naniense inferior y medio. Estas últimas especies así como 
C. rütimeyeri (Rhenaniense medio), C. robiancensis (Rhe-
naniense superior) y Cebochoerus fontensis (Headoniense
inferior) son de talla signifi cativamente inferior a IPM 5889 
(Sudre, 1978a: tabs. 5 y 6). 

Hooker (1986) considera problemático el status sistemá-
tico de las especies C. helveticus, C. minor y C. minor y C. minor C. lacustris
revisando las concepciones de Sudre (1978a) sobre dichas 
especies y concluyendo que a nivel dentario la única dife-
rencia entre ellas es la talla. En este sentido, Hooker (1986: 
397) reclasifi có el molar superior de Sossís como C. minor 
basándose en el hecho de que sus dimensiones están más 
de acuerdo con las de esta última especie que con las de C. 
lacustris. Más recientemente Hooker & Weidmann (2000: 
78) vuelven a tratar el tema y consideran que C. minor es C. minor es C. minor
sinónimo más joven que C. helveticus. Según tales autores C. 
helveticus incluye todos los especímenes considerados como 
C. minor en Hooker (1986), es decir el material de Laman-
dine, Le Bretou, Barton, Sossís y varios puntos de Mormont 
(Eclépens Gare, Eclépens T) mientras que C. minor incluye C. minor incluye C. minor
los denominados de esta forma por Sudre (1978a), es decir 
los de Euzèt, Mas St.-Puelles y Antiguas Colecciones del 
Quercy. C. helveticus de Sossís es sólo ligeramente inferior 
en talla a C. minor (Sudre, 1978a: tab.5). Todo lo anterior es C. minor (Sudre, 1978a: tab.5). Todo lo anterior es C. minor
una prueba de que la sistemática de los ceboquéridos queda 
aún lejos de estar bien asentada. La diferenciación de todos 
estos taxones es problemática basándose en los caracteres 
morfológicos y se fundamenta esencialmente en las dimen-
siones (ver Stehlin, 1908; Depéret, 1917; Sudre, 1978b; Hoo-
ker & Weidmann, 2000).

Es notable la presencia de C. helveticus en Sossís, de edad 
Headoniense inferior, ya que el resto de yacimientos donde 
está presente esta especie son del Rhenaniense superior. 

El fragmento de molar inferior (IPS 5887) presenta una 
morfología típica de Cebochoeridae y su anchura se corres-
ponde bien con las de IPS 5889. El fragmento de M/3 (IPS 
5867) también es asignable a la misma especie.

Género Acotherulum Gervais, 1850

Acotherulum sp.
Lista de material: IPS 29660: M1/ o M2/ derecho. IPS 29661: 
fragmento de M3/ derecho. IPS 29662: fragmentos de M inferio-
res. IPS 29663: M inferior izquierdo. IPS 29664: P/2 o P/3 dere-
cho. IPS 29665: P/2 o P/3 izquierdo. IPS 29666: D/4.

Descripción: M1/ o M2/: apenas usado. Contorno cuadrado-tra-
pezoidal. Paracono y metacono cónicos, ligeramente comprimidos 
transversalmente, unidos entre sí y a los cíngulos de los ángulos 
antero-externo y postero-externo por una cresta baja. Protocono y 
metacónulo cónicos pero con tendencia “crescentiforme”. El pro-
tocono tiene una preprotocrista baja y corta que llega hasta el pa-
racónulo que es pequeño pero bien diferenciado. Cresta anterior 
del paracónulo hasta el parastilo. Una corta y baja postprotocrista 
llega hasta la base del metacónulo hasta donde llega una también 
baja y corta cresta anterior del metacónulo. La cresta posterior 
del metacónulo se dirige hacia el lado externo fusionándose con 
el cíngulo posterior. Conos externos y especialmente internos con 
una cierta tendencia a cerrarse unos contra otros estrechando el 
valle central. Metastilo ausente. Parastilo y metastilo ligeramente 
indicados por unas elevaciones y engrosamientos del cíngulo a su 
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nivel. Cíngulo continuo en el lado externo y en los ángulos ante-
roexterno y posteroexterno; cíngulo interno sólo en el valle entre 
protocono y metacónulo; resto de cíngulo delante de protocono y 
detrás de metacónulo. 

El fragmento de M3/ derecho (IPS 29661), que está casi com-
pleto y poco usado, es similar pero con una forma más trapezoidal, 
con la mitad posterior más reducida que la anterior y el paracónu-
lo más masivo y desarrollado.

Molar inferior izquierdo (IPS 29663): probablemente M/2. 
Apenas usado. Cónidos internos bunodontos; los externos bu-
nodontos con ligera tendencia selenodonta. Protocónido y me-
tacónido unidos, el último ligeramente desdoblado en su ladera 
anterior; paracrístida y protocrístida que cierran completamen-
te el valle anterior. Crístida oblicua completa, que llega hasta 
el lado posterior de la protocrístida. Del hipocónido salen tres 
crestas: crístida oblicua, un corto hipolófi do hasta el endocó-
nido y postprotocrístida hasta un pequeño tubérculo similar a 
un hipoconúlido de M/3 pero más reducido (hipoconúlido ru-
dimentario). Cíngulos ligeros anterior y posterior. Los nume-
rados como IPS 29662 son fragmentos similares pero meno-
res (M/1?).

P/2 o P/3 uno derecho y otro izquierdo (IPS 29664 y 29665). 
Una cúspide anterior. Talón con una pequeña elevación, unido por 
una baja cresta con la cúspide anterior.

D/4 (IPS 29666): algo usado. Estructura típica de cuarto molar 
de leche: forma alargada con tres lóbulos bituberculados. Lóbu-
lo anterior más estrecho y claramente separado de los siguientes. 
Cúspides cónicas con crestas de unión entre ellas bajas y poco 
marcadas. Sin cíngulos.

Discusión: Las piezas descritas, de pequeña talla (tabla 1) y 
modelo bunodonto, corresponden a la familia Cebochoeri-
dae. Pertenecen a un pequeño ceboquérido diferente, espe-
cialmente por sus dimensiones, al anteriormente determinado 
como Cebochoerus helveticus. La escasez de material difi -
culta notablemente su estudio comparativo que se basan en 

gran parte en las dimensiones. La mayor parte de las espe-
cies incluidas en el género Cebochoerus son de talla signi-
fi cativamente mayor (Sudre, 1978a: tabs 5 y 6) y tan sólo 
es comparable a las formas más pequeñas y más antiguas 
del Rhenaniense medio (MP 13), C. jaegeri y C. dawsoni
(Sudre, 1978a: tab. 5; Erfurt & Haubold, 1989: 143). Sin 
embargo, la morfología primitiva de éstas las diferencian 
del pequeño ceboquérido de Sossís. Por otra parte, en Ce-
bochoerus generalmente el paracónulo está más desarrollado 
e individualizado que en el material descrito.

Basándonos en Sudre (1978a: 56) y Hooker (1986: 399, 
fi g. 56) los molares superiores e inferiores estudiados presen-
tan una serie de similitudes con el género Acotherulum: 
 • molar superior fuertemente desarrollado en sentido 

transversal
 • molares menos bunodontos que los Cebochoerus de 

pequeña talla
 •  paracónulo muy débil, prácticamente ausente
 •  raíces, especialmente las del lado lingual, divergentes 

hacia abajo
 •  molar inferior con las puntas de los tubérculos bastan-

te alejadas de la línea media
El género Acotherulum se inicia, según Hooker (1986) y 

Hooker & Weidman (2000), en el Rhenaniense superior (MP 
16) con A. campichii y continua en el Headoniense con A. 
pumilum (Stehlin, 1908), A. saturninum Gervais, 1850, que 
es la especie tipo, y A. quercyi (Stehlin, 1908). Las medidas 
del molar superior (IPS 29660, tabla 1) del pequeño cebo-
quérido de Sossís son signifi cativamente inferiores a las de 
A. quercyi y están entre las de A. campichi y A. saturninum
por un lado y las de A. pumilum por otro. Por el contrario el 
M3/, el M/3 y los premolares inferiores están dentro de los 
límites de variación de A. campichi y A. saturninum.

M1/ M2/ M3/ M/1 M/2 P/2 P/3

Acotherulum sp. L
l

5
5 5,3

5,9
4

5,6
3

A. campichii L
l

5-5,6
5,6-6

5,3-6,5
7-7,1 5,3-6,7

5,1-6
3,1-3,3

5,3-6
3,8-4,2

5,1-6
1,8-2 6

A. pumilum L
l

4,6
4,7

5
5,1

4,8
3,2

A. saturninum L
l

5,5
6,1

5-6,3
6,5-7

5-6,2
4-5

5,7-6,3
4-5,5

5,5-6,2
3

A. quercyi L
l

6,5-7
7,6-8

7
8,5

7
8

6,5-6,8
4,9-5,5

7,2
5,5

Tabla 1.  Dimensiones de dientes superiores e inferiores de Acotherulum sp. de Sossís (M1/ o M2/ IPS 29660, M3/ IPS 29662, M/1 o 
M/2 IPS 29663, P/2 o P/3 29664) y de otros Acotherulum (según Sudre, 1978a: tab. 5; para procedencia del material ver di-
cha obra; L=longitud, l=anchura; medidas en mm).

 Upper and lower teeth dimensions of Acotherulum sp. from Sossís (M1/ or M2/ IPS 29660, M3/ IPS 29662, M/1 or M/2 IPS Acotherulum sp. from Sossís (M1/ or M2/ IPS 29660, M3/ IPS 29662, M/1 or M/2 IPS Acotherulum
29663, P/2 or P/3 29664) and others Acotherulum (in sense of Sudre, 1978a: table 5; for localities and institution origin see Acotherulum (in sense of Sudre, 1978a: table 5; for localities and institution origin see Acotherulum
this work; L=length, l=width; measurements in mm).
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En conclusión, dada la escasez de material y la sistemá-
tica bastante problemática en el seno de los Cebochoeridae, 
se determina el pequeño ceboquérido de Sossís como Aco-
therulum sp.

Suborden TYLOPODA Illiger, 1811
Superfamilia Anoplotherioidea Bonaparte, 1850

(sensu Gentry & Hokker, 1988)
Familia Anoplotheriidae Bonaparte, 1850
Sufamilia Dacrytheriinae Depéret, 1917

Género Dacrytherium Filhol, 1876

Dacrytherium ovinum (Owen, 1857)
Fig. 2 y 3

1964  Dacrytherium ovinum Owen; Crusafont, 6.
1965  Dacrytherium ovinum Owen; Crusafont, 162.
1967  Dacrytherium ovinum Owen; Crusafont, 615.
1971  Dacrytherium ovinum Owen; Golpe, 65.
1971  Catodontherium sp.; Golpe, 99.
1972  Dacrytherium ovinum Owen; Golpe, 100.
1973  Dacrytherium ovinum (Owen, 1857); Crusafont & Casa-

novas, 126.
1974  Dacrytherium ovinum Owen, 1857; Golpe, 10.
1974  Catodontherium sp.; Golpe, 10.
1975  Dacrytherium ovinum Owen; Casanovas, 9.
1975  Catodontherium sp.; Casanovas, 9.
1978a  Dacrytherium ovinum Owen; Sudre, 239.
1990  Dacrytherium ovinum Owen; Checa & Casanovas, 28.
1990  Catodontherium sp.; Checa & Casanovas, 28.
1997  Dacrytherium ovinum; Antunes et al, 346.
1997  Catodontherium sp.; Antunes et al., 346.
1998  Dacrytherium ovinum Owen; Casanovas, 44.
1998  Catodontherium sp.; Casanovas, 44.

