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Riassunto 
 
I depositi delle “Terre Rosse” del Gargano sono riempimenti di fessure carsiche sviluppatesi in 
piattaforma carbonatica mesozoica e costituiscono una notevole fonte di informazioni per ricostruzioni 
palegeografiche e per la comprensione dei fenomeni evolutivi in ambiente insulare. Questi depositi hanno 
restituito faune endemiche che testimoniano eventi di popolamento in un ambiente considerato di 
arcipelago. Sebbene questa fauna insulare messiniana del settore di avampaese della paleobioprovincia 
Abruzzo-Apula sia conosciuta da svariate decadi, i mammiferi delle Terre Rosse hanno ancora molte 
storie da raccontare. Negli ultimi dieci anni i ruminanti, i gliridi, gli insettivori, i cricetidi delle Terre 
Rosse ma anche gli aspetti biocronologici, paleogeografici e biogegrafici sono stati oggetto di numerose 
pubblicazioni. Per la prima volta dalla scoperta di questa fauna, nuovi ritrovamenti di fossili, rinvenuti 
durante gli scavi da parte dell'Università di Torino tra il 2005 ed il 2009, hanno arricchito la lista 
faunistica dell'associazione endemica del Gargano. 
Il presente lavoro è focalizzato su due nuovi taxa, un cricetide gigante e un muride che è ancestrale 
rispetto al genere endemico Mikrotia, ma anche sul cosidetto “Apodemus”, la cui presenza è stata 
riportata sin dalla scoperta della fauna fossile del Gargano, ma che non è mai stato studiato in dettaglio. 
Inoltre, i pattern evolutivi di Mikrotia sono stati descritti e analizzati tramite diversi parametri, usati come 
proxy per la taglia e la complessità morfologica dei molari. Gli alti tassi evolutivi riscontrati in Mikrotia 
sembrano un adattamento ad una nuova nicchia ecologica, forse innescato dallo spostamento verso uno 
stile di vita fossoriale. 
“Apodemus” del Gargano, qui attribuito al nuovo genere Apatodemus, è sempre stato considerato una 
specie non endemica dell'MN13-14 a causa della frequenza molto alta di morfotipi col t7. Tuttavia, le 
analisi hanno rivelato una combinazione di caratteri primitivi e derivati, alcuni dei quali condivisi con 
generi come Micromys e Parapodemus: tali caratteri separano il taxon del Gargano da Apodemus. 
Apatodemus, perciò, rappresenta una linea evolutiva autonoma i cui rappresentanti più derivati 
acquisiscono caratteri morfologici esclusivi. 
Il muride di nuova scoperta (Murinae nov. gen. nov. sp.) condivide un certo numero di sinapomorfie con 
Mikrotia, alle quali si aggiungono diversi caratteri in comune con i generi continentali. Questo taxon 
costituisce, con ogni probabilità, l'antenato diretto di Mikrotia. Le analisi, ancora preliminari, indicano il 
genere continentale Hansdebruijnia come più probabile antenato del muride del Gargano. Se questa 
interpretazione dovesse trovare conferme implicherebbe un ingresso dell'antenato continentale da oriente 
e un vincolo cronologico dell'MN12-13 per il suo ingresso nel dominio insulare del Gargano. 
Il nuovo genere di cricetide mostra ingenti modificazioni endemiche e una combinazione peculiare di 
caratteri che lo distinguono da qualunque altra specie continentale e rendono oscure le sue relazioni 
filogenetiche. Tuttavia, il suo pattern morfologico esclude una derivazione da specie di cricetidi più 
recenti dell'MN9. I confronti sistematici suggeriscono una possibile derivazione da un antenato 
continentale miocenico con morfologia “tipo-Democricetodon” o “tipo-Cricetodon”. Queste affinità 
suggeriscono un'età della dispersione dell'antenato continentale tra MN1 e MN9. Queste evidenze 
mostrano che la storia delle Terre Rosse è più lunga e complessa di quanto ritenuto in passato ed è 
probabilmente frutto di svariati eventi di dispersione distribuiti nel tempo (origine polifasica della fauna). 
Per concludere, questi risultati danno forza all'idea che la fauna abbia un origine “orientale” e che sia 
frutto di più fasi di dispersione (come suggerito rispettivamente dal nuovo muride e dal nuovo cricetide). 
Allo stesso tempo, le evidenze suggeriscono un vincolo MN12-13 per gli eventi di dispersione più recenti 
nel dominio (come indicato dalle considerazioni fatte sull'origine di Apatodemus e di Murinae nov. gen. 
nov. sp.). 
 
 
 
  



Abstract 
 
The Gargano “Terre Rosse” deposits are paleokarst fissure fillings found in the Mesozoic limestone of the 
Apricena-Poggio Imperiale area. They are a very important source of information for evolutionary and 
paleogeographic studies. The Late Miocene-Early Pliocene fauna assemblages found in the Terre Rosse 
attest a complex history of endemic faunal distribution in a paleoarchipelago. Although this Messinian 
insular fauna from the foreland sector of the Abruzzo-Apulian paleobioprovince has been known for 
several decades, the mammals from the Terre Rosse deposits have still new stories to tell. Over the last 
ten years the ruminants, glirids, insectivores, cricetids, but also the biochronological, palaeographic and 
biogeographic aspects of this land have been the subject of numerous papers. For the first time since its 
discovery, new fossil finds, retrieved during the 2005-2009 excavations by palaeontologists of the Torino 
University, enriched the faunal list of the Gargano endemic community. The present contribution is 
focused on the two newly discovered taxa, a giant cricetid and a murid ancestral to the endemic genus 
Mikrotia, but also on the so called “Apodemus” which has been reported since the first discovery of the 
Gargano fossil community, but was never studied in detail. In addition, the evolutionary patterns in 
Mikrotia were described and analyzed through several parameters, used as proxies of size and molar 
complexity. The very high evolutionary rate found in Mikrotia is apparently triggered by the adaptation to 
new ecological niches: a shift to a fossorial lifestyle appears to have been an important driving force in its 
evolution. 
The Gargano “Apodemus”, here attributed to the new genus Apatodemus, has always been considered a 
non-endemic MN 13-14 species because of the very high frequency of the t7 morphotypes. Yet the 
analyses revealed a combination of primitive and advanced features, some of which shared with 
Micromys and Parapodemus, that actually separate it from Apodemus. This murid therefore constitutes an 
autonomous evolutionary lineage that reached exclusive morphological traits in its most advanced 
representatives. 
The newly discovered murine (Murinae nov. gen. nov. sp.) shares a number of synapomorphies with 
Mikrotia, coupled with primitive features in common with several murid genera from the mainland. It 
therefore candidates for the most likely ancestor of Mikrotia. Preliminary analyses indicate the 
continental genus Hansdebruijnia as the most suitable relative of this murid. Should this result be 
confirmed by the studies under way, it would imply an eastern origin of this murid and a MN12-13 
chronologic constraint for its dispersal into Gargano. 
The new cricetid genus shows strong endemic modifications and a peculiar combination of features that 
distinguish it from any other mainland species. This, however, makes its phylogenetic relationships 
obscure. The morphological pattern, however, rules out a possible ancestry from cricetids younger than 
MN9. The systematic comparisons suggest a possible stemming from a “Democricetodon-like” or 
“Cricetodon-like” Miocene mainland ancestor. These affinities suggest an age of dispersal spanning a 
MN1-9 interval. They also imply that the “Terre Rosse” fauna has a much longer history than previously 
supposed and it is the result of different dispersal events scattered throughout time (polyphasic origin). 
To conclude, the new overall evidence supports an eastern provenance and a polyphasic origin of the 
fauna (as suggested by the new murid and by the new cricetid, respectively). At the same time it suggests 
a MN12-13 age constraint for the youngest dispersals to the insular domain (as indicated by the 
considerations about Apatodemus and Murinae nov. gen. nov. sp.). 
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Prefazione 
 
La “fauna a Mikrotia”, proveniente dai depositi a “Terre Rosse” del Gargano, è nota dai primi anni 
settanta dello scorso secolo. Sin dalla sua scoperta, per merito di un gruppo di ricerca olandese, questa 
peculiare fauna fossile ha attratto le attenzioni di molti specialisti del settore a causa della sua unicità. Di 
rado, infatti, i paleontologi si trovano a lavorare con faune insulari così ricche e diversificate come quella 
delle Terre Rosse, inoltre, è raro che una fauna di questo tipo offra così tanti spunti di interesse per 
specialisti di discipline differenti. Si può tranquillamente affermare che questa fauna tardo miocenica 
costituisca un caso di studio estremamente interessante per chiunque affronti problematiche di tipo 
biogeografico, evolutivo, biocronologico, sistematico, ecologico ed altro ancora. A dimostrazione, 
possono essere citati tanti lavori incentrati su questa fauna, con oggetti di studio e finalità molto diverse 
tra loro, che sono stati pubblicati nelle decadi successive alla sua scoperta. Tuttavia, con la fine degli anni 
ottanta, nei quali l’interesse per questa fauna era stato rinvigorito grazie al contributo scientifico del 
gruppo di lavoro del Dipartimento di Scienze della Terra dell’Università di Firenze, l’interesse verso 
questa associazione fossile è andato scemando. Tuttavia, com’è noto, anche in ambito scientifico 
l’interesse verso determinati argomenti procede a fasi alterne, e nei primi anni del secolo in corso alcuni 
lavori tassonomici incentrati su elementi ancora non studiati della fauna a Mikrotia hanno dato il via a 
quello che sembra un rinnovato interesse verso la storia fossile del Gargano e della bioprovincia Abruzzo-
Apula. È in questo contesto che va ad inserirsi il progetto di “Studio dei muridi e cricetidi delle Terre 
Rosse del Gargano e dei processi di colonizzazione di ambienti isolati” oggetto di questa Tesi di 
Dottorato. Questo progetto nasce come prosecuzione di quello che fu alla base della mia tesi Magistrale 
(Savorelli, 2010), la quale, per certi versi, derivò dal progetto di Dottorato che qualche anno prima fu 
oggetto di studio del Dr. Paolo Maria Rinaldi (Rinaldi, 2006; Rinaldi & Masini, 2009). Il Dr. Rinaldi 
ebbe l’indubbio merito di studiare con rinnovato interesse le forme di gliridi endemici del Gargano, che 
erano in parte già conosciute e pubblicate, mostrando che anche specie già studiate potevano riservare 
nuove e preziose informazioni, e dall’altra, di avere l’ambizione di cercare di integrare le informazioni 
provenienti dalle collezioni “olandesi” e “fiorentine”, che fino ad allora erano state trattate in modo 
indipendente. In questo contesto di maggior integrazione tra le informazioni provenienti dagli studi delle 
scuole olandese e italiana, la logica alla base del mio lavoro di Tesi Magistrale era quella di prendere un 
gruppo già conosciuto, quello dei cricetidi endemici (Freudenthal, 1985), e di studiarne il campione 
conservato presso l’Università di Firenze, per avere un quadro di conoscenze non solo più completo ma 
anche più confrontabile con quello derivante dagli studi delle collezioni olandesi. Il proseguimento di 
questa linea, da portare avanti durante il mio corso di Dottorato, doveva consistere nello studio di un 
taxon, apparentemente privo di sorprese, conosciuto informalmente come “Apodemus del Gargano”. A 
fronte dei tanti taxa giganti e/o estremamente modificati rinvenuti nella fauna delle Terre Rosse, il 
semplice e poco modificato “Apodemus” del Gargano non era mai stato studiato in dettaglio, anche se la 
sua presenza nella fauna era riportata sin dal primo lavoro sulle Terre Rosse (Freudenthal, 1971), e con 
essa anche la sua apparente importanza per la datazione della fauna. “Apodemus del Gargano” costituisce 
uno dei principali oggetti di studio di questa tesi, e durante la trattazione si avrà nuovamente la conferma 
di come in un contesto come quello del Gargano, taxa la cui attribuzione tassonomica sembra semplice 
spesso riservano sorprese e possono essere fonte di tante informazioni inaspettate. Tuttavia, anziché 
essere l’oggetto principale e della mia trattazione, a “Apodemus” si è andato ad affiancare lo studio dei 
muridi e dei cricetidi dell’associazione proveniente dalla fessura “M013” delle Terre Rosse, che 
indubbiamente costituisce la più grande novità e sorpresa che la fauna delle Terre Rosse abbia riservato 
negli ultimi quaranta anni. La fessura M013 è stata scoperta e campionata nel 2005 da un gruppo di
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 lavoro dell’Università di Torino guidato dal Professor Giulio Pavia, e non solo arricchisce la lista 
faunistica della fauna a Mikrotia di ben due forme in precedenza sconosciute, ma costituisce, come 
vedremo, anche il deposito più antico mai campionato in Gargano. La fessura fu scoperta durante una 
campagna di scavo che aveva la finalità di campionare i depositi quaternari che affiorano nell’area delle 
cave in Gargano e la scoperta e il campionamento di una fessura del più antico ciclo carsico tardo 
miocenico fu una sorta di “imprevisto”. Grazie all’intuizione del Dott. Boris Villier, il contenuto di questa 
fessura è stato ritenuto degno di attenzione e ne è stata riconosciuta l’importanza. A tal proposito, voglio 
subito cogliere l’occasione per ringraziare il Professor Giulio Pavia e il Dr. Boris Villier per aver dato 
l’opportunità al Prof. Federico Masini e a me di studiare questo materiale così stimolante. Per noi è stato 
un vero piacere poter studiare il campione della fessura M013 il quale, senza paura di esagerare, 
rivoluziona la nostra percezione della storia evolutiva della paleo-isola garganica. 
La trattazione di questa tesi sarà quindi focalizzata principalmente su “Apodemus”, e sui due nuovi taxa 
della fessura M013: il nuovo muride che rappresenta l’antenato del noto genere endemico Mikrotia e il 
nuovo genere di cricetide gigante.  
A questo punto, vorrei spendere due parole sulla strutturazione di questo lavoro. La tesi di stampo 
tradizionale, strutturata secondo la sequenza ipotesi-metodologie-presentazione e discussione dei dati-
conclusione, è oggigiorno meno diffusa che in passato e spesso disincentivata. Oggi si ritiene più efficace 
e più utile, sia per il dottorando che deve discutere la tesi, sia per il gruppo di ricerca di cui fa parte, che il 
lavoro prodotto si concretizzi in pubblicazioni su riviste scientifiche internazionali e che la tesi rifletta 
questa produzione scientifica. Da poco tempo, anche il Corso di Dottorato in Scienze della Terra 
dell’Università di Firenze permette al candidato una strutturazione della tesi secondo il cosiddetto 
modello anglosassone, nella quale è possibile dare maggior visibilità alla propria produzione scientifica, 
che può essere integrata nella tesi e andare a costituire il “cuore” della trattazione. Tuttavia, la presente 
Tesi sarà strutturata secondo il modello monografico tradizionale, che mi permette di presentare i miei 
risultati in un modo che ritengo più lineare e secondo un filo logico più chiaro. Mi preme sottolineare che 
quasi tutti i risultati conseguiti sono stati pubblicati (Masini et al., 2013) o in corso di pubblicazione 
(Savorelli & Masini, in press; Savorelli et al., in press) su rivista scientifica internazionale, a tal proposito 
si veda la lista delle pubblicazioni scientifiche a pag. 205. Gli unici risultati non ancora pubblicati sono 
quelli relativi al nuovo genere di muride della fessura M013 (sezioni 3.3 e 4.3). In fondo alla trattazione, 
nelle appendici, mi è sembrato opportuno riportare le uniche due pubblicazioni che presentano risultati e 
considerazioni aggiuntive che non sono presenti in questa tesi: la prima costituisce una rivisitazione del 
lavoro di tesi magistrale sul cricetide endemico Hattomys (Savorelli, 2013), e la seconda dove si 
confrontano i trend evolutivi di Mikrotia con quelli degli arvicolidi (Maul et al., 2014). 
Il presente lavoro è quindi struttrato secondo l'impostazione classica ed il capitolo dei risultati (capitolo 3) 
affronta, nell'ordine: lo studio d’insieme sull’associazione fossile della fessura M013, lo studio del nuovo 
genere di Cricetide della fessura M013, quello del nuovo genere di muride della medesima fessura, 
l'analisi dei trend evolutivi in Mikrotia e lo studio incentrato su “Apodemus” del Gargano. Il quarto 
capitolo, la discussione, affronterà nel medesimo ordine gli stessi argomenti, ai quali si aggiunge una 
riflessione conclusiva sull'origine della fauna insulare del Gargano. 
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1. INTRODUZIONE 
 
 
 

1.1. INQUADRAMENTO GEOLOGICO  
 
1.1.1. Inquadramento geologico generale del Gargano  
Il promontorio del Gargano (Fig. 1.1), insieme al resto della piattaforma apula, costituisce parte 
dell’avampaese appenninico. La piattaforma apula rappresenta la parte emersa dell’avampaese della 
catena appenninica e della catena delle Dinaridi: si tratta quindi di una zona relativamente stabile 
compresa tra due catene orogeniche a vergenza opposta (Bosellini, 2002). 
 

 
 

Fig. 1.1. Immagine satellitare dell’Italia. Il segno indica il promontorio del Gargano e, più precisamente, l’area delle cave tra 
Apricena e Poggio Imperiale 

 
Nel Mesozoico l’area apula costituiva il margine meridionale della Tetide e vi si sono deposte potenti 
successioni carbonatiche che raggiungono uno spessore massimo di 3500 metri (Ricchetti, 1981; 
Mostardini & Merlini, 1986). Tali successioni giacciono in discordanza su un basamento cristallino 
precambriano che si trova ad una profondità di circa 4400 metri. Il basamento è stato raggiunto da una 
perforazione della Conoco eseguita a sud del Lago di Varano fra il 1982 e il 1984. La successione 
mesozoica inizia con circa 400 metri di dolomie, arenarie e argilliti del Ladinico e del Carnico per poi 
continuare, nel Norico, con le anidriti e le dolomie della formazione delle Anidriti di Burano. Questa 
formazione affiora solo presso la Punta delle Pietre Nere, nelle vicinanze di Marina di Lesina (Foggia), 
forse a causa di un fenomeno diapirico (Bosellini et al., 1993). Sopra, la successione continua con 
dolomie che vanno dal Retico e continuano per tutto il Giurassico; seguono quindi depositi calcarei 
depostisi tra il Cretaceo e l’Eocene, le cui facies variano verso est indicando approfondimento 
dell’ambiente di deposizione: facies di piattaforma, di scogliera, di scarpata e, infine, bacinale (Bosellini 
et al., 1993).  
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A partire dal Neogene l’area è interessata da un complesso regime tettonico alternativamente estensionale 
e compressivo (Abbazzi et al., 1996) che produce cambiamenti paleoambientali ripetuti. A questi 
cambiamenti di regime tettonico vanno a sommarsi fluttuazioni eustatico-climatiche, per cui si producono 
discordanze di ordini diversi e notevoli variazioni nelle facies dei depositi. Questa complessità ha portato 
a differenti interpretazioni sull’età delle unità litostratigrafiche, talvolta attribuite al Miocene, talvolta al 
Pliocene (Boni et al., 1969; Cremonini et al., 1971; D’Alessandro et al., 1979; Capuano et al., 1996; 
Casolari et al., 2000).  
 
1.1.2. Tettonica 
Dal punto di vista strutturale il promontorio del Gargano è un’anticlinale con asse in direzione ONO-ESE. 
I sistemi di faglie hanno tre orientazioni principali (Brankman & Aydin, 2004; Fig. 1.2): faglie garganiche 
con orientamento O-E, faglie appenniniche con orientamento NO-SE e faglie antiappenniniche con 
orientamento NE-SO. La faglia principale di questo sistema è la faglia di Mattinata che è orientata E-O e 
passa a sud del promontorio del Gargano, continuando per oltre 130 km nel Mar Adriatico. A sua volta, il 
ramo più occidentale del sistema della faglia di Mattinata è costituito dalla faglia di Apricena, una faglia 
normale che si estende in direzione ONO-ESE per 30 km e con rigetto di circa 500 m. Questa faglia è 
ritenuta da Patacca & Scandone (2004) la struttura da cui dipendono i principali eventi sismici dell’area. 
La cinematica della faglia di Apricena è ancora oggetto di discussione a causa della sua natura polifasica. 
In una prima fase, dal tardo Miocene al Pleistocene Inferiore, la cinematica sarebbe stata quella di una 
trascorrente sinistra (Chilovi et al., 2000) frutto del raccorciamento orogenico degli Appennini 
meridionali, nella seconda fase, dal tardo Pliocene ad oggi, la cinematica è da trascorrente destra. 
Secondo Branckman & Aydin (2004), l’interazione con un’altra faglia E-O a nord del Gargano avrebbe 
generato il sollevamento dell’area a partire dal Miocene Superiore e la formazione delle strutture ad horst 
e graben, che, come detto in precedenza, hanno condizionato l’evoluzione stratigrafica dell’area. 
 

 
 

Fig. 1.2. Carta strutturale del promontorio del Gargano. Da Rinaldi, 2006. 

 
 
1.1.3. L’area delle cave 
L’area di nostro interesse, dove affiorano la maggior parte dei depositi fossiliferi a Terre Rosse che hanno 
restituito la “fauna a Mikrotia”, è conosciuta come l’area delle cave di Apricena-Poggio Imperiale (Fig. 
1.3). L’area in questione si trova a nord-ovest rispetto al promontorio del Gargano e a sud rispetto al Lago 
di Lesina ed è estesa in direzione est-ovest, tra le città di Apricena e Poggio Imperiale. Le cave fanno 
parte dell’horst di Apricena e si trovano quindi ad un livello topografico più alto rispetto al lago di 
Lesina. L’horst di Apricena è una struttura in sollevamento dal tardo Miocene connessa alle faglie 
regionali con orientazione E-O/ONO-ESE, sismicamente attive. Durante il Pliocene, il promontorio del 
Gargano si solleva e diventa un’isola con forma allungata; l’horst di Apricena-Poggio Imperiale, al 
contrario, sprofonda e viene sommerso. Nell’area delle cave di Apricena-Poggio Imperiale, quindi, una 
successione marina plio-pleistocenica giace in discordanza sui calcari mesozoici della Formazione del 
Calcare di Bari, i quali, a loro volta, contengono depositi terrigeni continentali e fossiliferi sotto forma di 
riempimenti di fessure paleocarsiche (Fig. 1.4). 
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Fig. 1.3. Foto aerea dell’area delle cave di Apricena-Poggio Imperiale. 

 
 

 
 

Fig. 1.4. Esempio di deposito delle Terre Rosse. Fessure F21a,b,c. La parte bassa è la fessura F21c (settembre 1983). 

