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Resum
El Pleistocè inferior fou una època de profunds canvis en les tafocenosis europees probablement forçats 
pels canvis en la dinàmica orbital de la terra. Durant el vilafranquià les comunitats de grans carnívors 
mostren una gran diversitat i competència intraespecífica com es exemplificat als jaciments del complex 
Incarcal i Secció de Vallparadís Estació. Aquí es realitza un sumari posat al dia sobre l’estat de la qüestió 
del vilafranquià a Catalunya.

Abstract
The Early Pleistocene was an epoch of deep changes in the European taphocenosis forced by changes 
in the orbital dynamics of the Earth. During the Villafranchian, the carnivoran guild show a great diversity 
an intraspecific competition best exemplified in some Catalonian sites as Incarcal complex or Vallparadís 
Section. Here we make an updated summary of the present knowledge on Catalonian Villafranchian sites 
and its environmental parameters.
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Introducció

Els animals de grans dimensions, ja siguin dino-
saures o grans mamuts, sempre han sigut font 
d’inspiració de l’imaginari col·lectiu de la nostra 
societat. Per la seva recent, en termes geològics, 
història les restes de mamuts i altres grans ani-
mals de les males anomenades ‘edats de gel’ com 
ara tigres dents de sabre, hienes gegants, cérvols 
gegants o jaguars són prou abundants a l’Europa 
mediterrània i Catalunya no n’és una excepció. 
Dins d’aquests últims tres milions d’anys d’etapes 
glacials i interglacials a Europa, potser les inicials 
fins fa un milió d’anys per l’abundància d’espècies 
i sobretot de grans carnívors són les que han atret 
més l’atenció d’alguns investigadors que com jo 
hem fet de la nostra passió la nostra professió i la 
nostra vida.
Així he intentat en aquest escrit relatar com crec 
que era Catalunya a l’inici de la dinàmica glacial a 
partir dels testimonis d’alguns dels jaciments més 
coneguts de les nostres contrades com el Com-
plex Incarcal (Crespià), Bòvila Ordis (Porqueres), La 
Secció de Vallparadís (Terrassa) o el Barranc de la 
Boella (La Canonja).

Aquest període inicial s’anomena en termes bio-
cronològics el Vilafranchià, un terme de comú ús 
per tots els geòlegs i paleontòlegs europeus.

Que és el Vilafranquià?

El Vilafranquià és una unitat biocronològica con-
tinental, o sigui una unitat basada en cronologia i 
presencia/absència d’espècies de grans mamífers, 
que comprèn un període de temps que s’inicia al 
Pliocè superior (ca. 3.6 Ma) i acaba a finals del Pleis-
tocè inferior (ca. 0.78Ma).
El terme Vil·lafranquià va ser proposat per primera 
vegada per Pareto (1865), com a un estatge con-
tinental referit als sediments fluvio-lacustres amb 
restes de grans mamífers de les rodalies de Villa-
franca d’Asti al Piedmont italià (Rook i Martínez-Na-
varro, 2010).  
Tradicionalment es va considerar que el Vilafran-
quià corresponia a la primera part del Pliocè con-
tinental. Ara bé, a principis del segle XX, Gignoux 
(1916) va proposar la correlació d’aquest estatge 
continental amb l’estatge marí del Calabrià, que 
llavors es considerava que corresponia amb el Pli-
ocè superior. Finalment, el 1948 durant el transcurs 
del 18th International Geological Congress celebrat 
a Londres, es va acordar situar el Calabrià a la base 
del Pleistocè. En conseqüència, el Vilafranquià pas-
sà a ser considerat el primer estatge del Pleistocè 
continental (Rook i Martínez-Navarro, 2010). 
A inicis de la segona meitat del segle XX, autors 
com Azzaroli (1962, 1970) són els primers a consi-
derar que les anomenades faunes Vilafranquianes 
no són homogènies i per tant, pot ser que no siguin 
estrictament contemporànies. Així, ja als anys 60 
del segle XX comencen a realitzar-se els primers 
intents de subdivisió del Vil·lafranquià (Howell, 
1950; Azzaroli, 1962, 1977; Heintz et al., 1974; Alberdi 
i Aguirre, 1977). Finalment, avui en dia es divideix el 
Vilafranquià en tres o quatre intervals. 

Figura 1. Localització dels jaciments vila-
franquians catalans. 1, Secció de Vallpa-
radís; 2, Complex Incarcal; 3, Barranc de 
la Boella; 4, Calcàries d’Incarcal; 5, Begur; 
6, Cova de l’embarcador del francès; 7, 
Cornellà de Terri; 8, Bòvila Ordis.
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El Vilafranquià inicial—El començament del Vila-
franquià està associat al inici del cron magnètic 
Gauss fa aproximadament 3.6 Ma. La transició en-
tre les faunes del Ruscinià (Pliocè inicial) i les del 
Vil·lafranquià, està marcada a Europa pel desen-
volupament del primer procés glacial a l’Hemisferi 
Nord fa aproximadament 3.2 Ma, aquest esdeve-
niment és considerat un ‘assaig’ de l’inici de la di-
nàmica glacial posterior. La regió mediterrània ex-
perimenta en aquest moment, en major o menor 
intensitat, les fluctuacions climàtiques producte 
de l’establiment de l’actual clima mediterrani amb 
estius secs i poc calorosos, hiverns freds i primave-
res i tardors humides (Agustí i Antón, 2002; Lisiecki 
i Raymo, 2005).
Durant aquest període els jaciments amb grans 
vertebrats no són molt abundants a Europa. Les 
faunes més representatives d’aquest moment 
s’han recuperat a les localitats de Triversa (Ità-
lia), Húescar-3 (Espanya), Les Etouaires (França), 

Kvabebi (Geòrgia), Shamar (Mongòlia) i les restes 
provinents de la conca de Dacic a Romania (Gli-
ozzi et al., 1997; Palombo i Valli, 2004; Palombo et 
al., 2008; Rook i Martínez-Navarro, 2010). A Cata-
lunya per ara els jaciments d’aquesta època són 
pràcticament desconeguts sinó fos pel meravellós 
i excepcional registre del Camp dels Ninots a Cal-
des de Malavella on diversos esquelets complerts 
de tapirs, rinoceronts i bòvids esvelts s’han con-
servat en perfectes condicions (Figura 2). Addici-
onalment tenim informació fragmentària d’alguns 
petits jaciments com Cova Bonica i el Canal Negre 
(Garraf) i la Cova de l’Embarcador del Francès a les 
Illes Medes (Madurell-Malapeira et al., 2014). 
Les associacions de grans mamífers del Vilafran-
quià inicial són caracteritzades per la persistència 
d’alguns elements ruscinians amb afinitats subtro-
picals com: Tapirus arvernensis, Mammut borsoni, 
Anancus arvernensis o Sus minor. Així aquest mo-
ment és conegut per ser l’últim moment ‘tropical’ 

Figura 2. Excavació d’un esquelet de tapir 
al jaciment de Camp dels Ninots.
Foto: Gerard Campeny/IPHES.
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d’Europa on espècies com els tapirs són indicado-
res d’unes condicions ambientals molt favorables. 
Ara bé, tota una sèrie de noves espècies es regis-
tren per primera vegada a Europa, moltes d’elles 
indicatives de la progressiva extensió de les pra-
deries i de certes zones boscoses i la desaparició 
de zones humides. Entre aquests nouvinguts hi ha 
diversos herbívors de morfologia esvelta com: Lep-
tobos, Stephanorhinus elatus, Pseudodama lyra, 
Pliotragus o Arvernoceros. Associats a les espècies 
anteriors, hi ha tota una sèrie de carnívors, molts 
d’ells, característics d’espais oberts també es dis-
persen per primera vegada a Europa: Pliocrocuta 
perrieri, Ursus etruscus, Homotherium latidens, Me-
gantereon cultridens, Acinonyx pardinensis, Puma 
pardoides i Meles thorali (Palombo et al., 2008; Ma-
durell-Malapeira et al., 2009a,b, 2010a, 2014, 2017).  
Aquest període és igualment important per l’apa-
rició a l’Europa de l’Est per primera vegada d’una 
forma primitiva de l’espècie Mammuthus rumanus, 

l’ancestre de M. meridionalis (Lister i van Essen, 
2003; Markov i Spassov, 2003). Aquestes recents 
troballes es localitzen a la conca de Dacic a Roma-
nia i a Bulgària.   
Finalment, dos gèneres que tradicionalment s’ha-
vien considerat com a registrats per primera vega-
da a Europa a partir del Vilafranquià mitjà, Equus 
i Canis, varen ser identificats recentment a la lo-
calitat francesa de Vialette (Lacombat et al., 2008; 
Rook et al., 2017).

El Vilafranquià mitjà—L’inici del Vilafranquià mitjà 
es correlaciona amb la base del cron magnetoes-
tratigràfic Matuyama, fa aproximadament 2.6 Ma. 
La transició Vilafranquià inicial-mitjà correspon ac-
tualment a la transició Plio-Pleistocena (Gibbard et 
al., 2010), per tant, l’inici del vil·lafranquià mitjà és 
correlacionable amb l’inici del Pleistocè. 
Al mateix temps, aquesta transició és sincrònica 
amb un esdeveniment de gran importància a nivell 

Figura 3. Escala isotòpica dels isòtops d’oxigen dels 
últims tres milions d’anys on s’indiquen els diferents 
cicles climàtics. Modificat de Lisiecki i Raymo (2005).
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global: a partir d’aquest moment el planeta entra 
en una nova dinàmica glacial bipolar, amb interca-
lacions de períodes glacials i interglacials, o sigui 
fases fredes i temperades modulats en cicles de 
41.000 anys. Tot i que aquestes primeres fases 
glacials no són tan intenses com les registrades 
posteriorment, impliquen la desaparició de part de 
les zones boscoses de l’Hemisferi Nord, que són 
substituïdes per espais oberts assimilables a la tun-
dra en moltes zones d’Europa del Nord i Central (Li-
siecki i Raymo, 2005; Bertini, 2010; Palombo, 2010; 
Magri i Palombo, 2013; Figura 3). 
Els principals jaciments eurasiàtics del Pleistocè 
inferior inicial on s’han recuperat restes de grans 
vertebrats són: La Puebla de Valverde, Villarroya i 
Fuente Nueva 1 a la Península Ibèrica; Saint-Vallier 
a França; Montopoli i Costa S. Giacomo a Itàlia; Va-
tera, Dafnero i Gerakarou a Grècia; Newborn (Red 
Crags) a les Illes Britàniques; Varshets a Bulgària 
i Kuruksai a Tadjikistan (Viret, 1954; Kurtén i Cru-
safont-Pairó, 1977; Sotnikova, 1989; Koufos, 1992; 
Rook i Martínez-Navarro, 2010; Madurell-Malapeira 
et al., 2014).
Tradicionalment s’ha relacionat l’inici d’aquest 
període amb la primera dispersió a Europa dels 
gèneres Equus i Mammuthus, el conegut com a 
‘Equus-Mammuthus Event’ relacionat normalment 
amb la proliferació d’espais oberts estil estepa (Az-
zaroli, 1977). Aquest terme ha caigut recentment 
en desús degut a la descoberta d’aquests dos gè-
neres en dos jaciments del Vilafranquià incial, a la 
Conca de Dacic (Radulescu i Samson, 2001; Lister 
et al., 2005) i a Vialette (Lacombat et al., 2008).
La transició Vilafranquià incial-mitjà es caracteritza 
per la desaparició a l’Europa occidental de les últi-
mes espècies amb afinitats subtropicals caracte-
rístiques de l’inici del Vilafranquià (Anancus, Hippa-
rion, Sus arvernensis o Tapirus arvernensis) i per la 
dispersió de nous elements, com ara: Stephanorhi-
nus etruscus, Equus stenonis, Eucladoceros, Ga-
zella borbonica, Gazellospira torticonis, Gallogoral 
menehinii i Sus strozzi. En canvi, altres elements 

sobreviuen a aquesta transició com ara: Lepto-
bos, Arvernoceros ardei, Pliocrocuta perrieri, Ursus 
etruscus, Homotherium latidens, Megantereon cul-
tridens, Acinonyx pardinensis o Puma pardoides.   
Té especial rellevància en aquest punt la localitza-
ció de restes de Canis cf. etruscus a la localitat de 
Costa San Giacomo (Itàlia). Aquestes troballes jun-
tament amb la recent cita de Canis sp. a Vialette, 
són la demostració que la dispersió dels cànids a 
Europa no és sincrònica com anteriorment s’havia 
suposat. Així l’anomenat ‘Wolf Event’ per Azzaroli 
(1983) segurament s’inicià molt abans del límit Vil·
lafranquià mitjà-final, tal i com es desprèn de la bi-
bliografia paleontològica (Sotnikova i Rook, 2010). 
A Catalunya tenim molt poc registre d’aquest perí-
ode encara que disposem de col·leccions dels 
jaciments de La Puebla de Valverde i Villarroya 
excavats per Miquel Crusafont i dipositats al mu-
seu que porta el seu nom a Sabadell. Les úniques 
evidències vénen de les explotacions o pedreres 
de Cornellà del Terri i les calcàries de la formació 
Incarcal a Crespià que han proporcionat restes de 
mastodonts i rinoceronts depositats i exhibits al 
Museu d’Arqueologia Comarcal de Banyoles.