Lista de material y dimensiones (Longitud x Anchura en mm): 
IPS 5850 So-45: P4/ izquierdo (Fig. 2e) (8,2 x 8,6). IPS 5828: 
M1/ izquierdo (Fig. 2c) (9,5x10,6). IPS 5851: M2/ izquierdo 
(Fig. 2b). IPS 5852 So-27: M2/ derecho (Fig. 2a) (10,4x12,7). 
IPS 5859 So-26: M2/ derecho, rotura desde protocono a me-
tacónulo (11,3x c.13,2). IPS 5829: M3/ izquierdo (Fig. 2d) 
(11,6x12,4). IPS 5833: I/3 derecho (6,2x4). IPS 5830: C dere-
cho (8x4,4). IPS 5831: P/1 derecho (7,5x4,2). IPS 5846 So-31: 
P/2 o P/3 izquierdo (Fig. 3g) (10,5x5). IPS 5832: P/3 derecho 
(10,2x4,9). IPS 5841: P/3 izquierdo (Fig. 3f) (9,4x5,5). IPS 5843 
So-30: P/3 izquierdo (Fig. 3h) (11x5,8). IPS 5839: P/4 izquier-
do (Fig. 3e) (9,5x5,9). IPS 5849 So-29: P/4 izquierdo (Fig. 3c) 
(9,8x5,8). IPS 5844: M/1 o M/2 izquierdo (Fig. 3a) (11,1x7,8). 
IPS 5847 So-28: M/1 o M/2 derechos (Fig. 3b) (10,5x7,4). IPS 
5845 So-32: fragmento anterior de molar inferior izquierdo. IPS 
5848 So-33: fragmento posterior de molar inferior izquierdo. 
IPS 7817: M/2 izquierdo (10,9x8,2). IPS 5816: M/3 derecho, 
endocónido roto (13,8x7). IPS 5840: M/3 izquierdo 14,7x7). 
IPS 5656: fragmento de mandíbula izquierda con M/3 y restos 
de M/2 (Fig. 3a) (16,6x7x7).

Descripción: P4/ (IPS 5850, So-45): contorno triangular. Un úni-
co y poderoso cono del lado externo que se marca en el ectolofo 
como una costilla mediana. De dicho cono externo parten dos cres-

tas, una anterior hasta el parastilo, otra posterior hasta el metastilo; 
ambos estilos están marcados si bien son poco prominentes. En el 
lado interno hay un poderoso y cónico protocono del que salen dos 
ramas que conforman una V, la preprotocrista hasta el paracónulo 
y la postprotocrista hasta el metastilo; en la postprotocrista no se 
aprecia ningún dentículo intermediario o metacónulo. Paracónulo 
mucho menor que el protocono pero bien visible; cresta anterior 
del paracónulo hasta el parastilo.

Molares superiores (M1/ IPS 5828, M2/ IPS 5852 y 5859 M3/, 
IPS 5829): presentan unos contornos trapezoidales con el lado la-
bial mayor que el lingual y el lado anterior mayor que el posterior; 
están más desarrollados en sentido transversal. El contorno es más 
cuadrado en M1/ y se hace más trapezoidal y asimétrico en M2/-
M3/. Modelo bunoselenodonto: protocono bunodonto, poderoso 
y cónico, sin trazas de pre- y postprotocrista a excepción del M1/ 
IPS 5828 en que aparecen de forma rudimentaria. Paracono, me-
tacono y metacónulo “crescentiformes”. Paracono con paracrista 
hasta parastilo y centrocrista hasta mesostilo; metacono con cen-
trocritsta y metacrista hasta metastilo; metacónulo con cresta an-
terior hasta el valle central y cresta posterior hasta el metastilo. 
Mesostilo profundamente excavado en su interior. Paracónulo con 
cresta anterior bien formada que llega a la parte antero-externa del 
parastilo y cresta posterior prácticamente inexistente. Ectolofo con 
masivos y redondeados para-, meso- y metastilo y muralla externa 
marcadamente deprimida hacia el centro de la corona a la altura 
de paracono y metacono; potencia de parastilo, mesostilo y me-
tastilo incrementándose de M1/ a M3/. Costillas de ambos conos 
externos bien visibles sobre la muralla externa. Cíngulos variables, 
por lo general con cíngulo anterior delante de protocono y para-
cónulo, cíngulo interno más o menos discontinuo y el posterior 
sólo bajo el metacónulo.

Dentición inferior: un incisivo, un canino, siete premolares y 
cinco molares completos además de algunas piezas fragmentarias. 
I/3 derecho (IPS 5833): similar a P/1 algo más pequeño y más corto 
en sentido antero-posterior. Cúspide central con dos crestas, ante-
rior y posterior, la anterior algo más alta en su extremo anterior que 
en P/1. Pared externa ligeramente convexa, la interna más plana, 
marcándose en el centro la cúspide central. C derecho (IPS 5830): 
similar al incisivo anterior pero con la cúspide más puntiaguda y 
las dos crestas más bajas, de pendiente más acusada. 

Premolares inferiores: en conjunto, son poco alargados, aumen-
tando de delante a atrás en longitud y complicación.

P/1 (IPS 5831, no fi gurado): contorno alargado. Diente más 
pequeño y comprimido que los premolares siguientes. Muy senci-
llo, formado por una única cúspide central (protocónido) de la que 
parten dos crestas, una anterior y otra posterior que bajan hasta los 
extremos anterior y posterior de la corona. No se aprecia ninguna 
traza de cónido interno. Cíngulo tan sólo en la cara postero-interna 
que se une a la cresta posterior. Posee una única raíz gruesa.

P/3 (IPS 5846 So-31: P/2 o P/3 izquierdo fi g. 3g, IPS 5832, 
5841, 5843): dientes más desarrollados que P/1. Gran cúspide 
central (protocónido). Cresta anterior dirigida lingualmente en su 
extremo anterior. Cresta posterior hasta el extremo posterior de la 
corona, uniéndose al cíngulo postero-interno. Cónido interno prác-
ticamente no esbozado. Talónido incipiente. En la cresta posterior 
se marca una segunda cúspide (hipocónido) mucho más pequeña 
y baja que la cúspide principal. Cíngulos internos interrumpidos 
bajo la cúspide principal. Dos raíces. IPS 5841 tiene cíngulos in-
ternos menos visibles. IPS 5843 tiene un mayor desarrollo en an-
chura de la porción posterior del diente. 
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P/4 (IPS 5839 y 5849): contorno menos alargado, con mayor 
anchura en relación a la longitud que los anteriores. Cierta tenden-
cia a la molarización, con dos lóbulos. Trigónido más largo y alto. 
El protocónido es la cúspide más elevada y maciza; metacónido 
más bajo y pequeño, en posición algo más retrasada. Paracrístida 
dirigida lingualmente hasta el ángulo antero-interno. Talónido más 
bajo y corto y algo más ancho que el trigónido. Hipocónido más 
bajo que el metacónido, en la vertiente posterior del protocónido, 

unido a éste último por una corta cresta. Baja cresta desde hipocó-
nido al ángulo postero-interno. Tenues cíngulos internos por delante 
y detrás del metacónido. Cíngulo posterior poco marcado. 

Molares inferiores: poseen dos lóbulos subiguales con trigó-
nido más corto pero más ancho que el talónido. Modelo de molar 
bunoselenodonto. Cónidos externos, protocónido e hipocónido, 
selenodontos cada uno con dos crestas dirigidas hacia el lado lin-
gual: desde el protocónido, paracrístida hacia la base anterior del 
metacónido y protocrístida hacia la cara postero-interna del meta-
cónido. Desde hipocónido, crístida oblicua hacia la base postero-
interna del metacónido por detrás de la protocrístida, hipolófi do 
hasta la cara postero-interna del endocónido. Cónidos internos de 
tipo bunodonto, de base cónica y redondeada en su cara labial, 
más o menos aplanada en la cara lingual. Valle anterior comple-
tamente cerrado, el posterior abierto, con la abertura situada entre 
metacónido y endocónido ya que la crístida oblicua llega hasta el 
metacónido. Se aprecia una cresta o pliegue en la ladera posterior 
del metacónido, que llega a la salida del valle posterior. Cíngulos 
e hipoconúlido presentes excepto en IPS 5847. 

Los M/3 presentan un grado variable de desgaste observándo-
se en mayor o menor medida sus cúspides y crestas. Muestran un 
modelo similar a los M/1-2 anteriores, observándose el pliegue ya 
mencionado, pero con un hipoconúlido fuerte, bastante desarro-
llado longitudinalmente hacia atrás, más estrecho que el talónido 
y algo más bajo que el hipocónido.

Discusión: Crusafont (1964, 1965, 1967) cita en Sossís Da-
crytherium ovinum sin aportar ninguna descripción. Golpe 
(1971) describe varias piezas inferiores. Sudre (1978a) re-
ferencia dicha especie en la lista faunística que aporta para 
Sossís. Por otra parte, Golpe (1971, 1974) describe breve-
mente un posible M/1 izquierdo (IPS 1817) determinándo-
lo como Catodontherium sp., género que Sudre (1978a) no 
cita en su lista faunística de Sossís. Autores posteriores (ver 
sinonimia) referencian tanto D. ovinum como Catodonthe-
rium sp. en Sossís.

La morfología dentaria del material descrito, de modelo 
bunoselenodonto, es la característica de la subfamilia Da-
crytheriinae; Depéret (1917) elevó dicha subfamilia a la ca-
tegoría de familia, criterio que es seguido por Sudre (1978a). 
Según dichos autores incluye los géneros Catodontherium
Depéret, 1908, Leptotheridium Stehlin, 1910, Tapirulus
Gervais, 1850 y Dacrytherium Filhol, 1876. Recientemente 
Leptotheridium ha sido incluido en la familia Xiphodonti-
dae Flower, 1884 (Hooker & Weidmann, 2000) y Tapirulus
en Choeropotamidae Owen, 1845 (sensu Hooker & Weid-
mann, 2000; Hooker & Thomas, 2001). Además Gentry & 
Hooker (1988) y Hooker & Weidmann (2000) consideran a 
Dacrytheriinae como subfamilia dentro de Anoplotheriidae, 
como habían mantenido anteriormente una serie de autores 
(Simpson, 1945; Viret, 1961; Romer, 1966; entre otros). 