 
 
1.1.4. Depositi continentali e carsismo 
I depositi continentali dell’area sono costituiti da riempimenti di fessure carsiche sviluppatesi nei calcari 
mesozoici e sono di due tipi: le “Terre Rosse”, depositi residuali contenenti una fauna endemica del 
Miocene Superiore-Pliocene Inferiore, oggetto del presente lavoro, e le peliti sabbiose del Pleistocene 
Inferiore dell’Unità Faunistica di Pirro Nord. In realtà con il termine “Terre Rosse” si indicano, oltre ai 
depositi fossiliferi, anche dei paleosuoli (“unità 1a” in Abbazzi et al., 1996) che non contengono fossili. 
Le associazioni fossili dei depositi sono stati rinvenuti grazie all’intensa attività di cavatura che ha 
esposto le fessure carsiche e i loro riempimenti. Freudenthal (1971) è il primo a riportare la presenza delle 
due faune: la prima, detta “fauna a Mikrotia”, endemica e molto diversificata, e la seconda, più recente e 
non endemica, caratterizzata dalla presenza di Allophaiomys. Una terza associazione, più recente 
(Pleistocene Medio) è segnalata in De Giuli et al. (1987b, pag. 110), come caratterizzata dalla presenza di 
Allocricetus bursae. Questa fauna è fino ad ora stata rinvenuta in un solo riempimento. Depositi ancora 
più recenti sono stati osservati nell’area, con faune attribuibili al Pleistocene Superiore (Masini, com. 
pers.). 
L’evoluzione del carsismo (Fig. 1.5) in quest’area è presentata in Grassi et al. (1982) e in Abbazzi et al. 
(1996) ed è costituita da un ciclo “paleocarsico” terziario e da uno “neocarsico” quaternario. Il primo si 
sarebbe sviluppato in una fase di relativamente stabile da un punto di vista climatico e tettonico, mentre il 
secondo comincia dopo la regressione pleistocenica e si sviluppa in condizioni morfologiche e tettoniche 
più disturbate. 
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Fig. 1.5. Fasi evolutive del carsismo (a sinistra) e dei riempimenti (a destra). 1) carbonati mesozoici; 2) carbonati pliocenici; 3) 
depositi silicoclastici del Pliocene Superiore e del Pleistocene Inferiore; 4) Terre Rosse mioceniche; 5) Terre Rosse rimaneggiate del 
Miocene Superiore e del Pliocene Inferiore; 6) riempimenti del Pleistocene Medio (Villafranchiano Superiore). Da Abbazzi et al., 
1996. 
 
 
Il network di fessure del ciclo paleocarsico viene riempito dai deposti continentali fossiliferi, attribuiti al 
Miocene Superiore-Pliocene Inferiore, delle Terre Rosse. Tali depositi sono di carattere residuale, 
essendo il prodotto di ripetuti processi di dissoluzione e rideposizione. 
Abbazzi et al. (1996), in un lavoro multidisciplinare che affronta aspetti che vanno dalla stratigrafia alla 
paleontologia, dalla geomorfologia alla tettonica, definiscono otto unità differenti, dalla più antica alla più 
recente, sulla base di un’interpretazione a sistemi deposizionali a limiti inconformi, resa complicata dalla 
struttura ad horst e graben dell’area. Le unità 1a e 1b costituiscono l’unità delle Terre Rosse. 
L’unita 1a è descritta da Abbazzi et al. (1996) come un deposito di argille siltose residuali, massive (circa 
due metri di spessore) e rossastre. Sopra l’unita 1a giacciono in discontinuità i depositi dell’unità 2 
(depositi carbonatici marini) o dell’unità 1b. Questi ultimi sono depositi massivi o leggermente stratificati 
di argille siltoso-sabbiose che riempiono le fessure carsiche della piattaforma e spesso contengono 
abbondanti resti fossili. I depositi dell’unità 1a sono formati a partire dalla dissoluzione dei calcari della 
piattaforma in una zona tettonicamente stabile e a clima tropicale e sono identificati come orizzonte B di 
un Oxisuolo da Abbazzi et al. (1996, pag. 392). I depositi dell’unità 1b si sono formati dall’erosione e 
rideposizione dei suoli dell’unità 1a e presentano anche elementi grossolani del substrato carbonatico, 
noduli di bauxite e ossidi di metalli. 
In Abbazzi et al. (1996) è presentata anche una dettagliata analisi geopedologica delle facies delle unità 
1a e 1b. La facies dell’unità 1a mostra che la deposizione ha prodotto un singolo orizzonte che mostra 
poche alterazioni, tra cui una colorazione più scura nei 30 cm superiori del deposito. La tessitura 
dell’unità è argillosa con una componente sabbiosa minore dell’1% costituita da grani, principalmente 
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quarzitici, non arrotondati. Talvolta si trovano anche minerali stabili come lo zircone. L’unita 1a è giallo-
rossastra (5yr 4-5/6 sulla carta dei colori di Munsell), la struttura è massiva, talvolta sono presenti blocchi 
(15-20 cm). Ad una scala minore, si osservano microaggregati granulari molto fini (< 1-2 mm), con 
aspetto patinato, che costituiscono circa il 50% del volume del deposito. In molte parti del deposito si 
osserva un reticolo di rivestimento di calcite che ha subito processo di decarbonatazione. Il deposito varia 
da 0 a 2 m di spessore ed ha spessore massimo dove il calcare mesozoico sottostante forma dei bassi 
topografici. Il contatto con i calcari è orizzontale o poco inclinato, con superficie irregolare. Il limite 
superiore è erosivo, anch’esso orizzontale o debolmente inclinato e mostra tracce di canali. Le “Terre 
Rosse”, come detto, sono classificabili come un orizzonte B di un paleosuolo (Oxisuolo), e tali suoli oggi 
si formano in aree tropicali caratterizzate da stabilità tettonica. Alcune caratteristiche del deposito, come 
l’alto contenuto in argilla e la completa dissoluzione di minerali alterabili, suggerisce che il suolo sia stato 
seppellito quando era ancora in uno stadio iniziale del processo di ferrallitizzazione. Nella parte inferiore 
del deposito si trova un network di fratture (1-2 cm) riempite di calcite decarbonata spesso stratificata. 
Queste fratture si sono probabilmente formate in un secondo momento rispetto al deposito, forse a causa 
di contrasti stagionali più forti, con la dissoluzione del CaCO3 nella stagione umida e sua precipitazione in 
quella secca. La presenza di ben poche impurità nel calcare mesozoico sottostante suggerisce che, a meno 
di qualche apporto allogeno, un gran volume di roccia deve essersi dissolto per produrre lo spessore 
dell’unità 1a delle Terre Rosse e il suo contenuto in grani di quarzo. 
Le facies dell’unità 1b sono più complesse poiché nell’area ci sono diversi tipi di cavità e riempimenti le 
cui caratteristiche dipendono da condizioni locali e da condizioni climatiche che sono certamente 
cambiate più volte durante la carsificazione. I depositi sono generalmente stratificati ed i contatti che li 
separano sono transizionali. I depositi fossiliferi variano da sottili a spessi e talvolta riempiono intere 
cavità. Quando i fossili sono concentrati nei livelli sottili, si possono osservare processi di 
rimaneggiamento. Lo scheletro dei depositi è costituito da grani grossolani calcarei intensamente dilavati 
e corrosi che derivano da collasso delle cavità. La frazione fine (< 2 mm) è perlopiù argillosa con 
aggregati generalmente più piccoli di 1 cm. Gli aggregati somigliano a quelli dell’unità 1a. La 
ricostruzione degli eventi carsici proposta da Abbazzi et al. (1996) prevede la formazione di Kluftkarren 
sotto la coltre di suolo e il successivo sviluppo di cavità e doline tramite dissoluzione verso l’alto. I 
condotti si allargano e i riempimenti arrivano sempre più in basso, gli elementi appartenenti alle faune 
possono entrare in quelle cavità che raggiungono la superficie. Per quanto riguarda il clima, i dati 
suggeriscono un clima continentale con estati secche. 
Il ciclo neocarsico è documentato da depositi di riempimento di fessure carsiche che si trovano solo nella 
ristretta area delle cave Dell’Erba. Questi depositi sono ricchi di fossili di vertebrati continentali di età 
Villafranchiana che non presentano tracce di endemizzazione, indizio di un collegamento pieno con la 
penisola. 
Questi depositi costituiscono l’unità litostratigrafica 8 in Abbazzi et al. (1996) e sono descritti come peliti 
sabbiose finemente stratificate di colore giallognolo e rossastro. Il forte carsismo interessa sia i depositi 
della copertura marina Pliocenica sia quelli dei calcari mesozoici della Formazione dei Calcari di Bari e 
questo fenomeno fa sì che vi siano alcuni depositi in cui si ha una mescolanza di sedimento (e di fossili) 
delle Terre Rosse e di quello del ciclo più recente. Oltre al fenomeno di rimescolamento, ci sono anche 
fessure riempite di sedimenti pleistocenici in cui i preesistenti depositi a Terre Rosse non sono stati 
completamente erosi e che conservano, quindi, sacche di sedimento, a contatto con le pareti della fessura, 
in cui possono essere presenti i fossili della fauna a Mikrotia. 
 
1.1.5. Depositi marini plio-pleistocenici 
La successione marina plio-pleistocenica che copre i calcari mesozoici è studiata da D’Alessandro et al. 
(1979) che attribuisce le unità più recenti al Pliocene, mentre considera i depositi fossiliferi attribuibili al 
Tortoniano, seguendo l’opinione di Freudenthal (1971, 1976). In seguito, Valleri (1984) studia più 
dettagliatamente un nuovo affioramento prodotto dal taglio di una strada di cava e attribuisce i depositi al 
Pliocene, individuando un ciclo del Pliocene Inferiore e uno del Pleistocene Inferiore. Altre analisi della 
successione e revisioni della datazione sono state ad opera di Abbazzi et al. (1996), Capuano et al. (1996) 
e Casolari et al. (2000). Nel lavoro di Abbazzi et al. (1996) le successioni marine sono rappresentate dalle 
unità da 2 a 6, legate ad una fase trasgressiva. Durante questa fase si ha subsidenza dell’area e 
deposizione di più cicli di sedimenti carbonatici e bioclastici che presentano fossili di invertebrati marini 
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(Valleri, 1984). L’unità 7 è costituita da sedimenti silicoclastici di prodelta, è il prodotto dello 
spostamento verso est del fronte appenninico e corrisponde alla Formazione di Serracapriola di Boni et al. 
(1969) e successivi autori.  
Pavia et al. (2010) descrivono e reinterpretano nuovamente la complessa situazione stratigrafica della 
successione marina plio-pleistocenica (Fig. 1.6). Siccome l’attività di cavatura modifica continuamente la 
situazione topografica dell’area, i lavori di Abbazzi et al. (1996) e Pavia et al. (2010) non sono del tutto 
comparabili, tuttavia, secondo Pavia et al. (2010) svariate sezioni oggetto di studio probabilmente 
corrispondono a quelle di Abbazzi et al. (1996). La sezione 1 di Abbazzi et al. (1996) corrisponde alla 8 
di Pavia et al. (2010), la 5 alle 6+7, la 6 alla 5, la 7 alla 4 e, infine, la 8 alle 1+2. Le sezioni 2,3,4 e 9 in 
Pavia et al. (2010) sono nuove e forniscono importanti informazioni aggiuntive rispetto a quanto 
evidenziato da Abbazzi et al. (1996). 
La successione plio-pleistocenica è costituita da due corpi litologici separati da una discontinuità: un 
complesso carbonatico inferiore e un’unità silicoclastica superiore. A sua volta, il complesso carbonatico 
può essere suddiviso in due unità sovrapposte. La parte inferiore mostra molti punti di similitudine con la 
Formazione del Lago di Varano (Cremonini et al., 1971), e la sua età è stata confermata al Pliocene da 
Abbazzi et al. (1996). La parte superiore del complesso sembra invece accordarsi con la Formazione dei 
Calcari a Briozoi (Merla et al., 1969) e attribuita da D’Alessandro et al. (1979) al Piacenziano (Pliocene 
Medio in D’Alessandro et al., 1979). Tuttavia, alcuni autori (D’Alessandro et al., 1979; Casolari et al., 
2000; Pampaloni, 2001) hanno proposto di attribuire l’intero complesso alla Formazione della Calcarenite 
di Gravina, che rappresenta la fase deposizionale legata alla trasgressione pleistocenica, ben nota in tutta 
l’area garganica (Azzaroli, 1968; Massari et al., 2001). D’altro lato, secondo Pavia et al. (2010), tale unità 
ha la propria località-tipo 200 km più a nord rispetto all’area delle cave e non è riconosciuta come 
continua, per cui è al momento più appropriato riferirsi alle due formazioni sopra citate che rispecchiano 
le peculiarità locali della stratigrafia. 
La successione termina con i depositi silicoclastici siltoso-sabbiosi della Formazione di Serracapriola. 
Questa unità è stata proposta da Boni et al. (1969), riferita al Pleistocene Inferiore (Pliocene o Pleistocene 
Inferiore nel testo originale) da Capuano et al. (1996) mentre era considerata ristretta al solo Gelasiano 
(Pliocene Superiore nel testo originale) da Cremonini et al. (1971).  
La formazione del Lago di Varano viene divisa da Pavia et al. (2010) in 9 litozone sulla base 
dell’associazione di facies e del contenuto in fossili. Le litozone sono: Limestone-clay lithozone (LC); 
Calcarenite lithozone (CL); Megabreccia lithozone (ML); Isognomon biostromal lithozone (IB); 
Barnacle-coral biostromal lithozone (BC); Barnacle-coral biostromal breccia lithozone (BB); Barnacle 
horizon (BH); Barnacle bearing lithozone (B); Glycymeris-bearing lithozone (GL). 
La parte inferiore della successione plio-pleistocenica riveste una particolare importanza per quanto 
concerne le questioni dell’età dei depositi e della fauna delle Terre Rosse. In questa sede è opportuno 
riportare le descrizioni di quei membri (LC=limestone-clay lithozone; CL=calcarenite lithozone; 
BC=barnacle-coral biostromal breccia lithozone) che localmente si trovano sopra alle Terre Rosse o ai 
calcari di piattaforma Mesozoica della Formazione dei Calcari di Bari. Mentre la descrizione della parte 
alta della successione (Calcari a Briozoi e Formazione di Serracapriola) verrà riportata in modo più 
sintetico. Come si vede in Fig. 1.6, il calcare di Bari e le Terre Rosse si trovano localmente sotto alla 
litozona LC (sezioni 8 e 9, Pavia et al. 2010), alla litozona CL (sezione 5, Pavia et al. 2010), e alla 
litozona BC (sezioni 2 e 3, Pavia et al. 2010). A separare il Calcare di Bari con le Terre Rosse dalle 
litozone citate è sempre presente una discontinuità (Pavia et al., 2010).  
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Fig. 1.6. Log litostratigrafici delle sezioni 1-9 descritte nell’area delle cave del complesso di Apricena-Poggio Imperiale. D1-D4, 
superfici di discontinuità. B, barnacle-bearing lithozone. BB, barnacle-coral biostromal breccia lithozone. BC, barnacle-coral 
biostromal lithozone. BH, barnacle horizon. CB, Formazione dei Calcari a Briozoi. CBa, Formazione del Calcare di Bari. CL, 
calcarenite lithozone. GL, Glycymeris-bearing lithozone. IB, Isognomon biostromal lithozone. LC, limestone-clay lithozone. ML, 
megabreccia lithozone. SE, Formazione di Serracapriola. tr, Terre Rosse. Spessori di BC, BH, LC e IB non in scala. Da Pavia et al., 
2010. 

 
 
Qui di seguito vengono riportate le descrizioni delle litozone di maggior interesse. 
– Limestone-clay lithozone (LC): calcari di spessore da medio ad alto che alternano con strati argillosi di 
bassa o media potenza. Gli strati carbonatici sono costituiti da mudstone bianchi o localmente rossastri 
con rari gasteropodi e ostracodi di piccole dimensioni, talvolta cementati da calcite. I livelli sono interrotti 
da fessure sottili e irregolari probabilmente dovute a radici di piante. I livelli argillosi consistono di argille 
verdastre bioturbate con clasti calcarei centimetrici. Questa litozona è presente solo nelle sezioni 8 e 9 e 
giace sopra ad una discordanza angolare piuttosto marcata che taglia i Calcari di Bari e le Terre Rosse. Il 
suo spessore massimo è di 1 metro ma è irregolare e discontinuo, poiché controllato dalla morfologia 
irregolare del limite superiore dei calcari mesozoici. Questa litozona corrisponde al sistema trasgressivo 
di Capuano et al. (1996) e ad una sedimentazione in un ambiente transizionale di laguna con periodici 
episodi di esposizione subaerea. 
– Calcarenite lithozone (CL): costituita da grainstones peloidali e bioclastiche, ben assortite, da fini a 
grossolane. I bioclasti consistono di piccoli gasteropodi e frammenti di lamellibranchi, più rari 
foraminiferi bentonici nei livelli più fini e ostracodi e foraminiferi nei livelli più grossolani. I livelli sono 
di spessore medio o alto con laminazione parallela o a laminazione incrociata a ripple e alternano con i 
livelli più grossolani, da sottili a medi in spessore. Questi ultimi diventano più sottili verso l’alto e sono 
caratterizzati da superfici di erosione e, localmente, da una gradazione normale dei clasti di mudstone 
calcarei (da millimetrici a centimetrici), riferibili alla precedente litozona e concentrati nella parte 
inferiore dei livelli. Il cemento intergranulare è costituito da calcite spatica che suggerisce una diagenesi 
in un ambiente superficiale-freatico. Questa litozona si trova nelle sezioni 5, 6, 7, 8 e 9 ma è misurata 
direttamente solo nella 5 (2,7 m) e nella 8 (8,4 m). Nella sezione 5 questa unità sta sopra il Calcare di Bari 
e le Terre Rosse. Questa unità corrisponde all’unità 3a di Abbazzi et al. (1996) e indica la transizione 
verso un ambiente marino aperto. L’associazione di fossili indica ambiente ad alta energia idrodinamica. I 
livelli fini si depongono in ambiente di spiaggia sommersa prevalentemente in periodi climatici buoni, 
mentre i livelli grossolani sono legati ad eventi puntuali di tempeste. 
– Megabreccia lithozone (ML): osservabile nelle sezioni 1, 5, 6, 7, 8 e 9, consiste di un singolo livello di 
megabreccia che si trova sempre sopra alla calcarenite (CL), tramite contatto erosivo. Alcune delle sue 
peculiari caratteristiche sono: assenza di partizione interna, spessore alto (da 4 a 6 m), la base erosiva, la 
tessitura caotica e mal assortita che suggerisce deposizione da singolo evento di flusso iperconcentrato. 
Queste caratteristiche suggeriscono che esso sia stato prodotto da un fenomeno di tsunami. In pratica, 
durante il Pliocene Inferiore uno tsunami sarebbe arrivato sull’area di Apricena-Poggio Imperiale e 
avrebbe innescato una forte contro-corrente con alto potere erosivo, generando un debris flow in 
direzione mare. 
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– Isognomon biostromal lithozone (IB): unico strato massivo con spessore da 0,8 a 1,6 metri, giace in 
discontinuità al top della megabreccia. Il deposito è costituito dall’accumulo di gusci del grande bivalve 
Isognomon (Hippochaeta) maxillatus in una matrice bianco-rosata. I livelli sono matrice sostenuti in 
basso, con esemplari di medie dimensioni di I. maxillatus orientati orizzontalmente, mentre in alto i gusci 
sono dominanti, senza orientazione preferenziale, e costituiscono la tessitura del deposito. L’indicazione 
ambientale data da I. maxillatus è di ambiente prossimale della zona infralitorale. Questo taxon vive su 
fondali marini morbidi in ambiente ad energia idrodinamica non troppo forte. Dal punto di vista 
cronostratigrafico, I. maxillatus è noto dall’inizio Piacenziano (Monegatti & Raffi, 2001). Esemplari di 
Isognomon sono riportati da Abbazzi et al. (1996) nell’unità 3c, a sua volta corrispondente ai calcari 
rosati menzionati in Valleri (1984). 
– Barnacle-coral biostromal litozone (BC): consistono di ruditi con tessitura supportata dai gusci, 
prevalentemente carapaci di Balanus sp. Vi si trovano anche impronte di resti solitari di coralli ermatipici 
(Balanophyllia, Caryophyllia, Flabellum), gusci di invertebrati e foraminiferi bentonici e plantonici 
indeterminabili. I resti di cirripedi e coralli non mostrano alcun assortimento (si trovano esemplari da 
pochi mm a più di 10 cm di grandezza) e sono disposti in modo caotico. L’ambiente di queste forme è 
quello di acqua relativamente profonda, sotto alla transizione tra ambiente infralitorale e circalitorale. 
– Barnacle Horizon (BH): livello di 20-40 cm che sta sopra alla precedente litozona, è composto da 
carapaci di Balanus sp. e coralli sparsi. La maggior parte dei fossili sono ben assortiti (dimensioni tra 6 e 
10 cm) e preservati in posizione di vita. Queste caratteristiche indicano un ambiente a più alta energia 
idrodinamica. Questa litozona non è presente in Abbazzi et al. (1996). 
– Formazione dei Calcari a Briozoi (CB): packstone bioclastica giallastra, con tessitura da media a 
grossolana. I livelli sono scarsamente definibili ma di dimensioni che variano da decimetriche a metriche. 
L’aspetto del deposito è bitorzoluto a causa della cementazione locale e della presenza di noduli algali. Il 
limite inferiore è erosivo e taglia la parte superiore della Formazione del Lago di Varano. Questa 
formazione è più sottile nella parte centrale dell’horst, mentre in prossimità delle faglie normali del 
sistema può raggiungere uno spessore di svariate decine di metri. Verso ovest la formazione si riduce in 
spessore fino a chiudere lateralmente. L’associazione fossile è dominata da colonie di briozoi (ordine 
Cheilostomata e Tubuliporata). Le alghe coralline sono piuttosto comuni come strutture incrostanti e sono 
presenti anche resti di invertebrati. In generale la biocenosi corrisponde a quella delle attuali piattaforme 
Mediterranee. Globorotalia inflata permette di ricondurre questa formazione alla subzona MP16 di 
Sprovieri (1992), ovvero al Gelasiano. Inoltre, la presenza alla base di Joania cordata indica che questo 
limite non può essere più antico del Gelasiano. 
Al top della formazione è presente una discontinuità erosiva segnata da un livello decimetrico prodotto da 
incrostazione di colonie di alghe coralline. L’interruzione della sedimentazione e una forte attività di 
correnti è documentata dall’incrostazione di ciottoli di differenti litologie (dal Calcare di Bari a calcareniti 
varie). 
– Formazione di Serracapriola (SE): questa formazione è presente perlopiù nel settore occidentale 
dell’area studiata da Pavia et al. (2010) e può essere divisa in due parti: la parte bassa, costituita da circa 
10 metri di sabbie siltose con laminazione piano parallela, e la parte superiore, costituita da 30 metri di 
sabbie silicoclastiche con grandi laminazioni incrociate da ambiente di delta. Nel settore orientale la 
formazione è molto più ridotta e mostra caratteristiche litologiche e paleontologiche di ambiente di acqua 
bassa. Qui la parte inferiore è caratterizzata da abbondanti fossili di ambiente circalitorale, tra cui 
Terebratula scillae. I foraminiferi bentonici sono costituiti da specie tipicamente mediterranee sia 
circalitorali che da ambienti più profondi (Sgarrella & Moncharmont-Zei, 1993; Morigi et al., 2005). La 
presenza di Globorotalia inflata indica un’età non più vecchia del Gelasiano, mentre alcuni ostracodi 
(e.g. Aurila punctata, Echinocythereis postulata, Loxoconcha turbida), unitamente a Neogloboguadrina 
pachyderma e T. scillae, indicano Calabriano (Pleistocene Inferiore nel testo originale). 
Pavia et al. (2010) individuano le quattro principali discontinuità che interessano la successione: la prima 
(D1) è al limite inferiore della Formazione del Lago di Varano, la seconda (D2), al limite superiore della 
Megabreccia, è una discontinuità da ambiente subaereo (superficie erosiva netta e presenza di buchi da 
Lithophaga), la terza (D3) è al limite inferiore dei Calcari a Briozoi, la quarta (D4), al limite inferiore 
della Formazione di Serracapriola, è una discontinuità da ambiente subaereo (superficie erosiva netta e 
presenza di fori da Lithophaga). 
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Grazie a queste discontinuità e ai dati biostratigrafici gli autori dividono tutta la successione in 4 
intervalli. Il primo è compreso tra D1 e D2 ed è riferibile allo Zancleano. Il secondo, tra D2 e D3, è 
riferibile al tardo Zancleano. Il terzo, compreso tra D3 e D4, corrisponde ai Calcari a Briozoi e copre il 
Gelasiano. In alcune punti (sezione 8, Pavia et al., 2010), a causa dell’intensa attività tettonica, i 
sedimenti compresi tra il secondo e terzo intervallo possono mancare completamente e le tre discontinuità 
sono fuse in una, che si trova sopra la Megabreccia. L’ultimo intervallo, quello sovrastante la D4, 
corrisponde alla Formazione di Serracapriola ed è datato al Calabriano (Pleistocene Inferiore nel testo 
originale), anche se un’età tardo Gelasiana non è da escludere. 
Lo studio e la descrizione dei piani di faglia che bordano l’horst di Apricena permette a Pavia et al. 
(2010) di definire la cronologia delle attività di faglia ed i suoi effetti sulla sedimentazione: l’attività 
sinsedimentaria principale è tra Zancleano e Gelasiano. 
La ricostruzione proposta da Pavia et al. (2010) prevede un prolungato periodo di esposizione subaerea 
tra la fine del Miocene e l’inizio del Pliocene che produce i depositi residuali delle Terre Rosse, in 
seguito, durante lo Zancleano si instaurano condizioni subacquee che producono sedimenti marini. 
Inizialmente un ambiente di tipo lagunare (LC) che poi evolve rapidamente in ambiente di spiaggia (CL). 
Viene riconosciuto un evento sismico di grande magnitudo che produce uno tsunami, testimoniato dal 
livello di 4-6 metri di Megabreccia. Questo evento sismico è realisticamente legato al sistema di faglie 
che caratterizza l’area (sistema di Mattinata). 
A questo punto si ha un nuovo episodio di esposizione subaerea, che produce diagenesi meteorica dei 
depositi esposti. Secondo Pavia et al. (2010), la successiva fase marina copre il tardo Zancleano ed è 
fortemente controllata dalla tettonica sinsedimentaria che origina una topografia del fondale marino molto 
irregolare. Le faglie con orientazione E-O producono l’innalzamento di svariate decine di metri dell’horst 
di Apricena, la cui parte centrale è sommersa poco sotto rispetto alla transizione infralitorale/circalitorale 
e vede la formazione di scogliere di cirripedi e coralli. I margini dell’horst sono interessati da svariati 
episodi di collassi gravitativi (B e BB in Fig. 1.6) che producono accumulo di sedimento nelle aree più 
depresse (graben). 
Una terza discontinuità testimonia una fase erosiva ubiquitaria. Su questa discontinuità si depositano in 
onlap i depositi dei Calcari a Briozoi. I calcari riempiono tutte le depressioni e sigillano le faglie che 
delimitano l’horst. Questa formazione è datata al Gelasiano e indica la fine dell’attività sinsedimentaria. 
La formazione di Serracapriola giace sopra un’altra discontinuità che indica esposizione subaerea 
prolungata. La natura silicoclastica di questi depositi, che provengono da NO, è il risultato del 
sollevamento e dell’avanzamento degli Appennini: l’area di Apricena-Poggio Imperiale sta entrando a far 
parte dell’avanfossa della catena appenninica. 
L’emersione finale dell’area è seguita dallo sviluppo di un nuovo ed esteso sistema carsico, sviluppato 
maggiormente negli alti topografici dell’horst di Apricena (i.e. attuale Cava Dell’Erba, dove la copertura 
silicoclastica è sottile o assente). Il sistema carsico forma nuovi condotti nei depositi pliocenici e si 
sviluppa anche reimpostandosi sulle strutture del precedente sistema pre-pliocenico ma la dissoluzione 
meteorica che produce carsismo è più efficace lungo le faglie plioceniche.  
 