El Vilafranquià final—L’inici del Vil·lafranquià final es 
correlaciona amb el subcron magnetoestratigràfic 
Olduvai i l’antiga transició Plio-Pleistocè, en l’actu-
alitat el límit Gelasià-Calabrià (Gibbard et al., 2010), 
amb una datació aproximada d’1.8 Ma. 
Aquesta segona part del Pleistocè inferior està 
marcada, sense cap mena de dubte, per la primera 
dispersió del gènere Homo fora de l’Àfrica. Les pri-
meres restes Europees d’aquests homínids es re-
gistren al caucàsic jaciment de Dmanisi (Geòrgia) 
(Gabunia et al., 2000; Lordkipanidze et al., 2007), 
amb una edat aproximada d’1.8 Ma i associades 
a arcaiques indústries lítiques del mode I. A partir 
d’aquest moment es comença a registrar la pre-
sència humana a la resta del continent, així, a l’oest 
d’Europa les primeres evidències de presència hu-
mana es troben a la localitat italiana de Pirro Nord 
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(Arzarello et al., 2007; ca. 1.5 Ma). Eines lítiques del 
Mode I també han estat localitzades associades a 
restes de vertebrats al sud de la Península Ibèrica 
a les localitats de Barranco León 5 i Fuente Nue-
va 3 (Oms et al., 2000; Agustí i Madurell, 2003; ca. 
1.3-1.2 Ma) i a Lézignan-le-Cèbe al sud de França 
(Crochet et al., 2009). En canvi, les primeres restes 
humanes de l’Europa occidental han estat localit-
zades recentment associades a indústria lítica a la 
Sima del Elefante (Atapuerca, Burgos, Península 
Ibèrica) (Carbonell et al., 2008) amb una edat apro-
ximada d’1.1-1.2 Ma.
Els jaciments amb faunes del Vilafranquià final són 
relativament abundants a Europa. A la península 
ibèrica: Venta Micena, Barranco León, Fuente Nu-
eva 3 i Sima del Elefante. A França: Senèze; a Itàlia: 
Olivola, Pirro Nord, i els jaciments d’Upper Valdar-
no; a Grècia a Apollonia-1 i a Geòrgia a Dmanisi 
(Koufos, 1992; Gabunia et al., 2000; Galobart i Ma-
roto, 2003; Martínez-Navarro et al., 2003a; Palom-
bo i Valli, 2004; Carbonell et al., 2008; Rook i Mar-

tínez-Navarro, 2010). A Catalunya l’únic jaciment 
probablement relacionat amb aquesta época es 
troba a unes pedreres encara actives entre Begur i 
Regencós (Figura 4).
El Vilafranquià final està caracteritzat per la des-
aparició progressiva de faunes que havien estat 
comunes al Vilafranquià inicial i mitjà (Chasma-
portetes lunensis, Nyctereutes megamastoides, 
Megantereon cultridens, Gazellospira torticornis, 
Procamtoceras brivatense) i per tota una sèrie de 
dispersions de gran mamífers preferencialment 
d’origen asiàtic al llarg d’aquesta segona part del 
Pleistocè inferior. 
Poc després de la transició Olduvai-Matuyama ar-
riben a Europa dues formes derivades de cèrvols; 
Eucladoceros dicranios i Pseudodama nestii (Rook i 
Martínez-Navarro, 2010), i bòvids com Praeovibos o 
Leptobos, però l’impacte més important en les co-
munitats de mamífers la provoca la dispersió, per 
primera vegada a Europa, de la hiena gegant de 
morro curt, Pachycrocuta brevirostris. Aquesta es-

Figura 4. La pedrera de Begur-Regencós el juliol de 
2020 on es poden apreciar els reompliments càrstics. 
Foto: Joan Madurell-Malapeira.
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pècie de carronyaire gegant que és registrada des 
de la Península Ibèrica fins a la Xina, és el principal 
agent acumulador de restes de grans vertebrats 
del Vil·lafranquià final. El gran impacte causat per 
la seva arribada ha motivat que aquesta hagi estat 
batejada com a ‘Pachycrocuta brevirostris event’ 
(Martínez-Navarro, 2010).
Juntament amb Pachycrocuta es localitzen a les 
localitats europees de l’inici del Calabrià, el jaguar 
europeu, Panthera gombaszoegensis, i una for-
ma primitiva de licaó, Canis (Xenocyon) falconeri 
(Martínez-Navarro i Rook, 2003b; O’Regan i Turner, 
2004).
Ja a la biozona d’A. ruffoi, fa aproximadament 1.5 
Ma, i després que un bon nombre d’elements vil·la-
franquians desapareguin d’Europa com: Sus stro-
zzi, Leptobos etruscus, Stephanorhinus etruscus, 
Canis (Xenocyon) falconeri i Pseudodama nestii, 
es produeix l’arribada d’una espècie d’origen afri-
cà: Hippopotamus antiquus, així com d’altres ele-
ments com: Praemegaceros vertcornis, Equus al-
tidens i Canis (Xenocyon)  lycaonoides, registrats 
àmpliament a les localitats de Pirro Nord i Venta 
Micena (Martínez-Navarro i Rook, 2003b; Mar-
tínez-Navarro et al., 2004b; Rook et al., 2004; Rook 
i Martínez-Navarro, 2010). 

L’Epivilafranquià—La transició entre el Vilafranquià 
i el Galerià es situaria aproximadament entre els 
subcrons magnetoestratigràfics K i Jaramillo (ca. 
1.1Ma), segons les últimes investigacions realitza-
des als Apenins (Napoleone et al., 2003).
El final del Vilafranquià i l’inici del Galerià marquen 
un gran canvi en les associacions de grans mamí-
fers, amb la desaparició de moltes de les espècies 
que havien dominat els ecosistemes durant el Vi-
lafranquià, i l’arribada de tota una sèrie d’elements, 
que en molts casos, seran els ancestres directes 
de les espècies actuals. Ara bé, aquesta transició 
no és un canvi abrupte com es pensava en el pas-
sat, no existeix el ‘end-Villafranchian event’ (Azza-
roli et al., 1988), sinó que moltes de les espècies 

vilafranquianes persisteixen durant i un cert temps 
convivint amb els elements nouvinguts de caràc-
ter Galerià. Aquest període de transició entre la 
desaparició dels antics elements i l’arribada de les 
espècies galerianes, transcorre des de finals del Vi-
lafranquià (1.1 Ma) fins a mitjans Pleistocè mitjà (0.6 
Ma). Aquestes associacions de mamífers amb la 
mescla d’elements vilafranquians i galerians no té 
cap terme formalitzat per ser anomenat, tot i que, 
dos noms diferents han estat proposats: Protoga-
lerià (Caloi i Palombo, 1996; Palombo, 2004) i Epivi-
lafranquià (Kahlke, 2000, 2007). 
Potser el canvi més important d’aquest moment 
cronològic és el canvi en l’estructura de les comu-
nitats de carnívors que durant tot el Vilafranchià 
havien estat composades per una gran varietat 
d’espècies que mostraven una gran competència 
interespecífica. Amb l’arribada del Galerià aquest 
nivell de competència i el nombre d’espècies de 
carnívors registrades disminueix considerable-
ment amb acordança amb la disminució de la di-
versitat i abundància de les seves preses.
Com anteriorment, tots aquests canvis en els 
ecosistemes europeus estan lligats a fenòmens a 
nivell global. Durant aquesta transició de prop de 
700.000 anys (1.2-0.6 Ma), es produeix un canvi en 
la dinàmica glacial des de cicles de baixa amplitud 
de 41.000 anys, cap a una nova dinàmica forçada 
pels cicles d’obliqüitat amb cicles glacials i inter-
glacials alternats en períodes de 100.000 anys, 
coneguda com a Early-Middle Pleistocene Tran-
sition (Lisiecki i Raymo, 2005; Clarck et al., 2006). 
Aquests últims cicles impliquen la transició cap un 
sistema climàtic fortament asimètric o no linear i 
són acompanyats per un increment substancial 
del gel a nivell global a 0.94 Ma (Maslin i Ridgwell, 
2005). Aquests canvis climàtics i en particular l’in-
crement de la severitat i duració dels estatges gla-
cials tenen un profund impacte a les tafocenosis 
de l’Hemisferri Nord.
Les localitats amb faunes de mamífers del Pleis-
tocè inferior terminal i inicis del Pleistocè mitjà no 
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són molt comunes a Europa, entre elles destaquen 
els jaciments de Gran Dolina a la Península ibèri-
ca; Vallonnet a França; Colle Curti, Slivia, Ponte 
Galeria i Isernia a Itàlia; Untermassfeld a Alema-
nya i Stránská Skála a la República Txeca (Moullé, 
1992; Musil, 1995; García, 2003; Kahlke, 2007; Ma-
durell-Malapeira et al, 2014). A Catalunya els jaci-
ments d’aquesta época són excepcionalment rics 
i abundats destacant per la seva riquesa la Secció 
de Vallparadís a Terrassa, el Complex d’Incarcal a 
Crespià o el Barranc de la Boella a la Canonja (Fi-
gura 5). 
Les localitats Epivilafranquianes de finals del Pleis-
tocè inferior estan dominades per la presència de 
les espècies Hippopotamus antiquus, Megaloceros 
savini i Bison shoetensacki i en menor grau per cèr-
vids del gènere Dama (Madurell-Malapeira et al., 

2014; Sorbelli et al., 2021). Aquestes localitats re-
gistren les últimes cites a Europa de Pachycrocuta 
brevirostris, Megantereon,  Puma pardoides i Canis 
(Xenocyon) lycaonoides  (Torre et al., 1996; Coltorti 
et al., 1998; Martínez-Navarro i Rook, 2003b; Hem-
mer et al., 2004; Madurell-Malapeira et al., 2009 
b,c, 2010a, 2013). 
És d’especial rellevància el registre en moltes 
localitats Epivilafranchianes d’una espècie de suid 
Sus strozzi que s’havia associat tradicionalment a 
ambients boscosos. En aquest cas aquest parent 
dels porcs berrugosos és localitzat en els jaci-
ments catalans de la Secció de Vallparadís, Bòvila 
Ordis i la Boella (Cherin et al., 2020).
Finalment i probablement a l’arribada dels primers 
estadis glacials intensos els primers ossos de les 
cavernes són ben registrats a la Secció de Vallpara-

Figura 5. Excavació del nivell EVT12 del jaciment de 
Vallparadís Estació el 10 de novembre de 2007 on es 
poden apreciar un crani de Megaloceros i un altre 
d’Equus.
Foto: Joan Madurell-Malapeira.
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dís (Madurell-Malapeira et al., 2021) com així també 
les primeres hienes tacades i lleopard en jaciments 
ibèrics i francesos (Moullé, 1992; Madurell-Malapei-
ra et al., 2014).