Siguiendo esencialmente a Stehlin (1910) la dentición 
de Catodontherium se diferencia de Dacrytherium funda-
mentalmente por:
 • talla algo mayor en las formas del Rhenaniense supe-

rior, signifi cativamente mayor en la especie más tar-
día, C. robiacense Depéret, 1906.

Figura 2.  Dacrytherium ovinum (Owen, 1857) de Sossís; denti-
ción superior. a, IPS 5852 So-27: M2/ derecho. b, IPS 
5851: M2/ izquierdo. c, IPS 5828: M1/ izquierdo. d, 
IPS 5829: M3/ izquierdo. e, IPS 5850 So-45: P4/ iz-
quierdo. Todos en Norma oclusal. Escala = 1 cm.

 Dacrytherium ovinum (Owen, 1857) from Sossís, up-
per teeth. a, IPS 5852 So-27: right M2/. b, IPS 5851: 
left M2/. c, IPS 5828: left M1/. d, IPS 5829: left M3/. d, IPS 5829: left M3/. d
e, IPS 5850 So-45: left P4/. All in occlusal view. Scale 
bar = 1 cm.
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 • serie premolar, especialmente P2 y P3, fuertemente 
alargada, de manera similar a Xiphodon Cuvier, 1822 
y Dichodon Owen, 1848.

 • fi sonomía de los molares más tosca, con puntas y cres-
tas más romas.

 • molares superiores con parastilo, mesostilo y en M3/ 
metastilo menos desarrollados y menos hinchados; 
mesostilo menos ahuecado en el lado interno.

 • P4/ con los ángulos antero-externo y postero-externo 
sobresalientes en la misma medida, más desarrollado 
el primero en Dacrytherium.

 • molares inferiores con la base del endocónido más 
grande; pliegue detrás del metacónido menos marca-
do.

Tanto por la talla, de tipo medio, como por los caracte-
res morfológicos, el material descrito se corresponden con 
el género Dacrytherium (diagnósis en Depéret, 1917: 114-
115). La especie tipo del género es Dacrytherium cayluxi 
Filhol, 1876 del Headoniense inferior de Lamandine (Quer-
cy, Franccia) aunque está generalizada la denominación de 
su sinónimo más reciente D. ovinum (Owen, 1857). El resto 
de especies de Dacrytherium son Dacrytherium son Dacrytherium D. priscum (Stehlin, 1910), 
D. cf. elegans, Dacrytherium elegans (Filhol, 1884b) y D. 
saturnini (Stehlin, 1910). 

D. priscum es conocido exclusivamente en el yacimiento 
suizo de Egerkingen α (Rhenaniense medio, MP 14). Basán-
donos en Stehlin, (1910: 883-892) se diferencia del material 
de D. ovinum, incluido el material de Sossís, por: 
 • talla algo menor
 • un menor desarrollo de parastilo, mesostilo y metastilo 

en los molares superiores
 • P4/ con un ángulo postero-interno más saliente
 • en los molares inferiores una más clara división de la 

punta de la colina interna anterior y una estructura más 
simple de la colina interna posterior

 • primitivismo en la dentición premolar (en especial por 
el contorno simétrico de los premolares superiores y 
por el no desarrollo de talón en el P/4). 

D. cf. elegans (Filhol, 1884b) está presente en Egerkin-
gen α, Chamblon y Bouxwiller (Sudre, 1978a). Según Ste-
hlin (1910: 909) se aleja de D. ovinum por su talla clara-
mente inferior y una menor constancia en la fi sonomía de 
los molares de las tendencias típicas de los Dacrytherium
terminales.

D. elegans es la forma propia del Rhenaniense superior 
(MP 16) y está presente en varios yacimientos franceses y 
suizos (Mormont Eclépens, Mormont St. Loup, Lautrec, Le 
Bretou, Robiac; Stehlin, 1910; Sudre, 1978a, 1988; Hooker 
& Weidmann, 2000). En esencia, se diferencia de D. ovi-
num (Stehlin, 1910: 893-899) por sus menores dimensio-
nes, por una fosa postorbitaria de morfología diferente, por 
tener el mesostilo y el parastilo de los molares algo menos 
hinchados y por el contorno de P4/ algo menos asimétrico; 
en los dientes inferiores no se aprecian diferencias, aparte 
del tamaño. Según Sudre (1988) D. elegans es la especie 
de Dacrytherium en que el P4/ está más molarizado y en 
el ejemplar de Le Bretou (ver op. cit.: fi g. 3) el metacónulo 
es bien visible y está separado del protocono, y el tubérculo 

Figura 3.  Dacrytherium ovinum (Owen, 1857) de Sossís, denti-
ción inferior. a, IPS 5656: fragmento de mandíbula iz-
quierda con M/3 y restos de M/2; norma semi-oclusal. 
b, IPS 5844: M/1 o M/2 izquierdo; norma oclusal. c, 
IPS 5847 So-28: M/1 o M/2 derecho; norma oclusal. 
d, IPS 5849 So-29: P/4 izquierdo; norma oclusal. e, 
IPS 5839: P/4 izquierdo; norma oclusal. f, IPS 5841: f, IPS 5841: f
P/3 izquierdo, norma oclusal. g, IPS 5846 So-31: P/2 
o P/3 izquierdo, norma bucal. h, IPS 5843 So-30: P/3 
izquierdo; norma lingual. Escala = 1 cm.

 Dacrytherium ovinum (Owen, 1857) from Sossís, lower 
teeth. a, IPS 5656: left mandible with M/3 and frag-
ments of M/2; semi-occlusal view. b, IPS 5844: left M/1 
o M/2; occlusal view. c, IPS 5847 So-28: right M/1 or 
M/2; occlusal view. d, IPS 5849 So-29: left P/4; oc-d, IPS 5849 So-29: left P/4; oc-d
clusal view. e, IPS 5839: left P/4; occlusal view. f, IPS f, IPS f
5841: left P/3; occlusal view. g, IPS 5846 So-31: left 
P/2 or P/3; buccal view. h. IPS 5843 So-30: left P/3; 
lingual view. Scale bar = 1 cm.
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externo está dividido; similar estructura del metacónulo se 
observa en el maxilar de Quercy fi gurado por Stehlin (1910: 
894, fi g. 158). En Sossís, en cambio, el P4/ carece de todo 
indicio de molarización (contorno triangular, ausencia total 
de metacónulo).

D. saturnini (diagnosis en Sudre, 1978b: 282) se en-
cuentra en algunos yacimientos franceses del Headoniense 
medio (MP 18: La Débruge, Quercy, Ste. Néboule, Sain-
dou D.; Stehlin, 1910; Sudre, 1978a y b). Se diferencia 
fundamentalmente de D. ovinum por su talla menor (Sudre, 
1978a: tab. 3). Depéret (1917: 123) indica que tan sólo se 
diferencia de D. ovinum por sus dimensiones más débiles 
(longitud de los tres molares superiores = 24 mm frente a 
31 mm) y comparables a las de D. elegans de las fosforitas 
del que, en palabras de Depéret, resulta difícil de diferen-
ciar específi camente. A parte de la talla Sudre (1978b) se-
ñala las siguientes diferencias con D. ovinum, que también 
se observan en Sossís:
 • D. saturnini presenta una mayor heterodoncia en los 

molares, con mayor incremento de talla hacia atrás.
 • P4/ tiene un metacónulo bastante desarrollado, ausente 

en Sossís; en D. ovinum (Stehlin, 1910) generalmente 
el metacónulo está poco desarrollado en P4/ y si existe 
no tiene conexión con el protocono. 

 • Respecto a D. ovinum, los molares superiores de D. 
saturnini tienen un parastilo más saliente, el mesostilo 
está menos excavado lingualmente, el protocono está 
en posición muy retrasada en M3/, como en los ano-
ploterinos, y el paracónulo está muy individualizado 
respecto al protocono. 

 • P/1 tiene un tubérculo accesorio posterior más indivi-
dualizado.

 • P/4, aunque es bastante variable en D. saturnini de 
Ste-Néboule, es relativamente más alargado que el de 
D. ovinum y con un talónido mejor marcado. 

 • En los molares inferiores la abertura del valle poste-
rior es mayor que en D. ovinum.

Tanto morfológicamente como por sus dimensiones el 
material de Sossís se corresponde a Dacrytherium ovinum, 
la especie del Headoniense inferior. Dicha especie está bien 
documentada, además de en los yacimientos prepirenaicos 
de Sossís y Roc de Santa (Casanovas, 1975), en yacimien-
tos de Inglaterra (Lower Headon beds; Owen, 1857), Fran-
cia (Euzèt, Lamandine, Larnagol, Perrière, varios puntos 
fosilíferos de Fons, Souvignargues; Depéret, 1917; Stehlin, 
1910; Sudre, 1978a) y Suiza (Moutier, Eclépens A y B; 
Stehlin, 1910; Hooker & Weidmann, 2000). En general, el 
material de Sossís muestra una gran coincidencia morfoló-
gica y de talla con D. ovinum de Euzèt, descrito y fi gurado 
por Depéret (1917: 116-122) así como el fi gurado y des-
crito minuciosamente por Stehlin (1910: 840 y siguientes) 
procedente de Larnagol. P4/ tiene similar contorno y dis-
posición de conos y crestas que en esos dos yacimientos, a 
excepción de la parte posterior ya que en Euzèt se aprecia 
un rudimento de metacónulo que está ausente en el P4/ de 

Sossís. En Larnagol se observa una cierta variabilidad en el 
P4/, especialmente en la morfología de su parte posterior ya 
que en algunos ejemplares hay separación entre el protoco-
no y el ángulo postero-externo, con presencia de un peque-
ño botón que puede interpretarse como esbozo de metacó-
nulo; en otros P4/ hay un puente entre protocono y cíngulo 
terminal. En los premolares inferiores, P/4 es similar al de 
Euzèt aunque éste tiene el talónido menos desarrollado; en 
el de Larnagol es semejante aunque no se aprecia la rama 
que va del protocono hacia el ángulo postero-interno (Ste-
hlin, 1910: fi g. 135); el resto de la fi la premolar es algo más 
alargada que en Sossís. Se ha constatado en D. ovinum una 
notable variación individual en la longitud de la serie pre-
molar, que debe estar en consonancia con un alargamiento 
variable del rostro (Depéret, 1917: 123). Así, los ejemplares 
de Larnagol y de Bach fi gurados por Stehlin (1910) tienen 
un alargamiento relativo de la serie premolar más acusado 
que los de Lower Headon Beds y Euzèt. A este respecto, 
Sudre (1978a: 121) observa que en los ejemplares de Fons 
1 y Fons 4 los premolares inferiores son menos masivos y 
ligeramente más alargados que en los de Euzèt y Souvig-
nargues que considera como localidades algo más recien-
tes; dicho autor señala que puede interpretarse como resul-
tado de una verdadera tendencia evolutiva en la especie, a 
acortar la serie premolar y que confi rmaría la inclusión en 
D. ovinum de D. cayluxi Filhol, 1877, forma más reciente 
y con los premolares acortados. 