1.1.6. Ricostruzione paleogeografica del dominio Apulo 
Una prima ricostruzione paleogeografica tra Oligocene e Pleistocene della distribuzione delle terre 
emerse dell’area adriatica viene proposta da De Giuli et al. (1987b). In questa ricostruzione, oltre alle aree 
del Gargano, del Tavoliere, delle Murge e del Salento, che costituiscono l’avampaese appenninico, si fa 
riferimento, ad un’area di alto relativo, la Cresta Medio Adriatica. Nel Miocene Inferiore solo due aree 
risultano emerse, quella costituita dalle Murge e dal Salento e quella del Gargano e della Cresta Medio-
Adriatica. Nel Miocene medio le aree emerse si riducono a causa della frammentazione dell’avampaese, 
mentre con il Messiniano la regressione marina porta all’aumento del territorio emerso che persiste fino al 
Pliocene basale. L’ingressione del Pliocene Inferiore fa sì che rimangano emerse solo le zone di alto 
strutturale (Gargano, Murge, Salento) e forse alcune zone della Cresta Medio-Adriatica. De Giuli et al. 
(1987b) ipotizzano che l’elemento paleogeografico che ha permesso la migrazione delle faune garganiche 
possa essere proprio la Cresta Medio-Adriatica e che i principali momenti di principale dispersione siano 
stati nel Miocene Inferiore-Medio per gli elementi più antichi della fauna e nel Messiniano o Pliocene 
medio per quelli più recenti. I lavori di Patacca et al. (2008a,b) confermano tramite analisi di sezioni 
sismiche e di pozzi di sondaggio la presenza dell’alto strutturale che connetteva il dominio Apulo e quello 
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Balcanico. Secondo la ricostruzione paleogeografica proposta in questi lavori, tale struttura doveva essere 
emersa circa 29 Ma (al passaggio tra Oligocene Inferiore e Superiore, Fig. 1.7) a causa di un evento di 
abbassamento eustatico riconosciuto a scala globale. A favorire il collegamento tra i due domini concorre 
la tettonica salina, riconosciuta nell’Adriatico centrale, che avrebbe generato degli alti strutturali. La 
successiva fase trasgressiva produce l’isolamento del dominio Apulo e, arrivati al Miocene Medio 
(Langhiano), la connessione doveva essere completamente sommersa. L’isolamento del dominio dura 
fino alla crisi di salinità Messiniana, durante la quale si forma un nuovo collegamento con l’area dei 
Balcani.  
 

 
 

Fig. 1.7. Ponte continentale tra dominio Abruzzo-Apulo e Dalmazia nel tardo Oligocene Inferiore. 1-Catene montuose del 
Paleogene. 2-Piattaforme carbonatiche di mare basso. 3-Plateau pelagici. 4-Bacini e piattaforme isolate. 5-Bacini profondi su crosta 
oceanica o crosta continentale assottigliata. 6-Fronti orogenici. 7-Ponte continentale Dalmazia-Gargano. Da Mazza & Rustioni, 
2008. 
 
 
1.1.7. La fessura M013 
Questa fessura (Fig. 1.8) è stata scoperta e campionata durante gli scavi nella cava Dell’Erba condotti 
dall’Università di Torino tra il 2006 ed il 2009. Si trova vicino al famoso e ben studiato sito “Pirro 10” 
(Pavia et al., 2011), presso il bordo meridionale dell’area di cava conosciuta un tempo come cava Pirro. 
Questo settore è interessato da disturbo tettonico intenso (Pavia et al., 2010). Il deposito M013 (dove la 
“M” sta per Mikrotia, Villier et al., 2013) riempiva un reticolo di fratture formatesi nel calcare mesozoico. 
A differenza dei tipici depositi che restituiscono resti appartenenti alla fauna a Mikrotia, non si tratta del 
riempimento di una fessura verticale o sub-verticale. I resti faunistici della fessura M013 sono stati 
raccolti dalla parte inferiore dell’affioramento. Questa parte era sormontata dalla parte intermedia del 
deposito, sterile in fossili. Il sedimento della parte alta dell’affioramento ha invece restituito resti fossili 
della fauna villafranchiana. Il campionamento è stato reso complicato dalla distribuzione caotica delle 
fratture e alcuni dei fossili sono stati raccolti direttamente dalla superficie. Come vedremo meglio in 
seguito (sezione 4.1.1), per questi ed altri motivi, è possibile che il deposito M013 fosse contaminato con 
materiale proveniente da depositi di età differenti. 
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Fig. 1.8. In alto la parete sud della cava Dell’Erba con le indicazioni dei siti Pirro 10 e 13; la fessura M013 si trova ad ovest di Pirro 
10. A: Il deposito M013 al momento della sua scoperta nel 2004. B: dettaglio della porzione del deposito da cui è stata campionata 
la maggior parte del materiale. C: foto ravvicinata del deposito. Da Masini et al. (2013).  

 
 
 
1.2. LE FAUNE 
 
1.2.1. Fauna tardo villafranchiana di Pirro Nord 
La fauna di Pirro Nord viene menzionata da Freudenthal (1971), ma sono De Giuli & Torre (1984a) i 
primi che descrivono il materiale rinvenuto dalla fessura “Pirro Nord”.  
Il termine “Pirro” deriva dal cognome del proprietario della ditta scavatrice che cavava l’area dell’horst di 
Apricena negli anni ‘70 del novecento, mentre con “Nord” si indicano le fessure del settore settentrionale 
delle cave da cui è stato recuperato il materiale fossile. Oggigiorno le cave si sono estese fino ai limiti 
dell’horst e le ditte scavatrici sono quelle di Franco e Gaetano Dell’Erba. 
In De Giuli et al. (1987c) l’associazione viene presentata nella sua interezza. Negli anni successivi 
l’importanza di questa fauna aumenta progressivamente, tanto che viene istituita l’Unità Faunistica di 
Pirro Nord che è l’unità faunistica più recente dell’età a (macro)mammiferi del tardo Villafranchiano. 
Questo significa che la fauna di Pirro è considerata rappresentativa di una precisa fase del popolamento a 
mammiferi della penisola italiana (Gliozzi et al., 1997). 
Abbazzi et al. (1996) continuano a studiare la fauna e presentano nuovo materiale. Dal 2007 al 2009, 
scavi sistematici in due nuove fessure (Pirro 10 e Pirro 13) sono stati portati avanti dall’Università di 
Torino (Pavia et al., 2010). Molto dell’interesse che si è generato attorno a questa fauna è legato anche al 
ritrovamento, negli stessi depositi, di industria litica (Arzarello, 2007). 
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L’associazione fossile di Pirro comprende uccelli, anfibi, rettili e mammiferi, tra i quali è presente una 
comunità molto diversificata di erbivori e, in particolare, carnivori. Questi taxa hanno una distribuzione 
ampia in Europa e nel Mediterraneo, indicando così che al tempo della formazione dei depositi l’area 
garganica doveva già far parte della penisola italiana e che non c’era nessuna barriera paleogeografica 
importante tra di essa e l’Appennino. In pratica, dopo la deposizione dei sedimenti di avanfossa 
(Serracapriola), l’emersione dell’area connette il dominio con la penisola italiana e le faune di tipo 
continentale possono entrarvi. 
La lista faunistica aggiornata è presente in Arzarello et al. (2009), e conta 110 taxa di vertebrati, tra cui 20 
di anfibi e rettili, 47 di uccelli, e più di 40 di mammiferi. 
Tra questi taxa sono presenti grandi carnivori come Pachycrocuta brevirostris, Megantereon withei, 
Lycaon lycaonoides, erbivori come Bison (Eobison) degiulii, Equus altidens e Equus sussenbornensis, 
molti cervidi, il grande roditore Hystrix refossa, svariate specie di pipistrelli e micromammiferi, tra cui 
Allophaiomys ruffoi, importante per la biocronologia, uccelli come Otis tarda, Tetrax tetrax e Pterocles 
orientalis, importanti per il loro significato paleoambientale. 
La macrofauna comprende diversi taxa presenti anche in altre località italiane tardo Villafranchiane (e.g. 
Pietrafitta, Cava Liberatori) che sono riferite alla unità Faunistica di Farneta (unità che precede 
cronologicamente Pirro Nord). Tuttavia, a Pirro Nord sono presenti anche altri taxa, come Bison 
(Eobison) degiulii, che non si trovano a Farneta ma che sono presenti in unità più recenti (Gliozzi et al., 
1997; Masini & Sala, 2007).  
Allophaiomys ruffoi è l’elemento più importante per la datazione (Masini et al., 1998) ed indica l’età a 
(micro)mammiferi del Bihariano Inferiore.  
L’età tardo villafranchiana dell’unità faunistica di Pirro Nord combacia bene con l’età gelasiana-
calabriana (gelasiana-pleistocenica nel testo originale) della formazione di Serracapriola. Non ci sono 
altri indicatori che permettano di restringere ulteriormente l’età. I dati paleomagnetici sono limitati: i 
riempimenti di fessure di Pirro sono sicuramente più giovani dell’Olduvai e più antichi del Jaramillo. 
Analisi radiometriche U/Th-ESR su smalto dentario e su speleotemi e floatstones carbonatici alla base dei 
depositi Villafranchiani sono in corso (Bertok et al., 2013). Queste analisi dovrebbero almeno fornire 
l’età assoluta massima dei depositi.  
In pratica, al momento solo gli indicatori biocronologici permettono di determinare la posizione 
cronologica della fauna di Pirro Nord. Tra questi non si deve dimenticare Allophaiomys ruffoi che è molto 
abbondante e più arcaico della popolazione tipo di Cava Sud (Soave, Verona), e quindi non più recente di 
1,3 Ma. Tuttavia, la presenza di Bison (Eobison) indica un’età più recente di Pietrafitta, in altre parole 
non più antica di 1,6 Ma. 
In conclusione, la fauna di Pirro Nord si può considerare più antica dell’unità di Colle Curti (ovvero più 
antica dell’inizio del Galeriano) ma più recente di quella di Farneta. 
 
1.2.2. Mikrotia Fauna 
1.2.2.1. Breve storia degli scavi e panoramica dei lavori 
I primi scavi nell’area delle cave di Apricena-Poggio Imperiale sono stati condotti tra il 1969 e il 1974 da 
una squadra di ricercatori del Museo di Storia Naturale di Leiden (oggi Naturalis Biodiversity Center), 
guidata da Matthijs Freudenthal. Il primo lavoro pubblicato al riguardo è quello di Freudenthal (1971), in 
cui vengono presentate le caratteristiche generali della fauna dei depositi delle Terre Rosse. I taxa 
presentati mostrano forte endemismo e la fauna viene riconosciuta come insulare. Come detto nella 
sezione precedente, in questo lavoro si menziona anche la presenza di una fauna non endemica del 
Calabriano (Pleistocene Inferiore nel testo originale), che sarebbe stata chiamata in seguito fauna di Pirro 
Nord (De Giuli et al., 1987c), caratterizzata dall’abbondante presenza del genere Allophaiomys.  
Dopo il primo importante lavoro di Freudenthal (1971), nel quale molte delle caratteristiche principali 
della fauna e dei suoi taxa erano già state anticipate, sono stati prodotti molti altri contributi scientifici più 
di dettaglio: Freudenthal (1992) ha studiato l’insettivoro gigante, istituendo il genere Deinogalerix, 
Freudenthal (1976) si è occupato dello studio del muride gigante Mikrotia e della definizione di una 
prima cronologia dei depositi (1976), in seguito (Freudenthal, 1985) si è dedicato allo studio dei cricetidi 
giganti; Ballman si è occupato degli uccelli endemici (1973, 1976); Butler (1980) della revisione di 
Deinogalerix; Willemsen (1983) della lontra Paralutra garganensis; Leinders (1984) del ruminante 
endemico Hoplitomeryx; Daams & Freudenthal (1985) del ghiro gigante Stertomys laticrestatus. 
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Durante gli anni ‘80 del novecento nuove spedizioni di scavo vengono condotte dall’Università degli 
studi di Firenze e vengono prodotti contributi scientifici focalizzati su Mikrotia, Prolagus, sulla 
biocronologia dei depositi campionati e sulla paleogeografia dell’area (De Giuli et al. 1986a,b; 1987a,c; 
Mazza 1987a,b,c; Mazza & Zafonte, 1987). I trend evolutivi mostrati da Mikrotia e Prolagus sono 
interpretati come prodotto di dinamiche competitive da De Giuli & Torre (1984b), mentre Torre (1986) 
sottolinea la natura gradualistica della loro evoluzione. Valleri (1984) data al Pliocene i depositi marini 
che sigillano le Terre Rosse.  
All’inizio degli anni ‘90 le Università di Firenze, Pisa e Camerino conducono insieme altre campagne di 
scavo, i cui risultati sono sintetizzati nel contributo di Abbazzi et al. (1996), un lavoro multidisciplinare in 
cui si ricostruisce l’evoluzione del sistema carsico, vengono descritte le unità litostratigrafiche presenti 
nell’area delle cave, dalle Terre Rosse alle successioni plioceniche, e viene fornita una ricostruzione 
paleogeografica dell’area. 
Un gran numero di lavori è stato prodotto tra gli anni ‘90 del ‘900 e la prima decade del secolo corrente, 
di cui molti incentrati su taxa specifici e sulle problematiche di più ampio respiro ad essi connesse. Tra 
questi abbiamo i contributi relativi a Mikrotia (Zafonte & Masini, 1992; Abbazzi et al., 1993; Parra-
Millien et al., 1999; Millien, 2000; Millien & Jaeger, 2001), Prolagus (Angelone, 2005), Hoplitomeryx 
(Mazza & Rustioni, 1996, 2011; Van der Geer, 1999, 2005, 2008, 2014; Mazza, 2013), ai taxa 
appartenenti al gruppo degli insettivori (Fanfani, 1999; Van den Hoek Ostende, 2001; Masini & Fanfani 
2013; Villier et al., 2013), ai taxa appartenenti all’erpetofauna (Delfino, 2002; Delfino et al., 2007), a 
nuove specie di uccelli (Göhlich & Pavia, 2008; Meijer, 2014), ai ghiri endemici (Freudenthal & Martín-
Suárez, 2006; Martín-Suárez & Freudenthal 2007; Rinaldi, 2006; Rinaldi & Masini, 2009). Rinaldi & 
Masini (2009) sono i primi a tentare una ricostruzione biocronologica che integri le fessure campionate 
dall’Università di Firenze (De Giuli et al., 1987a) con quelle del Naturalis di Leiden (Freudenthal, 1976). 
In svariati lavori che si interessano alla paleogeografia neogenica del Mediterraneo, il Gargano e la 
località abruzzese di Scontrone, appartenenti alla stessa paleobioprovincia, sono spesso citate come 
esempi di grande interesse (De Giuli et al., 1990; Moyà-Solà et al., 1999; Masini et al., 2002a,b, 2008; 
Rook et al., 2006, 2008; De Vos et al., 2007; Mazza & Rustioni, 2008). 
 
1.2.2.2. La fauna 
La fauna delle Terre Rosse è molto ricca e include tutte le classi di vertebrati terrestri: Reptilia, 
Amphibia, Aves e Mammalia. È una fauna sbilanciata, in quanto principalmente composta da 
micromammiferi e uccelli. La maggior parte dei taxa mostra caratteri endemici derivati da evoluzione in 
un ambito insulare, tra cui frequenti fenomeni di gigantismo. I macromammiferi sono pochi e 
rappresentati dalla famiglia endemica di ruminanti Hoplitomericidae e da diverse specie dell’insettivoro 
gigante Deinogalerix, i carnivori sono rappresentati dalla lontra Paralutra garganensis. Tuttavia, i 
predatori sono numerosi, grazie alla presenza di coccodrilli, serpenti e molti uccelli da preda, alcuni 
endemici, come l’aquila Garganoaetus ed il barbagianni gigante Tyto gigantea. Particolarità delle fauna a 
Terre Rosse è anche la presenza di taxa endemici e non-endemici. I taxa non endemici si trovano solo 
nelle fessure più antiche, l’unica eccezione è costituita da “Apodemus” che è presente in tutta la 
successione. Questo taxon non è mai stato studiato in dettaglio ed è sempre stato ritenuto appartenente ai 
taxa non edemici, tuttavia una forte modificazione morfologica era stata osservata da De Giuli et al. 
(1987a) negli esemplari del campione F32, l’ultimo della successione cronologica. 
 
1.2.2.3. Taxa endemici 
– Hoplitomeryx. Questo particolare ruminante endemico (Fig. 1.9), è stato descritto da Leinders (1984) 
come un cervide dal cranio provvisto di cinque appendici ossee e dotato di lunghi denti canini superiori 
(ricostruzione che è stata messa in discussione da Mazza & Rustioni, 2011). Leinders (1984) istituisce il 
genere monospecifico Hoplitomeryx (unica specie H. matthei) classificandolo all’interno dei cervidi, ma 
riconosce che il materiale rinvenuto probabilmente apparteneva a più di una specie. Il materiale di 
Hoplitomeryx è stato in seguito studiato da Van der Geer (1999, 2005, 2008) che si è concentrata sul 
postcraniale, da Mazza & Rustioni (1996, 2011) che si sono concentrati sul materiale proveniente da 
Scontrone e dal Gargano, definendo cinque nuove specie, e da Mazza (2013) che ha rivisto la diagnosi del 
genere. Attualmente il genere comprende sei specie (Mazza & Rustioni, 2011), probabilmente adattate ad 
una varietà di sub-ambienti che caratterizzavano il dominio insulare. Alcuni autori (Van den Hoek 
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Ostende et al., 2009) hanno ipotizzato che Hoplitomeryx possa derivare da una specie di paleomericide. 
Al contrario, Mazza & Rustioni (2011) e Mazza (2013) ritengono che i peculiari caratteri morfologici di 
questo genere escludano questa ipotesi e che siano frutto di una derivazione da una forma primitiva di 
ruminante, quando ancora la separazione tra i gruppi dei bovidi, cervidi e giraffidi non era avvenuta. 
L’ipotesi, proposta da Mazza & Rustioni (2008), ovvero che l’antenato di Hoplitomeryx sia entrato nel 
dominio insulare in tempi molto antichi, come l’Oligocene o il Miocene Inferiore, è in accordo con le 
ricostruzioni paleogeografiche che indicano la presenza di un ponte continentale tra dominio apulo e 
balcanico proprio a cavallo tra l’Oligocene Superiore e il Miocene Inferiore-Medio. Secondo Van der 
Geer (2014) alcune delle specie descritte da Mazza (2011) devono considerarsi appartenenti ad un 
differente genere, da lei istituito e chiamato Scontromeryx, più primitivo di Hoplitomeryx. Mazza (com. 
pers.) sostiene che l’istituzione di questo genere non sia da ritenersi valida in quanto basata su di un 
fraintendimento di alcuni caratteri morfologici da parte di Van der Geer (2014). 
 

 
 

Fig. 1.9. Ricostruzione di Leinders (1984) del cranio di Hoplitomeryx matthei. 