Clima i vegetació al Vilafranquià 
Europeu

El Pliocè terminal i el Pleistocè es caracteritzen per 
una sèrie de remarcables canvis climàtics, així com 
canvis en la periodicitat dels cicles orbitals que 
condicionen la ciclicitat o sigui la periodicitat dels 
màxims glacials. Els resultats obtinguts pels últims 
treballs que versen sobre l’efecte d’aquests canvis 
climàtics sobre les comunitats animals, evidencien 
que les comunitats de grans mamífers reaccionen 
a aquestes variacions ambientals, no sols evoluci-
onant i produint noves espècies o que provoquen 
extincions, sinó que també canviant les seves àre-
es de distribució en consonància amb els canvis 
latitudinals que mostren les cobertores vegetals i 
els biomes en general (Palombo, 2007, 2010; Faith 
et al., 2016).
Durant el Vil·lafranquià, s’han detectat dos impor-
tants canvis en l’estructura de les comunitats de 
mamífers, el primer, al límit Plio-Pleistocè (ca. 1.8 
Ma) i el segon a la transició del Pleistocè inicial al 
mitjà (ca. 1.0-0.8 Ma). Aquests dos importants can-
vis són seguits per una curta època de reestruc-
turació de les comunitats de mamífers on es pro-
dueixen recanvis faunístics (Agustí i Antón, 2002; 
Palombo, 2010; Rook i Martínez-Navarro, 2010; Ma-
durell-Malapeira et al., 2014). 
A l’inici del Vil·lafranquià, fa aproximadament 3.6 
Ma, les condicions climàtiques romanen cons-
tants, o sigui humides i temperades igual que al 
Ruscinià. Fa 3.2 Ma però, el primer procés glacial es 
desenvolupa a l’Hemisferi Nord. Aquest pic glacial 
provoca la formació de la primera capa de gel so-
bre Grenlàndia i el primer pic d’aridificació al Sàha-
ra (Crocker et al., 2019; Grant et al., 2021). En aquest 

moment l’àrea Mediterrània experimenta tota una 
sèrie de fluctuacions climàtiques associades a l’es-
tabliment del modern clima mediterrani, amb es-
tius secs i temperats, hiverns freds i primaveres i 
tardors humides. 
Aquest refredament de l’Hemisferi Nord provoca 
certs canvis en la cobertora vegetal amb la forta 
disminució de boscos d’afinitats subtropicals i un 
augment dels boscos típics de zones temperades 
i càlides. Aquestes evidències demostren un aug-
ment de l’estacionalitat climàtica (Bertini, 2010). 
A l’àrea Mediterrània els boscos de fulla perenne 
pràcticament desapareixen i deixen pas al grup 
dels avets (Picea-Abies) que incrementen la seva 
presència, la qual cosa indica la presència d’un cli-
ma humit i fred (Bertini, 2010). 
Després del primer esdeveniment glacial fa 3.2 Ma, 
un important augment de temperatura s’esdevé fa 
entre 3.1 i 3 Ma. En aquest moment, les tempera-
tures mitjanes probablement eren 5ºC més altes 
que les actuals. Una vegada succeït aquest esde-
veniment la terra perd finalment les condicions 
climàtiques estables temperades i humides que 
han caracteritzat l’evolució de la biosfera durant 
pràcticament tot el Cenozoic. Després de molts 
milions d’anys, la terra torna a entrar en una nova 
era glacial fa 2.6 Ma, la qual afecta de manera molt 
important als ecosistemes terrestres. En aquest 
moment, la capa de gel de Grenlàndia s’expandeix 
per primera vegada cap al sud (Head et al., 2008). 
A partir de fa 2.6 Ma, al límit Plio-Pleistocè (Estat-
ge isotòpic MIS104), la terra, i sobretot l’Hemisferi 
Nord, entra en una nova dinàmica bipolar d’exten-
sives glaciacions. En contrast amb els anteriors 
pics d’òptim climàtic del Pliocè terminal, en aquest 
moment s’estableix la dinàmica bipolar de fases 
temperades i fredes, o sigui, de fases glacials i fa-
ses interglacials modelades en cicles de 41.000 
anys modelats pels cicles orbitals d’obliqüitat (Clar-
ck et al., 2006). 
Tot i que aquestes primeres glaciacions no tenen 
la mateixa extensió de glaç sobre els continents 



18Joan Madurell-Malapeira

com les que vindran després, a finals del Pleistocè, 
influeixen de manera significativa als ecosistemes 
de les latituds mitjanes i altes. Així l’esdeveniment 
glacial de fa 2.6 Ma, provoca el primer reemplaça-
ment de les masses forestals per paisatges oberts 
d’estil tundra a molts llocs del Nord i Centre Euro-
pa. A l’Àfrica aquest esdeveniment també és reco-
negut amb un augment de la variabilitat climàtica 
i l’aridesa que comença al voltant de fa 2.8 Ma (de-
Menocal, 2004), i que es correlaciona amb un mo-
ment clau de l’evolució humana amb l’aparició del 
gènere Homo i de les primeres indústries lítiques 
(deMenocal, 2004). El desenvolupament d’impor-
tants gruixos de gel a l’Hemisferi Nord fa 2.6 Ma, 
afecta igualment al clima i a la vegetació del Nord 
d’Àfrica, implicant la reducció de les extensions de 
sabana imperants des d’inicis del Pliocè i el desen-
volupament d’un desert a l’oest del Sàhara (Grant 
et al., 2021).
A nivell palinològic l’evidència del canvi en els 
ecosistemes i la progressiva dominància dels am-
bients esteparis la proporciona la presència de 
l’altimira (Artemisia), adaptada a climes secs i que 
avui en dia habita en tots els ambients esteparis de 
la terra des de les planures de Sibèria als deserts 
nord-americans. A la regió mediterrània es suc-
ceeixen alteracions de l’estepa d’altimira i boscos 
caducifolis tipus conífera/xiprer (Taxodium/Glyp-
tostrobus), aquestes alteracions estan lligades als 
cicles glacials-interglacials. L’increment de l’aridesa 
l’estacionalitat provoca la desaparició d’alguns dels 
nombrosos taxons típics de boscos subtropicals 
(Suc et al., 2005; Bertini, 2010; Figura 6). 
La transició Gelasià-Calabrià, situada a finals del 
subcron paleomagnètic Olduvai, marca una nova 
fase freda fa aproximadament 1.8 Ma, en aquest 
moment forts pics glacials són documentats al re-
gistre oceànic d’isòtops d’oxigen (OIS 70; Lisiecki i 
Raymo, 2005). Aquestes fluctuacions climàtiques 
amb estadis glacials i interglacials s’evidencien en 
aquest moment a la Mediterrània per alternances 
de vegetació d’espais oberts i formacions bosco-

ses. La vegetació estepària inclou entre d’altres a 
Artemisa i arbustos del gènere Ephedra i en certs 
moments per taxons com Cistus i Phlomis frutico-
sa (Figura 7). Els boscos temperats inclouen taxons 
de fulla caduca com Quercus, Carya, Carpinus, Pte-
rocarya, Ulmus i Zelkova (Bertini, 2010). A l’Àfrica al 
voltant d’1.8-1.6 Ma, s’ha registrat un altre augment 
de l’aridesa i de la variabilitat climàtica, evidenciat 
a l’Est d’Àfrica per l’extensió de la vegetació de 
tipus sabana. Aquest segon pic d’aridesa africà 
es correlaciona també, amb un moment clau en 
l’evolució humana amb l’extinció d’Homo habilis, 
l’aparició d’Homo ergaster, així com els primers 
registres d’indústries sofisticades del Mode II (Bifa-
ços i destrals de mà) (deMenocal, 2004).
La desaparició definitiva dels ecosistemes tropi-
cals i el seu reemplaçament per boscos de fulla ca-
duca a l’entorn mediterrani ha estat datat al voltant 
d’1.2 Ma a finals del Vil·lafranquià final (Combouri-
eu-Nebout i Vergnaud-Grazzini, 1991; Combouri-
eu-Nebout, 1993, 1995).
A finals del Pleistocè inferior, fa aproximadament 
1.25 Ma, comença una nova dinàmica climàtica 
coneguda com a Early-Middle Pleistocene Transi-
tion (Maslin i Ridgwell, 2005; Clarck et al., 2006; 
Head i Gibbard, 2015), la dinàmica orbital obliqua 
amb cicles glacials de 41.000 anys, es substituïda 
progressivament per una nova dinàmica amb ci-
cles modulats cada 100.000 anys i un increment en 

Figura 6. Exemple de vegetació d’ambients oberts i 
freds, Artemisia.
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l’amplitud de les oscil·lacions climàtiques. Aquest 
període de transició (EMPT) finalitza al voltant de 
fa 700ka. Durant aquest període les masses de gel 
s’estenen notablement. Els gels cobreixen Escandi-
nàvia, una part del Regne Unit, Holanda, Alemanya, 
Polònia, els Països Bàltics i Rússia. El nivell del mar 
baixa prop de 150 metres en resposta a l’augment 
global de glaç i nous ponts de terra emergeixen 
sota les aigües connectant Euràsia i Nord-Amèri-
ca a través de l’estret de Bering o Nueva Guinea i 
Austràlia. 
A l’Atlàntic Nord la temperatura mitjana de l’aigua 
probablement va baixar durant la EMPT entre 2-4 
ºC (Ruddiman et al., 1989). Mentrestant a l’Antàrtic, 
durant els estatges glacials 18 i 20 la temperatura 
era de 1 o 2ºC més baixa que l’actual. En canvi du-
rant els interglacials 17 i 19 la temperatura a l’Antàr-
tic era probablement de 4 a 6 ºC inferior a l’actual 
(Almogi-Labin, 2011).
En resum, la inestabilitat climàtica durant la EMPT 
es caracteritza per una ciclicitat glacial/interglaci-
al no linear, per un augment de la severitat de les 

glaciacions i per l’augment global del volum de gel 
i de l’espessor d’aquest a nivell global. Igualment 
aquest període d’inestabilitat marca un augment 
de la activitat dels monsons i per un gran augment 
de l’aridesa a Àfrica i Àsia (de Menocal, 2004; Clar-
ck et al., 2006; Almogi-Labin, 2011; Head i Gibbard, 
2015). 
Tot i que la EMPT s’inicia al voltant de fa 1.2 Ma, la 
primera gran glaciació amb un augment important 
en la cobertora de glaç succeeix abans del final de 
la EMPT, fa aproximadament 880ka durant l’estat-
ge glacial 22, caracteritzat per una gran severitat 
i llarga duració. En canvi l’interglacial 21 és el que 
registra els valors de 18O més baixos comparat amb 
els altres interglacials des de l’inici de la EMPT. Així 
la diferència entre els estatges 22 i 21 és el més 
gran de tota la EMPT (Almogi-Labin, 2011).
A la regió mediterrània, la temperatura i la humi-
tat decreixen notablement, i les curtes alternances 
entre boscos caducifolis i ambients oberts són 
substituïdes per llargues alternances entre l’este-
pa (Artemisia i Ephedra) i els boscos caducifolis 
(Suc et al., 1995; Bertini, 2010). El descens general 
de les temperatures tant en les fases estepàries 
com boscoses implica canvis en les associacions 
florístiques. Per exemple, Hippophaë rhamnoides  
augmenta la seva presència durant les fases es-
tepàries, mentre que taxons com Cistus i Phlomis 
fruticosa desapareixen progressivament (Bertini, 
2010).
Al seu torn, a l’Àfrica la EMPT marca un tercer es-
tadi d’increment de l’aridesa ocorregut entre 1.2 i 
0.6 Ma. Igualment aquest enduriment de les condi-
cions climàtiques coincideix amb l’extinció del gè-
nere Paranthropus fa al voltant de 1Ma (deMenocal, 
2004).