Según Sudre (1978a), las especies de Dacrytherium cons-Dacrytherium cons-Dacrytherium
titurirían dos líneas. La línea D. elegans-D. saturnini se ini-
ciaría con D. cf. elegans en el Rhenaniense medio (MP 14), 
seguiría en el Rhenaniense superior con D. elegans (MP 16) 
y llegaría hasta el Headoniense medio y superior (MP 18 y 
MP 19) con D. saturnini. La línea D. priscum-D. ovinum. se 
iniciaría en el Rhenaniense medio y llegaría al Headoniense 
inferior (MP 17a y MP 17b). Según Hooker & Weidmann 
(2000) el mayor tamaño y la dilambdodoncia más marcada 
de las dos últimas especies sustenta dicha interpretación. Su-
dre (1978b) señala que en esta hipótesis quedaría pendiente 
una cuestión, a saber, cómo explicar la rarefacción o inclu-
so la ausencia de los Dacrytherium de pequeña talla (línea 
elegans-saturnini) en las faunas, por otra parte, bien cono-
cidas del Headoniense inferior. Más tarde, el mismo autor 
(Sudre, 1988) llega a la conclusión de que D. elegans, con 
un P4/ que ha alcanzado el máximo de molarización dentro 
del género, no puede ser el ancestro de D. saturnini, desco-
nociéndose su descendencia en el Eoceno superior.

El M/2 izquierdo bastante usado (IPS 7817), que había 
sido determinado por Golpe (1971, 1974) como Catodon-
therium sp. y referenciado como tal por trabajos posterio-
res (ver sinonimia), presenta el mismo modelo general que 
el resto de molares inferiores descritos: protocónido e hi-
pocónido selenodontos, metacónido y endocónido más bu-
nodontos, valle anterior cerrado y posterior abierto delan-
te del endocónido; aunque es algo mayor y proporcional-
mente más ancho que el resto de M/1-2 de Sossís; por otro 
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lado su talla corresponde con otras piezas de D. ovinum de 
Sossís como el M/3 IPS 5656. En esta misma línea, Sudre 
(1978b: 189) señala que la determinación de Catodonthe-
rium en Sossís se basa en material muy fragmentario de in-
terpretación difícil.

Familia Xiphodontidae Flower, 1884
Género Leptotheridium Stehlin, 1910

Leptotheridium lugeoni Stehlin, 1910
Fig. 1b

1964  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Crusafont, 5.
1965  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Crusafont, 162.
1967  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Crusafont, 615.
1971  Leptotheridium lugeoni Stehlin, 1910; Golpe, 65-66.
1972  Leptotheridium lugeoni Stehlin, 1910; Golpe, 101.
1973  Leptotheridium lugeoni Stehlin, 1910; Crusafont & Casa-

novas, 126.
1975  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Casanovas, 9 y 113.
1978a  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Sudre, 39.
1990  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Checa & Casanovas, 28.
1997  Leptotheridium lugeoni; Antunes et al., 346.
1998  Leptotheridium lugeoni Stehlin; Casanovas, 44.

Lista de material y dimensiones (Longitud x Anchura en mm): 
IPS 5817 (= IPS 1820): P4/ izquierdo (Fig. 1b) (4,8x5).

Descripción: Contorno triangular. Ectolofo liso. Pared externa con 
un único cono que ocupa una posición casi central en dicha pared, 
ligeramente desplazado hacia delante. Del cono externo parten dos 
crestas, hacia el parastilo y hacia el metastilo. Parastilo más de-
sarrollado que el metastilo, más ancho y redondeado en la base, 
metastilo más fi no y apretado. Gran protocono ocupando el lado 
interno del diente; de él salen la cresta anterior del paracónulo más 
la preprotocrista y hacia el metastilo la postprotocrista. Paracónulo 
apenas esbozado en la cara lingual de la cresta anterior. Cíngulo 
lingual bien marcado, desapareciendo en sus partes anterior y pos-
terior. Cíngulo externo tenue pero más o menos continuo. 

El fragmento de molar inferior IPS 5866 (= IPS 1822) deter-
minado por Golpe (1971) como Leptotheridium sp. resulta ini-
dentifi cable y tan sólo su pequeña talla lo podría asemejar a di-
cho género.

Discusión: Tras las citas previas de Leptotheridium lugeoni
en Sossís debidas a Crusafont (1964, 1965 y 1967), Golpe 
(1971) realiza una descripción sucinta del P4/ aquí estudia-
do; autores posteriores (ver sinonimia) se limitan a citar es-
tas determinaciones.

La pequeña talla y la morfología bunoselenodonta se co-
rresponden con el género Leptotheridium Stehlin, 1910 (ca-
racteres diagnósticos en Stehlin, 1910: 841-842, y Depéret, 
1917: 125-126), género clásicamente incluido en la familia 
Dacrytheriidae y recientemente traspasado a Xiphodontidae 
(Hooker & Weidmann, 2000). Además de Leptotheridium, la 
familia Xiphodontidae incluye los géneros Xiphodon Cuvier, 
1822, Dichodon Owen, 1848, Haplomeryx Schlosser, 1886 Haplomeryx Schlosser, 1886 Haplomeryx
y Paraxiphodon Sudre 1978a. Las especies de Dichodon

son por lo general mayores y el P4/ tiene tendencia a mo-
larizarse. Haplomeryx difi ere por su talla signifi cativamente Haplomeryx difi ere por su talla signifi cativamente Haplomeryx
menor. Paraxiphodon es de talla bastante mayor.

La diferenciación de los dientes asilados de Leptotheri-
dium y Xiphodon, géneros de talla similar, resulta difi culto-
sa, especialmente en los yacimientos renhanienses. Stehlin 
(1910) recalca en varias ocasiones el hecho de que los P4/ 
aislados de Leptotheridium y X. castrense son difíciles de 
diferenciar y considera que el carácter diferencial más váli-
do es el parastilo más dirigido hacia delante en Leptotheri-
dium, como es el caso del P4/ de Sossís. Hooker & Weid-
mann (2000: 95, fi g. 58) describen un P4/ de X. castrense
indicando que es muy similar en talla y morfología al P4/ de 
L. lugeoni ambos de Mormont, pero difi ere por la ausencia 
de metacónulo y en que el protocono es menos saliente bu-
calmente, no estando claramente marcado mesio-distalmente 
ni disto-lingualmente, fundiéndose imperceptiblemente con 
las pre- y protocrista.

Leptotheridium está presente en yacimientos de Europa 
Occidental en el Eoceno medio y superior, entre el Rhe-
naniense medio (MP 14) y el Headoniense inferior (MP 17a 
y MP 17b). Dentro del mencionado género se han descrito 
tres formas de talla ligeramente creciente y que formarían 
una línea evolutiva (Stehlin, 1910; Depéret, 1917; Sudre, 
1978a, 1988): Leptotheridium traguloides Stehlin, 1910, L.
cf. traguloides y L. lugeoni Stehlin, 1910, respectivamen-
te del Rhenaniense medio (MP-14), Rhenaniense superior 
(MP-16) y Headoniense inferior (MP 17a y MP 17b). La 
diferenciación de estas tres formas resulta problemática, en 
especial cuando se dispone exclusivamente de un diente ais-
lado. De hecho, Hooker & Weidmann (2000) consideran no 
necesaria la separación a nivel específi co de los dos esta-
dios del Rhenaniense superior y del Headoniense porque el 
rango de tallas de ambos conjuntamente entra dentro de los 
límites de la variabilidad de una única especie.

El único P4/ de L. traguloides de Egerkingen descrito 
por Stehlin (1910: 919) no presenta ninguna diferencia mor-
fológica signifi cativa con L. lugeoni, salvo su tamaño muy 
ligeramente inferior (longitud P3/-P4/ de 9,2 mm). Al igual 
que en el ejemplar de Sossís, la colina externa es simple y 
el metacónulo prácticamente no está indicado y tan sólo su 
menor tamaño lo diferencia de aquél. Cuatro P4/ L. menor tamaño lo diferencia de aquél. Cuatro P4/ L. menor tamaño lo diferencia de aquél. Cuatro P4/ cf. tra-
guloides de Le Bretou (Sudre, 1988: tab. 1) tienen una lon-
gitud de 4-5 mm y una anchura de 4,2-5. La longitud de la 
pared externa de dos P4/ de L. lugeoni de Mormont dadas 
por Stehlin (1910: 914) son 5,2 y 5. Por tanto, las dimen-
siones del P4/ de Sossís cuadra con ambas formas.

Los P4/ atribuídos a L. lugeoni en la bibliografía mues-
tran una cierta variabilidad morfológica y varias diferencias 
con el de Sossís. Así el P4/ del maxilar tipo de L. lugeoni
de Mormont descrito por Stehlin (1910: 913, lám. 16 fi g. 9) 
se diferencia del ejemplar de Sossis por tener dos pequeñas 
puntas detrás de la punta principal de la pared externa y por 
tener un metacónulo bien visible. Stehlin (1910: 914-915) 
indica que estos caracteres son variables en L. lugeoni ya 
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que la tendencia a la división de la colina externa en su lado 
posterior varía desde una clara división a su ausencia total, 
mientras que el rudimento de metacónulo tampoco es cons-
tante en todos los ejemplares. El paracónulo tiene un mismo 
desarrollo en ambos ejemplares. Por su parte el P4/ de L. lu-
geoni de Euzèt descrito y fi gurado por Depéret (1917: 127, 
lám. 17 fi g. 9) también difi ere del de Sossís ya que tiene dos 
puntas estrechamente unidas en la colina externa y se apre-
cia un metacónulo en la parte posterior de la pieza.

Resta la posibilidad de que el P4/ pudiera pertenecer a 
X. intermedium Stehlin, 1910, bien representado en Sossís 
pero del que se desconoce dicho premolar que tampoco se 
ha encontrado en el resto de localidades donde está presen-
te dicha especie. No obstante, las dimensiones del P4/ son 
similares a las de X. castrense especie menor que X. inter-
medium y de igual tamaño que Leptotheridium (por ejemplo 
comparar en Sudre, 1988, la tabla 1 de L. cf. traguloides y 
las dimensiones de X. castrense, p. 144).

L. lugeoni ha sido identifi cada en Roc de Santa, donde 
está representada por dentición inferior (Casanovas, 1975); 
en el Eoceno medio de la cuenca del Duero se ha descrito 
Leptotheridium sp., con mayores afi nidades con la forma 
del Rhenaniense superior, concretamente en las localida-
des de Caenes (Cuesta, 1998, 2001) y Villamayor (Cuesta 
& Jiménez, 2000). 