 
 
– Deinogalerix. Questo grande erinaceide (Fig. 1.10), assieme al più piccolo Apulogalerix (vedi oltre) fa 
parte di un gruppo estinto (Galericini) di insettivori lontani parenti degli attuali Echinosoricini, ricci senza 
aculei o “moon rats” dell’Asia meridionale. L’insettivoro gigante Deinogalerix viene descritto per la 
prima volta da Freudenthal (1972), che definisce la specie D. koenigswaldi sulla base di uno scheletro 
quasi completo. Butler (1980) definisce altre quattro specie: D. brevirostris, D. intermedius, D. minor e 
D. freudenthali. La filogenesi del genere (Butler, 1980), basata sulla biocronologia di Freudenthal (1976), 
vede la specie più piccola, D. freudenthali, come antenato comune delle specie derivate D. koenigswaldi 
(di grande taglia) e D. brevirostris (più piccola). D. intermedius, di poco più grande rispetto a D. 
brevirostris, è la specie transizionale che evolve in D. koenigswaldi, mentre D. minor, di poco più grande 
rispetto a D. freudenthali, è la specie transizionale che porta a D. brevirostris. Un unico esemplare 
attribuito a D. freudenthali (frammento di macellare destro con M3 e parte di M2) è stato rinvenuto a 
Scontrone (Mazza & Rustioni, 2008). 
Freudenthal (1972) ipotizza che Deinogalerix potesse essere un animale spazzino, mentre per Butler 
(1980) è più probabile che fosse un predatore, che poteva nutrirsi di pesci o altri animali di acqua bassa. 
Recentemente sono stati rinvenuti resti di una nuova specie di Deinogalerix nella fessura M013, che, 
come vedremo (sezione 3.1) è la più antica mai campionata in Gargano. Villier et al. (2013) attribuiscono 
il materiale alla nuova specie D. masinii. Questa specie è caratterizzata dalla taglia minore all’interno del 
genere e da tratti primitivi per quel che concerne il cranio e derivati per quanto riguarda i denti. Villier et 
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al. (2013) concludono che l’ecologia di D. masinii dovesse essere diversa da quella delle altre specie di 
Deinogalerix e più simile a quella di Parasorex (dieta erbivora con occasionali invertebrati e piccoli 
vertebrati). Inoltre, in virtù delle peculiarità di questa specie, Villier et al. (2013) concludono che non sia 
possibile indicare D. masinii come la specie da cui sono derivate le altre. Per quel che riguarda l’origine 
di questo genere, una stretta relazione col genere Parasorex è l’ipotesi ritenuta più probabile (Villier et al. 
2013). Tuttavia, Viller et al. (2013) hanno opinioni diverse riguardo a quale specie sia la strettamente 
connessa a Deinogalerix: Villier ritiene che l’antenato continentale sia da cercarsi nelle forme più 
primitive di Parasorex (i.e. P. kostakii, MN5 della Grecia) mentre ritiene poco probabile una stretta 
relazione con le specie del gruppo Parasorex socialis; Van den Hoek Ostende e De Vos ritengono più 
probabile che l’antenato sia una forma del Miocene Superiore. 
 

 
 

Fig. 1.10. Olotipo di Deinogalerix koenigswaldi esposto presso il Museo Naturalis di Leiden (Foto: Wikipedia). 

 
 
– Apulogalerix. Taxon noto sin dal primo lavoro di Freudenthal (1971) sulla fauna a Mikrotia. 
Freudenthal (1972) ipotizza che questo piccolo galericino e Deinogalerix abbiano un antenato comune. 
Butler (1980) lo mette in relazione a Parasorex, indicando una possibile parentela con Parasorex socialis. 
De Giuli et al. (1986a) sostengono che questo taxon non possa essere derivato da forme di Schizogalerix 
(un galericino a distribuzione orientale, presente nel Miocene Superiore anche in Europa orientale e in 
Nord Africa) e ipotizzano un ingresso dell’antenato continentale dall’area balcanica e non più recente del 
tardo Miocene Medio. Uno studio preliminare di questa forma è presente in De Giuli et al. (1987a,b, 
1990), ma è Fanfani (1999) il primo a studiarla dettagliatamente, definendo la specie Galerix 
(Apulogalerix) pusillus e ipotizzando una parentela con Parasorex ibericus. Il nuovo genere Apulogalerix 
viene istituito da Masini & Fanfani (2013). Il genere è rappresentato da una singola linea filetica e 
l’estremità più recente di questa linea è rappresentata dalla specie Apulogalerix pusillus (Masini & 
Fanfani, 2013). Apulogalerix è caratterizzato da piccola taglia (una delle taglie minori all’interno della 
tribù dei Galericini), dalla lunga parte anteriore della mandibola e dalla lunga serie di premolari, 
dall’aspetto massiccio delle cuspidi dei molari e da quello dei premolari inferiori e del terzo e quarto 
premolare superiore, dalla tendenza a perdere l’ipocono nel P3, dal p4 morfologicamente semplice e dai 
molari con cuspidi alte e appuntite. Masini & Fanfani (2013) suggeriscono che questa forma sia derivata 
da una specie di Parasorex del MN9-10 (i.e un Parasorex ibericus molto primitivo o un Parasorex 
socialis derivato). Un’alternativa meno parsimoniosa proposta dagli stessi autori è che il taxon garganico 
sia derivato da una specie di “Galerix” dell’MN3-4 della Grecia che presenta alcune morfologie dei 
premolari compatibili con Parasorex. Da un punto di vista paleoecologico, Masini & Fanfani (2013), 
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come suggerito già da De Giuli et al. (1990), ipotizzano che la dentatura derivata di Apulogalerix 
rispondesse alle esigenze di schiacciare gusci, come in una dieta a base di molluschi.  
– Stertomys. Genere di ghiro endemico, appartenente alla sottofamiglia delle Myomiminae. La 
morfologia dentaria è resa complessa dall’aggiunta di creste sulla superficie occlusale (da 5 a 14 creste 
nei molari superiori). Il genere comprende sei specie che possono essere suddivise in due gruppi: il primo 
è costituito da ghiri di taglia grande o molto grande con morfologia dentaria da complessa a molto 
complessa (Stertomys daunius, Stertomys lyrifer, Stertomys laticrestatus), il secondo include specie di 
taglia intermedia con morfologia dentaria più semplice (Stertomys daamsi, Stertomys simplex e Stertomys 
degiulii). I due gruppi probabilmente rappresentano due rami evolutivi indipendenti, derivati dallo stesso 
antenato continentale (Martín-Suárez & Freudenthal, 2007; Rinaldi & Masini, 2009). Nella maggior parte 
delle fessure si trovano insieme una specie di grande taglia e una più piccola. Eccezioni sono le fessure 
Rinascita 1, in cui si trovano contemporaneamente tre specie (S. lyrifer, S. simplex e S. daamsi), e F32, in 
cui è presente solo il piccolo S. degiulii.  
Rinaldi & Masini (2009) riconoscono cinque linee filetiche all’interno del genere, tre del gruppo con 
denti complessi e due con morfologia più semplice. Solo la linea S. daamsi-S. degiulii può essere seguita 
per tutta la successione dei depositi e mostra cambiamenti moderati nella morfologia dentaria e taglia 
leggermente decrescente. La questione relativa all’identità dell’antenato del genere Stertomys è discussa 
da Martín-Suárez & Freudenthal (2006), che propongono il genere Messiniano Myomimus, e da Rinaldi 
(2006) che propone un antenato, probabilmente del Miocene Medio o dell’inizio del Miocene Superiore, 
appartenente alla linea Peridyromys-Myomimus. 
– Prolagus. Genere di ocotonide particolarmente diffuso nel Miocene, è rappresentato in Gargano da due 
linee filetiche che mostrano evidenti cambiamenti evolutivi nella morfologia dentaria e una chiara 
tendenza all’aumento di taglia. La forma più piccola e meno derivata, Prolagus apricenicus è presente 
nelle fessure più antiche, mentre la forma più grande e derivata, Prolagus imperialis, si affianca alla 
prima nelle fessure più recenti (Mazza 1987a,b,c). Uno scheletro articolato attribuito a P. cf. apricenicus 
è stato rinvenuto nei sedimenti lagunari di inizio Messiniano a Palena-Capo di Fiume (Mazza et al., 
1995). Secondo Mazza et al. (1995) l’antenato continentale del Prolagus garganico è Prolagus 
oeningensis, che avrebbe colonizzato il dominio insulare nel Miocene Medio. Angelone (2007) è in 
accordo con Mazza et al. (1995) ritenendo che l’antenato debba essere ricercato in una forma simile a P. 
oeningensis, ma propone una colonizzazione dall’Europa orientale avvenuta nel Miocene Superiore.  
– Mikrotia. Mikrotia è il muride più abbondante della fauna, e ne è probabilmente l’elemento più 
caratteristico. Si rinviene in tutte le fessure e la sua evoluzione è caratterizzata da un aumento ingente di 
taglia, di complessità delle morfologie dentarie e aumento dell’ipsodontia. A partire dal tipico pattern 
molare dei muridi continentali, nel m1 e in M3 si osserva un cambiamento dei tubercoli in creste 
trasversali che aumentano progressivamente di numero. Inoltre, sia nei molari superiori che in quelli 
inferiori si osserva l’acquisizione di un completo pattern stefanodonte. 
Il nome Mikrotia (Freudenthal, 2006a; prima era conosciuta come Microtia) deriva dalla somiglianza con 
le Microtinae, le quali mostrano denti ipsodonti, creste trasversali e complessità crescente in m1 e in M3. 
Analisi della micro-struttura dello smalto dentario (Zafonte & Masini, 1992) hanno indicato che la 
dentatura era specializzata per una dieta abrasiva, probabilmente legata all’acquisizione di abitudini di 
vita fossoriali (Parra-Millien et al., 1999). 
La filogenesi di questo genere è particolarmente complessa: sono state delineate almeno 5 linee evolutive 
differenti, di cui una rappresentata in quasi tutte le fessure conosciute e che mostra le tendenze evolutive 
più appariscenti. La comparsa di nuove linee evolutive durante la successione dei depositi è spiegata 
come dipendente da dispersione di forme diverse di Mikrotia evolutesi in isole diverse del 
paleoarchipelago. 
Diverse ipotesi sono state proposte riguardo all’identità dell’antenato continentale di Mikrotia: 
Freudenthal (1976) propone Stephanomys, mentre Freudenthal & Martín-Suárez (2010) ritengono più 
probabile la derivazione da Apodemus. Quest’ultimo è indicato come possibile antenato perché presenta 
una cuspide anteriore di notevoli dimensioni in m1, dalla quale, tramite suddivisioni successive della 
medesima, si passerebbe alla formazione delle creste aggiuntive caratteristiche del molare di Mikrotia. 
Mikrotia è uno dei principali oggetti di studio del presente lavoro. 
– Hattomys. Si tratta di un cricetide di dimensioni giganti. Hattomys è rappresentato da tre specie di taglia 
crescente e morfologia dentaria via via più complessa. Hattomys beetsi è la specie di più piccole 
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dimensioni e morfologia più semplice. Hattomys nazarii ha taglia maggiore e morfologia più derivata. 
Hattomys gargantua è la specie più grande con morfologia maggiormente derivata. Sono state anche 
definite due cronospecie, Hattomys beetsi-nazarii (Savorelli, 2013) e Hattomys nazarii-gargantua 
(Freudenthal, 1985), rispettivamente transizionali in taglia e morfologia tra la specie piccola e quella 
media e tra quella media e quella grande. Il genere Hattomys si estingue durante la storia evolutiva 
dell’area garganica e non è presente nelle fessure più recenti. Oltre al marcato aumento di taglia e alla 
tendenza all’aumento della complicazione del pattern molare, in questo genere si osserva anche l’aumento 
dello spessore dello smalto dentario sulle pareti esterne delle cuspidi. 
Freudenthal (1985) sostiene che Hattomys condivida similarità morfologiche con Neocricetodon, ma che 
la sostanziale differenza nelle dimensioni dei terzi molari, più grandi in Hattomys, esclude un rapporto di 
parentela diretto tra i due generi. Freudenthal & Martín-Suárez (2010) indicano Apocricetus come 
possibile antenato continentale di Hattomys. 
 
1.2.2.4. Taxa non endemici 
– Dryomys apulus. È un gliride con morfologia estremamente simile all’attuale Dryomys. Si tratta di un 
taxon presente solo in tre delle fessure antiche (Rinascita 1, Biancone 1 e F15) e scarsamente 
rappresentato. Nei primi lavori questo taxon era stato identificato come Eliomys, ma nel 2006 
(Freudenthal & Martín-Suárez) viene formalmente descritto e incluso in Dryomys sulla base della 
morfologia dei molari inferiori. Gli autori precisano, tuttavia, che Eliomys e Dryomys sono due generi 
quasi indistinguibili tramite la morfologia dentaria. Sia Eliomys che Dryomys sono conosciuti in Europa 
dal Miocene Medio, il primo è sempre stato più diffuso nel vecchio continente mentre il secondo più 
diffuso in Nord Africa e Medio Oriente. 
– Neocricetodon, Apocricetus e Megacricetodon. Questi tre cricetidi sono rappresentati in Gargano da 
pochissimi resti, apparentemente non dissimili da quelli che si rinvengono comunemente nelle 
successioni continentali mio-plioceniche d’Europa (Freudenthal, 1985). Megacricetodon è rappresentato 
in Gargano da un unico esemplare (un M2 proveniente dalla località Biancone 1) ed è ritenuto frutto di 
contaminazione con il materiale di un altro sito. Come riportato da Freudenthal & Martín-Suárez (2010), 
il materiale del Gargano fu preparato nello stesso periodo in cui veniva studiato quello proveniente da 
località spagnole Aragoniane, ed un episodio di contaminazione tra i campioni è da ritenersi 
estremamente probabile. Neocricetodon (Cricetulodon in Freudenthal, 1985) è rappresentato da 8 molari 
da tre diverse località (due provenienti da Biancone 1, cinque da Rinascita 1 e uno da Trefossi 1) mentre 
Apocricetus (Cricetus in Freudental, 1985) da quattro molari, tutti provenienti da Rinascita 1. La 
collezione di Firenze ha restituito solo pochi esemplari di dubbia attribuzione perlopiù contenuti nel 
campione F21c che è interpretato come derivante da una fessura contaminata da materiale di diverse età 
(Savorelli, 2013). Solo per uno di questi esemplari è possibile l’attribuzione al genere Apocricetus, ma 
l’esemplare è stato attribuito al gruppo Apocricetus-Hattomys a causa della probabile relazione 
filogenetica tra i due generi ipotizzata da Freudenthal (1985). 
– ?Lartetium cf. dehmi. Taxon rinvenuto solo nelle fessure F15 e F21a-c della collezione di Firenze e 
nelle fessure Rinascita 1 e Biancone 1 della collezione di Leiden (Van den Hoek Ostende, com. pers.). 
Questo crocidosoricino è stato considerato imparentato con “Sorex” dehmi o con Myosorex da De Giuli et 
al. (1987a, 1990) e successivamente descritto e studiato più in dettaglio da Fanfani (1999). Quest’ultimo 
rimarca la notevole somiglianza tra il taxon del Gargano ed il genere Lartetium. Tuttavia, tra i due viene 
riscontrata una notevole differenza, costituita dalla presenza in Lartetium di un ridotto terzo antemolare 
inferiore (a3) che è assente nel taxon garganico. Secondo Fanfani (1999) questa mancanza costituisce un 
carattere derivato della forma insulare. Tuttavia, la presenza dell’a3 in Lartetium è considerata 
diagnostica, quindi l’attribuzione di questo taxon a tale genere è problematica. 
La distribuzione di Lartetium in Europa va dal Miocene Inferiore al Miocene Medio. 
– “Apodemus”. Questo piccolo muride, che non mostra a prima vista caratteristiche endemiche, è uno 
degli oggetti di studio di questa tesi di dottorato. È sempre stato attribuito al genere Apodemus sulla base 
di osservazioni non approfondite. Si tratta dell’unico taxon, tra quelli ritenuti non endemici, ad essere 
presente anche nelle fessure più recenti, è stato infatti rinvenuto in tutte le fessure conosciute eccetto la 
M013. De Giuli et al. (1987a, 1990) avevano riconosciuto significative modificazioni morfologiche 
durante l’evoluzione nell’area garganica. Sia De Giuli et al. (1987a) che Freudenthal (1985) sottolineano 
la notevole somiglianza tra questo taxon e le specie di Apodemus europei del tardo Turoliano-primo 
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Rusciniano, per via dell'alta frequenza del tubercolo t7 nei molari superiori. “Apodemus” del Gargano, 
anche se prima del presente lavoro non era mai stato studiato dettagliatamente, è sempre stato considerato 
importante per determinare l’età della Mikrotia fauna. Come vedremo nel corso di questa trattazione 
(sezione 4.5.1), questo taxon è in realtà già modificato, anche se debolmente, dall’evoluzione in ambito 
insulare e non attribuibile al genere Apodemus. 
 
1.2.3. Fauna di Scontrone 
La fauna è stata scoperta nel 1990 a Scontrone (L’Aquila), località che si trova vicino al limite 
meridionale del Parco Nazionale dell’Abruzzo, in Italia Centrale (Rustioni et al., 1992). Scontrone è un 
comune italiano appartenente alla Comunità Montana Alto Sangro e Altopiano delle Cinque Miglia, si 
trova a circa 115 Km a est rispetto al Gargano, a circa 1180 metri sul livello del mare. Gli scavi che 
hanno portato alla luce il materiale fossile sono condotti con regolarità da circa venti anni e il materiale 
fossile rinvenuto consta di svariate centinaia di reperti (818 al momento della pubblicazione di Mazza & 
Rustioni, 2008). I livelli fossiliferi sono tre e sono stratigraficamente compresi tra calcareniti bioclastiche 
di mare poco profondo, in basso, e calcari e marne di laguna, in alto. Il primo livello fossilifero è 
costituito da 2-3 metri di biocalcareniti e contiene solo pochi e alterati resti. Il secondo livello è quello 
che ha restituito la maggior parte del materiale, è spesso 20-25 cm e consiste di una calcarenite grossolana 
giallo-rosata. Il terzo livello è una calcilutite marnosa di 20 cm con pochi resti fossili, alterati. 
I resti della fauna sono conservati presso il Centro di Documentazione Paleontologico di Scontrone e 
consistono di resti di cheloni (forse appartenenti alla testuggine Mauremys), resti di coccodrilli 
(Crocodylus), pochi resti di una lontra endemica, ma la gran parte degli esemplari appartiene al genere 
Hoplitomeryx, presente anche in Gargano. 
Nonostante la presenza di quest’ultimo taxon, già nei primi lavori più dettagliati sull’associazione 
(Rustioni et al., 1992) era stata proposta un’età più antica di quella del Gargano. Rustioni et al. (1992), 
infatti, propongono una datazione al Tortoniano-Messiniano, mentre Mazza & Rustioni (2008) 
propongono Tortoniano Inferiore. Oltre ad Hoplitomeryx, la località di Scontrone ha restituito, nel 1999, 
un frammento di mascellare destro (con M3 e parte di M2) di Deinogalerix freudenthali, un altro 
elemento faunistico in comune con la fauna a Terre Rosse del Gargano. 
Patacca et al. (2008a) forniscono una datazione più precisa: i livelli fossiliferi sono alla base del membro 
di Scontrone della Formazione dei Calcari a Lithothaminium. Questa formazione è, nell’area della 
Maiella, in discontinuità sui Calcari ad Orbulina, datati a 10,5 Ma (First Regular Occurrence of 
Neogloboquadrina acostaensis). Ne consegue che i livelli di Scontrone non sono più antichi di 10,5 Ma 
(confermato anche dalla presenza di Elphidium crispum) e realisticamente databili attorno ai 10 Ma. 
Patacca et al. (2013) affinano la stima, proponendo per Scontrone un’età di circa 9 Ma. 
Patacca et al. (2008 a,b) considerano Scontrone all’interno di un contesto più ampio di ricostruzione 
paleogeografica e, tramite l’utilizzo di un grande set di dati sismici, individuano un alto strutturale tra 
dominio apulo e Dalmazia. Tale elemento geografico doveva essere emerso a cavallo dell’Oligocene 
Inferiore e Superiore, andando progressivamente a inabissarsi. Nel Miocene Medio, attorno a 14 Ma, 
l’alto strutturale doveva essere completamente sommerso, per poi riemergere nel Messiniano, durante la 
crisi di salinità. In virtù delle caratteristiche arcaiche degli hoplitomericidi di Scontrone, l’Oligocene 
viene indicato come possibile momento di ingresso per l’antenato continentale di questo taxon, mentre il 
Miocene Medio per l’antenato di Deinogalerix. La connessione Messiniana viene indicata come momento 
favorevole per l’ingresso dei micromammiferi tipici delle Terre Rosse del Gargano.  
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1.3. BIOCRONOLOGIA DELLE FESSURE CARSICHE 
 
I depositi a Terre Rosse, costituiti da riempimenti di fessure carsiche sviluppatesi su piattaforma 
carbonatica mesozoica, non sono fisicamente sovrapposti in ordine stratigrafico. Ne consegue che l’età 
relativa dei depositi non è determinabile tramite rilevamento geologico e indagini stratigrafiche 
sull’affioramento. L’età assoluta dei depositi, a sua volta, non è determinabile tramite analisi 
radiometriche poiché non sono state rinvenuti depositi adatti che permettano analisi classiche (assenza di 
rocce ignee o tefra). I rapporti cronologici relativi tra i vari depositi sono tuttavia inferibili tramite lo 
studio dell’associazione fossile in essi contenuta. 
L’assenza di strutture sedimentarie all’interno dei depositi fa pensare che questi rappresentino la 
registrazione di un “istante geologico”. Ovviamente, quando si parla di “istante geologico”, il termine non 
va inteso alla lettera, dato che tutti i depositi, per loro natura, sono entro un certo limite affetti da time 
averaging (Kowalewski & Bambach, 2003). Tuttavia, nel caso specifico è lecito presupporre che i 
depositi delle Terre Rosse rappresentino un intervallo di tempo relativamente ristretto, assimilabile ad un 
“istante”, e cioè che, in linea di massima, i depositi non siano sedimentati in un intervallo di tempo 
“lungo”. Ciò che è invece possibile, e relativamente frequente in ambito carsico, è la contaminazione di 
un deposito con materiale proveniente da uno di età differente. I meccanismi all’origine di questo 
fenomeno sono principalmente due: infiltrazione di materiale da una fessura sovrastante e alternanza di 
cicli di riempimento e svuotamento nella stessa fessura. L’inquinamento per infiltrazione di materiale 
proveniente dall’alto non comporta necessariamente la penetrazione di sedimento più recente in tasche di 
erosione nel riempimento più antico, poiché fessure più antiche possono collocarsi anche a quota più alta 
di quelle più recenti. Nel secondo caso lo svuotamento di una fessura può non essere integrale, cosicché 
parte del contenuto originario può mescolarsi con materiale più giovane di nuovo apporto. 
In realtà, come vedremo a breve, le associazioni fossili delle Terre Rosse e il grado evolutivo dei taxa 
variano in modo alquanto coerente, permettendo di considerare eventi di contaminazione tra depositi 
come un’eccezione, e non come la norma.  
L’associazione, come già detto, è rappresentata perlopiù da microfauna e avifauna. Gli accumuli di resti 
di micromammiferi sono analoghi a quelli derivati dai pellets degli uccelli da preda attuali (De Giuli et 
al., 1987a), e le condizioni dei resti, in particolar modo la preservazione (da buona ad ottima) dei resti 
dentari, suggerisce che l’attività predatoria e di accumulo sia conforme a quella di predatori notturni come 
il barbagianni (genere Tyto), ben rappresentato nella fauna a Terre Rosse da quattro specie: Tyto 
sanctialbani, Tyto robusta, Tyto gigantea, Tyto sp. (Ballman, 1973, 1976). Il barbagianni è un predatore 
specializzato per i micromammiferi e agente di campionamento tendenzialmente non selettivo (ovvero si 
nutre principalmente delle prede più abbondanti nell’area di caccia, senza particolari preferenze; 
Andrews, 1990) ed i resti del suo pasto rappresentano in modo piuttosto fedele la composizione 
dell’associazione di micromammiferi di un dato momento. L’assenza di segni di digestione sia negli 
elementi dentari che nel postcraniale, unitamente all’apparente presenza di tutti gli elementi del 
postcraniale, ben si accordano con un accumulo da parte del barbagianni (categoria di digestione “1” in 
Andrews, 1990).  
 