Figura 7. Exemple de vegetació estepària, Ephedra. 
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Els carnívors vilafranquians de 
Catalunya
Tot i que no molt nombrosos, els jaciments vilafran-
quians a Catalunya han proporcionat nombroses i 
molt ben preservades restes d’una gran varietat de 
carnívors que intentarem descriure sintèticament 
en aquest apartat, tot parlant de la seva anatomia, 
distribució cronològica i paleobiologia

Familia Felidae 

Homotherium—El gènere Homotherium és enre-
gistrat per primera vegada a Europa a inicis del Vi-
lafranquià a l’MN16 fa aproximadament 3.0 Ma, tot 
i que el seu rang de distribució geogràfica inclou 
també Amèrica del Nord, Àfrica i Àsia. Fins a la tran-
sició Vilafranquià-Galerià, és un gènere molt comú 
en la majoria de jaciments Vilafranquians d’Europa, 
com ara Venta Micena, El Complex Incarcal , Senè-
ze, Sainzelles, Upper Valdarno, Stránská skála, Bef-
tia 5, Petralona, Untermassfeld i Vallonet (Ballesio, 
1963; Martínez-Navarro, 1991; Moullé, 1992; Wolsan, 
1993; Gliozzi et al., 1997; Hemmer, 2001; Galobart i 
Maroto, 2003; Palombo i Valli, 2004; Baryshnikov i 
Tsoukala, 2010), encara que sens dubte el més ben 
preservat i abundant registre d’aquest grup el tro-
bem als jaciments del complex Incarcal a Crespià 
(Figura 8). El moment de la desaparició d’aquest 
gran fèlid de les faunes de grans mamífers euro-
pees és controvertit. Fins fa poc la cita més recent 
d’aquest gènere estava localitzada al jaciment ita-
lià de Fontana Ranuccio amb una edat estimada 
de 450ka (Gliozzi et al., 1997). Recentment però, 
una canina superior en molt bon estat de conser-
vació ha estat localitzada al nivell TD10 de Gran 
Dolina a Atapuerca (García, 2003) amb una edat 
aproximada de 380-400ka (Falguères et al., 1999). 
Altres autors en canvi, mantenen la idea que la 
cita més recent d’aquesta espècie correspon a la 
localitat alemanya d’Steinheim, on una canina su-
perior fou localitzada en nivells datats al voltant 
dels 0.3 Ma (Adam, 1961; Reumer et al., 2003). Ara 

bé, l’any 2000 una embarcació de pesca trobà un 
fragment de mandíbula d’aquest gènere al Mar del 
Nord (Reumer et al., 2003). Les datacions radiomè-
triques d’aquesta mandíbula varen resultar sorpre-
nents, evidenciant que la peça tenia uns 28.000 
anys (Reumer et al., 2003). Per ara, hi ha opinions 
diverses sobre si realment el gènere Homotherium 
va sobreviure a Europa del Nord o Central fins fa re-
alment tan poc temps convivint amb competència 
amb Panthera leo o bé la mandíbula trobada al mar 
del Nord correspon a una recent entrada d’aquest 
gènere a Europa procedent de Nord Amèrica a tra-
vés de l’estret de Bering.
Homotherium era un caçador en espais oberts i a la 
carrera ocupant un nínxol ecològic molt semblant 
als actuals lleons amb una massa estimada de prop 
de 150-250kg (Bartolini-Lucenti et al., 2021). Degut 
a les similituds ecològiques amb els lleons hi ha 
hagut força polèmica en la possible sociabilitat 
d’aquesta espècie, recentment estudis genètics 
han demostrat que segurament tenien certa socia-
bilitat de manera semblant a altres grups de tigres 
dents de sabre (Barnett et al., 2020).
Com acostuma a passar en els grups de carnívors, 
l’assignació específica de les restes d’Homotherium 
europees és també polèmica. Diverses espècies 
han estat definides: H. latidens Owen, 1846; H. cre-
natidens Fabrini, 1890; H. sainzelli Aymard, 1853; H. 
nestianus Fabrini, 1890 o H. moravicum Woldrich, 
1917. Segons Kurtén (1968) certes diferències mor-
fològiques presents a la canina superior permetrien 

Figura 8. Mandíbula esquerre d’Homotherium latidens 
del jaciment d’Incarcal-I.
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diferenciar clarament dues espècies dins d’aquest 
gènere amb rangs cronològics diferents. Així les 
restes del Pleistocè inferior serien assignades a H. 
crenatidens i les del Pleistocè mitjà a H. latidens. 
Ara bé, Turner (1999) basant-se en el gran dimor-
fisme sexual que presenta aquest gènere i l’escàs 
registre a les localitats europees, argumenta que 
les diferències esmentades per Kurtén poden no 
ser vàlides i ser degudes a la variabilitat interespe-
cífica d’una espècie, proposant agrupar totes les 
formes descrites dins d’H. latidens que té prioritat 
sobre H. crenatidens. Aquest argument ha guanyat 
molt de pes en els últims anys i més després de 
la descripció de les abundants restes d’aquest gè-
nere als jaciments del complex Incarcal (Galobart i 
Maroto, 2003). El gran nombre de restes d’Homot-
herium localitzades a Incarcal, corresponents a 
diversos individus, ha demostrat que la variabilitat 
interespecífica de la població d’Incarcal engloba 
la de totes les espècies descrites fins ara a Europa 
(Galobart i Maroto, 2003). 
Com ja s’ha dit anteriorment, tot i que Homot-
herium és un gènere corrent a les localitats eu-
ropees del Vilafranquià, en la majoria d’elles sols 
s’han recuperat restes aïllades i disperses. Malgrat 
això, existeixen dos jaciments on aquesta espècie 
és molt abundant, es tracta del jaciment francès 
de Senèze, en què un esquelet pràcticament com-
plert va ser descrit per Ballesio (1963). 
En general, l’anatomia d’Homotherium s’acostaria 
molt a la dels altres fèlids Machairodontins, amb 
unes dimensions properes als lleons, unes extre-
mitats anteriors molt desenvolupades i unes ca-
nines superiors en forma de daga no tan desen-
volupades però com les dels gèneres Smilodon o 
Megantereon. Els estudis realitzats amb els cranis, 
mandíbules i vèrtebres cervicals d’Homotherium 
procedents dels jaciments d’Incarcal, semblen in-
dicar que aquest posseïa un coll llarg i flexible que 
possibilitava que el cap s’orientés adequadament 
per mossegar amb precisió una àrea concreta del 
coll de les seves preses i així evitar la ruptura de les 

canines superiors (Antón i Galobart, 1999). Igual-
ment la seva morfologia esvelta ha fet suposar que 
Homotherium tindria adaptacions per córrer a ve-
locitats moderades (Antón et al., 2005).

Megantereon—L’origen i la taxonomia del gène-
re de tigres dents de sabre Megantereon ha estat 
focus de polèmica al món paleontològic durant 
molt de temps. Això segurament és degut al seu es-
càs registre fòssil i la seva localització en un àrea ge-
ogràfica molt àmplia que inclou Amèrica del Nord, 
Europa, Àsia i Àfrica durant el Plio-Pleistocè. De fet, 
les úniques localitats on aquest gènere és present 
amb un nombre de restes important són Senèze 
(França), on un esquelet pràcticament complert va 
ser recentment descrit per Christiansen i Adolfs-
sen (2007) i a Longdan (China), on diversos cranis 
i mandíbules també han estat descrits recentment 
(Qui et al., 2004). A Europa Megentereon s’ha des-
crit a Villarroya (Figura 9), La Puebla de Valverde, 
Fonelas P-1, Venta Micena, Vallparadís Estació, St. 
Vallier, Senèze, Perrier, Untermassfeld, Val d’Arno, 
Pirro Nord, Olivola, Apollonia-1 i Dmanisi entre d’al-
tres (Viret, 1954; Kurtén i Crusafont-Pairó, 1977; Mar-
tínez-Navarro i Palmqvist 1995, 1996; Gliozzi et al., 
1997; Sardella, 1999; Arribas et al., 2001; Hemmer, 
2001; Christiansen i Adolfssen, 2007; Palmqvist et 
al., 2007; Petrucci, 2008; Madurell-Malapeira et al., 
2010, 2014); a l’Àsia s’ha localitzat en localitats com 
ara Ubeidiya, Kuruksai, Nihowan, Choukoutien, 
Renzidong, Longdan i Lantian (Pei, 1934; Ballesio 
1986; Sotnikova, 1989; Qui et al., 2004; Palmqvist 
et al., 2007); a l`Àfrica en diversos jaciments com 
Kromdraai A, Elandsfontein, Swartkrans, East Lake 
Turkana o South Turkwel (Broom, 1937; Ewer, 1955; 
Turner, 1987a; Werdelin i Lewis, 2000; Palmqvist et 
al., 2007). Finalment a Amèrica del Nord aquesta 
espècie s’ha localitzat a Broadwater a Nebraska, 
Rexroad a Kansas i Upper Bone Valley a Florida 
entre d’altres (Hibbard, 1937; Schultz i Martin, 1970; 
Berta i Galiano, 1983).
Les cites més antigues del gènere Megantereon 
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corresponen a Euràsia al jaciment Francès de Les 
Etouaires a l’inici del Vil·lafranquià (ca. 3.5 Ma; Sar-
della, 1998), a l’Àfrica al jaciment de South Turkwel 
(ca. 3.5Ma; Werdelin i Lewis, 2000) i a Amèrica del 
Nord a la Bone Valley Formation a Florida (ca. 4.5 
Ma; Schultz i Martin, 1990). Al continent asiàtic pro-
bablement la cita més moderna correspon a unes 
restes procedents del jaciment xinès de Choukou-
tien 1 (Pei, 1934), amb una edat estimada de 0.6-0.8 
Ma (Shen et al., 2001).
Megantereon a diferència del seu parent anterior 
era un caçador per emboscada amb preferència 
pels espais tancats i boscosos amb unes extremi-
tats anteriors realment molt potents i una massa 
corporal estimada de voltant de 80-200kg (Bartoli-
ni-Lucenti et al., 2021).
De manera similar al gènere Homotherium, l’origen 
i la taxonomia del gènere Megantereon ha estat 

focus de discussió entre els paleontòlegs de ver-
tebrats durant els últims anys (Martínez-Navarro 
i Palmqvist, 1995; Turner i Antón, 1997; Werdelin i 
Lewis, 2000; Palmqvist et al., 2007). De fet, l’espè-
cimen tipus del gènere Megantereon va ser ano-
menat Ursus cultridens per Cuvier (1824), ja que en 
aquell moment les restes de canines i la informació 
disponible el varen fer pensar que estudiava restes 
d’óssos. Poc després, durant l’estudi de la fauna de 
Perrier, Croizet i Jobert (1828) descriuen dues vari-
etats d’aquesta espècies degut a la morfologia di-
ferencial de les canines, a més a més a partir d’un 
fragment de mandíbula descriuen una nova espè-
cie: Felis megantereon. Al mateix temps, Bravard 
(1828) conclou que les canines que havien estudiat 
els anteriors autors i el fragment de mandíbula, te-
nen fortes afinitats amb un crani de fèlid que estva 
estudiant en aquells moments. Bravard proposa 
els noms genèrics de Felis cultridens per als espè-
cimens amb les canines superiors asserrades i Me-
gantereon megantereon per als espècimens amb 
canines no asserrades. Com que els fòssils descrits 
no són d’úrsid el gènere Megantereon té prioritat 
així com l’espècie M. cultridens, davant de M. me-
gantereon (Christiansen i Adolfssen, 2007). 
Ara bé, moltes altres espècies del gènere Megan-
tereon s’han descrit, entre elles: M. whitei Broom, 
1937; M. nihowanensis Teilhard de Chardin i Pive-
teau, 1930; M. falconeri Pomel, 1853; M. sivalen-
sis Falconer i Cautley, 1868 i M. ekidoit Werdelin i 
Lewis, 2000. Recentment s’han realitzat diversos 
estudis sobre la taxonomia del gènere Megantere-
on amb resultats bastant diferents. Així, els estudis 
de Martínez-Navarro i Palmqvist (1995, 1996) i Pal-
mqvist et al. (2007), a partir d’anàlisis amb mèto-
des multivariants, conclouen que M. cultridens i M. 
whitei són les úniques espècies vàlides del gènere. 
Segons  aquesta interpretació M. cultridens repre-
senta la forma primitiva d’Amèrica i Euràsia fins al 
límit Vilafranquià mitjà-final i M. whitei seria doncs 
una espècie africana més derivada que agruparia 
totes les formes africanes i europees del Vilafran-