Género Xiphodon Cuvier, 1822

Xiphodon intermedium Stehlin, 1910
Fig. 4

1964  Xiphodon intermedium Stehlin; Crusafont, 6.
1965  Xiphodon intermedium Stehlin; Crusafont, 162.
1966  Xiphodon intermedium Stehlin; Crusafont, 14.
1967  Xiphodon intermedium Stehlin; Crusafont, 615.
1973  Xiphodon intermedium Stehlin, 1910; Crusafont & Casa-

novas, 137.
1974  Xiphodon intermedium Stehlin, 1910; Golpe, 10.
1975  Xiphodon intermedium Stehlin; Casanovas, 9 y 120.
1978a  Xiphodon intermedium Stehlin; Sudre, 146 y 239.
1990  Xiphodon intermedium Stehlin; Checa & Casanovas, 29.
1997  Xiphodon intermedium; Antunes et al., 46.
1998  Xiphodon intermedium Stehlin; Casanovas, 44.

Lista de material y dimensiones (Longitud x Anchura en mm):
IPS 5621 Serie (M1/)-M3/ izquierda (fi g. 4a) (M1/: 6,14x- M2/: 
7,13x7,47 M3/: 8,18x7,71 longitud total serie 19,61). IPS 5858 
M1/o 2 derecho (6,66x6,18). IPS 5854 M2/ derecho (Fig. 4g) 
(7,89x6,73). IPS 5903 M2/ o 3 derecho (7,8x7,2). IPS 5907 M2/? 
derecho (7,52x6,45). IPS 5850 M1/? izquierdo (6,17x5,95). IPS 
14857-1 M1/ o 2 (7,01x6,29). IPS 14857-2 M1/ o 2 (7,08x6,63). 
IPS 14857-3 M1/ o 2 (7,45x7,62). IPS 14857-4 M1/ o 2 
(6,77x6,6). IPS 5639 M1/? derecho (6,11x-). IPS 5886 M1/ o 2 
(7,31x6,89). IPS 5818 M3/ derecho 7,59x6,77). IPS 5658 M1/ 
o M2/ izquierdo (Fig. 4d) (6,69x7,62). IPS 14855 M1/? dere-
cho (5,71x-). IPS 5837 M1/ o 2 derecho (7,13x6,99). IPS 5647 
M1/? izquierdo (Fig. 4e) (6,8x6,68). IPS 5645 M2/ o 3 izquier-

do (Fig. 4c) (7,54x6,48). IPS 5819 M2/? izquierdo (6,92x6,31). 
IPS 5640 M2/? izquierdo (6,73x6,18). IPS 5643 M2/? izquierdo 
(7,43x6,03). IPS 5637 M3/? superior izquierdo (7,25x7,2). IPS 
1485 Molar de leche superior. IPS 5634 Fragmento de mandí-
bula derecha con restos de molares. IPS 5685 Mandíbula con 
M/1 y fragmento de M/2 (6,88x4,8). IPS 5636 M2/-M3/ izquier-
dos (fi g. 4b) (M2/: 7,01x6,39 M3/: 7,54x6,79 longitud total se-
rie: 14,13 mm). IPS 5638 M3/? izquierdo (7,9x6,71). IPS 5642 
M2/? izquierdo (Fig. 4f) (6,79x6,45). IPS 5641 M/3 derecho 
(10,09x4,06 anchura del hipoconúlido: 2,35). IPS 5644 M/3 iz-
quierdo (Fig. 4h) (10,04x6,64 anchura del hipoconúlido 2,75). 
IPS 14854 Fragmento de M/3. 

Figura 4.  Xiphodon intermedium Stehlin 1910, de Sossís. a, IPS 
5621 Serie M1/-M3/ izquierda. b, IPS 5636 M2/-M3/ 
izquierdos. c, IPS 5645 M2/ o 3 izquierdo. d, IPS 
5658 M2/ izquierdo. e, IPS 5647 M1/? izquierdo. f, 
IPS 5642 M2/? izquierdo. g, IPS 5854 M2/ derecho. 
h, IPS 5644 M/3 izquierdo. Todos en Norma oclusal. 
Escala = 1 cm.

 Xiphodon intermedium Stehlin, 1910 from Sossís. a, 
IPS 5621 left M1/-M2/-M3/. b, IPS 5636 left M2/-M3/. 
c, IPS 5645 left M2/ or M3/. d, IPS 5658 left M2/. d, IPS 5658 left M2/. d e, 
IPS 5647 left M1/?. f, IPS 5642 left M2/? f, IPS 5642 left M2/? f g, IPS 5854 
right M2/. h, IPS 5644 left M/3. All in occlusal view. 
Scale bar = 1 cm.
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Descripción: Molares superiores: constituyen la mayor parte del 
material de Sossís atribuible a esta especie. Contorno de sub-
cuadrangular en M1/ a trapezoidal en M2/ y especialmente en 
M3/, con lóbulo anterior más ancho que el posterior; en M3/ el 
lóbulo posterior está más reducido respecto al lóbulo anterior 
que en M1-2/. Molares selenodontos con cinco cúspides cres-
centiformes, braquiodontos. Lóbulo anterior tricuspidado y el 
posterior con dos cúspides. Metacónulo fuerte, protocono más 
pequeño y de tipo bunodonto en la parte anterior, crescentiforme 
o selenodonto en la posterior, prolongándose hacia el medio del 
diente por una arista cortante. Paracónulo mayor que el proto-
cono y con la cresta anterior que se une al parastilo. Paracono y 
metacono con cara labial aplanada o en algunos casos marcán-
dose las costillas de ambos conos. Parastilo y mesostilo fuertes, 
ensanchados en la base, apretados hacia la parte superior. M3/ 
con un metastilo, que es menor que para- y mesostilo. Cíngulos 
variables, por lo general el anterior presente delante del proto-
cono, el interno continuo o tan sólo a la altura del valle interno 
y el posterior variable. 

M/3: Corona elevada. Trigónido y talónido separados por un 
surco profundo; cada uno de ellos está formado por dos dentícu-
los externos en V fuertemente apretada cuyas dos ramas se di-
rigen a los dos lados del dentículo interno correspondiente; por 
ello el valle mediano de cada lóbulo está cerrado tanto del lado 
mesial como del distal. Cada uno de los dos dentículos internos 
comprende una única punta mediana. Todas las crestas, tanto las 
la del lado labial como las del lingual, son delgadas y comprimi-
das transversalmente por lo que no se marcan ni el paracónido ni 
los estílidos. Tercer lóbulo más estrecho, con dos cúspides. 

Discusión: La especie X. intermedium Stehlin, 1910 fue 
citada en Sossís por Crusafont (1964, 1965, 1966, 1967) y 
referenciada posteriormente por diversos autores (ver sino-
nimia). Sin embargo, Golpe no la incluye en sus trabajos 
(1971, 1972, 1974), no habiendo sido descrita ni fi gurada 
hasta la actualidad.

La morfología de los molares superiores se corresponde 
con la familia Xiphodontidae. Los molares superiores de Di-
chodon y Haplomeryx difi eren básicamente por ser tetrase-Haplomeryx difi eren básicamente por ser tetrase-Haplomeryx
lenodontos, faltando el paracónulo. Además Haplomeryx es Haplomeryx es Haplomeryx
de talla mucho menor. Los molares inferiores de Xiphodon
difi eren de los de Dichodon por carecer de los característi-
cos dentículos laterales de los cónidos internos.

El género Paraxiphodon (diagnosis según Sudre, 
1978a: 142) es el más próximo a Xiphodon e incluye se-
gún Sudre (1988) una única especie, P. teulonensis Sudre, 
1978a ya que P. cournovensis Sudre, 1978a fue transferi-
do por Sudre (1988) a un nuevo género de anoploterino, 
Robiatherium Sudre, 1988. P. teulonensis se diferencia del 
material estudiado por su talla mayor (Sudre 1978a: tab. 
4), cercana a X. gracile Cuvier, 1822, molares superiores 
más braquiodontos, menos selenodontos y con las regiones 
“estiliarias” más globosas y salientes. Además, el mesos-
tilo es simétrico con respecto al plano mediano transver-
sal, mientras que está doblado hacia atrás en Xiphodon. En 
Fons 7, donde coinciden P. teulonensis y X. intermedium, 
Sudre (1978a) señala además que X. intermedium tiene me-
nor talla, una construcción más selenodonta de paracono 

y metacono y estilos más apretados. Por el contrario, los 
molares superiores cuadrangulares, de dimensiones fuerte-
mente crecientes hacia atrás con 5 tubérculos selenodontos 
corresponden a caracteres diagnósticos del género Xipho-
don (Sudre 1978a: 145). Por otra parte, en Paraxiphodon
el M/3 tiene un hipoconúlido más desarrollado.

Leptotheridium es de talla ligeramente menor a X. in-
termedium y los molares superiores son de tipo bunoselen-
donto, con un paracónulo cónico y un contorno más cua-
drado, menos trapezoidal. Hooker & Weidmann (2000: 95) 
señalan algunas diferencias entre los molares superiores de 
X. castrense y Leptotheridium lugeoni. Cuesta (1998: 75) 
señala que los molares inferiores de Xiphodon, indistingui-
bles por la talla de los de Leptotheridium, se diferencian 
por ser más selenodontos, con cónidos internos aplanados 
transversalmente y valles completamente cerrados.

A partir de Stehlin (1910) se admite generalmente 
que el género Xiphodon sigue en su evolución una línea 
anagenética con la sucesión de tres estadios: X. castrense 
Kowalevsky, 1873 del Rhenaniense superior (MP 16), X. 
intermedium del Headoniense inferior (MP 17a) y X. gra-
cile de Headoniense medio-superior (MP 18-20). X. cas-
trense, la especie más arcaica, está presente en Castrais 
(localidad tipo), Robiac, Le Bretou y otras localidades 
francesas así como en Mormont Eclépens (Suiza) y Gran 
Bretaña (Stehlin, 1904, 1910; Hartenberger et al., 1974; 
Sudre, 1969, 1978a, 1988; Crochet et alSudre, 1969, 1978a, 1988; Crochet et alSudre, 1969, 1978a, 1988; Crochet ., 1981, Hooker, 
1986; Hooker & Weidmann, 2000). X. intermedium se co-
noce en algunos yacimientos del Headoniense inferior del 
sur de Francia (Quercy, Euzet y Fons 7) además de Sosís 
y Roc de Santa en el área surpirenaica (Stehlin, 1910; De-
péret, 1917; Sudre, 1978a; Casanovas, 1975). X. gracile
está bien documentada en numerosos yacimientos france-
ses, así como en varias localidades inglesas, alemanas y 
en una española, San Cugat de Gavadons, todas ellas del 
Headoniense superior (ver Sudre, 1978a: 148-150).