 
1.3.1. Prima ricostruzione biocronologica e principi 
Il primo lavoro che si pone lo scopo di ordinare nel tempo i campioni è quello di Freudenthal (1976) che 
si basa principalmente sulle variazioni di taglia e morfologia dentaria dell’abbondante muride endemico 
Mikrotia e sulla variazione di taglia del meno diffuso cricetide endemico (Fig. 1.11), i cui esemplari 
saranno attribuiti al nuovo genere Hattomys in un successivo lavoro (Freudenthal, 1985). L’ordinamento 
delle fessure nel tempo si basa sull’assunto generale che i micromammiferi aumentino di taglia durante la 
loro evoluzione in un ambito insulare (“legge dell’isola”; Foster, 1964) e che forme morfologicamente 
più semplici siano più antiche di quelle complesse. Come proxy della taglia, sia per Mikrotia che per 
Hattomys, Freudenthal (1976) usa la lunghezza di m1. Per quanto riguarda la morfologia dentaria, 
Mikrotia mostra un m1 in cui le coppie di tubercoli diventano, nel corso dell’evoluzione, delle vere e 
proprie creste trasversali. Inoltre, nella parte anteriore di m1 si osserva l’aggiunta progressiva di un 
numero variabile di creste. Il M3, invece, aggiunge creste nella parte posteriore della corona. 
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Fig. 1.11. Evoluzione di Mikrotia e stratigrafia delle località secondo Freudenthal (1976). In scala orizzontale è indicata la 
lunghezza di m1 in decimi di mm. Le linee orizzontali rappresentano gli intervalli di lunghezza di m1 per le varie popolazioni. Le 
linee oblique continue uniscono le medie aritmetiche delle popolazioni. La linea tratteggiata unisce le medie dei valori morfologici 
di m1 della linea principale (linea 2). La linea tratteggiata con i puntini unisce le medie dei valori morfologici di M3 della linea 
principale. A destra, allo stesso modo, è rappresentata l’evoluzione del cricetide endemico Hattomys. 
 
 
L’analisi della morfologia di Mikrotia si basa su un metodo semi quantitativo, che consiste nel contare il 
numero di creste di smalto presenti in m1 e M3: la cresta anteriore di m1 viene contata come mezza cresta 
(valore 0,5) se non è sdoppiata e come cresta intera se lo è. Analogamente, la cresta posteriore di M3 è 
contata come cresta intera se è semplice e vi si aggiunge un valore di 0,5 se mostra un qualche segno di 
suddivisione. Per esempio, ad un m1 con 3 creste, alle quali si aggiunge una cuspide anteriore non 
suddivisa, viene attribuito un “Indice Morfologico” (IM) di 3,5. 
Per ogni località/fessura campionata, Freudenthal (1976) prende in esame sottocampioni di 20 unità 
ponendo in ordine crescente i valori medi di lunghezza di m1. La scelta di campioni così ristretti è stata 
giustificata con la natura preliminare del lavoro, tuttavia, nelle decadi successive non sono stati pubblicati 
studi analoghi che poggiassero su un’analisi di un maggior numero di esemplari. Questa scelta viene 
criticata da Rinaldi & Masini (2009) che considerano i sottocampioni di 20 unità sufficienti per ottenere 
un dato attendibile circa la taglia del taxon in esame, ma poco affidabili per quel che concerne la 
variabilità morfologica. 
Freudenthal (1976) comincia ordinando le fessure in cui sono presenti tre specie di Mikrotia, una grande, 
una media ed una piccola, ritenendole fessure recenti in virtù della presenza della grande Mikrotia magna. 
La presenza contemporanea di tre diverse specie di Mikrotia viene spiegata da Freudenthal (1971, 1976) 
ipotizzando che il Gargano, al tempo, dovesse essere stato un arcipelago: Freudenthal (1976) sostiene che 
questo arcipelago fosse separato dal continente, ma che migrazioni da isola a isola fossero possibili. 
Quest’argomento è basato sul ritrovamento, in una medesima fessura, di più specie di muridi chiaramente 
appartenenti al genere Mikrotia, ma caratterizzati da grado evolutivo e taglia differenti. Queste forme 
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vengono considerate specie immigrate da altre isole, in cui avevano già subito un certo grado di 
evoluzione endemica. Sono ipotizzati scambi abbastanza rari da poter permettere lo sviluppo di forme 
diverse tra le varie isole, ma abbastanza frequenti da poter considerare queste forme tra loro omogenee 
rispetto a quelle continentali. Freudenthal (1976) assume che i muridi arrivati in origine nel Gargano 
dovessero essere simili a quelli continentali, quindi di piccola taglia e con poche creste in m1 e M3. Di 
conseguenza, le località che registrano la presenza della specie più grande, Mikrotia magna, sono 
considerate, in prima approssimazione, le più recenti. In queste località sono presenti ben tre specie di 
Mikrotia, e tutte mostrano una morfologia complessa con un elevato numero di creste, ben superiore a 
quello delle forme antenate. 
Delle tre specie di Mikrotia presenti nelle fessure “recenti”, è quella di dimensioni intermedie che varia 
maggiormente in taglia e mostra la morfologia dentaria più derivata. Le fessure con tre specie di Mikrotia 
vengono, quindi, ordinate nel tempo secondo l’aumento di dimensioni della Mikrotia intermedia. Allo 
stesso modo, ordinando le fessure con una sola specie di Mikrotia secondo lo stesso principio (aumento di 
dimensioni nel tempo), Freudenthal (1976) ottiene un’unica sequenza che ben si accorda con quella della 
Mikrotia intermedia delle fessure “recenti”. Viene così definita la “linea evolutiva principale” (linea 2 in 
Fig. 1.11), che è presente in tutte le fessure e la cui evoluzione viene assunta continua e lineare nel tempo. 
Questa linea viene ipotizzata originarsi dalla piccola e primitiva specie Mikrotia parva della fessura 
Biancone 1, ritenuta la più antica tra tutte. La “linea 1” è quella della piccola specie di Mikrotia delle 
fessure più recenti, tuttora priva di un nome formale, la quale mostra tendenza ad una leggera 
diminuzione di taglia nel tempo. La “linea 3” è quella di Mikrotia magna e mostra una leggera tendenza 
all’aumento di taglia. 
Le fessure “recenti” non sono le uniche ad aver restituito più di una specie di Mikrotia: anche le tre 
fessure (Biancone 1, Rinascita 1 e Trefossi 1) considerate da Freudenthal (1976) come le più antiche 
presentano due specie di Mikrotia, e sono le fessure che generano maggiori dubbi e incertezze nella 
ricostruzione biocronologica.  
Nella fessura Biancone 1, la più antica secondo Freudenthal (1976), è presente in grande abbondanza la 
piccola specie M. parva, dalla quale l’autore ritiene che abbia origine la “linea evolutiva principale” 
(linea 2). Oltre a questa, è presente un esiguo numero di esemplari appartenenti ad una seconda specie, di 
taglia e complessità morfologica leggermente superiori, chiamata Mikrotia maiuscula.  
Anche nella fessura Rinascita 1, posta da Freudenthal (1976) come seconda fessura più antica, sono 
presenti due specie di Mikrotia, una grande e una piccola. La più grande e abbondante delle due è 
leggermente più grande e derivata di M. parva di Biancone 1 e viene interpretata dall’autore come 
derivante da quest’ultima. In realtà, potrebbe essere interpretata anche come la derivazione di M. 
maiuscula, ma per Freudenthal (1976) tale interpretazione è meno realistica, dato che imporrebbe 
l’estinzione di M. parva che in Biancone 1 è molto abbondante. Quindi, nello scenario ritenuto più 
parsimonioso, l’abbondante M. parva di Biancone 1 evolve nella forma grande di Rinascita 1, anch’essa 
abbondante. In pratica, secondo Freudenthal (1976) l’abbondanza di una forma riflette la capacità di 
adattamento della suddetta (una sorta di proxy della fitness darwiniana), ovverosia la forma più 
abbondante è quella con maggiore fitness e quindi con minore probabilità di estinguersi. 
Conseguentemente, l’abbondante M. parva di Biancone 1 è messa all’origine della “linea evolutiva 
principale” di Mikrotia, ed è considerata evolversi nella forma più abbondante che si trova in Rinascita 1, 
ovvero quella di taglia grande. M. maiuscula è ipotizzata estinguersi con Biancone 1. 
La seconda specie di Rinascita 1, a cui non viene attribuito nome specifico, è presente con pochi 
esemplari ed è la forma di Mikrotia con taglia minore e morfologia più primitiva in assoluto in Gargano. 
Freudenthal (1976) ipotizzata che questa specie possa essere frutto di una seconda e più recente 
migrazione nel dominio insulare da parte dell’antenato continentale di Mikrotia, all’epoca riconosciuto in 
una forma simile al genere Stephanomys (vedi sezione 1.2.2.3-Mikrotia). In pratica, l’autore ipotizza che 
una prima migrazione dell’antenato di Mikrotia abbia dato origine a M. parva e M. maiuscula di 
Biancone 1, successivamente, una seconda migrazione avrebbe originato la più piccola e primitiva forma 
di Rinascita 1. Tale forma è presente anche nella successiva fessura Trefossi 1, ma rappresentata da un 
numero ancor minore di reperti. Freudenthal (1976) ipotizza che questa specie di Mikrotia non 
rappresenti una forma di “successo” dal punto di vista evolutivo poiché è presente solo in queste due 
fessure e sempre poco abbondante. Freudenthal (1976) non si sbilancia a mettere in connessione questa 
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specie con quella della “linea 1” che si origina solo molto tempo dopo; allo stesso modo, M. maiuscula 
non è messa in relazione con M. magna (linea 3) delle fessure più recenti.  
Freudenthal (1976) ammette che la ricostruzione relativa alle fessure antiche è complessa (e quindi poco 
parsimoniosa), in quanto comporta l’estinzione di M. maiuscula di Biancone 1, un notevole aumento di 
taglia di M. parva durante l’intervallo Biancone 1-Rinascita 1 e l’immigrazione della specie piccola di 
Rinascita 1. Per quanto poco parsimonioso, Freudenthal (1976) preferisce questo scenario rispetto a 
quello alternativo in cui Rinascita 1 è la fessura più antica. Tale scenario imporrebbe, infatti, che 
l’abbondante M. parva di Biancone 1 derivasse dalla rara specie piccola di Rinascita 1 e non costituisse 
l’origine della “linea evolutiva principale”, estinguendosi subito dopo. 
Altri sporadici problemi si presentano nelle associazioni delle fessure più recenti. Ad esempio, nella 
fessura Chirò 2 non si osserva né M. magna né Deinogalerix, insettivoro endemico presente in tutte le 
altre località. Vi si rinviene, oltre ad esemplari di Mikrotia di medie dimensioni, un unico esemplare 
sensibilmente più grande che, per dimensioni, non potrebbe essere inserito in nessuna delle tre linee 
evolutive. Altre anomalie continuano a presentarsi nelle fessure successive: in Chirò 10 B non è presente 
la linea evolutiva principale ma è presente soltanto una specie di dimensioni minori che viene ricollegata 
ad una specie trovata nella fessura Chiro 14 A. In questa fessura, oltre alla linea evolutiva principale, sono 
presenti esemplari di Mikrotia di dimensioni maggiori rispetto alla linea 1 (Mikrotia di piccole 
dimensioni) e la linea di M. magna è assente. Questi sono alcuni degli esempi di situazioni particolari che 
si presentano nell’intervallo da Chirò 2 a Fina H. Freudenthal (1976) sottolinea che in questo lasso di 
tempo vengono introdotte nell’arcipelago nuove specie e ne scompaiano altre, e la morfologia dei 
caratteri dentari subisce notevoli accelerazioni. In questo intervallo (Chirò 2-Fina H) si ha anche 
l’estinzione dei cricetidi endemici del Gargano. La spiegazione dell’autore per questi eventi è che le isole 
dell’arcipelago fossero tra loro meno isolate e nuove immigrazioni fossero favorite. L’isolamento 
maggiore si sarebbe ristabilito dopo Fina H con la stabilizzazione delle tre specie di Mikrotia, con la 
specie piccola e quella grande più abbondanti rispetto alla specie di dimensione intermedia. 
Per quanto concerne i cricetidi, applicando lo stesso metodo di lavoro, Freudenthal (1976) ottiene un 
risultato piuttosto coerente con Mikrotia in cui si ha un generale aumento di taglia nel tempo. Come già 
accennato, i cricetidi si estinguono con la fessura Fina H. Il quadro cronologico definito da Freudenthal 
(1976) è alla base del successivo lavoro (Freudenthal, 1985) incentrato sui cricetidi endemici, nel quale 
viene istituito il genere Hattomys. In questo lavoro non tutti i campioni citati in Freudenthal (1976) sono 
presi in esame e, anzi, se ne trattano alcuni in precedenza omessi. 
 
1.3.2. Seconda ricostruzione biocronologica e principi 
Il successivo lavoro biocronologico è quello di De Giuli et al. (1987a) nel quale viene definita la sequenza 
cronologica di alcuni dei campioni prelevati durante le spedizioni del DST dell’Università di Firenze. A 
differenza di Freudenthal (1976), i campioni studiati sono in numero minore ma ben più ricchi di reperti. 
De Giuli et al. (1987a) sottolineano che per le loro ricostruzioni cronologiche viene data maggiore 
importanza alle variazioni morfologiche e alle comparse di nuove apomorfie rispetto alla variazione di 
taglia. In pratica, i depositi in cui compaiono con significativa frequenza nuove apomorfie sono assunti 
come quelli più recenti e l’informazione dimensionale è usata solo dopo che ci si sia accertati che due 
specie facciano parte della stessa linea tramite l’analisi morfologica. Gli autori sottolineano che sia più 
prudente affidarsi all’analisi morfologica, poiché, vista la natura di paleo-arcipelago dell’area, è tipico che 
sulle diverse isole possano evolvere specie sorelle e che i fenomeni di migrazione tra isole risultino in 
sostituzioni di specie che complicano le ricostruzioni. Come in Freudenthal (1971, 1976), la natura di 
arcipelago del Gargano viene affermata da De Giuli et al. (1984, 1986b) sulla base del riconoscimento di 
radiazioni speciative originatesi da pochi taxa e dalla comparsa di specie sorelle nello stesso areale con 
adattamenti omologhi ma diversi gradi evolutivi. Secondo gli autori, queste comparse dimostrano che 
l’evoluzione è avvenuta sotto le stesse condizioni ma in isolati geografici distinti. 
I taxa analizzati da De Giuli et al. (1987a) sono cinque, ma quelli che giocano un ruolo più importante 
sono Mikrotia e Prolagus, i cui dati provengono dai lavori, allora in corso, di Mazza (1987a,b,c). 
L’analisi morfologica di Mikrotia, seguendo i criteri di Freudenthal (1976), riguarda l’esame della 
variazione del numero di creste e della lunghezza di m1 (Fig. 1.12), mentre per Prolagus viene analizzato 
il terzo premolare inferiore.  
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Fig. 1.12. Distribuzione di frequenza della lunghezza di m1 di Mikrotia spp., in ogni classe dimensionale sono mostrati i differenti 
morfotipi (da De Giuli et al., 1987a). 

 
 
Basando la ricostruzione biocronologica sulle variazioni morfologiche di più taxa, De Giuli et al. (1987a) 
ottengono sequenze cronologiche contraddittorie, e risolvono il problema scegliendo la sequenza più 
parsimoniosa, che minimizza il numero di linee filetiche e di bioeventi di estinzione e migrazione (Fig. 
1.13). La successione più parsimoniosa dei campioni, dal più antico al più recente, risulta essere: F15, 
F21b, F21c, F1, F8, F9, SG, F32. Quest’ultima fessura è quella che comporta i maggiori problemi dato 
che, basandosi sull’unica specie di Mikrotia in essa contenuta, può essere considerata la fessura più 
recente in assoluto oppure più antica della sequenza di campioni F8-F9-SG. Nel primo caso si deve 
ipotizzare un aumento di taglia “anomalo” per una linea evolutiva che non mostra grande variazione 
dimensionale mentre il secondo scenario comporta un’inversione evolutiva. Tuttavia, la ricostruzione in 
cui F32 è la fessura più recente è più parsimoniosa in termini di eventi di migrazione e di estinzione, sia 
per Mikrotia sia per Prolagus. Questa ricostruzione prevede, infatti, quattro linee evolutive per il muride 
endemico e due per Prolagus, mentre quella meno parsimoniosa ne prevede rispettivamente cinque e tre. 
Le due linee evolutive di Prolagus consistono in una di taglia maggiore, presente lungo tutta la 
successione, ed una di taglia minore che si trova solo in SG e F32. L’aumento di taglia di Prolagus non si 
registra nelle fessure più antiche mentre è evidente in quelle più recenti; la variazione morfologica 
riguarda l’aumento dei conidi e della taglia del crochet nel p3.  
I lavori di Zafonte & Masini (1992) sulla micro-struttura dello smalto di Mikrotia e quello di Abbazzi et 
al. (1993) sulla morfologia dentaria rafforzano il quadro cronologico di De Giuli et al. (1987a). 
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Fig. 1.13. Due differenti sequenze biocronologiche proposte da De Giuli et al. (1987a). La ricostruzione B viene ritenuta più 
verosimile in virtù del principio di parsimonia. 

 
 
1.3.3. Le fasi del popolamento 
A partire dal quadro biocronologico, De Giuli et al. (1987a) propongono una ricostruzione 
paleoambientale che prevede due fasi principali. Vengono ipotizzati dei cambiamenti nell’ambiente 
quando si verificano variazioni nel numero delle specie, cambiamenti nelle loro abbondanze relative, 
estinzioni, immigrazioni e cambiamenti evolutivi. Nella prima fase, che va da F15 a F1, si osserva 
un’abbondanza notevole di Apodemus (ambiente di foresta) che va via via diminuendo verso una 
predominanza di specie di prateria. La tendenza della prima fase è quella di un ambiente che diventa più 
arido. La seconda fase, “post-F1”, viene introdotta dall’arrivo di due nuove specie di Mikrotia e una 
nuova di Prolagus. Queste migrazioni suggeriscono, analogamente a quanto indicato da Freudenthal 
(1976) nell’intervallo cronologico Chirò 2-Fina H, che l’arcipelago dovesse essere maggiormente emerso 
(favorendo quindi le migrazioni tra isole) mentre il clima sarebbe rimasto analogo a quello della parte 
finale della fase precedente. Le estinzioni testimoniate dall’assenza in F32 dei micromammiferi più 
grandi (Mikrotia di medie e grandi dimensioni, gliride gigante e cricetidi) suggeriscono agli autori una 
crisi nella disponibilità delle risorse, forse a causa della riduzione di terre emerse. Nel lavoro di De Giuli 
et al. del 1990 quest’ultimo evento è considerato come la terza fase della ricostruzione paleoambientale. 
In Masini et al. (2008) la prima fase è costituita dalla sequenza F15-F21b-F21c, la seconda dalla sola 
fessura F1 (immigrazione della Mikrotia di piccole dimensioni delle fessure “recenti”), la terza dalla 
sequenza F8-F9-SG (fase segnata dall’immigrazione di M. magna) e la quarta dalla sola fessura F32. 
 