Figura 9. Dues canines superiors de Megantereon 
cultridens del jaciment de Villarroya a la Rioja.
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quià final. En canvi, l’estudi de Turner (1987b) i Tur-
ner i Antón (1997), defensa que tots els espècimens 
registrats fins a l’actualitat corresponen a una sola 
espècie M. cultridens, i que la varietat que s’obser-
va és deguda a l’escàs registre fòssil d’aquesta es-
pècie, al gran dimorfisme sexual dels fèlids i a les 
petites variants geogràfiques. Els treballs de Pons-
Moyà (1987) i Sardella (1998) proposen un escenari 
totalment diferent. Argumenten que el cas del gè-
nere Megantereon és un cas clar d’anagènsi i que 
els espècimens europeus de finals del Pleistocè 
inferior són els últims representants de l’espècie 
europea M. cultridens que ha evolucionat conver-
gentment amb l’espècie africana M. whitei. 
Recentment, Werdelin i Lewis (2000) a l’estudi de 
la fauna de carnívors del kenià jaciment de South 
Turkwel, descriuen una nova espècie del gènere 
Megantereon, M. ekidoit. Segons la interpretació 
d’aquests autors, aquest espècimen és el repre-
sentant més antic de la línia de Megantereon a 
l’Àfrica amb prop de 3.5 Ma, datant així la dispersió 
d’aquestes formes al continent i la posterior 
especiació cap a M. whitei. Segons aquests autors 
aquesta forma és més antiga que les anteriorment 
conegudes de Laetoli (Barry, 1987), que correspon-
drien a Dinofelis. En canvi, asseguren que M. eki-
doit és contemporània a les formes de Megantere-
on de Baode a la Xina (Sardella, 1998) i d’Odessa a 
Ucraïna (Sotnikova, 1989).
Per últim, en la publicació de les restes del gènere 
Megantereon recuperades del jaciment xinés de 
Longdang, Qiu et al. (2004) fan una revisió del re-
gistre del gènere a Euràsia i de la seva taxonomia. 
Segons els anteriors autors, existirien dues espèci-
es a la Xina, M. nihowanensis, en base a les restes 
de Longdan i de Nihowan Loc. 18 (Teilhard de Char-
din i Piveteau, 1930) i N. lantianensis de la localitat 
de Lantian (Hu i Qiu, 1978), a més de dues espè-
cies més a Europa, M. megantereon que inclouria 
els espècimens de Pardines (Heintz et al., 1974) i M. 
cultridens que estaria basada en el material cranial 
de St. Vallier (Viret, 1954).

L’origen del gènere Megantereon és igualment 
controvertit. La cita més antiga coneguda del ma-
teix, prové de la Bone Valley de Florida amb una 
edat aproximada de 4.5 Ma (Berta i Galiano, 1983). 
Aquests espècimens van ser assignats per Mar-
tínez-Navarro i Palmqvist (1995)  a M. cultridens. A 
Europa les restes més antigues provenen del jaci-
ment francès de Les Etouaires amb una edat de 3.5 
Ma i assignades igualment a M. cultridens (Palmq-
vist et al., 2007). Aquest escenari recolza l’origen 
Amèrica de Megantereon i la posterior dispersió 
cap a Europa al durant el trànsit Ruscinià-Vilafran-
quià (Qiu, 2003). En canvi, Turner (1987b) proposa 
un origen africà del gènere amb una edat apro-
ximada de 3.5 Ma, mentre que Sotnikova (1989) 
sugereix un origen asiàtic per Megantereon, ba-
sant-se en les restes localitzades al jaciment del 
Miocè final de Pao Te Tsien. 
L’anatomia del gènere Megantereon és bàsicament 
coneguda a partir de l’esquelet quasi complert de 
M. cultridens procedent del jaciment francès de Se-
nèze (Christiansen i Adolfssen, 2007). L’espècimen 
SE311 correspon a un mascle amb un pes estimat 
de 100-110 Kg, equivalent a la mida d’una lleona 
o d’un jaguar mascle de grans proporcions. Igual 
que molts altres Machairodòntids les restes de Se-
nèze mostren un individu molt robust amb unes 
extremitats curtes però molt poderoses (Christi-
ansen i Adolfssen, 2007). L’escurçament de la part 
distal de les extremitats indicaria un ecomorfotip 
corresponent a un caçador per emboscada i no 
d’espais oberts com el gènere Homotherium (Pal-
mqvist et al., 2007). El coll seria proporcionalment 
bastant més llarg que el dels fèlids actuals i la zona 
toràcica i lumbar estarien particularment reduïdes. 
Segurament Megantereon vivia en àrees forestals 
obertes on podia alimentar-se fàcilment de preses 
com ara cavalls i cérvols Megacerins, immobilit-
zant-los amb les extremitats anteriors i mossegant 
el coll de les preses amb les llargues canines supe-
riors (Turner i Antón, 1997; Christiansen i Adolfssen, 
2007; Palmqvist et al., 2007).  
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Panthera gombaszoegensis—El registre fòssil 
dels jaguars tot i no ser excessivament abundant i 
bastant fragmentari, inclou un ampli rang geogràfic 
des del límit Gelasià-Calabrià (ca. 1.8Ma) fins a inics 
del Pleistocè mitjà a Europa i Àsia i des d’inicis del 
Calabrià fins a l’actualitat al continent Amèrica. Les 
restes recuperades de les localitats Eurasiàtiques 
són bàsicament restes dentognàtiques i escàs 
material de l’esquelet postcranial. En aquest con-
tinent les restes de jaguar han estat localitzades 
als jaciments de: Cal Guardiola, Vallparadís Estació, 
Cueva Victoria i Gran Dolina a la Península Ibèrica; 
Vallonnet a França; Olivola, Santa Maria il Tasso, 
Castelfranco, Sammerzzano i Upper Valdarno a Ità-
lia; Gerakarou a Grècia; Untermassfeld, Mosbach i 
Hundsheim a Alemanya; Tegelen a Holanda; West-
bury Sub-Mendip a Anglaterra; Stránská Skála a la 
República Txeca; Slivnitza a Bulgària i Akhalkalaki i 
Dmanisi a Geòrgia (Ficcarelli i Torre, 1968; Koufos, 

1992; Moullé, 1992; Spassov, 1997, 2000; García, 
2003; O’Regan i Turner, 2004; Hemmer et al., 2001; 
Madurell-Malapeira et al., 2010, 2014, 2017).
Al continent americà fòssils corresponents a ja-
guars han estat identificats a les localitats de Red-
dick i Waccasassa a Florida; Craighead a Tennes-
see; Alameda a California; Hamilton Cave a West 
Virginia Longhorn a Texas entre d’altres (Kurtén, 
1965, 1973; Kurtén i Andersson, 1980; Seymour, 
1993).
Les primeres cites a Europa de jaguars fòssils cor-
responen temporalment al transcurs del subcron 
paleomagnètic Olduvai en localitats com Olivola, 
Tegelen, Gerakarou i Slivnitza (Ficcarelli i Torre, 
1968; Koufos, 1992; Spassov, 1998; O’Regan i Tur-
ner, 2004). A Amèrica del Nord les cites més anti-
gues de jaguars fòssils corresponen a la localitat 
de Alameda amb una edat aproximada de 0.8 Ma 
(Kurtén i Andrersson, 1980) i Hamilton Cave amb 
una datació propera a 0.85 Ma (Seymour, 1993). 

Figura 10. Crani de Panthera gombaszoegensis del nivell 
EVT7 del jaciment de Vallparadís Estació..



25
El Vilafranquià a Catalunya:
glaciacions i grans carnívors

Aquest escenari suggereix que els jaguars eura-
siàtics es dispersaren cap a Amèrica del Nord a 
través de l’Estret de Bering abans de la transició 
Brunhes-Matuyama (ca. 0.78Ma), ara bé, quin és 
l’origen dels jaguars eurasiàtics? Alguns autors, en-
tre ells Hemmer et al. (2001), suggereixen que el 
més probable, sigui un origen africà per aquesta 
espècie, ja que l’origen del clade Panthera és africà, 
malauradament, l’escàs registre fòssil africà no per-
met ara per ara extreure conclusions definitives. A 
Catalunya el millor registre correspon al nivell EVT7 
de la secció de Vallparadís a Terrassa on un crani 
molt complert d’aquesta espècie molt semblant al 
jaguar actual fou recuperat l’any 2006 (Figura 10).
La taxonomia dels jaguars eurasiàtics també ha es-
tat focus de discussió, tot i que està àmpliament 
acceptat que aquests jaguars europeus són els 
ancestres dels jaguars americans coneguts com 
a Panthera onca augusta (Kurtén, 1973), no hi ha 
acord en si corresponen a la mateixa espècie o a 
una espècie diferent.  En una revisió recent, Hem-
mer (2001) considera que els jaguars europeus 
corresponen a dues cronosubespècies de l’espè-
cie actual P. onca, així els jaguars del Vil·lafranquià 
final correspondrien a la subespècie P. onca tosca-
na i els galerians a P. onca gombaszoegensis. O’Re-
gan i Turner (2004) revisen la col·lecció de fèlids 
del jaciment holandès de Tegelen i suggereixen 
que tots els jaguars eurasiàtics corresponen a una 
sola espècie amb la gran variabilitat interespecífica 
i dimorfisme sexual característic dels fèlids, Pant-
hera gombaszoegensis.
L’hàbitat dels jaguars europeus probablement tin-
dria bastants punts en comú amb el dels seus pa-
rents americans actuals, els quals habiten en zones 
boscoses amb abundants recursos d’aigua pro-
pers (Hemmer, 2001). L’anatomia d’aquesta espè-
cie és poc coneguda degut a l’escassetat de restes 
postcranials localitzades, ara bé, s’ha estimat que 
la seva massa corporal seria propera als 80-100kg 
dins del rang de l’espècie actual P. onca (Seymour, 
1993).