El status sistemático de las tres especies incluidas en el 
género no está completamente establecido; Sudre (1969) 
afi rma que X. castrense y X. intermedium son muy cer-
canas y que no difi eren morfológicamente de X. gracile
más que por sus molares cuadrangulares y más angulosos 
hacia fuera. Según el citado autor podría ser un carácter 
diferencial la variación en el alargamiento de los premola-
res. La diferenciación es especialmente problemática entre 
X. castrense y X. intermedium. Sudre (1978a) recalca las 
difi cultades a la hora de distinguir esta dos especies que 
tienen una morfología dentaria muy similar, prácticamen-
te idéntica. Como muestra están las descripciones y fi gu-
ras de X. castrense dada por Stehlin (1904: 465, lám. 12; 
1910: 970-971, fi g. 176) y la de X. intermedium de Euzèt 
según Déperet (1917: 133).

La especie X. intermedium fue creada por Stehlin 
(1910: 978-979) a partir de un fragmento de mandíbula 
con P/2-P/3 de Quercy; fundamentó la creación de la nueva 
especie exclusivamente en las dimensiones que eran inter-
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mediarias entre el X. castrense del Rhenaniense superior y 
el X. gracile del Headoniense medio-superior, no aportando 
ninguna diferenciación morfológica ni fi guras. Dicho autor 
asignó también a esa especie dos fragmentos de mandíbu-
las con M/1-M/3 y P/4-M/3 respectivamente, procedentes 
de Euzèt (denominado por dicho autor como S. Hyppoli-
te de Canton). Depéret (1917: 133-137) estudió material 
algo más abundante procedente de Euzèt consistente en un 
solo molar superior, varios fragmentos de mandíbula con 
representantes de los tres molares, P/4 y P/3 así como el 
astrágalo y el calcáneo. Dicho autor describió minuciosa-
mente las piezas dentarias y aportó medidas y fotografías 
(op. cit.: lám. 19, fi gs. 1-8) y recalcó el hecho de que X. 
intermedium está mucho más próximo a X. castrense que 
a X. gracile por sus dimensiones así como por la morfo-
logía de los últimos molares superiores que están menos 
extendidos de delante a atrás y son más angulosos hacia 
afuera. Crusafont (1964, 1965, 1966, 1967) cita en Sos-
sís X. intermedium sin describir ni fi gurar este material. 
Esta cita es referenciada posteriormente por varios auto-
res (Golpe, 1974; Casanovas, 1975). La especie fue tam-
bién reconocida en Roc de Santa (Casanovas, 1975) donde 
está representada por abundante material dentario superior 
e inferior tanto dientes aislados como fi las dentarias. Ca-
sanovas (1975: 120-123, lám. 11 fi gs. 5-8, tabs.18 y 19) 
describe detalladamente, fi gura y presenta medidas de este 
material reseñando que las dimensiones están entre X. cas-
trense y el material de Euzèt. Sudre (1978a: 147) presenta 
una diagnosis para esta especie indicando tan sólo que es 
morfológicamente intermedia entre X. castrense y X. gra-
cile y que tiene molares superiores cuadrangulares con 
contornos angulosos y estilos apretados. También presen-
ta los límites de medidas de molares superiores de Sossís 
(op. cit.: 147). Por lo tanto, la distinción castrense/inter-
medium siguiendo a Sudre (1978a: 147-148, fi g. 18) está 
exclusivamente fundamentada en las dimensiones de los 
molares inferiores y superiores ligeramente mayores de X. 
intermedium. A pesar de esta problemática, el material de 
Sossís puede asignarse a X. intermedium por sus dimen-
siones algo mayores que las de X. castrense y que están 
dentro de los límites dados por Sudre (1978a: tab 14, fi g. 
18) para dicha especie. X. gracile se diferencia más cla-
ramente de X intermedium por su talla mayor y por tener 
molares superiores de contorno casi cuadrangular.

Es de destacar el hecho de que es en los yacimientos 
catalanes prepirenaicos de Sossís y Roc de Santa donde la 
especie X. intermedium está mejor documentada.

Género Haplomeryx Schlosser, 1886Haplomeryx Schlosser, 1886Haplomeryx

Haplomeryx euzetensis Depéret, 1917
Fig. 1c y 1d

1964  Haplomeryx euzetensis Depéret; Crusafont, 6.
1965  Haplomeryx euzetensis Depéret; Crusafont, 162.

1966  Haplomeryx euzetensis Depéret; Crusafont, 14.
1967  Haplomeryx euzetensis Depéret; Crusafont, 615.
1973  Haplomeryx euzetensis Depéret, 1917; Crusafont & Ca-

sanovas, 137.
1974  Haplomeryx euzetensis Depéret, 1917; Golpe, 44.
1975  Haplomeryx euzetensis Depéret; Casanovas, 9 y 125.
1978a  Haplomeryx euzetensis Depéret; Sudre, 239.
1990  Haplomeryx euzetensis Depéret; Checa & Casanovas, 

28-29.
1997  Haplomeryx euzetensis; Antunes et al., 346.
1998  Haplomeryx euzetensis Depéret; Casanovas, 44.

Lista de material y dimensiones (Longitud x Anchura x Dia-
gonal en mm): IPS 5888 M3 o M2/ superior izquierdo, apenas 
usado (Fig. 1d) (4,77x4,9x5,16). IPS 5842 P4/-M1/ derechos 
(Fig. 1c), P4/ poco usado (c. 2,75x3,21), M1/ relativamente 
usado (3,6x3,84x4,64). IPS 14859: M1/ y M3/ o M2/ izquier-
do, poco usado (M/1: 3,99x3,42x3,93 M/2-3: 4,64x4,11x5,33). 
IPS 14860: D4/ izquierdo, usado. 

Descripción: Los molares superiores (IPS 5888, IPS 5842, IPS 
14859) responden a un modelo tetraselenodonto, con paracono, 
metacono y metacónulo crescentiformes y protocono menos se-
lenodonto ya que le falta la postprotocrista; en la preprotocris-
ta falta todo indicio de paracónulo. El metacónulo es menor al 
protocono y menos extendido lingualmente. Ectolofo despla-
zado lingualmente hacia dentro del diente. Parastilo y mesos-
tilo muy gruesos y salientes; su desarrollo aumenta de M1/ a 
M2-3/. Metastilo débil y delgado en M1/, grueso y similar a 
los otros estilos en M2/ y M3/. El contorno de los molares su-
periores es trapezoidal más desarrollado transversalmente en la 
mitad anterior del diente; es menos cuadrado en M1/, con la 
mitad posterior menos desarrollada transversalmente; en M2-3/ 
es más cuadrado. En los molares se aprecia un tenue cíngulo 
delante del protocono. Cíngulo externo ausente, el interno fi no 
y casi continuo. 

El P4/ (IPS 5842) tiene un contorno triangular, con dos co-
nos del lado externo relativamente próximos; el paracono es 
algo mayor que el metacono. El ectolofo es liso y el parastilo 
está roto. El protocono es la única cúspide interna y es más bajo 
que los dos conos externos. La preprotocrista y la postprotocris-
ta llegan hasta la pared externa cerrando completamente el va-
lle interno; otra pequeña cresta entre protocono y metacono lo 
divide en dos partes.

El D4/ (IPS 14860) tiene un contorno trapezoidal y está 
completamente molarizado, diferenciándose de los molares por 
su menor tamaño, mayor alargamiento en sentido antero-poste-
rior, parastilo más proyectado hacia delante, la mitad posterior 
es más reducida transversalmente, y en el tamaño del metacono 
y metacónulo. Este D4/ es similar al fi gurado por Stehlin (1910: 
1052, fi g. 208, lám. 19 fi g. 15).

Discusión: Las citas iniciales de Haplomeryx en Sossís se Haplomeryx en Sossís se Haplomeryx
deben a Crusafont (1964, 1965, 1966 y 1967) a las que 
siguieron varias referencias posteriores (ver sinonimia). 
No fue descrito por Golpe (1974). Casanovas (1975: 125) 
menciona que examinó un material de Sossís (P4/ y M1/ 
derechos) que podrían atribuirse a esta especie, pero que 
no puede asegurarse sea el mismo material que el citado 
en trabajos anteriores. 
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Las piezas superiores descritas corresponden a un ar-
tiodáctilo tetraselenodonto de pequeña talla, cuya morfo-
logía permite asignarlo a la familia Xiphodontidae. De los 
géneros incluidos en la mencionada familia, se distingue 
de Xiphodon y Paraxiphodon por su menor talla y en que 
en estos dos géneros los molares tienen cinco conos sele-
nodontos con un paracónulo fuerte y en V. Leptotheridium
tienen una talla algo mayor y una dentición diferente, de 
tipo bunoselenodonto y con cinco conos en los molares 
superiores. Mayores similitudes presenta con Dichodon
ya que ambos géneros poseen molares superiores tetra-
selenodontos. No obstante, Dichodon generalmente es de 
mayor talla que Haplomeryx y tiene parastilo y mesostilo Haplomeryx y tiene parastilo y mesostilo Haplomeryx
menos hinchados. Además, y como recalca Stehlin (1910), 
el protocono de los molares de Dichodon es completamente 
selenodonto, mientras que el de Haplomeryx carece de la Haplomeryx carece de la Haplomeryx
rama posterior en V. Además, falta el cíngulo externo y las 
características “orejas” de Dichodon. Los molares superio-
res con cuatro conos selenodontos, con el protocono sin la 
rama posterior de la V, parastilo y mesostilo hinchados y 
ectolofo echado hacia el lado lingual, corresponden a los 
caracteres diagnósticos del género Haplomeryx Schlosser, Haplomeryx Schlosser, Haplomeryx
1886 (Diagnosis: Depéret, 1917: 139; Sudre, 1978a: 153). 
La morfología del P4/ y del D4/ también corresponde a 
las características establecidas para el género por Stehlin 
(1910) y Depéret (1917), a excepción de la posesión de 
dos conos externos en el P4/ de Sossís.

El género Haplomeryx se encuentra en Europa occi-Haplomeryx se encuentra en Europa occi-Haplomeryx
dental desde el Rhenaniense medio hasta el Headoniense 
superior, habiéndose establecido las siguientes especies 
(ver Sudre, 1978a): H. egerkingensis Stehlin, 1910 (Rhe-
naniense medio, MP 14), H. picteti Stehlin, 1910 (Rhe-
naniense superior, MP 16), H. euzetensis Depéret, 1917, 
(Headoniense inferior, MP 17a y MP 17b), H. zitteli Schlo-
sser, 1886 (Headoniense medio y superior, MP 18 y MP 
19) y H.? obliquus (Cuvier, 1822) (Headoniense superior,    
MP 19). Según Depéret (1917) y Sudre (1988) H. picteti, 
H. euzetensis y H. zitteli constituyen tres estadios crono-
lógicos de una misma línea evolutiva en la que se obser-
va una tendencia, en los molares superiores, a adquirir un 
contorno más desarrollado transvesalmente a partir de uno 
más cuadrado. También se constata un incremento regular 
de la talla, como lo demuestra la distribución de las medi-
das (Sudre, 1978a: fi g. 11) si bien se produce un amplio 
solapamiento entre dichas especies. Ello demuestra que la 
diferenciación no es muy marcada. Hooker & Weidmann 
(2000: 96) plantean que incluso podrían reducirse a sub-
especies estratigráfi cas de la especie tipo H. zittelli aunque 
indican que aparecen siempre en cantidad tan escasa que 
no puede dilucidarse si se trata de una variación intraes-
pecífi ca o solapamiento entre especies sucesivas. 