1.3.4. Integrazione delle fessure olandesi e fiorentine 
Rinaldi & Masini (2009), in un lavoro di tassonomia incentrato sui ghiri endemici del genere Stertomys, 
sono i primi a tentare una correlazione tra la successione cronologica dei lavori di Freudenthal (1976), 
basata sui campioni scavati da Freudenthal e conservati a Leiden, e quella di De Giuli et al. (1987), basata 
sul campionamento del DST di Firenze. Rinaldi & Masini (2009) sottolineano che non è possibile 
tracciare una corrispondenza diretta tra nessuno dei campioni della collezione olandese e di quella 
fiorentina, eccetto che per i due campioni chiamati “San Giovannino” (uno della collezione olandese e 
uno di quella fiorentina). Tale corrispondenza è ovviamente impossibile per la mancanza di riferimenti 
circa l’ubicazione delle fessure campionate e poiché l’area delle cave è in perenne mutamento a causa 
dell’attività di cavatura. Il confronto tra i campioni delle due collezioni è difficoltoso anche per altri 
motivi: come accennato, Freudenthal (1976) analizza un gran numero di campioni, ma piccoli in termini 
di numerosità dei reperti, mentre l’approccio di De Giuli et al. (1987a) è opposto, inoltre, il primo si basa 
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su Mikrotia e Hattomys mentre i secondi su Mikrotia e Prolagus. Tuttavia, sia in Rinaldi (2006) che in 
Van der Geer et al. (2010), sono proposte delle correlazioni tra le fessure di Leiden e quelle di Firenze 
sulla base delle informazioni disponibili circa le località di provenienza dei campioni (Tab. 3, pag. 35 in 
Rinaldi, 2006) e del confronto tra le associazioni restituite dai medesimi. Inoltre, Savorelli (2010, 2013) 
prende in esame un campione della collezione di Firenze, chiamato Nazario Bivio Sinistra, e conclude, 
sulla base dell’analisi di Mikrotia e di Hattomys, che si possa ritenere analogo (o molto vicino nel tempo) 
al campione Nazario 4 (Freudenthal, 1976, 1985) della collezione di Leiden. 
Lo schema cronologico (Fig. 1.14) di Rinaldi & Masini (2009) è strutturato nelle quattro fasi principali di 
Masini et al. (2008). 
La prima e più antica fase è caratterizzata dalla presenza delle specie non endemiche che testimoniano 
migrazioni dal continente verso le isole; le specie endemiche di questa fase sono rappresentate da specie 
primitive. 
Lo schema cronologico (Rinaldi & Masini 2009, Tab. 1) considera Biancone 1 e Rinascita 1 come le 
fessure più antiche (seguendo quanto affermato da Freudenthal, 1976; 1985) e F15 più antica di Trefossi 
1 come ritenuto da De Giuli et al. (1987a). Tuttavia, Rinaldi & Masini (2009) ricordano come sia nel 
primo che nel secondo caso gli autori avessero mostrato delle incertezze e avessero sottolineato le 
notevoli difficoltà incontrate nell’affermare queste relazioni cronologiche. Trefossi 1 viene considerata 
leggermente più giovane di F15 poiché vi compaiono una specie piccola di Mikrotia apparentemente 
paragonabile a quelle di F15 e F21b ed una più grande, appartenente alla linea evolutiva principale, 
comparabile con la Mikrotia di dimensioni intermedie di F15. La fessura Cantatore 3A viene considerata 
più antica di F1 dato che vi compaiono esemplari della Mikrotia di taglia intermedia meno grandi e meno 
complessi, inoltre viene considerata più recente di F21b perché non presenta la Mikrotia di taglia piccola 
ma due specie di taglia e morfologia comparabile con la Mikrotia intermedia di F21b. I ghiri della prima 
fase, con il gran numero di outlier rinvenuto, rafforzano l’interpretazione che questa fase sia caratterizzata 
da estinzioni, dispersioni tra isole e tra queste ed il continente. Rinaldi & Masini (2009) suggeriscono che 
la prima fase possa essere suddivisa in due parti: nella prima parte (Biancone 1, Rinascita 1, F15) il 
numero di specie di Stertomys rinvenuto è alto, nella seconda parte (Trefossi 1, F21b, Cantatore 3A) sono 
presenti solo due specie. Qualcosa di analogo si osserva per Mikrotia e anche nei cricetini, con la 
presenza di Cricetulodon e Hattomys beetsi nella prima parte e Hattomys beetsi e H. nazarii nella 
seconda. Prolagus è invece rappresentato da un unico taxon. Per una panoramica di riepilogo della prima 
fase si veda la sezione 1.3.6. 
La seconda fase è caratterizzata dall’assenza delle specie continentali e dalla presenza di una specie di 
Mikrotia con dimensioni maggiori e m1 più complesso. Questa fase è rappresentata dalle fessure Fina D 
(collezione olandese) e F1. Rinaldi & Masini (2009) considerano la fessura Fina D più antica rispetto ad 
F1 poiché vi è presente un’unica specie di Mikrotia più piccola, ma comparabile in termini di morfologia. 
Anche i ghiri confermano che Fina D è la più antica e, in virtù della presenza di Stertomys ex gr. daamsi, 
potrebbe anche essere considerata come l’ultima rappresentante della prima fase. F1 presenta Stertomys 
degiulii che è caratteristico della terza fase insieme a Stertomys laticrestatus, ma viene attribuita alla 
seconda fase per via di Mikrotia (un’unica specie contro le tre specie che si trovano dalla terza fase) e per 
la presenza di un gliride affine a S. laticrestatus ma con caratteristiche sue proprie. Rinaldi & Masini 
(2009) sottolineano come ogni clade sia caratterizzato da differenti tassi evolutivi, di dispersione, 
differente ecologia e conseguente differenza nel reagire agli stress ambientali. Questo, nella loro 
opinione, è il motivo per cui i cambiamenti osservati nell’associazione dei gliridi non sono sincronizzati 
con quelli rilevati per Mikrotia, Prolagus o per i cricetidi.  
La terza fase è quella maggiormente rappresentata nei depositi delle Terre Rosse, caratterizzata dalle tre 
specie (piccola, media e grande) di Mikrotia. Generi come Prolagus e Hattomys sono rappresentati da 
specie derivate. Freudenthal (1976) considera la fessura Pirro 11A leggermente più antica di San 
Giovannino per via della minore complessità morfologica della Mikrotia di dimensioni intermedie, ma 
specifica che questa Mikrotia è sottorappresentata e che M. magna ha dimensioni maggiori rispetto a 
quella di San Giovannino (collezione olandese) per cui le due fessure possono essere vicinissime nel 
tempo (e non necessariamente Pirro 11A più antica di SG). I ghiri del genere Stertomys sono presenti con 
due specie: S. degiulii e S. laticrestatus. La presenza di S. cf. degiulii in Pirro 11A e la sua somiglianza 
con S. aff. degiulii di F32 rafforza l’idea che questa fessura sia più giovane di San Giovannino. In questa 
fase Prolagus è rappresentato da due taxa e Hattomys mostra l’evoluzione da H. nazarii-gargantua ad H. 
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gargantua (Freudenthal, 1985). I criceti scompaiono nella parte finale di questa fase, ovvero San 
Giovannino e Pirro 11A.  
La quarta fase è rappresentata unicamente da F32 ed è caratterizzata dalla scomparsa di Hattomys e da 
quella delle Mikrotia media e grande. La Mikrotia presente è di piccole dimensioni, derivata da quella di 
SG. La fessura F32, seguendo il criterio di parsimonia di De Giuli et al. (1987a), viene considerata da 
Rinaldi & Masini (2009) come la più recente sulla base della somiglianza con SG (in entrambe le fessure 
vi sono due specie evolute di Prolagus) e poiché posizionare F32 prima di SG o di F9 significherebbe 
assumere l’estinzione di alcune specie e successiva immigrazione da altre isole di specie identiche a 
quelle estinte (“effetto Lazzaro”; Jablonsky, 1986). 
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Fig. 1.14. Tentativo di correlazione tra le successioni biocronologiche di De Giuli et al. (1987a) e Freudenthal (1976), presentato in 
Masini et al. (2013). Questo è il quadro biocronologico precedente alla scoperta della fessura M013. 

 
 
Anche i ghiri confermano che la quarta è una fase ben distinta, poiché in F32 non è più presente S. 
laticrestatus e S. aff. degiulii è probabilmente derivato da quello di Pirro 11A.  
 
1.3.5. I ghiri e le “questioni spinose” di Rinascita e Trefossi 
I risultati dell’analisi tassonomica dei gliridi di Rinaldi & Masini (2009) ben si accorda con il loro quadro 
cronologico di integrazione dei campioni olandesi e fiorentini. Dall’analisi emergono aspetti che 
raffinano il quadro cronologico, ma anche altri che lo complicano e creano nuovi problemi. Rinascita 1 
continua ad essere peculiare e difficile da collocare poiché presenta due gliridi esclusivi, Stertomys lyrifer 
e S. simplex, un gliride simile (ma più piccolo) a S. daamsi di Biancone 1 e F15 e non vi è traccia della 
presenza di S. daunius, anch’esso presente sia in Biancone 1 che in F15. Queste peculiarità imporrebbero, 
in virtù del principio di parsimonia, di considerare Rinascita 1 più antica di Biancone 1, ma ciò è in 
contrasto con i dati di Mikrotia. Anche Freudenthal (1976) aveva preso in considerazione questa ipotesi, 
ritenendola, però, meno parsimoniosa. Rinaldi & Masini (2009) considerano questa questione ancora 
aperta e suggeriscono che un’ulteriore e dettagliata analisi di generi quali Apulogalerix, “Apodemus”, 
Prolagus di Rinascita 1, Biancone 1 e F15 potrebbe fornire informazioni per la sua risoluzione. Un’altra 
fessura della prima fase di incerta collocazione è Trefossi 1: si può ritenere che abbia un’età simile ad F15 
sulla base della morfologia di S. ex gr. daamsi, ma, sulla base delle dimensioni, vicine a quelle degli 
esemplari di fessure più recenti come F21b, Cantatore 3A e Fina D, gli autori ritengono che sia più 
probabile un’età minore di quella di F15. L’assenza di informazioni circa la presenza di S. daunius in 
Trefossi 1 non aiuta a posizionare il campione nel quadro cronologico. 
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1.3.6. Riepilogo dettagliato della prima fase 
Il presente lavoro è perlopiù incentrato su taxa “primitivi” provenienti dalle fessure più antiche e, quindi, 
sulla prima fase del popolamento. Per questo motivo tale fase viene qui descritta in maggior dettaglio. Per 
capire i cambiamenti che l’associazione della fessura M013 ha apportato al quadro cronologico (sezione 
4.1.2) è, infatti, necessario descrivere in dettaglio le associazioni delle fessure più antiche, le loro 
variazioni, e il loro ordinamento cronologico prima della scoperta della suddetta fessura. 
I campioni più antichi sono caratterizzati dalla presenza di un numero variabile di taxa non-endemici o 
poco endemizzati (sezione: 1.2.2.4): il gliride Dryomys apulus (Biancone 1, Rinascita 1, F15-De Giuli et 
al., 1987a; Freudenthal & Martín-Suárez, 2006; Martín-Suárez & Freudenthal, 2007), i cricetidi 
Neocricetodon (Biancone 1, Rinascita 1, Trefossi 1-Freudenthal, 1985; Freudenthal & Martín-Suárez, 
2009) e Apocricetus (Rinascita 1-Freudenthal, 1985; Freudenthal & Martín-Suárez, 2009), il soricide 
Lartetium cf. dehmi (Biancone 1, Rinascita 1, F15, F21a and F21b-De Giuli et al., 1987a; Fanfani, 1999; 
Van den Hoek Ostende, com. pers.). Questi taxa sono rappresentati da un basso numero di reperti e 
indicano una fase di scambio tra dominio insulare e continente (e/o scambi all’interno del dominio 
insulare) e si estinguono tutti durante la prima fase del popolamento. L’unica eccezione è rappresentata 
dal muride conosciuto come “Apodemus del Gargano”, uno dei taxa oggetto del presente lavoro di tesi e 
qui attribuito al nuovo genere Apatodemus (vedi sezione 3.5). Questo “Apodemus” si trova ben 
rappresentato sin dalle fessure più antiche (Biancone 1, Rinascita 1) e in tutte le altre fessure, compresa la 
più recente fessura F32. 
Le forme di micromammiferi endemici sono più abbondanti e diversificate e sono rappresentate 
dall’ocotonide Prolagus, dal cricetide Hattomys, dal gliride Stertomys, dal muride Mikrotia e 
dall’erinaceide Apulogalerix. Nella prima fase sono già presenti anche i macromammiferi endemici 
Deinogalerix (erinaceide gigante) e Hoplitomeryx (ruminante) anche se i resti di quest’ultimo sono scarsi. 
Per maggiori dettagli sui taxa endemici e non endemici e sui lavori su di essi incentrati, si veda la sezione 
1.2.2.1.  
Gli echinosoricini della prima fase sono rappresentati dal primitivo Deinogalerix freudenthali (nelle 
fessure Biancone 1, Rinascita 1, Trefossi 1, F15 e F21a-b) e da Apulogalerix pusillus (Masini & Fanfani, 
2013). 
Prolagus è rappresentato in questa prima fase dal segmento iniziale della linea filetica di P. apricenicus, 
documentata nelle fessure F15, F21a e F21b (Mazza, 1987b; De Giuli et al., 1987a). I reperti della 
collezione olandese non sono stati studiati. 
Hattomys è rappresentato in Gargano da un’unica linea e nella prima fase di popolamento è rappresentato 
dalla specie primitiva H. beetsi e da quella morfologicamente e dimensionalmente intermedia H. nazarii. 
La prima specie è presente nelle fessure Biancone 1, Rinascita 1, F15 e Trefossi 1 (Freudenthal, 1985; 
Savorelli, 2013). Per le fessure F21a, F21b ed F21c pro parte, Savorelli (2013) definisce la cronospecie 
transizionale H. beetsi-nazarii, mentre gli esemplari delle fessure Cantatore 3A e Fina D sono attribuiti da 
Freudenthal (1985) a H. nazarii. 
La situazione di Mikrotia è stata spiegata in precedenza (sezioni 1.3.1 e 1.3.2), qui vengono riportate le 
informazioni principali riguardo la presenza delle diverse forme nelle diverse fessure. Biancone 1 
presenta due specie, una piccola e più abbondante (M. parva) e una grande e meno rappresentata (M. 
maiuscula). Anche in Rinascita 1 sono presenti due specie, ma quella piccola e primitiva è rara, mentre 
quella più grande e derivata è più frequente. Per Freudenthal (1976) la specie più grande di Rinascita 1 è 
da considerarsi derivata da M. parva di Biancone 1. Questo comporta che M. maiuscula di Biancone 1 
vada velocemente incontro ad estinzione. Nel campione di Trefossi 1, considerato il terzo della sequenza 
da Freudenthal (1976), è presente una forma piccola analoga a quella di Rinascita 1 ed una leggermente 
più grande e derivata della Mikrotia grande di Rinascita 1. Nella fessura F15 sono presenti tre specie di 
Mikrotia. La presenza di una specie di dimensioni più grandi e con morfologia più derivate rispetto alle 
forme di Biancone 1 e Rinascita 1 è il motivo principale per cui De Giuli et al. (1987a) ritengono che 
questo campione sia più giovane. La specie più piccola presente in F15 è poco abbondante e simile a M. 
parva di Biancone 1, mentre quella di dimensioni intermedie è la più abbondante e simile alla specie più 
grande di Rinascita 1. Le fessure F21a-b contengono due specie di Mikrotia: una è comparabile con la 
specie più piccola di F15, con taglia e indice morfologico leggermente minori, mentre l’altra ha 
dimensione e grado evolutivo intermedi rispetto alle altre due specie di F15 (specie media e grande). La 
relazione filogenetica tra questa specie e quelle di F15 non è chiara ed è discussa dettagliatamente da De 
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Giuli et al. (1987a). Questi autori suggeriscono un possibile scenario in cui la specie più grande di F15 
derivi da un evento dispersivo e non sia ancora riproduttivamente isolata dalla specie intermedia e che la 
specie grande di F21a-b derivi dal reincrocio delle due di F15. La fessura F21c presenta un’ampia 
variabilità dimensionale e morfologica degli esemplari di Mikrotia. Tale variabilità anomala, rinvenuta 
anche da Savorelli (2010, 2013) per i cricetidi, è realisticamente da ritenersi frutto di contaminazione del 
deposito con reperti di età differenti. 
Le Myomiminae (Fig. 1.15) sono rappresentate nella prima fase da quattro specie del genere Stertomys. 
La fessura Biancone 1 è caratterizzata da S. daamsi e dal più grande e complesso S. daunius. Rinascita 1 è 
peculiare per la presenza di tre forme di cui due esclusive di questa fessura. A fianco di S. aff. daamsi 
sono presenti S. simplex, leggermente più grande di S. aff. daamsi ma con morfologia molto semplice, e 
S. lyrifer, la più grande delle tre specie (ma decisamente più piccola di S. daunius), e di gran lunga più 
complessa nella morfologia. Nel campione di Trefossi 1 è presente solo S. daamsi, con taglia analoga a 
quello di Rinascita 1, S. simplex e S. lyrifer sono assenti, mentre la presenza di S. daunius non è riportata. 
La fessura F15, come Biancone 1, presenta S. daamsi e S. daunius, il primo è simile in taglia a quello di 
Biancone 1 mentre il secondo è leggermente più piccolo. In F21a-b S. daunius è rarissimo (un solo 
esemplare) e S. daamsi è più piccolo di quello di F15. Come detto in precedenza, secondo Rinaldi & 
Masini (2009) la successione “Biancone 1-Rinascita 1-F15-Trefossi 1” è poco parsimoniosa, poiché 
prevede l’estinzione e ricomparsa di S. daunius e l’immigrazione e immediata estinzione di S. simplex e 
S. lyrifer di Rinascita 1. La sequenza che assume Rinascita 1 come fessura più antica è, almeno per 
quanto riguarda i ghiri, più parsimoniosa. 
 

 
 

Fig. 1.15. Specie del genere Stertomys lungo la sequenza biocronologica dei campioni. In ascissa è riportata la lunghezza del m1 (in 
mm). La lunghezza delle barre orizzontali indica la variazione di taglia e il punto corrisponde al valore medio della stessa. I punti in 
grigio rappresentano gli outlier. Le linee continue indicano linee filogenetiche. Da Rinaldi & Masini (2009). 

 
 
In conclusione, è importante sottolineare che le diverse ricostruzioni cronologiche dei depositi 
(Freudenthal, 1976; De Giuli et al., 1987a; Rinaldi & Masini, 2009) sono tra loro piuttosto coerenti. Lo 
stesso può dirsi della distinzione delle diverse fasi del popolamento in Gargano da parte dei diversi autori. 
Le maggiori differenze tra le analisi delle collezioni olandese e fiorentina è legato ai taxa che sono stati 
presi in esame, ma questo è un problema che col tempo sta venendo superato grazie a studi recenti come 
quelli sui ghiri (Freudenthal & Martín-Suárez, 2006; Martín-Suárez & Freudenthal, 2007; Rinaldi & 
Masini 2009) e cricetidi (Savorelli, 2013) di entrambe le collezioni. Una differenza sostanziale tra le due 
collezioni è che in quella olandese non è presente (o almeno non è stato riconosciuto e studiato) un 
campione come quello F32 della collezione di Firenze, che rappresenta il campione più recente in 
assoluto. Lo stesso si può dire, come vedremo in questa trattazione, per il campione M013 dell’Università 
di Torino (sezione 3.1) che è il più antico rinvenuto in Gargano e non ha un campione analogo né nella 
collezione di Leiden né in quella di Firenze. D’altro lato, la mancanza nella collezione dell’università 
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fiorentina di fessure equivalenti alle tre fessure più “antiche” di Leiden (Biancone 1, Rinascita 1, Trefossi 
1) che, come abbiamo visto, sono difficili da ordinare in una successione cronologica, ha lasciato un altro 
problema aperto che verrà affrontato in questo lavoro. 
 
 
 

1.4. ORIGINE ED ETÀ DELLA FAUNA  
 
L’origine della Mikrotia Fauna è stata a lungo dibattuta ed è una questione tuttora aperta. Forse uno dei 
motivi per cui ancora molte questioni sono rimaste aperte risiede in parte nella natura di “Isola Fossile” 
del Gargano, un elemento paleogegrafico relitto di cui è difficile ricostruire l'affinità geografica e la 
posizione cronologica dei possibili collegamenti. La questione dell’ “origine”, termine di per sé piuttosto 
vago, comprende numerosi quesiti ricorrenti, tra cui:  
– Il dominio insulare è stato colonizzato tramite una singola “ondata” d’immigrazione (ovvero 
riconducibile ad un singolo intervallo di tempo), o in più eventi di migrazione in momenti differenti? 
– È possibile identificare l’area o le aree di provenienza degli antenati degli elementi della fauna? 
– In che modo gli antenati degli elementi della fauna sono riusciti a colonizzare il dominio insulare? 
– Qual è l’età della fauna? 
Ovviamente, questi quesiti sono tra loro interconnessi ed è perciò difficile trattarli separatamente. Qui di 
seguito verranno riportate le opinioni e gli argomenti dei vari autori riguardanti le diverse sfaccettature 
della questione. Vengono riportate per prime le posizioni degli autori, principalmente di “scuola 
olandese”, che adottano il modello a dispersione singola (monofasico), e poi quelle, principalmente di 
“scuola italiana”, che adottano il modello alternativo (polifasico), a dispersioni multiple e ben separate nel 
tempo. Il primo modello è il più semplice e considera la fauna come derivata da un singolo evento di 
dispersione o da una serie di eventi concentrati in un intervallo di tempo ben definito (Freudenthal, 1971, 
1985; Freudenthal & Martín-Suárez, 2006, 2010; Freudenthal et al., 2013; Van den Hoek Ostende et al., 
2009). Il secondo modello assume che la colonizzazione avvenga tramite un numero maggiore di eventi 
di dispersione (almeno due). Questo modello è stato inizialmente proposto da Butler (1980) e in seguito 
chiamato “popolamento polifasico” da Masini et al. (2002b), ed è stato sostenuto da molti autori (De 
Giuli et al., 1987b; Mazza et al., 1995; Mazza & Rustioni, 1996, 2008; Abbazzi et al., 1996; Rook et al., 
2006; Masini et al., 2008, 2010).  
Nel primo lavoro dedicato alla fauna a Terre Rosse, Freudenthal (1971) ipotizza che il dominio 
continentale sia stato popolato da dispersioni dal continente tramite un corridoio filtrante, che poteva 
essere costituito da una serie di isole che limitavano il passaggio delle faune. Le aree di origine potevano 
essere quella appenninica in emersione, ad ovest, o quella balcanica, ad est. Freudenthal (1971) collocava 
gli eventi di dispersione nell’intervallo compreso tra il tardo Vallesiano e il primo Turoliano che 
considerava più antico del Serravalliano a causa dell’incorretta datazione delle calcareniti che sigillano i 
depositi a Terre Rosse. Moyà-Solà et al. (1999) seguono Freudenthal (1971, 1976) e attribuiscono la 
colonizzazione al Vallesiano Superiore-Turoliano Inferiore. Successivamente, Freudenthal (1985) 
riconosce delle somiglianze tra la fauna del Gargano e quelle della località Messiniana di Crevillente 
(Spagna) e il Messiniano viene considerato un momento favorevole per la dispersione grazie alla fase di 
regressione marina. Freudenthal & Martín-Suárez (2006) riconoscono delle somiglianze anche con le 
località Messiniane di El Arquillo (MN13, Spagna) e Maramena (MN13, Grecia), considerando quindi 
una possibile colonizzazione dalla Penisola Balcanica. Freudenthal & Martín-Suárez (2006, 2010) 
rifiutano il modello di colonizzazione polifasica e, in particolare, Freudenthal & Martín-Suárez (2010) 
analizzano la distribuzione cronologica degli ipotetici antenati degli elementi della fauna di Scontrone e 
del Gargano, identificando nell’MN12 il singolo intervallo di tempo in cui è più probabile che sia 
avvenuta la colonizzazione. Per quanto riguarda l’area di provenienza degli antenati continentali, 
Freudenthal & Martín-Suárez (2010) e Freudenthal et al. (2013) ritengono che al momento si difficile 
stabilire se gli ingressi siano avvenuti da un dominio orientale o occidentale, poiché gli ipotetici antenati 
hanno distribuzioni geografiche ampie che coprono sia l’Europa occidentale che quella orientale. Questi 
autori, come già espresso da Freudenthal (1971), rimarcano che il problema principale per rispondere a 
questo quesito è la scarsa conoscenza che abbiamo delle faune dell’area balcanica. 
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Freudenthal et al. (2013), alla luce delle novità faunistiche introdotte dalla scoperta della fessura M013 
(Masini et al. 2013), spostano nuovamente indietro nel tempo la collocazione del singolo momento di 
dispersione (Fig. 1.16), fissandolo in corrispondenza dell’MN11 (Tortoniano Superiore).  
 

 
 

Fig. 1.16. Distribuzione degli ipotetici antenati continentali degli elementi della “fauna a Mikrotia” secondo Freudenthal et al. 
(2013). L'MN11 è indicato come il probabile momento di ingresso dei taxa continentali nel dominio insulare. 

 
 
Inoltre, Freudenthal et al. (2013) discutono più dettagliatamente la questione della colonizzazione 
mono/polifasica e concludono che la presenza di taxa con diverso grado di modificazione endemica non è 
un argomento a favore del modello polifasico di colonizzazione, ma è invece legata ai risultati delle 
radiazioni adattative che si verificano frequentemente sulle isole oceaniche (De Vos & Van der Geer, 
2002) e che producono taxa molto differenziati assieme a taxa con modificazioni minori. Anche Van den 
Hoek Ostende et al. (2009) ipotizzano che il dominio insulare sia stato colonizzato in un singolo 
intervallo di tempo e propongono un modello di colonizzazione di tipo sweepstake (puramente stocastico) 
per spiegare le analogie tra la composizione della fauna del Gargano e quella che si osserva comunemente 
sulle isole oceaniche (Dermitzakis & Sondaar, 1978).  
Per quanto riguarda il modello polifasico, come già detto, Butler (1980) è il primo che lo ipotizza: la 
presenza di anfibi, che non sono ritenuti adatti ad attraversare grandi distanze in mare, viene spiegata 
come il retaggio di una fauna precedente (vicarianza), mentre altri taxa dell’associazione vengono 
spiegati come prodotto di immigrazioni successive (dispersioni). In questo tipo di ricostruzione è 
implicito che la fauna sia il prodotto di eventi separati nel tempo. Anche De Giuli et al. (1987b) 
considerano che la fauna del Gargano sia derivata da eventi separati nel tempo: una finestra temporale 
compresa tra il Miocene Inferiore e l’inizio del Miocene Medio per l’ingresso degli antenati di Prolagus, 
Deinogalerix, Hoplitomeryx e Stertomys, una finestra Messiniano-inizio Zancleano per “Apodemus”, 
Dryomys, Mikrotia e Apocricetus. “Apodemus” è considerato da questi autori particolarmente importante 
per stabilire l’età dei depositi a Terre Rosse. Al riguardo, vengono fatte due ipotesi: la prima è che 
“Apodemus” sia entrato insieme agli altri taxa non endemici nel Messiniano-Pliocene Inferiore, la 
seconda è che la somiglianza riscontrata tra “Apodemus” del Gargano e Apodemus dominans di Csarnota 
2 (Ungheria) indichi un ingresso nel Piacenziano, durante una documentata fase di regressione. In 
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entrambe le ipotesi, l’ingresso avviene in momenti favorevoli di regressione marina e tramite un elemento 
paleogeografico, un alto strutturale chiamato Mid Adriatic Ridge, tra il dominio apulo e quello dalmatico.  
 