Puma pardoides— El registre dels pumes eurasià-
tics comença a l’MN16 en jaciments com Perrier a 
França (Hugeney et al., 1989) o Red Crags a les Illes 
Britàniques (Owen, 1846). El seu registre en aquest 
continent és extremadament escàs, sent, segons 
alguns autors (Turner i Antón, 1997), el fèlid més 
enigmàtic del Quaternari. Se n’han localitzat restes 
als jaciments ibèrics de Puebla de Valverde, Cueva 
Victoria i Vallparadís Estació; a Perrier i Saint-Vallier 
a França; a Pirro Nord a Itàlia; als Red Crags brità-
nics; a Untermassfeld a Alemanya; a Stránská Skála 
a la República Txeca; a Varshets a Bulgaria, a Kva-
bebi a Geòrgia i a Mongòlia a les localitats de Sha-
mar i Beregovaya (Owen, 1846; Viret, 1954; Sotniko-
va, 1976; Kurtén i Crusafont-Pairó, 1977; Hugeney et 
al., 1989; Spassov, 2000; Hemmer, 2001; Hemmer 
et al., 2004; Petrucci, 2008; Madurell-Malapeira et 
al., 2010a). Aquest escàs registre està compost bà-
sicament de restes dentognàtiques fragmentades 
i minses restes postcranials. Les cites més recents 
d’aquesta espècie correspondrien a les localitats 
de Stránská Skála i Vallparadís Estació just abans 
de la transició Brunhes-Matuyama. 
Les primeres restes de pumes varen ser localit-
zades a les Illes Britàniques a prop de Newborn. 
Richard Owen (1846) va determinar a aquests es-
pècimens com a Felis pardoides. Posteriorment, 
als anys 50 del segle XX, durant les excavacions 
de Jean Viret al jaciment francès de Saint Vallier, 
es van recuperar noves restes d’aquest taxó, en 
concret un crani bastant complert i dues mandí-
bules que van ser assignades per Viret a una nova 
espècie, Panthera schaubi (Viret, 1954; Figura 11). 
Pocs anys després Hemmer revisa la col·lecció de 
St. Vallier i per primera vegada relaciona les restes 
d’aquest jaciment amb els pumes americans, de-
gut a això, crea un nou gènere per aquestes restes: 
Viretailurus (Hemmer, 1964). Fins fa poc, les restes 
europees assimilables als pumes han estat anome-
nades V. schaubi, ara bé, en una recent revisió del 
material del jaciment Epivil·lafranquià d’Untermas-
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sfled, el mateix Hemmer fa una revisió de la taxo-
nomia d’aquest taxó i conclou que la designació 
correcta és Puma pardoides. 
Les relacions filogenètiques entre aquestes formes 
europees i les formes americanes, Puma concolor, 
han estat recentment analitzades per varis autors 
(Hemmer et al., 2004; Madurell-Malapeira et al., 
2010a). Els quals conclouen que P. pardoides és 
l’ancestre directe de la forma americana P. conco-
lor. La primera espècie s’extingeix a Europa al límit 
Pleistocè inferior-mitjà però segurament subsisteix 
a Àsia fins als inicis del Pleistocè mitjà, on poste-
riorment travessarà l’estret de Bering i serà registra-
da per primera vegada a Amèrica fa 400Ka. 

Lynx pardinus—El gènere Lynx compta actual-
ment amb quatre especies reconegudes que ha-
biten tot l’Hemisferi Nord, en el passat però, aquest 
gènere es distribuïa per Euràsia, Amèrica del  Nord 
i Àfrica durant el transcurs del Plio-Pleistocè.
Les primeres cites d’aquest gènere a Europa cor-
responen al Ruscinià de Layna a Soria i Serrat d’en 
Vaquer (Perpinyà) a França (Depéret, 1980; Pérez i 
Soria, 1989). La cita més antiga a Àfrica correspon 
a la localitat del Pliocè inferior de Langebaanweb a 
Sud-àfrica (Hendley, 1974).
Les formes de linx del Ruscinià i Vil·lafranquià euro-
peu s’han inclòs tradicionalment dins de l’espècie 
Lynx issiodorensis. Segons Werdelin (1981), aques-
ta espècie de talla molt superior a les actuals, arri-
bant als 75cm a la creu i caracteritzada per posseir 

una anatomia poc especialitzada amb una regió 
maxilofacial allargada, un coll i un cos relativament 
llarg i unes extremitats curtes i robustes, podria ser 
l’ancestre directe de les quatre espècies actuals de 
linx, L. pardinus, L. lynx, L. rufus i L. canadensis (Kur-
tén, 1978; Werdelin, 1981). A l’Àfrica les formes més 
antigues d’aquest gènere procedents de Langba-
anweg han estat incloses igualment dins de Lynx 
issiodorensis (Hendey, 1974; Werdelin, 1981). A l’Àsia 
les formes Pliocenes xineses definides com a Lynx 
shansius van ser assimilades a l’espècie europea 
per Kurtén i Werdelin (1984). 
Per altra banda al continent americà, les formes Felis 
proterolyncis, Felis lacustris i Felis rexroadensis s’han 
inclòs per alguns autors dins del gènere Lynx, hipò-
tesis criticada per Werdelin  (1981) i Olive (2006). Les 
formes descrites a Cita Canyon a Texas i Mullen a 
Nebraska s’han inclòs igualment en l’espècie L. issio-
dorensis (Savage, 1960; Schultz i Martin, 1972). 
Segons Kurtén (1978) el nínxol ecològic que hauria 
pogut ocupar L. issiodorensis seria molt proper al 
que actualment ocupa el linx ibèric (L. pardinus).
L’esquema evolutiu dels linx europeus ha canviat 
però molt els últims anys gràcies a troballes fetes a 
Catalunya. Tradicionalment com hem dit es supo-
sava que Lynx issiodorensis era l’ancestre del linx 
boreal i del linx ibèric aquest últim a partir d’una 
espècie molt poc coneguda anomenada el linx de 
les cavernes. Recordem que el linx ibèric és el fèlid 
més amenaçat del món, per això recentment hem 
liderat una recerca per saber més sobre el seu ori-
gen i les causes de la seva especiació. A aquest 
respecte recentment s’han descobert restes de 
linx ibèric a una jaciment de Gavà conegut com 
Avenc Marcel amb una antiguitat de 1.6 Ma més 
d’un milió i mig d’anys més antigues que les cone-
gudes fins a la data (Boscaini et al., 2015). Aquestes 
restes juntament amb les localitzades al jaciment 
de Vallparadís Estació ens han permès hipotetitzar 
que segurament el linx ibèric fa quedar aïllat a la 
Península ibèrica o en algun altra contrada medi-
terrània propera fa 1.8Ma degut a un fort pols fred 

Figura 11. Mandíbula dreta de Puma pardoides del 
jaciment francès de Saint-Vallier.
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i que va sofrir un procés de reducció de mida a 
través de pedomorfosi i un canvi conseqüent en 
l’alimentació que passà a ser bàsicament a partir 
de restes de conills (Boscaini et al., 2016; Figura 12). 
Ara bé, durant el Pleistocè el linx ibèric no sols es 
distribuí per la península sinó que recentment hem 
localitzat restes abundants d’aquesta espècie al 
sud d’Itàlia amb lo que proposem que el nom ver-
nacle d’aquesta espècie passi a ser linx mediterra-
ni a conseqüència de la seva passada distribució 
(Mecozzi et al., 2021). 

Hyaenidae

Pachycrocuta brevirostris—La hiena gegant de 
musell curt és l’espècie de hiènid que posseeix les 
majors dimensions conegudes fins a l’actualitat, 
amb una distribució exclusiva al Vell Món. Les se-
ves restes són habituals sobretot pel que fa a ele-
ments dentognàtics en localitats Europees, asiàti-
ques i africanes. Des de principis del Vilafranquià 
final fins al límit Pleistocè inferior-mitjà a Europa 
i del Pliocè final fins a inicis del Pleistocè mitjà a 
l’Àsia i l’Àfrica. Tot i que alguns autors citen la pre-
sència d’aquesta espècie en localitats europees 
del Pleistocè mitjà aquestes no han estat suficient-
ment contrastades (Turner i Antón, 1998). Aquesta 
espècie és excepcionalment abundant a la locali-
tat xinesa de Choukoutien-1 on s’hi ha descrit cen-
tenars d’individus (Pei, 1934).
A Europa aquesta espècie ha estat descrita a 

Venta Micena, Barranco León 5, Fuente Nueva 
3, Cueva Victoria, Fonelas P-1, Pontón de la Oli-
va, Almenara 1, Complex Incarcal, Cal Guardiola 
i Vallparadís Estació a la Península Ibèrica; a La 
Sartanette, Le Vallonnet, Sainzelles i Saint Prest a 
França; a Casa Frata, Valdarno, Slivia, Poggio Ros-
so, Olivola i Pirro Nord a Itàlia; Stránská Skála a la 
República Txeca; a Bacton, Mundesley, Sidestrand 
i Westbury-sub-Mendip a Anglaterra; a Gerakarou, 
Appollonia i Petralona a Grècia; a Gombaszoeg a 
Hongria; Untermassfeld a Alemanya i Manastirec a 
Iugoslàvia. A l’Àsia la seva presència ha sigut do-
cumentada als jaciments de Chang Chih Hsien, 
Zoukoudian-1, Fu Min Hsien, Haiyan i Nihowan a la 
China i Jamu District i Sivaliks al Pakistan. A l’Àfrica 
a Makapansgat 3, Sterkfontein 4 i 5 i Kromdraai A a 
Sud-àfrica i a Hadar a Etiòpia (Werdelin i Solounias, 
1991;  Turner et al., 2008; Madurell-Malapeira et al., 
2010). A Catalunya les restes del complex Incarcal 
i de la Secció de Vallparadís amb nombrosos os-
sos de l’esquelet recuperats ens permetran en un 
futur proper conèixer més sobre aquesta espècie 
(Figura 13). 
Les cites més antigues d’aquesta espècie a Europa 
corresponen a les localitats del límit Gelasià-Cala-
brià d’Olivola i Fonelas P-1 (Palombo et al., 2008) 
i les més recents podrien correspondre als jaci-
ments de Slivia i al nivell EVT7 de Vallparadís Esta-
ció (Madurell-Malapeira et al., 2010) Les cites més 
antigues a l’Àfrica i a l’Àsia es trobarien al voltant 
dels 3.5 Ma, com els espècimens localitzats al ja-

Figura 12. Corpus mandibular dret de Lynx pardinus del 
nivell EVT7 de Vallparadís Estació.

Figura 13. Corpus mandibular dret de Pachycrocuta 
brevirostris del jaciment d’Incarcal-I.
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ciment de South-Turkell (Werdelin i Lewis, 2000). 
Aquesta espècie fou descrita per primera vegada 
al jaciment francès de Sainzelles per Aymard (1846) 
com a Hyaena brevirostris i posteriorment descrita 
en detall per Boule (1893). El 1938 Kretzoi proposa 
per primera vegada incloure dins el gènere Pachy-
crocuta les formes eurasiàtiques Hyaena siniensis 
i Hyaena brevirostris. Referent a les espècies pre-
sents exclusivament al continent asiàtic, Werde-
lin i Soulounias (1991) proposen incloure dins a P. 
brevirostris: H. siniensis, Hyaena licenti, Hyaena 
felina, Hyaena arambourgi i Hyaena bathygnatha. 
Recentment les formes africanes adscrites a Hyae-
na bellax s’han inclòs també dins de P. brevirostris 
(Howell i Petter, 1980; Werdelin i Soulounias, 1991).
Respecte als aspectes purament paleobiològics, 
aquesta espècie, igual que la seva predecessora 
s’ha inclòs dins l’ecomorfotip 6 de Werdelin i Sou-
lounias (1991): ‘fully-developed bone cracking hya-
ena’. Com ja s’ha dit anteriorment, les dimensions 
d’aquesta espècie són realment impressionants, 
els càlculs sobre la seva massa corporal s’estimen 
al voltant dels 100kg, aproximadament la mida d’un 
lleó (Turner i Antón, 1996; Werdelin, 1999). Els seus 
hàbits alimentaris s’han assimilat als de l’actual hi-
ena tacada però amb la capacitat d’abatre preses 
significativament més grans que l’espècie africana 
actual i així consumir grans quantitats de carronya 
(Turner i Antón, 1996; Arribas i Palmqvist, 1998). Els 
segments distals de les seves extremitats estan 
lleugerament escurçats respecte les hienes actu-
als, el que ha portat a suposar uns hàbits menys 
cursorials i amb més capacitat per desmembrar i 
transportar cadàvers (Turner i Antón, 1996). 
Ara bé, l’aspecte segurament més important de la 
paleobiologia de P. brevirostris es troba en la seva 
capacitat com a agent acumulador d’ossos i cre-
ador de grans concentracions dels mateixos tant 
a Europa a la localitat de Venta Micena (Arribas i 
Palmqvist, 1998) com a la Xina (Boaz et al., 2000). 
La importància de l’arribada d’aquesta espècie a 
Europa al límit Gelasià-Calabrià i la transcendència 

que té la seva acció a les comunitats de mamífers 
del Vil·lafranquià final, ha fet que la seva dispersió a 
Europa s’hagi anomenat ‘Pachycrocuta brevirostris 
event’ (Martínez-Navarro, 2010).
Els estudis realitzats al granadí jaciment de Venta 
Micena, han posat a la llum les característiques de 
l’acció d’aquesta espècie (Arribas i Palmqvist, 1998). 
Així en aquesta localitat hi ha una sobre represen-
tació d’espècies de mida gran, sent pràcticament 
absents les formes de menys de 100kg. Segura-
ment aquest fet es degut a que aquest hiènid tri-
turava completament els ossos d’aquestes formes 
més petites. Igualment, s’ha pogut documentar 
un patró d’aprofitament dels ossos llargs que en la 
majoria dels casos han perdut les epífisis per ac-
ció d’aquesta espècie, ara bé l’absència d’aquestes 
parts anatòmiques s’ha pogut correlacionar amb la 
quantitat d’aliment i duresa mineral de les mateixes 
(Arribas i Palmqvist, 1998). 
Tot i que a hores d’ara encara no s’ha pogut realit-
zar un estudi exhaustiu de la tafonomia dels diver-
sos nivells de la localitat de Vallparadís Estació, si 
que de manera preliminar es pot afirmar que els 
patrons d’aprofitament descrits a Venta Micena 
s’han pogut observar en els materials extrets del 
nivell EVT7 de Vallparadís Estació (Madurell-Mala-
peira et al., 2017).