La morfología y las dimensiones de los molares supe-
riores, del P4/ y del D4/ de Sossís se corresponden, salvo 
algunos detalles, con la de H. euzetensis tal y como ha sido 
establecido por Depéret (1917: 141-143) en Euzèt que es 

la lolacidad tipo. Sudre (1978a, 1978b) señala otras loca-
lidades, todas ellas francesas, con material siempre escaso 
(dimensiones en Sudre, 1987b: tab. 4). Hooker & Weid-
mann (2000) también lo determinan en Mormont Eclépens 
(un solo molar superior). También existe, con material muy 
escaso, en Roc de Santa (Casanovas, 1975).

Basándonos en Stehlin (1910), Depéret (1917) y Su-
dre (1978b, 1988) las diferencias con otras especies son 
las siguientes:

H. egerkingensis, sólo se conoce en Egerkingen α
Rhenaniense medio) donde está escasamente documen-
tado (ver Stehlin, 1910). La presencia de un paracónulo 
rudimentario en los molares superiores lo diferencia del 
resto de especies. Además, el contorno de los molares su-
periores es trapezoidal, más estrecho del lado interno y 
más transverso; el ectolofo es algo más obliculo que en 
H. euzetensis. 

H. picteti del Rhenaniense superior (Mormont Eclé-
pens, Le Bretou, Robiac; Stehlin, 1910; Depéret, 1917; 
Sudre, 1978b, 1969, 1988; Hooker & Weidmann, 2000) 
tiene unas dimensiones un poco menores que H. euzetensis
y molares superiores menos transversos. En algunos mola-
res es perceptible un cierto indicio de paracónulo.

H. zitteli del Headoniense medio y superior (Quer-
cy, Escamps y otros yacimientos) se diferencia de H. 
euzet ensis por tener una talla algo mayor (Sudre, 1978b:        
tab. 4), los últimos molares superiores de forma más trans-
versa, ectolofo de los molares superiores más sinusoidal, 
con parastilo y mesostilo más desarrollados, el último 
más excavado lingualmente, y presencia de un fuerte cín-
gulo anterior.

H.?obliquus del Headoniense superior (Montmartre) es 
escasamente conocido por un fragmento de mandíbula con 
M/3, que es claramente mayor (ver Stehlin, 1910: 1062).

BIOCRONOLOGÍA

A partir de Sudre (1978a) diversos autores (Casanovas 
& Moyà, 1992; Cuesta, 2003, entre otros) han resumido 
la historia de los artiodáctilos durante el Rhenaniense y 
el Headoniense y han puesto de manifi esto las diferencias 
entre las asociaciones faunísticas de sus distintos niveles 
de referencia. La asociación de artiodáctilos de Sossís 
consta de las siguientes familias y especies: ceboquéridos 
(Cebochoerus helveticus, Acotherulum sp.), anoplotéridos 
(Dacrytherium ovinum) y xifodóntidos (Leptotheridium lu-
geoni, Xiphodon intermedium, Haplomeryx euzetensis). Si 
exceptuamos a C. helveticus, más propia del Rhenaniense 
superior, todas las especies de Sossís están restringidas al 
Headoniense inferior (MP17a y MP17b; tablas 2 y 3) y se 
diferencian de las especies de los mismos géneros propias 
del Rhenaniense superior (nivel de Robiac, MP16) y del 
Headoniense medio (nivel de La Débruge, MP 18). Estos 
resultados corroboran la edad que habían dado trabajos pre-
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vios (ver introducción) y el estudio reciente del resto de la 
fauna del yacimiento (López-Martínez et al., 1998).

La diferenciación resulta muy marcada con el Hea-
doniense medio y superior ya que en su inicio (MP 18) 
se producen importantes modifi caciones en las asocia-
ciones de artiodáctilos con la aparición de nuevos taxo-
nes desde el nivel genérico hasta el infraordinal. Buenos 
ejemplos de asociaciones de esta época son La Débruge 
(localidad de referencia de MP 18) y Ste. Néboule en 
Francia (Sudre, 1978a, 1978b) y Zambrana en la Penín-
sula Ibérica (Astibia et al., 2000; Badiola, 2004). Hacen 
su aparición los primeros rumiantes, representados por 
la familia Gelocidae, con Phaneromeryx Gervais, 1848-
52 de St.-Gély, probablemente MP 19 (Sudre, 1978a). 
También aparecen los cainotéridos Oxacroninae (Oxa-
cron Filhol, 1884a, Paroxacron, Hürzeler, 1936) y los 
antracotéridos Bothridontinae (Elomeryx crispus Gervais, 
1849) de origen asiático. Se produce una proliferación de 
los Anoplotheriinae, con la aparición de los géneros de 
talla grande y media Anoplotherium Cuvier, 1804 y Di-
plobune Rütimeyer, 1862; esta subfamilia era extrema-
damente rara en niveles anteriores ya que tan sólo están 
documentados dos anoploterinos de talla pequeña-me-
dia en el Rhenaniense superior, Robiatherium en Robiac 
(Sudre, 1988) y Anoplotheriinae indet (nuevo género) 
en Mazaterón (Badiola et al., 2002b). Todos los taxones 
mencionados que debutan en MP 18 están ausentes en 
Sossís. Por otra parte, los grupos de artiodáctilos exis-
tentes en Headoniense inferior siguen, a grandes rasgos, 
en el Headoniense medio y superior (ver tabla 2), con 
sustituciones de unas especie por otras en ciertos géne-
ros como Dacrytherium, Xiphodon y Haplomeryx, con 
desaparición de algunas líneas como Leptotheridium y 
radiación de algunos géneros como Amphimeryx Pomel, Amphimeryx Pomel, Amphimeryx
1848 o Dichodon (ver Sudre, 1978a).

La diferenciación del Headoniense inferior con el 
Rhenaniense superior (MP 16) resulta mucho menos evi-
dente (tabla. 2) ya que todas las familias y la mayoría de 
los géneros de artiodáctilos del Rhenaniense superior es-
tán representados. Además, la presencia de Cebochoerus 
helveticus en Sossís aumenta las semejanzas con el Rhe-
naniense superior. Asociaciones de artiodáctilos caracterís-
ticas del Rhenaniense superior son las de Le Bretou (Su-
dre, 1988), Mormont Eclépens A (Hooker & Weidmann, 
2000) y Robiac (Sudre, 1969). En la Península Ibérica la 
presencia de artiodáctilos del Rhenaniense se reduce al-
gunas localidades de la cuenca del Duero, entre las que 
destaca Mazaterón (Soria) y cuyo conocimiento se encuen-
tra todavía en una fase inicial (Cuesta, 1993, 1998, 2001; 
Cuesta & Jiménez, 2000). Sudre (1978a) apunta una serie 
de diferencias entre el Headoniense inferior y el superior 
que esencialmente consisten en la aparición de especies 
nuevas de géneros ya existentes bien por evolución anage-
nética o por radiación; además añade la aparición al fi nal 
del Headoniense inferior de Acotherulum; según Hooker 

(1986) y Hooker & Weidmann (2000) este último criterio 
no sería válido pues transfi eren a dicho género la especie 
Cebochoerus campichii propia del Rhenaniense medio. 
El género Catodontherium en principio se ha extinguido 
al comienzo del Headoniense; en este sentido, la cita de 
Sossís de este género se basa en material muy fragmen-
tario de interpretación difícil (Sudre, 1978a: 189), punto 
corroborado por este trabajo. 

La asociación de artiodáctilos de Sossís muestra gran-
des similitudes con la de Roc de Santa (tabla 3), yaci-
miento de edad MP 17a cercano geográfi ca y temporal-
mente (Casanovas, 1975). Las semejanzas son marcadas 
asímismo con Fons 4 (tabla 3), yacimiento de referencia 
del primer nivel de referencia del Headoniense (MP17a; 
BiochroMʼ97) así como con Euzèt (Depéret, 1917; Sudre, 
1978a), localidad clásica del mismo nivel (tabla 3). Ya Su-
dre (1978a: 213) puso de manifi esto que los artiodáctilos 
del Eoceno superior español, refi riéndose a Roc de Santa 
y Sossís, son extremadamente próximos a las formas de 
los yacimientos franceses del Headoniense inferior, espe-
cialmente coincidentes con Fons 4 y Euzèt. Comparte un 
menor número de formas con otras localidades situadas en 
MP 17 a como Les Pradigues, Les Clapies, La Bouffi e, 
Aubrelong 2, Fons 1-7 (Sudre, 1978a) y la suiza de Mor-
mont Eclépens B (Hooker & Weidmann, 2000). Resulta 
imposible por el momento determinar la contemporanei-
dad de Sossís con otros yacimientos de MP 17 a a partir 
de las líneas de artiodáctilos.

Desde el congreso de BiochroʼM (BiochroʼM, 1997; 
Aguilar et al., 1997) en el Headoniense inferior se reco-
nocen dos niveles de referencia, MP 17 a (Fons 4) y MP 
17 b (Perrière) al introducirse el último de ellos entre los 
clásicos de Fons 4 (MP 17) y de La Débruge (MP 18). 
Hartenberger (1973), Sudre (1978a), Russell et al. (1982) 
y Remy et al. (1987) ya habían planteado estos dos ni-
veles u otras divisiones similares dentro del Headoniense 
inferior. MP 17b se defi ne fundamentalmente por la pri-
mera aparición del Perisodáctilo Palaeotherium magnum
stehlini Depéret, 1917 junto con ciertas diferencias en los 
roedores y los primates y resulta imposible de diferenciar-
lo a partir de los artiodáctilos exclusivamente (tabla 3). A 
pesar de que éstos son bastante numerosos en yacimien-
tos de ambos niveles, no presentan ningún estadio de línea 
signifi cativos. Sudre (1978a: 205) ya había señalado ante-
riormente que las líneas de artiodáctilos no permiten apre-
ciar el tiempo de separación de Perrière respecto a Euzet: 
numerosas especies son comunes y tan sólo se aprecia que 
Mouillacitherium elegans Filhol, 1882 está representado 
en Perrière por un morfotipo un poco más evolucionado y 
que en Perrière aparece el género Acotherulum, no válido 
según Hooker & Weidmann (2000) como se ha señalado 
anteriormente. Por otra parte, en dicha reunión se recalcó 
el hecho de que en un futuro habrá que evaluar la utili-
dad del nivel 17b, en particular en lo que concierne a las 
correlaciones con las faunas españolas.
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ROBIAC MP16 SOSSÍS LA DÉBRUGE MP18

Cebochoerus helveticus (1) Cebochoerus helveticus

Acotherulum campichii Acotherulum sp. Acotherulum saturninus

Dacrytherium elegans Dacrytherium ovinum Dacrytherium saturninum

Leptotheridium cf. traguloides Leptotheridium lugeoni

Xiphodon castrense Xiphodon intermedium Xiphodon gracile

Haplomeryx picteti Haplomeryx euzetensis Haplomeryx zitelli (2)

Tabla 2.  Comparación entre los artiodáctilos de Sossís y los de los mismos géneros de los yacimientos de referencia de MP16 y          
MP 18 (según BiochroMʼ97); 1 y 2 respectivamente de Mormont-Eclépens (según Hooker & Weidmann, 2000) y Ste Né-
boule (según Sudre, 1978a). El género Leptotheridium no alcanza el Headoniense medio.