 
 

Fig. 1.17. Posizione stratigrafica di Scontrone e del Gargano secondo Mazza & Rustioni (2008). Sono indicati i momenti in cui era 
presente un ponte continentale ed i momenti di ingresso degli antenati di Hoplitomeryx e Deinogalerix. 

 
 
La scoperta della fauna di Scontrone (Rustioni et al., 1992) ha profondamente influenzato e cambiato il 
dibattito circa l’origine della fauna del Gargano. Scontrone si trova a circa 115 Km a ovest dal Gargano e 
ha restituito una fauna a macrovertebrati da depositi costieri datati al Tortoniano Inferiore. Sia 
Hoplitomerix che Deinogalerix sono presenti a Scontrone e l’intero dominio, comprendente anche il 
Gargano, è stato definito paleobioprovincia apulo-abruzzese (Mazza & Rustioni, 1996, 2008; Mazza et 
al., 1995). L’assenza di resti di micromammiferi a Scontrone purtroppo limita molto i confronti possibili 
con le associazioni del Gargano. Patacca et al. (2008a,b) presentano una datazione del livello fossilifero 
di Scontrone attorno ai 10,5 Ma (Fig. 1.17), ovvero leggermente più giovane della First Regular 
Occurrence (FRO) di Neogloboquadrina acostaensis. Patacca et al. (2013) riconsiderano le evidenze a 
loro disposizione e tramite una nuova analisi stratigrafica indicano un’età di circa 9 Ma. 
Come già detto, le interpretazioni paleogeografiche presenti in Mazza & Rustioni (2008) e Patacca et al. 
(2008b) confermano la presenza dell’alto strutturale tra dominio Apulo e Dalmatico (De Giuli, 1987b) e 
indicano due forti regressioni, una tra l’Oligocene Superiore e il Miocene Inferiore e l’altra nel 
Messiniano, che avrebbero permesso l’ingresso delle faune. Nella prima finestra temporale sarebbe 
avvenuto l’ingresso di Hoplitomeryx e Deinogalerix mentre nella seconda sarebbe avvenuta la dispersione 
di altri taxa tramite ponte continentale filtrante. Nei lavori di Mazza & Rustioni (2011) e Mazza (2013) 
incentrati su Hoplitomeryx viene ribadito che un ingresso dell’antenato di questo taxon tramite ponte 
continentale sia più verosimile rispetto a quanto proposto da Van den Hoek Ostende et al. (2009), ovvero 
di un arrivo a nuoto dal continente. 
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Abbazzi et al. (1996) considerano la fauna del Gargano come una fauna relitta della fauna del dominio 
Abruzzo-Apulo, colonizzato in molteplici fasi. Rook et al. (2006) interpretano il Gargano come un alto 
strutturale dell’avampaese appenninico che, al contrario di Scontrone, non viene coinvolto dall’orogenesi 
e permette quindi la sopravvivenza di alcuni endemiti tipici dell’originaria paleobioprovincia. Anche 
questa interpretazione è coerente con l’idea che la fauna del Gargano sia frutto di un processo di 
vicarianza. 
Masini et al. (2002b, 2008) adottano un approccio legato al grado di modificazione endemica dei taxa del 
dominio insulare, che è molto diversificato. La presenza di forme come Hoplitomeryx e Deinogalerix è 
ritenuta frutto di un processo vicariante, mentre per i taxa non edemici o moderatamente endemici 
vengono ipotizzati ingressi in due finestre temporali diverse. La prima finestra è meno definita e va dalla 
fine del Miocene Medio al Miocene Superiore, mentre la seconda è nel Messiniano. Il “modo” di 
dispersione ritenuto più probabile è il rafting, che viene indicato come una sorta di sweepstake che 
avviene in momenti più favorevoli. Questo modo di dispersione viene preferito al ponte continentale 
continuo, poiché quest’ultimo non filtrerebbe gli ingressi e causerebbe la rapida estinzione delle forme 
endemiche dell’isola. 
Angelone (2007) contribuisce al dibattito sui modi di dispersione sostenendo che Prolagus non può 
attraversare bracci di mare e che deve essere entrato nel Messiniano tramite ponte continentale.  
Ricapitolando, quasi tutti gli autori concordano nel ritenere che gli eventi di dispersione siano concentrati 
in momenti “favorevoli” in cui le condizioni plaeogeografiche rendono più probabile questo tipo di 
evento, ovvero in momenti in cui la distanza tra il dominio insulare e il continente dovesse essere ridotta. 
Per esempio, già Freudenthal (1971) proponeva migrazioni in uno scenario in cui tra il dominio insulare e 
la terraferma fosse presente una serie di isole (una barriera filtrante), mentre Mazza & Rustioni (2008) 
parlano di un corridoio costituito da una striscia di terra continua o da una sequenza di isole. Solo Van 
den Hoek Ostende et al. (2009), seguiti poi da Freudenthal & Martín-Suárez (2010), propongono un 
modello di colonizzazione monofasico e di pura sweepstake, che non impone che la colonizzazione sia 
avvenuta in un momento in cui le condizioni paleogeografiche fossero favorevoli. Tale modello viene 
criticato Masini et al. (2010) che sottolineano come questo non tenga conto dei dati paleogeografici 
disponibili (Mazza & Rustioni, 2008; Patacca et al., 2008a,b) e come la natura di evento completamente 
stocastico della dispersione sweepstake mal si sposi con l’idea che tutte le dispersioni siano 
necessariamente avvenute in un singolo e ristretto intervallo di tempo. Come già riportato, Van den Hoek 
Ostende et al. (2009) adottano il modello di sweepstake per spiegare la natura sbilanciata della fauna del 
Gargano. A tal proposito, Mazza et al. (2013) sostengono che una fauna insulare possa essere sbilanciata 
come conseguenza di una moltitudine di fattori (es. ecologici, tafonomici, stratigrafici). Questi autori 
sottolineano che per analizzare questioni complesse come quella della colonizzazione di un ambiente 
insulare sia necessario un approccio multidisciplinare e criticano la frequente applicazione acritica di 
modelli nelle ricostruzioni paleobiogegrafiche.  
Per quanto riguarda l’area di provenienza degli antenati, tutti gli autori sono in accordo nel sostenere che 
una maggiore conoscenza delle faune dell’area balcanica è di importanza cruciale per rispondere a questo 
quesito. Tuttavia, mentre autori come Freudenthal & Martín-Suárez (2010) e Freudenthal et al. (2013) 
ritengono che al momento sia difficile stabilire se gli ingressi siano avvenuti da un dominio orientale o 
occidentale, altri autori come De Giuli et al. (1987b) e Mazza & Rustioni (2008) ritengono che un 
ingresso orientale sia di gran lunga più probabile, visti i dati paleogeografici disponibili (Patacca et al., 
2008b). 
Per quel che concerne il modo con cui avvengono le dispersioni, molti dei lavori citati in questa sezione 
non si interessano particolarmente a questo aspetto, ritenendo forse che non vi siano sufficienti elementi 
per esprimersi. Solo in anni recenti il dibattito sulle modalità di dispersione si è fatto più acceso. 
Freudenthal et al. (2013) ritengono che il rafting sia il metodo di gran lunga più probabile per la 
colonizzazione del dominio apulo e presentano una serie di dati riguardanti avvistamenti di zattere 
naturali in tempi storici, concludendo che tali eventi non sono affatto rari alla scala dei tempi geologici. 
Al contrario, Mazza et al. (2013) sottolineano la rarità di evidenze legate al rafting e discutono tutti i 
problemi che questo tipo di trasporto comporta (per es. problemi legati alla fisiologia degli animali a 
bordo delle zattere naturali e alle difficoltà nel sostenere una traversata in mare aperto), concludendo che 
il rafting sia da considerarsi un evento improbabile e criticando la frequenza con cui si ricorre, in ambito 
scientifico, a questa soluzione.  
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La questione della colonizzazione mono o polifasica divide ancora la comunità scientifica e necessita di 
un approfondimento. Gli autori che adottano il modello monofasico ritengono, in ultima analisi, che allo 
stato attuale delle conoscenze questo modello sia più semplice e parsimonioso e che possa spiegare tutti i 
dati disponibili. Al contrario, quelli che supportano il modello polifasico, che, com’è necessario ricordare, 
oltre ad eventi di vera e propria dispersione prevede che le fauna siano frutto anche di processi vicarianti, 
credono che i dati disponibili siano più facilmente spiegabili con un modello che prevede ingressi separati 
nel tempo. Questo modello è più complesso, e quindi apparentemente meno parsimonioso, nondimeno 
sembra per svariati autori quello più realistico e quello che spiega meglio i dati a disposizione. Un 
argomento su cui è basato il modello polifasico è quello della presenza nella fauna di elementi con grado 
diverso di modificazione endemica, da elementi poco o non modificati (i.e. “Apodemus”, Dryomys) a taxa 
estremamente modificati (i.e. Hoplitomeryx, Deinogalerix). Questa differenza nel grado di modificazione 
può essere spiegata supponendo che forme che appaiono meno modificate siano entrate nel dominio 
insulare in un tempo successivo rispetto alle forme molto modificate dall’endemismo. Anche Freudenthal 
(1976) ricorre a spiegazioni di questo tipo per giustificare la presenza della specie meno modificata di 
Mikrotia in una fessura, Rinascita 1, che non è da lui considerata la fessura più antica (vedi sezione 
1.3.1). Tuttavia, come detto in precedenza, Freudenthal et al. (2013) negano un legame tra diverso grado 
di modificazione endemica e modello polifasico di colonizzazione. 
In ultima analisi, il modello di colonizzazione polifasica è supportato anche dal fatto che autori diversi 
hanno ipotizzato età anche molto diverse per gli ipotetici antenati degli elementi della fauna e, 
conseguentemente, età diverse per la loro dispersione sul dominio insulare. Per esempio, Masini & 
Fanfani (2013) ritengono che l’antenato di Apulogalerix abbia una distribuzione stratigrafica compresa tra 
l’MN9-10, Mazza (2013) ritiene che l’origine di Hoplitomeryx sia da ricondurre all’Oligocene Superiore-
Miocene Inferiore, Mazza & Rustioni (2008) e Villier et al. (2013) ipotizzano un antenato dell’MN4 o 
MN9-10 per Deinogalerix. Per maggiori dettagli riguardo alle ipotesi sulle identità degli antenati dei 
componenti della Mikrotia fauna si veda la sezione 1.2.2. 
Infine, per quanto riguarda l’età della fauna, c’è un generale consenso sulla datazione al Pliocene 
Inferiore dei sedimenti marini che sigillano le Terre Rosse (Valleri, 1984; Abbazzi et al., 1996; Pavia et 
al., 2010) e questa datazione costituisce il vincolo cronologico superiore per l’età della fauna. Il problema 
maggiore è costituito dal limite inferiore dell’età. De Giuli et al. (1987b) ritengono che la presenza dei 
taxa non endemici sia la chiave per determinare il limite inferiore della fauna. Nello specifico, la presenza 
di un “Apodemus” del tutto simile a quelli del Turoliano-Rusciniano d’Europa impone che la fauna non 
sia più antica del Turoliano. Anche Freudenthal & Martín-Suárez, 2010 riportano che “Apodemus” del 
Gargano è simile a forme del tardo Turoliano-Rusciniano. 
La datazione della fauna di Scontrone fornisce altre indicazioni per vincolare l’età della fauna delle Terre 
Rosse. Mazza et al. (1995), Mazza & Rustioni (1996, 2008) e Patacca et al. (2008a) considerano la fauna 
di Scontrone più antica di quella del Gargano: la prima è datata come leggermente più recente di 10,5 Ma 
da Patacca et al. (2008a) e a circa 9 Ma da Patacca et al. (2013), mentre la seconda un po’ più antica di 6 
Ma. Van den Hoek Ostende et al. (2009) accettano la datazione di Scontrone di Mazza e Rustioni (2008) 
e, in accordo col modello monofasico di dispersione, fanno coincidere la datazione della fauna del 
Gargano con quella di Scontrone. Al contrario, Freudenthal & Martín-Suárez (2010), che sono in accordo 
con Van den Hoek Ostende et al. (2009) circa il modello monofasico e di sweepstake di colonizzazione, 
criticano la datazione di Scontrone e sostengono che il massimo che si può affermare circa l’età è che i 
livelli fossiliferi siano più recenti di 10,5 Ma e più antichi di 6,4 Ma. Tramite l’analisi della distribuzione 
cronologica degli ipotetici antenati degli elementi della fauna di Scontrone e del Gargano, Freudenthal & 
Martín-Suárez (2010) ritengono che un intervallo compreso tra 7,5 e 7 Ma (MN12) sia la finestra 
temporale più indicata nella quale porre l’unico evento di dispersione. Freudenthal et al. (2013) spostano 
l’evento all’MN11. Tuttavia, queste finestre (MN11-12) non sarebbero compatibili con la presenza di un 
“Apodemus” simile a quelli del tardo Turoliano-primo Rusciniano (Freudenthal, 1985; De Giuli et al., 
1987b). 
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1.5. I RODITORI 
 
1.5.1. Generalità 
I roditori (Ordine Rodentia) sono i mammiferi terrestri più diffusi e diversificati, sono specializzati nel 
rosicchiare ed hanno un alto tasso di riproduzione. In genere la taglia dei roditori oscilla tra gli 80 e i 350 
mm di lunghezza (Hartenberger, 1985) anche se esistono eccezioni come il castoro o come il roditore 
pliocenico Telicomys le cui dimensioni raggiungevano quelle di una mucca. Il più grande roditore 
conosciuto sembra sia Josephoartigasia monesi, proveniente da depositi plio-pleistocenici dell’America 
meridionale, il cui peso è stato stimato attorno ai 1000 Kg (Rinderknecht & Blanco, 2008). Il capibara 
(Genere Hydrochoeris), che può raggiungere 135 cm di lunghezza e 65-70 Kg di peso, è il roditore 
vivente di maggior taglia. I roditori comprendono più di un terzo tutte le specie di mammiferi (Rose, 
2006), inoltre sono ben diversificati sia a livello di specie che di famiglia. Il numero di specie conosciute 
si aggira attorno alle 2200 unità (Carleton & Musser, 2005). Le famiglie attualmente esistenti sono circa 
30 e altrettante sono le famiglie nel record fossile (Hartenberger, 1998), anche se di queste solo poche 
comprendono più di dieci generi (Hartenberger, 1985).  
I roditori sono distribuiti in quasi tutte le aree geografiche del mondo; possono essere erbivori che si 
nutrono di semi, frutti, foglie o erba, ma anche onnivori con una dieta che include piccoli animali e 
insetti.  
I roditori hanno formula dentaria ridotta (1.0.2.3/1.0.1.3), in altre parole hanno perso i due incisivi 
laterali, il canino, i primi due premolari superiori e non hanno premolari inferiori, eccetto il quarto. Molti 
roditori (per esempio quelli della superfamiglia Muroidea) presentano un numero ancor più ridotto di 
denti: solo tre molari inferiori e tre superiori, oltre agli incisivi. Nella maggior parte dei roditori i denti 
hanno le radici, anche se in diversi generi e famiglie si sono sviluppati denti ipsodonti privi di radici e a 
crescita continua. I roditori sono adattati a tantissimi ambienti e occupano nicchie ecologiche anche molto 
differenti, tuttavia i resti del postcraniale non mostrano caratteri che permettono distinzioni tassonomiche 
raffinate. Al contrario, le morfologie dentarie, altamente differenziate, e alcuni caratteri craniali, sono 
particolarmente adatti per gli studi tassonomici e filogenetici.  
Lo studio dei roditori è particolarmente importante in paleontologia poichè essi sono molto abbondanti 
nel record fossile, grazie agli accumuli da parte degli uccelli da preda ai quali si deve la conservazione di 
moltissimi resti fossili. Inoltre, l’abbondanza dei roditori nel record fossile è dovuta, in parte, anche 
all’alto tasso di riproduzione e capacità di adattamento che li caratterizza. Spesso i roditori forniscono 
informazioni importanti per la datazione di sedimenti continentali e per ricostruzioni di tipo 
paleobiogeografico, paleoecologico ed evolutivo (Geraads, 1998; Norris, 2009; Fejfar, 2011; Maul et al., 
2014). 
Qui di seguito vengono elencati i caratteri autapomorfici che caratterizzano questo ordine di mammiferi: 
1) un lungo incisivo superiore e uno inferiore, entrambi a crescita continua 
2) un ampio diastema tra gli incisivi ed i premolari, generato dalla perdita dei canini e dei premolari 
anteriori 
3) lo smalto dell’incisivo è presente solo sul lato anteriore 
4) perdita del paraconide nei molari inferiori 
5) cavità orbitale in posizione dorsale rispetto ai molari 
6) ramo dello zigomo posizionato anteriormente rispetto al primo molare 
7) la fossa glenoidea appare come una depressione antero-posteriore. 
Nei roditori la mandibola può muoversi considerevolmente avanti e indietro: il movimento in avanti 
avviene durante l’occlusione dei molari (masticazione) e degli incisivi (rosicchiamento) e quello indietro 
per completare la masticazione. Nei roditori più primitivi è presente una componente trasversale di 
masticazione, mentre in quelli più derivati i denti hanno acquisito una superficie masticatoria piatta che 
permette una masticazione propalinale, ovvero con movimento puramente longitudinale (Lazzari et al., 
2008). 
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Figura 1.18. Il molare tribosfenico del mammifero placentato del Cretaceo Superiore Gypsonictops, nomenclatura delle cuspidi e 
delle creste. In alto molare superiore, in basso molare inferiore. Da Benton (2009), modificata. 

 
 
Il pattern molare dei roditori primitivi è quello tribosfenico (un pattern comune a tutti i Theria-un clade 
che comprende i mammiferi placentali ed i marsupiali; Fig. 1.18). Nel molare tribosfenico superiore è 
presente un cono linguale, il protocono, e due lungo il lato labiale, il metacono in posizione più distale e il 
paracono in posizione mesiale. L’insieme dei tre coni ha forma triangolare ed è chiamato trigono. Il 
molare inferiore è più complesso. È presente una terna anteriore di cuspidi che formano, in analogia al 
molare superiore, un triangolo, il trigonide, che però ha una disposizione inversa delle cuspidi. Sul lato 
labiale è presente una sola cuspide, il protoconide, e le altre due sono posizionate sul lato linguale: il 
paraconide (mesiale) e il metaconide (distale). Oltre al trigonide, nei molari inferiori è presente una 
porzione distale, chiamata talonide, con due cuspidi principali, ipoconide (posizionata sul lato labiale) e 
entoconide (posizionata sul lato linguale); in posizione posteriore è frequentemente presente una cuspide 
minore detta ipoconulide. Nei molari tribosfenici superiori sono presenti piccoli coni aggiuntivi che 
prendono il nome di conuli (es. protoconulo) analoghe ai conulidi dei molari inferiori e punte ancora più 
piccole dette stili (metastilo, parastilo, mesostilo) equivalenti degli stilidi dei molari inferiori. 
I roditori più derivati mostrano pattern dentari estremamente diversificati e molto differenti dal pattern 
tribosfenico originale, questo fa sì che i caratteri omologhi siano molto difficili da riconoscere.  
I roditori costituiscono un clade estremamente complesso a causa della loro straordinaria diversità 
tassonomica, che supera quella di qualunque altro ordine, e che comporta una grandissima quantità di 
omoplasie. Decidere quali caratteristiche anatomiche siano indicative da un punto di vista filogenetico e 
quali, invece, si siano evolute per parallelismo è un compito veramente arduo. Questi problemi hanno 
portato alla nascita di un gran numero di classificazioni e ben poco consenso da parte degli studiosi circa 
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la loro validità. A questo si deve aggiungere che, probabilmente, molti cladi di alto rango si sono separati 
molto rapidamente da un antenato comune (Hartenberger, 1998). 
Come vedremo a breve, i caratteri legati alla disposizione dei muscoli masticatori hanno avuto un ruolo 
importante per la definizione delle classificazioni e, anche se oggi si ritiene che questi caratteri possano 
essersi originati più volte per convergenza, molte classificazioni vi si basano ancora. Il primo a proporre 
la separazione dei roditori sulla base di questi caratteri è Brandt (1855) che propone una divisione in tre 
gruppi basata sulla struttura zigomasseterica (Fig. 1.19):  
1) Sciuromorpha: i masseteri si originano interamente dall’arco zigomatico (parte del massetere 

laterale può originarsi dal rostro anteriore rispetto alla placca zigomatica). Questa situazione si 
verifica, tra gli altri, negli scoiattoli, castori e nei “gopher dalle tasche” (Geomidi). 

2) Hystricomorpha: la parte anteriore del massetere mediale passa attraverso il grande foramen 
infraorbitale, il massetere laterale e il massetere superficiale si originano interamente dall’arco 
zigomatico. Alcuni esempi di roditori istricomorfi sono i porcellini d’india (Cavia porcellus), gli 
aguti, il capibara, il porcospino e l’istrice. 

3) Myomorpha: questa forma ha alcuni aspetti simili agli istricomorfi e agli sciuromorfi. Il massetere 
laterale e il massetere mediale si originano anteriormente: il massetere laterale in parte si origina dal 
rostro anteriore, anche il massetere mediale in parte si origina dal rostro e e passa attraverso l’ampio 
foramen infraorbitale. Il massetere superficiale si origina all’estremità anteriore del rostro. I 
Muroidea e i Gliridae sono myomorfi. 
Nel 1940 Ellerman introduce un quarto gruppo, Protrogomorpha, che include unicamente gli 
Aplodontidi, la cui unica specie vivente è Aplodontia rufa (castoro di montagna). La protrogomorfia 
è una condizione primitiva in cui i masseteri si originano dalla superficie zigomatica ventrale.  
Nel 1899 Tullberg propose una suddivisione basata sull’orientamento dell’area della mandibola 
(processo angolare) alla quale si legano i masseteri: 

1) Sciurognatha: i masseteri si inseriscono direttamente sotto i molari, l’area alla quale si inseriscono i 
masseteri è sullo stesso piano della mandibola. 

2) Hystricognatha: l’area cui si inseriscono i masseteri è in posizione posteriore e ventrale rispetto ai 
molari. 
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Fig. 1.19. Denti e muscoli della mandibola nei roditori. (a) sezione del cranio di un castoro che mostra i molari e gli incisivi a 
crescita continua. (b) muscoli principali della mandibola nel genere vivente di porcospino Erethizon, muscoli temporali e muscoli 
masseteri. (c) condizione protrogomorpha, (d) hystricomorpha, (e) sciuromorpha, (f) myomorpha. Da Benton (2009), modificata. 
 