Ursidae

Ursus deningeri—El gènere Ursus és present a 
Europa des del Pliocè superior amb l’espècie Ur-
sus minimus. Tot i això els úrsids vilafranquians han 
estat el centre d’innumerables polèmiques durant 
els últims anys (Moullé, 1992 Palombo et al., 2008; 
Madurell-Malapeira et al., 2009, 2010, 2021). Durant 
el transcurs del Vilafranquià final, els dos llinatges 
d’úrsids que caracteritzaran el Pleistocè mitjà i su-
perior europeu, el llinatge espeleoide i l’actoid, pro-
bablement divergeixen. Durant el Vilafranquià su-
perior es registra a Europa l’espècie que la majoria 
d’especialistes consideren com l’ancestre d’Ursus 
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deningeri-spelaeus i d’Ursus arctos: Ursus etruscus. 
Ursus etruscus caracteritza les associacions del 
Vilafranquià superior d’Europa. La cita més antiga 
d’aquesta espècie correspon a la Unitat Faunística 
Olivola amb una edat aproximada de 2Ma (Petrucci 
i Sardella, 2009) i la cita més recent correspondria 
a la localitat de Fuente Nueva 3 amb una edat pro-
pera a 1.5 Ma (Medin et al., 2017).
Ursus etruscus va ser descrit per primera vegada 
per Cuvier (1812) a les localitats italianes de l’Upper 
Valdarno, tot i que va ser Ristori (1897) qui va des-
criure aquestes restes amb detall. Aquesta espècie 
ha estat descrita posteriorment en un gran nom-
bre de localitats europees del Vilafranquià superi-
or, com ara La Puebla de Valverde i Venta Micena 
a la Península Ibèrica; Senèze, Saint Vallier, Chilhac 
2, Montoussé 5, Blassac-La-Girondie i Sartanette 
a França; Crostolo-Modolena, Pirro Nord i Upper 
Valdarno a Itàlia; Tegelen a Holanda i Kuruksay a 
Tadjikistan (Kurtén i Crusafont, 1977; Torres, 1992; 
Palombo i Valli, 2004; Petrucci i Sardella, 2009). 
El problema radica entre finals del Pleistocè infe-
rior i inicis del Pleistocè mitjà. Fins fa uns 1.5 Ma, 
U. etruscus presenta un bon registre a Europa i a 
partir de 0.6-0.5 Ma, Ursus deningeri i Ursus arc-
tos són igualment ben documentats a l’entorn 
mediterrani. Durant l’interval de temps que hi ha 
enmig, les restes d’úrsids són escasses i disperses 
a Europa, i a les poques restes existents se’ls hi 
han assignat característiques derivades de tipus 
arctoid o speleoid segons diversos autors. De fet, 
la divergència d’Ursus etruscus en les línies arctoi-
des i speleoides s’ha estimat segons criteris mole-
culars al voltant d’1 Ma (Loireille et al., 2001).  
Els primers estudis filogenètics sobre els úrsids 
vilafranquians els realitza Björn Kurtén (1957, 1958, 
1968), segons l’opinió d’aquest autor, U. etruscus és 
l’ancestre d’ U. spelaeus i U. arctos, tot i que l’evo-
lució d’aquest llinatge es veuria certament condi-
cionada per l’expansió de les glaceres durant el 
vil·lafranquià i l’aïllament geogràfic d’U. etruscus, 
que donaria com a resultat l’aparició d’una línia 

occidental (U. spelaeus) i una d’oriental (U. arctos). 
Posteriorment al Pleistocè mitjà, U. arctos colonit-
zaria l’Europa occidental. 
Kurtén (1976) és el primer en proposar una línia fi-
lètica dels ossos de les cavernes formada per U. 
savini-U. deningeri-U. spelaeus, actualment accep-
tada per la majoria d’autors, tot i que amb petites 
variacions (Argant, 1991, 2001; García, 2003).
Ara bé, recentment s’han descrit dues espècies 
de finals del Pleistocè inferior, que segons els seus 
autors, presenten tota una sèrie de caràcters de 
tipus arctoide. Es tracta d’Ursus dolinensis dels ni-
vells TDW4 i TD6 de Gran Dolina d’Atapuerca amb 
una edat aproximada de 0.8 Ma (García i Arsuaga, 
2001) i d’Ursus rodei de la localitat alemanya d’Un-
termassfeld amb una edat aproximada d’1.0 Ma 
(Musil, 2001). 
Per complicar més la taxonomia dels úrsids vil·la-
franquians, Mazza i Rustioni (1992) identifiquen 
com a arctoide la forma registrada a Pirro Nord, 
hipòtesi refusada per Petrucci (2008) i Petrucci i 
Sardella (2009) i assignen les restes de Colle Curti 
(ca. 1.0 Ma) als últims U. etruscus.
Per altra banda, Moullé (1992) identifica les restes 
d’úrsids del jaciment francès de Vallonnet amb 
una edat pròxima a 1.0 Ma com a formes primitives 
d’Ursus deningeri, posició compartida per nosal-
tres que igualment hem assignat recentment les 
restes dels jaciments de Cal Guardiola i Vallpara-
dís Estació amb unes edats compreses entre 1.0-
0.8 Ma a formes primitives d’U. deningeri (Madu-
rell-Malapeira et al., 2009c, in press) (Figura 1.21).
Posteriorment a la definició d’Ursus dolinensis, 
García (2003) assigna les restes d’Untermassfeld 
a U. cf. dolinensis i a U. dolinensis les de Vallonnet.  
Les opinions d’altres especialistes en carnívors 
vil·lafranquians són de diversa índole; així Argant 
(2006) considera a U. dolinensis com un clar an-
cestre dels óssos bruns i les formes d’Untermas-
sfeld i Vallonnet com a passos intermedis entre U. 
etruscus i U. deningeri. En canvi, Rabeder i Whitalm 
(2006) consideren totes les formes assignades a 
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U. dolinensis properes als óssos bruns. Finalment, 
Olive (2006) creu que U. dolinensis i U. rodei són 
sinònims d’U. arctos. 
Recentment, en una monografia sobre les res-
tes d’úrsids de l’austríac jaciment de Deutch-Al-
tenburg, Gernot Rabeder et al. (2010) fan un repàs 
exhaustiu dels úrsids del Vil·lafranquià final, sobre-
tot basant-se en les característiques de l’esquelet 
postcranial i en concret dels metàpodes, aquests 
autors assignen les restes de Deutch-Altenburg 
amb una edat estimada d’1.5 Ma, per tant equiva-
lent a Venta Micena i Pirro Nord, a la subespècie 
Ursus arctos sussenbornensis, a la qual hi sinoni-
mitzen U. rodei i U. dolinensis. En aquest estudi s’hi 
inclou una nova proposta filogenètica sobre els 
úrsids Pleistocens la qual s’ha cregut oportuna re-
produir en aquest treball.
Finalment, també aquest 2010, Lewis et al. (2010) 
en un estudi sobre els carnívors de West Runton 
a les Illes Britàniques, discuteixen sobre la posició 
filogenètica dels úrsids d’aquesta localitat d’inicis 
del Pleistocè mitjà. Segons els autors, els úrsids 
de West Runton, comparteixen moltes similituds 
dentals i trets característics als metàpodes corres-
ponents a U. arctos. Ara bé, també comparteixen 
característiques dentals i postcranials amb la línia 
espeleoide. Aquestes característiques comparti-
des de les dues línies i les grans incerteses sobre 
la posició de la majoria de restes vil·lafranquianes 
d’úrsids fan assignar als autors les restes de West 
Runton a Ursus sp. 
El resum de tot això, és sens dubte que els úrsids 
de la transició Vilafranquià-Galerià són focus d’una 
gran problemàtica. Probablement, en el futur, 
l’estudi de les nombroses restes corresponents a 
diversos individus i procedents dels nivells 7 i 10 
de Vallparadís Estació pugui ajudar a clarificar la 
taxonomia i les relacions filogenètiques dels úrsids 
d’aquest període (Vegeu un resum a Madurell-Ma-
lapeira et al., 2021; Figura 14). 

Canidae

Canis mosbachensis—La història de la famí-
lia Canidae està estretament lligada al continent 
Americà, de fet fins al Miocè final, els cànids roma-
nen restringits a Nord-Amèrica. A partir de finals 
del Miocè les formes del gènere Eucyon arriben al 
vell món provocant una important reestructuració 
de la comunitat de carnívors i en particular la dels 
hiènids (Sotnikova i Rook, 2010). 
En gènere Canis es registra per primera vegada 
al continent africà al voltant de fa 3.5 Ma a South 
Turkwel a Kenya i a Laetoli a Tanzània (Barry, 1987; 
Werdelin i Lewis, 2000). De manera pràcticament 
simultània, les primeres formes de Canis cf. etrus-
cus es documenten a la Xina, a la localitat de Chao 
Cwang Yushe amb una edat aproximada de 3.4 Ma 
(Sotnikova i Rook, 2010). A Europa, en canvi, histò-
ricament s’ha documentat la primera aparició de 
cànids de morfologia moderna a la transició Ge-
lasià-Calabrià, a l’anomenat ‘Wolf event’. Ara bé, 
les recents descobertes a la localitat de Vialette a 
França, on dues mandíbules s’han assignat recent-
ment a Canis sp. (Lacombat et al., 2008) permeten 
establir de manera quasi sincrònica la dispersió de 
gènere Canis al vell món durant el Vil·lafranquià in-
cial, ja que aquesta localitat té una edat aproxima-
da de 3.1 Ma. 
Les formes típiques de la segona part del Pleisto-
cè inferior a l’oest d’Europa, Canis etruscus i Canis 
arnenis, són enregistrades per primera vegada al 