 Comparative betwen artiodactyls from Sossís and these of same genus from de referente localities of MP16 y MP 18 (from 
BiochroMʼ97); 1 & 2 respectively from Mormont-Eclépens (in Hooker & Weidmann, 2000) and Ste Néboule (in Sudre, 1978a). 
Genus Leptotheridium not is fund in de middle Headonian.Leptotheridium not is fund in de middle Headonian.Leptotheridium

Tabla 3.  Especies de artiodáctilos presentes en varios yacimientos de MP 17 a (Roc de Santa y Euzèt según Sudre, 1978a; Fons según 
Biochromʼ97; Eclépens B según Hooker & Weidmann, 2000) y en Perrière, yacimiento de referencia de MP17 b (según Bio-
chromʼ97).

 Artiodactyl species shown in some sites of MP 17 a (Roc de Santa and Euzèt from Sudre, 1978a; Fons 4 from Biochromʼ97; 
Eclépens B from Hooker & Weidmann, 2000) and in Perrière, reference locality of MP 17 b (from BiochroMʼ97).

Sossís Roc de Santa Fons 4 Euzèt Eclépens B Perrière

Mouillacitherium elegans cf. + +

Mixtotherium cuspidaum +

Hyperdichobune sp. +

Cebochoerus fontensis +

Cebochoerus helveticus *

Cebochoerus minor +

Acotherulum pumilum +

Acotherulum saturninum

Acotherulum sp. *

Choeropotamus sudrei + +

Choeropotamus depereti +

Dacrytherium ovinum * + + + + cf.

Leptotheridium lugeoni * + aff. + cf.

Tapirulus spp. + +

Robiacina quercyi +

Xiphodon intermedium * + + +

Paraxiphodon teulonense +

Dichodon cervinum + + + + cf.

Haplomeryx euzetensis * cf. + + + +

Pseudamphimeryx renevieri + +

Pseudamphimeryx pavloviae +
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BIOGEOGRAFÍA

Diferentes autores han reconocido la existencia de pro-
vincias faunísticas para los mamíferos del Eoceno medio y 
sobre todo superior de Europa Occidental. Franzen (1968), 
con especies de Palaeotherium, establece varias provin-
cias faunísticas en el Eoceno superior y Schmidt-Kittler 
& Vianey-Liaud (1975) y Vianey-Liaud (1979) hacen lo 
propio a partir de los roedores. También Hooker (1986) 
habla de un provincialismo Norte/Sur en el Rhenaniense y 
Peláez-Campomanes (1993) considera dos bioprovincias, 
alemana y franco-española, para la parte media del Eoce-
no medio. Sin embargo, Sudre (1978a) señala que no es 
posible una individualización tan neta para los artiodácti-
los ni tampoco para los primates. 

La aparición de fenómenos de provincialismo es una 
característica notable de las faunas de mamíferos del Eoce-
no europeo, en especial del Eoceno superior. Resulta cada 
vez más evidente que el funcionamiento de Europa como 
importante centro de diferenciación taxonómica durante 
el Eoceno se debió a su paleogeografía, consistente en un 
archipiélago de islas de extensión y interconexiones entre 
ellas cambiantes. Todo ello supuso el desarrollo de fenó-
menos de endemismo en las épocas de aislamiento mez-
clados con períodos de aparición de puentes que permi-
tieron la inmigración e intercambios faunísticos entre las 
distintas islas. Todos estos fenómenos ocurrieron a la par 
que los cambios climáticos que se sucedieron a lo largo 
del Eoceno (Franzen, 2003).

Una serie de trabajos (Casanovas & Santafé, 1987, 
1989, 1991a, 1991b; Cuesta, 1991, 1992, 1999, 2003, en-
tre otros), plantean la existencia, durante el Eoceno, de 
una Bioprovincia Occidental Ibérica que abarcaría la ma-
yor parte de la Península Ibérica y que no incluiría la zona 
surpirenaica, de carácter netamente europeo. Esta concep-
ción se basa en la presencia de una serie de géneros y es-
pecies de perisodáctilos, roedores y primates exclusivos 
de varios yacimientos del Rhenaniense y del Headoniense 
inferior de la cuenca del Duero y otras cuencas ibéricas 
(Tajo, Oviedo y Mondego). Para dichos autores la causa 
de este carácter endémico podría haber sido la existencia 
de alguna barrera geográfi ca, como un brazo de mar, que 
habría aislado dicha región del resto de Europa, unido a 
unas condiciones ecológicas más severas que en el resto 
de Europa (para un tratamiento más exhaustivo del ende-
mismo ibérico en el Eoceno y referencias bibliográfi cas 
ver Cuesta, 1991, 2003; Casanovas & Moyá, 1992). En 
la misma línea, Checa (1997) considera que en el Eoceno 
inferior y medio de Cataluña existen dos áreas paleogeo-
gráfi cas distintas, separadas por un brazo de mar, la Depre-
sión Prepirenaica y la rama catalana de la cordillera Ibéri-
ca (zona de Ulldemolins); en la primera existen ecuoideos 
completamente similares a los del sur de Francia y en la 
segunda aparecen formas exclusivas. Parece ser que en el 
Headoniense medio persistieron rasgos de endemismo en 

la bioprovincia occidental ibérica, como lo atestiguan la 
presencia de formas de ecuoideos de carácter ibérico em-
parentadas con las de Mazaterón o Llamaquique, en Zam-
brana (MP 18, cuenca de Miranda-Treviño; Astibia et al., 
2000; Badiola et al., 2002a; Badiola, 2004). No obstante, 
la presencia en este último yacimiento de una asociación 
de artiodáctilos típicamente europea, hace pensar en la 
existencia de contactos con el resto de Europa occidental 
en esta época (Badiola et al., 2002b; Badiola, 2004). Hay 
que puntualizar no obstante que existe aún un considerable 
vacío en el registro fósil de vertebrados del Eoceno de la 
Península Ibérica y de las correspondientes investigacio-
nes paleontológicas. Por ello, parte del endemismo podría 
ser un artifi cio debido a la falta de fósiles y a la falta de 
trabajos de conjunto de las faunas eocenas europeas y de 
otras regiones aún poco conocidas. 

La zona nororiental de la Península Ibérica quedaría 
excluida del área de endemismo ibérica ya que sus fau-
nas son completamente coincidentes a las del sur de Fran-
cia. En este contexto, la asociación fósil de mamíferos de 
Sossís (López-Martínez et al., 1998) está formada por es-
pecies similares a las de los yacimientos franceses y sui-
zos de la misma edad y según los conocimientos actuales 
están totalmente ausentes los taxones de perisodáctilos, 
roedores y primates presentes en los yacimientos ibérico-
occidentales. Como es el caso del cercano yacimiento de 
Roc de Santa (Casanovas, 1975), la asociación de artio-
dáctilos de Sossís es completamente similar a las de Eu-
ropa occidental, existiendo una evidente coincidencia con 
las asociaciones del sur de Francia (Euzèt, Fons) y Sui-
za (ver tabla 3). Este hecho ya había sido constatado por 
Sudre (1978a: 213) el cual, al referirse a los artiodáctilos 
de Roc de Santa, Sossís y San Cugat señaló que son ex-
tremadamente próximos a las formas de los yacimientos 
franceses de la misma edad.

Sin embargo, y a pesar de su similitud, las faunas pre-
sentes en los yacimientos del Prepirineo español, poseen 
caracteres menos evolucionados que las isocrónicas fran-
cesas; o dicho de otra forma, son moderadamente anterio-
res en el tiempo, como se refl eja clarísimamente en yaci-
mientos como Roc de Santa (Casanovas, 1975) y Sossís, 
ambos del Eoceno superior. Ello, unido al elevado número 
de perisodáctilos endémicos presentes en la península ibé-
rica, lleva a dicha autora (Casanovas & Santafé, 1991b) a 
sugerir una mayor trascedencia de la evolución de dichos 
grupos acaecida en la placa Ibérica y, consecuentemente, 
a proponer que la colonización del continente europeo de-
bió de producirse de Sur a Norte, y no a la inversa, como 
viene siendo habitualmente aceptado.

En apoyo a esta propuesta se pueden citar algunos es-
tudios recientes, sobre perisodáctilos y artiodáctilos del 
Eoceno inferior. En el yacimiento de Les Vinyes (MP 8+9), 
en la Depresión del Ebro, Checa & Colombo (2004) de-
fi nen un nuevo género de ecuoideo: Bepitherium jordifu-
salbae, con claros aspectos endémicos (un patrón dentario 
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arcaico y cemento en los molares). Por otra parte, en la 
Depresión prepirenaica, Checa (2004) defi ne dos dichobu-
noideos primitivos: Diacodexis corsaensis (propio del ni-
vel de referencia MP 8+9) y Eygalayodon isavenaensis
(del nivel MP 10), que es considerado el representante 
más plesiomórfi co de la subfamilia Eurodexeinae, creada 
por Erfurt & Sudre (1996) para una serie de dichobúni-
dos estrictamente europeos que se extienden desde el ni-
vel MP 10 al MP 13. Además, existen otros trabajos sobre 
roedores, que se encuentran en su fase fi nal de elabora-
ción (Checa & Quer, in verbis), que asimismo apoyarían 
dicha propuesta.

En este mismo sentido, y según Casanovas (1975), Ca-
sanovas & Santafé (1991b) y Casanovas & Moyà (1992) 
quizás debiera buscarse en Africa el posible origen de 
muchos de los elementos de la fauna europea del Eoce-
no. Sin embargo, dados los conocimientos actuales y has-
ta que no se encuentren representantes de dichos grupos 
en África, debe considerarse la Península Ibérica como su 
origen más pausible.

En nuestro estado actual de conocimiento, la compa-
ración con los artiodáctilos de los yacimientos ibérico-
occidentales aporta poca información. A excepción de 
Zambrana, los artiodáctilos son escasos y mal conocidos 
en dichos yacimientos (Moyá, 1991; Cuesta, 1993, 1998, 
2001; Cuesta & Jiménez, 2000; Badiola et al., 2002b). La 
presencia en Mazaterón de un género nuevo de artiodácti-
lo anoploterino aún no descrito y desconocido en Europa 
(Badiola et al., 2002b) parece estar en la línea de una cierta 
individualización de los artiodáctilos de dicha área ibérica-
occidental, tan patente en otros grupos de mamíferos. 
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