Figura 14. Corpus mandibular dret d’Ursus deningeri del 
nivell EVT12 de Vallparadís Estació.
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límit Gelasià-Calabrià en localitats com Slivinitsa 
a Bulgària, Costa San Giacomo a Itàlia i Senèze a 
França (Sotnikova i Rook, 2010). A partir d’aquest 
moment Canis etruscus és localitzat en un gran 
nombre de localitats europees com Fonelas P-1 a la 
Península Ibèrica; Montoussé 5 i Blassac-La-Giron-
die a França; Matassino, Olivola i Poggio Rosso a 
Itàlia; Gerakarou a Grècia i Dmanisi a Geòrgia (Kou-
fos, 2001; Palombo i Valli, 2004; Arribas, 2008; Sot-
nikova i Rook, 2010). Canis arnensis és igualment 
molt ben documentat a inicis de la segona meitat 
del Pleistocè inferior, sobretot a il Tasso, Faella i Bu-
cine (Rook, 1993). 
Dues espècies més del gènere Canis han estat 
descrites en nivells amb una edat corresponent 
a inicis del Calabrià, són: Canis accitanus a Fone-
las P-1 (Arribas, 2008) i Canis apollonensis a Apo-
llonia-1 (Koufos i Kostopoulos, 1997). Ara bé, les 
evidències aportades pels autors corresponents, 
necessiten futures investigacions per confirmar la 
validesa de les mateixes. 
Canis etruscus i Canis arnensis desapareixen del 
registre europeu al voltant de fa 1.7-1.6 Ma (Rook i 
Martínez-Navarro, 2010), encara que formes avan-
çades de mida coiot (Canis aff. arnensis) podrien 
persistir fins a finals del Pleistocè inferior a la regió 
mediterrània (Rook i Torre, 1996). 
Les espècies de cànids de mida llop, sofreixen un 
descens en la diversitat a finals del Pleistocè infe-
rior, tot i això, a partir de la biozona d’Allophaiomys 
pliocaenicus/ruffoi  una nova espècie de petit llop, 
Canis mosbachensis, s’estén ràpidament des de la 
Península Ibèrica, fins a Grècia, Sibèria, l’Àsia Cen-
tral i les Illes Britàniques (Sotnikova i Rook, 2010), 
persistint fins ben entrat el Pleistocè mitjà. C. mos-
bachensis és enregistrat a la Península Ibèrica a 
Venta Micena, Barranco León 5, Fuente Nueva 3, 
Cueva Victoria, Begur-2, Cal Guardiola, Vallparadís 
Estació i Trinchera Dolina a la Península Ibèrica; 
Vallonnet, Sainzelles, Soleilhac, L’Escale i Nautière 
a França;  Pirro Nord, Upper Valdarno i Colle Cur-
ti a Itàlia; Untermassfeld, Hundsheim i Mauer 5 a 

Alemanya i Stránská Skála a la República Txeca 
(Moullé, 1992; Koufos, 1992; Rook, 1993; García i 
Arsuaga, 1999; Sotnikova, 2001; Sotnikova i Rook, 
2010; Madurell-Malapeira et al., 2010; Bartolini-Lu-
centi et al., 2017). Finalment, Canis lupus es loca-
litza per primera vegada a finals del Pleistocè mitjà 
a la localitat francesa de Lunel-Viel (Bonifay, 1991). 
A Catalunya les restes de cànids de mida mitjana 
són molt abundants als jaciments de la Secció de 
Vallparadís i a Begur-2 (Bartolini-Lucenti et al., 2017; 
Figura 15).

Canis (Xenocyon)—Aquest subgènere es distri-
bueix durant el Plio-Pleistocè per tot el Vell Món i 
tot i que no és excepcionalment abundant en cap 
localitat, s’han documentat restes més o menys 
completes als jaciments de Venta Micena (Penín-
sula Ibèrica), Untermassfeld (Alemanya) i Galdysva-
le a Sud-àfrica (Sotnikova, 2001; Martínez-Navarro i 
Rook, 2003b; Hartstone-Rose et al., 2010). 
La taxonomia dels cànids de gran mida amb adap-
tacions cap a l’hipercarnivorisme del Plio-Pleistocè 
del Vell Món, és i ha estat focus de molta polèmica. 
L’espècie Canis falconeri va ser creada per Forsyth 
Mayor (1877) en base al paladar (IGF833) del Val-
darno superior italià. 
Posteriorment, Del Campana (1913) descriu una 
mandíbula de Il Tasso (Valdarno Superior, Itàlia) i 
l’adscriu a la mateixa espècie. Malgrat això, la di-
agnosi específica de l’espècie no va ser creada mai 
(Rook, 1994). Anys després, Kretzoi (1938) descriu 

Figura 15. Hemimandíbula esquerre de Canis 
mosbachensis del nivell EVT12 de Vallparadís Estació.
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les restes d’uns cànids de gran mida procedents 
de la localitat de Gombastzög i les inclou a a Canis 
(Xenocyon). Aquestes formes s’han posteriorment 
posteriorment en gran nombre de localitats euro-
pees i s’han adscrit a diferents taxons (Kretzoi, 1941, 
1942; Thenius, 1954). La sinonímia de les anteriors 
formes amb Canis (Xenocyon) lycaonoides va ser 
reconeguda ja per Musil (1972b). Finalment, Schütt 
(1973) descriu un nou material procedent de Gom-
bastzög i de Würzburg-Schalksberg i fa la primera 
diagnosi específica de l’espècie.  
El 1967 Danilo Torre descriu amb detall les peculi-
ars característiques de Canis falconeri, remarcant 
les similituds entre el material del Valdarno Supe-
rior i les restes procedents del jaciment xinès Lok. 
33 (Yang Shao Tsun, Honan Province) que varen 
ser atribuides a Canis antonii per Zdansky (1924). 
Les troballes de noves restes es succeeixen els 
anys següents en localitats com Venta Micena, 
Cueva Victoria, Pirro Nord i Colle Curti (Rook, 1993, 
1994; Martínez-Navarro i Rook, 2003b). Precisa-
ment durant l’estudi de les restes de Venta Mice-
na, Pons-Moyà (1987) inclou Canis falconeri dins el 
subgènere Xenocyon, suggerint la sinonímia entre 
Canis (Xenocyon) falconeri i Canis (Xenocyon) ly-
caonoides. 
Cànids de morfologia similar a Canis (Xenocyon) 
falconeri són reconeguts per Masini i Torre (1990) i 
Torre et al. (1992) en localitats del Pleistocè inferior 
africà. En el transcurs de la seva tesi doctoral, 
Rook (1993), gràcies a l’estudi de cert material del 
Pleistocè inferior de  Shanxi Province a la Xina i 
d’Upper Siwaliks al Pakistan reconeix tres espècies 
al registre del Pleistocè del Vell Món (Rook, 1993, 
1994): Canis (Xenocyon) falconeri de la segona 
meitat del Pleistocè inferior d’Europa;  Canis (Xe-
nocyon) antonii del Pleistocè inferior d’Àsia i Canis 
(Xenocyon) africanus del Pleistocè inferior d’Àfrica. 
Igualment, Rook (1993, 1994) suggereix que les for-
mes de C. (X.) lycaonoides de Venta Micena, Cue-
va Victoria i Colle Curti semblen ser lleugerament 
més derivades que les formes clàssiques de C. (X.) 

falconeri. Finalment Rook (1993, 1944) suggereix un 
possible vincle entre aquestes formes i el gènere 
Lycaon actual, ja que l’extremitat anterior recupe-
rada de la localitat italiana de Pirro Nord només 
posseeix quatre metacarpians igual que Lycaon, 
l’únic cànid actual amb tetradactila a l’extremitat 
anterior. Això indicaria que les adaptacions cursori-
als característiques de l’espècie actual es desenvo-
luparien abans que l’assoliment de les adaptacions 
cap a l’hipercarnivorisme.
Martínez-Navarro i Rook (2003b) realitzen una re-
visió de tot el material conegut d’aquests cànids 
del Vell Món. En aquest estudi conclouen que les 
formes de cànids de gran mida del Plio-Pleistocè 
d’Europa, Àsia i Àfrica, s’han d’incloure dins el gè-
nere Lycaon, ja que aquest ha sofert una derivació 
de caràcters gradual similar a la ja descrita pel gè-
nere Mammuthus del Pleistocè d’Euràsia. Aquesta 
evolució de caràcters s’inicia amb unes formes 
poc especialitzades que poc a poc tendeixen cap 
a l’hipercarnivorisme en la morfologia de la seva 
dentició fins arribar a les altament especialitza-
des denticions de l’espècie actual Lycaon pictus. 
Els autors inclouen totes les formes conegudes 
d’aquests cànids en tres crono-espècies: Lycaon 
falconeri per les espècies de la primera meitat del 
Pleistocè inferior d’Euràsia; Lycaon lycaonoides per 
les formes de la segona meitat del Pleistocè inferior 
i l’inici del Pleistocè mitjà d’Euràsia i Àfrica i Lycaon 
pictus per les formes del Pleistocè mitjà-superior 
i per a l’espècie actual. En la present tesi, s’adop-
ta com a vàlida aquesta hipòtesi tot i que com ara 
veurem existeixen altres alternatives.
Així, Moullé et al. (2006) efectuen una revisió del 
material dels cànids de gran mida de la localitat de 
Vallonnet (França). Segons els autors el material 
d’aquesta localitat mostra grans similituds amb el 
material de la mateixa espècie del jaciment ale-
many d’Untermassfeld. Els autors inclouen aques-
tes formes de la segona meitat del Pleistocè infe-
rior dins de Xenocyon lycaonoides, ja que segons 
ells comparteixen característiques amb els gène-
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res actuals Lycaon i Cuon. Els cànids de gran mida 
de finals del Pleistocè inferior d’Euràsia del gènere 
Xenocyon, serien doncs uns bons candidats per 
ser els ancestres d’aquestes dues espècies actuals. 
Finalment, en un estudi recent de Hartstone-Ro-
se et al. (2010) s’estudia el material dels cànids de 
mida gran de la vall d’Sterkfontein a Sud-àfrica. En 
concret, un maxil·lar de Coopers Cave i un esque-
let parcial procedent de Gladysvale. Aquestes res-
tes tenen un rang temporal d’1.9-1.0 Ma. Els autors 
argumenten que les restes estudiades són les res-
tes de cànids fòssils més grans i robustes localitza-
des fins ara a l’Àfrica sud-sahariana, indicant que 
podrien pertànyer a l’ancestre de l’espècie actual 
Lycaon pictus. Els espècimens de la vall d’Sterkfon-
tein, a diferència dels suposats ancestres eurasià-
tics dels licaons, no mostren cap tipus d’adaptació 
cursiorial, preservant encara els cinc dits a l’extre-
mitat anterior; en canvi, les restes sud-africanes 
si que presenten ja tota una sèrie d’adaptacions 
dentals cap a l’hipercarnivorisme. Segons els au-
tors d’aquest treball i en base a l’estudi del material 
de les localitats anteriors, l’especialització dietètica 
seria anterior a les adaptacions cursorials al llinat-
ge dels licaons, demostrant que els espècimens 
estudiats són els ancestres de Lycaon pictus. Per 
totes aquestes raons es proposa la creació d’una 
nova espècie: Lycaon sekowei. 
A Catalunya sols s’han recuperat restes de cànids 
de mida gran al jaciment de Vallparadís Estació 
amb una cronologia al voltant del milió d’anys (Ma-
durell-Malapeira et al., 2013).

Conclusions

Al llarg de les línies anteriors he intentat sintetitzar 
el coneixement que es té fins ara sobre els ecosis-
temes del Pleistocè inferior en primer terme i en 
concret del registre que tenim a Catalunya, tant a 
nivell climàtic com de distribució d’espècies vege-
tals i de grans carnívors.
Crec que ens podem sentir afortunats de les possi-
bilitats que ofereix el nostre petit país per tal d’ob-
tenir dades del nostre passat proper i en aquest 
cas de la riquesa i abundància de jaciments pleis-
tocens amb els que comptem. Ara bé, ha de ser 
també la nostra societat la que impulsi els nostres 
dirigents a protegir el nostre llegat natural i cultural 
i a pressionar amb la difícil tasca d’obtenir recursos 
tan públics com privats per tal de tenir una recerca 
de primer nivell.
Sigui com sigui, el futur de la paleontologia a Cata-
lunya és molt prometedor i esperem que ho sigui 
més al futur.
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