 
Le classificazioni che si sono susseguite nel ventesimo secolo sono state fortemente condizionate dalle 
suddivisioni di Brandt e Tullberg: Ellerman (1940) classifica i roditori in due tribù, Sciurognathi e 
Hystricognathi, a loro volta suddivise in due sottotribù. Simpson (1945) accetta la suddivisione 
dell’ordine nei tre sottordini di Brandt e viene seguito da molti altri paleontologi. Chaline & Mein (1979) 
dividono i sottordini Sciurognatha e Hyastricognatha in diversi infraordini e sottolineano, come già 
avevano fatto altri autori in precedenza, che la stessa struttura zigomasseterica sembra svilupparsi 
parallelamente in gruppi di roditori tra loro non collegati filogeneticamente. 
Altre classificazioni più recenti che dividono i roditori nei due subordini Sciurognatha e Hystricognatha 
sono quelle di Carleton (1984), Wilson & Reeder (1993) e Vaughan et al. (2000). Lo studio dei fossili di 
roditori asiatici e gli studi molecolari hanno alimentato il dibattito circa la struttura dell’ordine: l’enorme 
lavoro di McKenna & Bell (1997) propone una nuova classificazione dei roditori che tiene conto dei 
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recenti studi e sviluppi, ma non è stata ben accolta da svariati paleontologi (Freudenthal & Martín-Suárez, 
1999; De Bruijn, 2001; Dawson, 2003) che hanno sottolineato come questa classificazione sia a tratti 
troppo grossolana e a tratti troppo contorta. McKenna & Bell (1997) propongono cinque subordini, 
ottenuti dividendo gli sciurognati in quattro subordini. Cinque subordini sono presentati anche in Wilson 
& Reeder (2005), mentre Hartenberger (1998) ne propone sei, in cui è il subordine Myomorpha ad essere 
suddiviso. In Fig. 1.20 è riportata la classificazione di Rose (2006). 
Lo studio molecolare di Huchon et al. (2002) si estende alla maggior parte delle famiglie dei roditori e 
porta al riconoscimento di tre cladi. Questo lavoro è, sotto molti punti di vista, in accordo con la 
suddivisione dell’ordine Rodentia in sei sottordini proposta da Hartenberger (1998). Questi studi recenti 
hanno migliorato la nostra comprensione delle relazioni all’interno dell’ordine dei roditori, ma poiché le 
gerarchie tassonomiche proposte devono essere avvalorate da ulteriori studi morfologici e molecolari non 
hanno trovato ancora ampia utilizzazione. 
 

 
 

Figura 1.20. Classificazione degli Anagalida. Da Rose (2006), modificata. 
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1.5.2 Origine 
Linneo, nella seconda edizione del “Sistema Naturae”, definì l’ordine Glires e vi attribuì i roditori e i 
lagomorfi. Gradualmente gli autori del diciannovesimo e ventesimo secolo esposero i loro dubbi riguardo 
la validità tassonomica di questo ordine, ma continuarono ad usarlo a lungo per indicare roditori, 
lagomorfi e taxa imparentati (Gregory, 1910; Simpson, 1945). 
Negli anni ‘90 del novecento diversi lavori (Graur et al., 1991; D’Erchia et al., 1996) hanno messo in 
questione la visione classica dell’origine monofiletica dei roditori. 
Tuttavia, ad oggi, la maggior parte degli autori e la maggior parte dei dati disponibili (paleontologici, 
morfologici, molecolari) suggeriscono un’origine monofiletica per i roditori (Luckett & Hartenberger, 
1993; Cao et al., 1994; Frye & Hedges, 1995; Meng & Wiss, 2001; Meng et al., 2003; Murphy et al., 
2001; Huchon et al., 2002) e una stretta parentela con i lagomorfi (rendendo valido il clade Glires). 
Glires a sua volta forma un clade, Euarchontoglires, con gli ordini Primates (primati), Scandentia (tupaie) 
e Dermoptera (lemuri volanti).  
Lo studio delle faune paleoceniche a mammiferi dell’Asia centrale (Mongolia e Cina) ha rivelato 
l’esistenza di piccoli mammiferi erbivori e alquanto diversificati che sono stati riconosciuti come i primi 
appartenenti al clade Glires. La loro filogenesi e distribuzione mostra che l’Asia centrale è stata l’area di 
divergenza, se non addirittura l’area di origine (Dawson, 2003; Meng, 2004). Questi taxa primitivi 
comprendono i generi Heomys e Mimotoma: il primo è simile ai roditori, mentre il secondo ai lagomorfi 
(Li, 1977; Li & Ting, 1985; Li et al., 1987; Meng, 2004; Asher et al., 2005). Nonostante la tassonomia dei 
Glires basali non sia ancora chiara, c’è chi pensa (Li & Chow, 1984) che un possibile antenato dei roditori 
possa trovarsi tra i primitivi eurymylidi (il gruppo di generi vicini ad Heomys). 
Gli studi molecolari indicano che i roditori si sarebbero separati dagli altri mammiferi nel Cretaceo, 
attorno ai 100 Ma. Tuttavia, questo dato non è supportato da fossili conosciuti, dato che i roditori più 
antichi e i Glires più primitivi risalgono al Paleocene. I dati morfologici e paleontologici indicano, quindi, 
un’origine dei roditori più vicina al limite Cretaceo/Terziario, ovvero attorno ai 60 Ma (Luckett & 
Hartenberger, 1985; Hartenberger, 1998; Meng, 2004; Asher et al., 2005). Secondo lo studio molecolare 
di Huchon et al. (2002), i roditori si sarebbero separati dai lagomorfi attorno al limite Cretaceo/Terziario, 
mentre la radiazione dei roditori sarebbe avvenuta al passaggio Paleocene/Eocene. Vi sono anche studi 
paleontologici (McKenna, 1994; Archibald et al., 2001) e molecolari (Kumar & Hedges, 1998) che fanno 
risalire l’origine del clade Glires al Cretaceo Inferiore (80-100 Ma), ma è un’ipotesi rigettata da alcuni 
autori (Meng, 2004; Asher et al., 2005). 
I più antichi roditori conosciuti provengono dal Paleocene Superiore del Nord America e dell’Asia (Rose, 
2006), appartenenti alle famiglie Alagomyidae (Alagomys e Tribosphenomys) e Ischyromyidae 
(Acritoparamys e Paramys). La prima delle due famiglie era già presente in entrambi i continenti, mentre 
la seconda solo in America settentrionale, e la dispersione in Asia ed Europa risalirebbe all’inizio 
dell’Eocene. 
Nel tardo Paleocene si registra in Mongolia la comparsa di Tribosphenomys, genere considerato da alcuni 
come un vero e proprio roditore e da altri come appartenente ad un gruppo gemello di Rodentia (Meng & 
Wyss, 1994; Meng et al., 1994; Hartenberger, 1998; Meng, 2004). I primi roditori “certi” compaiono in 
Asia tra la fine del Paleocene e l’inizio dell’Eocene (Dashzeveg, 1990a, 1990b; Dashzeveg et al., 1998) e 
la presenza di quattro famiglie diverse (Dawson, 2003) suggerisce che i roditori si siano diversificati 
rapidamente. Anche l’espansione geografica dei roditori avviene rapidamente: alla fine del Paleocene 
sono già presenti in Nord America (Dawson & Beard, 1996), mentre si deve aspettare l’Eocene Inferiore 
per vederli comparire in Europa (Escarguel, 1999). Ancora non è chiaro se i roditori siano arrivati in 
Europa direttamente dall’Asia o indirettamente dal Nord America (Escarguel, 1999; Dawson, 2003). 
Ciò che appare chiaro è che i roditori, fin dall’inizio della loro storia, sono diversificati a livello di 
famiglia: già nell’Eocene Inferiore sono riconoscibili non meno di 11 famiglie diverse (Hartenberger, 
1998). Come già sottolineato l’espansione dei roditori è rapidissima e avviene in pochi milioni di anni, 
nell’Eocene Inferiore sono già diffusi in Asia, Nord America, Europa e Africa. 
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1.5.3. La superfamiglia Muroidea 
I roditori muroidi sono costituiti da topi e ratti e rappresentano più di metà delle specie di roditori 
attualmente viventi. La classificazione dei roditori muroidi ha sempre rappresentato un notevole problema 
per paleontologi e neontologi. Questo gruppo è stato talvolta trattato come una famiglia (Famiglia 
Muridae), con gli altri gruppi più importanti considerati come sottofamiglie, o come superfamiglia 
(superfamiglia Muroidea), con i vari gruppi elevati al rango di famiglie. La maggior parte dei 
paleontologi (Flynn et al., 1985; Jacobs, 1994; Hartenberger, 1998; Freudenthal & Martín-Suárez, 1999) 
include la famiglia Muridae nella superfamiglia Muroidea, insieme ad altre famiglie, quali Cricetidae, 
Arvicolidae, Gerbillidae. Solo un numero ristretto di paleontologi (e.g. De Bruijn, 2001) considera i 
gruppi maggiori come sottofamiglie della famiglia Muridae. McKenna & Bell (1997) comprendono le 
superfamiglie Muroidea e Dipodoidea (topi saltatori, gerbilli) nell’infraordine Myodonta, a sua volta parte 
del sottordine Myomorpha. Entrambe le superfamiglie condividono lo stesso pattern dentale (“cricetid 
plan” sensu Schaub, 1925) e diversi studi, morfologici e molecolari, hanno suggerito una stretta relazione 
tra i due gruppi. La differenza principale tra essi consiste nella presenza del quarto premolare superiore 
nella maggior parte dei dipodoidi, mentre solo i muroidi più antichi presentano questo premolare. Inoltre, 
la struttura zigomasseterica dei dipodoidi è istricomorfa, mentre nei muridi è miomorfa. Sulla base della 
dentatura e della struttura zigomasseterica i muroidi sono più derivati dei dipodoidi.  
Sempre secondo McKenna & Bell (1997) la superfamiglia Muroidea include due famiglie: Symimyidae e 
Muridae. La prima comprende muroidi nordamericani dell’Eocene Medio e Superiore e include solo i 
generi Simymys e Nonomys. Altri autori (Emry & Korth, 1989; Wang & Dawson, 1994) considerano la 
famiglia Symimyidae facente parte della superfamiglia Dipodoidea sulla base della struttura del foramen 
infraorbitale. Casanovas-Vilar (2007) considera Symimyidae come parte della superfamiglia Dipodoidea 
così da elevare le sottofamiglie della famiglia Muridae a famiglie della superfamiglia Muroidea. In tal 
modo, la superfamiglia Muroidea arriva a contenere più di venti famiglie, sia viventi che estinte. Molte di 
queste famiglie sono a loro volta suddivise in sottofamiglie e tribù. 
I roditori muroidi più antichi sono generalmente assegnati alla famiglia Cricetidae, che rappresenta lo 
“stemgroup” dei Muroidea.  
La maggior parte dei paleontologi dei mammiferi considerano molti muroidi oligocenici e del Miocene 
Inferiore facenti parte della famiglia vivente dei Cricetidae (per esempio Chaline & Mein, 1979; 
Hartenberger, 1985; Flynn et al., 1985; Hartenberger, 1998): per questo motivo il termine “cricetidi” è 
molto diffuso in paleontologia. Altri autori ritengono che non vi sia una relazione stretta tra i Cricetidae 
viventi e molti dei gruppi estinti oligocenici e miocenici: per questa ragione preferiscono il termine 
muroidi. La varietà della famiglia Cricetidae dipende dall’opinione dei diversi autori. Alcuni considerano 
i sigmodontidi, nesomidi, arvicolidi e gerbillidi come sottofamiglie dei cricetidi (Hartenberger, 1985). 
Altri, come Mckenna & Bell (1997), vi includono solo i criceti attualmente viventi. 
I cricetidi sono muroidi plesiomorfici di piccola taglia con molari cuspidati e basso-coronati, in cui le 
cuspidi sono connesse da creste trasversali, connesse a loro volta ad una cresta longitudinale (entolofo nei 
molari superiori, ectolofide in quelli inferiori). Il M1 è più grande del M2 che è più grande del M3. I 
primi molari sono allungati per via dell’espansione della parte anteriore (anterocono/ide).  
I muroidi compaiono per la prima volta nell’Eocene Medio. Il genere più antico, Pappocricetodon, è stato 
rinvenuto in Cina. La struttura zigomasseterica è istricomorfa e differisce da quella dei dipodoidi (Wang 
& Dawson, 1994); inoltre, in tutte le mascelle rinvenute, è presente un alveolo anteriore rispetto a M1 che 
indica la presenza del quarto premolare superiore. L’anterocono e l’anteroconide sono ridotti, ma 
presenti. Il pattern dentale si pensa possa essere derivato dagli sciuravidi (la cui posizione filogenetica è 
alquanto incerta; Rose, 2006), roditori primitivi con formula dentaria primitiva, struttura zigomasseterica 
protrogomorfa e mandibola sciurognatica. Anche alcuni sciuravidi nordamericani dell’Eocene Inferiore e 
Medio presentano caratteri che suggeriscono che Sciuravidae e Myodonta siano connessi. Nell’Eocene 
superiore i muroidi compaiono in Nord America, rappresentati dalla famiglia Eumyidae. Questi muroidi 
presentano i primi molari allungati e anterocono/ide sviluppato (Flynn et al., 1985). In Asia, 
nell’Oligocene Inferiore, i muroidi radiano dando origine a diversi nuovi generi, fra i quali Cricetops e 
Eucricetodon (Flynn et al., 1985; Lindsay, 1994; Wang & Dawson, 1994; Dawson, 2003). In Europa 
orientale, già nel tardo Eocene (Priaboniano), i muroidi compaiono rappresentati dai generi 
Pseudocricetodon e Atavocricetodon (Baciu & Hartenberger, 2001). Al passaggio tra l’Oligocene 
Inferiore e Superiore, in Europa arrivano diversi nuovi generi: Eucricetodon, Paracricetodon, 
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Pseudocricetodon e Melissiodon, per citarne solo alcuni. Tutti questi generi, eccetto Paracricetodon, 
arrivano al Miocene Inferiore (Hartenberger, 1998). 

 
 
 
1.6. CRICETIDI DEL MIOCENE D’EUROPA 
 
Come abbiamo visto, durante l’Oligocene in Europa sono già presenti molti generi di cricetidi, come 
Eucricetodon o Pseudocricetodon, che saranno presenti fino al Miocene Inferiore. I cricetidi oligocenici 
(sensu Freudenthal et al., 1992) appartengono perlopiù alla famiglia Melissiodontidae e alle sottofamiglie 
Paracricetodontinae, Eucricetodontinae, Pseudocricetodontinae, anche se il dibattito circa la sistematica di 
questi gruppi è ancora aperto e negli anni sono state proposte molte classificazioni (Ünay,1989; 
Freudenthal et al., 1992; De Bruijn, 2010). I caratteri morfologici tipici di questi cricetidi (Fig. 1.21) 
possono essere così riassunti: anteroconide di m1 e anterocono di M1 spesso a forma di cresta, 
anterolofulo di M1 spesso incompleto (costituito da uno sperone posteriore dell’anterocono più uno 
sperone posteriore del paracono, Freudenthal et al., 1994), frequente presenza di rami “liberi” del 
protoconide e dell’ipoconide dei molari inferiori, frequente presenza di più di un mesolofide nei molari 
inferiori, tendenza a formare connessioni trasversali tra le cuspidi principali, cuspidi generalmente snelle 
e valli ampie, tendenza a formare nei molari superiori ectolofi continui che fondono col mesolofo (Ünay, 
1989; Freudenthal et al., 1992, 1994; De Bruijn et al., 1993b; De Bruijn, 2009; Freudenthal, 1996; De 
Bruijn et al., 2003; Ünay et al., 2003). 
 

 
 

Fig. 1.21. Caratteri morfologici nel genere Pseudocricetodon. In alto il primo molare inferiore, in basso quello superiore. Da 
Freudenthal et al. (1994). 

 
 
I caratteri morfologici appena evidenziati, differenziano in modo piuttosto netto i cricetidi oligocenici da 
quelli miocenici. Questi due “gruppi” sono stati, infatti, distinti non solo sulla base delle evidenti 
differenze morfologiche, ma anche da un chiaro gap nella distribuzione stratigrafica di circa 2 Ma 
(“Cricetid Vacuum”, Daams & Freudenthal, 1988a, coincidente grossomodo con l’MN3). L’unico genere 
di cricetide che si trova durante il Miocene (dall’MN4 in poi) che mostra questo tipo di caratteristiche è 
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Eumyarion, considerato da alcuni autori come derivato dai cricetidi oligocenici (Freudenthal et al., 1992; 
Kälin, 1999). In pratica, i cricetidi miocenici europei sono frutto di successive ondata di immigrazione da 
oriente e non discendono direttamente da generi oligocenici europei. 
Questi criceti “moderni” (ovvero miocenici) arrivano in Europa nella parte terminale del Miocene 
Inferiore, dopo il “cricetid vacuum”. In Spagna, dove il record paleontologico è stato maggiormente 
studiato, è registrata per prima la comparsa del genere Democricetodon e successivamente di 
Megacricetodon. Questi cricetidi si affermano come un gruppo di roditori diversificato e stabile per più di 
8 milioni di anni.  
Con la comparsa dei muridi all’inizio del Miocene Superiore, i cricetidi subiscono una drammatica 
riduzione, e lo stesso avviene con la comparsa dei primi arvicolidi al limite Turoliano/Rusciniano (Daams 
et al., 1988). Tra Vallesiano e Turoliano (Fejfar et al., 2011), infatti, i cricetidi radiano, dando origine ai 
criceti microtoidi, morfologicamente simili agli arvicolidi e caratterizzati da denti più semplici ed 
ipsodonti, ma con ancora le radici. La maggior parte di queste linee scompare nel Pliocene Inferiore con 
l’affermarsi degli arvicolidi (i cricetidi microtoidi possono essere gli antenati degli arvicolidi). 
I cricetidi miocenici sono comunemente suddivisi dagli specialisti in due tribù distinte: Cricetini e 
Cricetodontini. Inizialmente (Schaub, 1925) la maggior parte dei criceti terziari veniva attribuita al genere 
Cricetodon, istituito da Lartet nel 1851. La distinzione, come visto, veniva fatta tra quelli oligocenici e 
quelli miocenici. Nel lavoro di Fahlbusch (1964) incentrato su cricetidi miocenici, vengono istituiti i 
generi Megacricetodon e Democricetodon (all’epoca un sottogenere di Megacricetodon) e separati dal 
genere Cricetodon. In precedenza, Simpson (1945) aveva definito la tribù dei Cricetodontini come 
comprendente il genere Cricetodon, in opposizione alla tribù Cricetini in cui venivano incluse le forme 
morfologicamente simili al genere attuale Cricetus. Fahlbusch (1964) riteneva Megacricetodon e 
Democricetodon più simili ai criceti attuali di quanto lo fossero con i cricetidi oligocenici e perciò li 
considerava come cricetini. Tuttavia, negli anni, a questi due gruppi sono stati attribuiti ranghi diversi a 
seconda degli autori: per esempio, Mein & Freudenthal (1971b) parlano di sottofamiglie Cricetinae e 
Cricetodontinae, Kälin (1999) e Rummel (1999) di tribù Cricetini e Cricetodontini, Casanovas-Vilar 
(2007) di famiglie Cricetidae e Cricetodontidae. 
Secondo Rummel (1999), i cricetodontini costituiscono un’unità morfologica dei cricetidi ben 
distinguibile. All’interno dei micromammiferi del Miocene, essi colpiscono innanzitutto per la grande 
taglia dei molari. Altre caratteristiche ritenute diagnostiche dei Cricetodontini sono: smalto dei molari 
spesso e con superficie crenulata, smalto degli incisivi inferiori che mostra due creste longitudinali lungo 
la parte anteriore, molari che mostrano tendenza a diventare ipsodonti, M3 che tende a ridursi e a 
diventare più semplice nelle specie del Miocene Medio e Superiore. 
I più antichi cricetodontini in Europa risalgono all’MN4 della Grecia (Cricetodon aliverensis) e all’MN5 
dell’Europa centrale e occidentale (Cricetodon meini). In Anatolia già diverse specie di Cricetodon erano 
presenti, la più antica delle quali (Cricetodon versteegi) risale all’MN1. Cricetodon aliverensis è 
probabilmente uno dei primi immigrati dall’Anatolia, ma non è direttamente legato alle forme più recenti 
dell’Europa continentale. Le specie del Miocene Inferiore della Turchia sono tendenzialmente più 
derivate delle prime specie di cricetodontini europei. Questa evoluzione divergente di due linee parallele 
avviene con buona probabilità da un antenato appartenente al gruppo degli eucricetodontini 
nell’Oligocene Medio-Superiore. Mentre in Europa centrale, alla fine del Miocene Medio, l’evoluzione 
dei cricetodontini è lenta (non si lascia mai il livello generico di Cricetodon), in Anatolia ed in Spagna si 
assiste a trend evolutivi più rapidi che producono forme che mostrano adattamenti simili (i.e Hispanomys 
in Spagna e Byzantinia in Turchia): aumento di taglia e di ipsodontia, riduzione della taglia e 
semplificazione della morfologia dei terzi molari (sia superiori che inferiori), sviluppo di ectolofi continui 
e riduzione delle creste trasversali (mesolofo/ide, entomesolofo/ectomesolofide). Anche la comparsa di 
radici aggiuntive è frequente.  
Laddove le specie più derivate di Cricetini e Cricetodontini sono facilmente distinguibili (vedi oltre), i 
generi più primitivi (i.e. Megacricetodon) mostrano differenze più sfumate. Per esempio, Kälin (1999), 
seguendo Fahlbusch (1964), considera Megacricetodon e Democricetodon rappresentanti primitivi dei 
cricetini. Tuttavia, la posizione sistematica di questi due generi è dibattuta. Megacricetodon e 
Democricetodon sono messi da Casanovas-Vilar (2007) in due distinte sottofamiglie 
(Megacricetodontinae e Copemyinae) all’interno della famiglia Cricetodontidae. Mein & Freudenthal 
(1971b), invece, mettono Megacricetodon nella tribù Megacricetodontini contenuta nella sottofamiglia 
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Cricetodontinae, e Democricetodon nella sottofamiglia Cricetinae. Mein & Freudenthal (1971b) basano la 
distinzione tra Cricetodontinae e Cricetinae su caratteri dentari, ma anche su caratteri craniali e 
postcraniali, il più importante dei quali è la posizione del foramen incisivum rispetto al limite anteriore 
del M1. Nei Cricetini, il foramen è in posizione anteriore rispetto al margine anteriore di M1, nei 
Cricetodontini il limite posteriore del foramen è allineato con il bordo anteriore di M1 o addirittura più 
indietro. Seguendo questo criterio, Mein & Freudenthal (1971b) considerano Megacricetodon 
appartenente alla sottofamiglia Cricetodontinae. 
Kälin (1999), tuttavia, critica l’uso di caratteri craniali e postcraniali per la sistematica e per le 
ricostruzioni filogenetiche, in quanto resti cranici e di post craniale sono rari rispetto ai resti dentari. 
Quanto detto, mostra come le forme più primitive dei “Cricetidi miocenici” siano difficili da collocare nel 
quadro sistematico, tuttavia, le forme più derivate, sia dei Cricetini che dei Cricetodontini, sono 
facilmente distinguibili. I Cricetini “moderni” (dall’MN9 in poi) sono caratterizzati da: anterocono di M1 
e anteroconide di m1 divisi in due grandi cuspidi di dimensioni comparabili, che danno ai primi molari un 
profilo tendenzialmente rettangolare e allungato, tendenza a sviluppare connessioni doppie e simmetriche 
(protolofulo e metalofulo, sia anteriore che posteriore) tra le cuspidi dei molari superiori (“Rautentrichter” 
sensu Schaub, 1930, in Fahlbusch, 1976). Questi caratteri moderni sono già distinguibili nei generi 
Cricetulodon (MN9-10) e Neocricetodon (MN10-14; Fig. 1.22) (Freudenthal et al., 1998; Kälin, 1999). 
 

 
 

Fig. 1.22. M1 (a sinistra) ed m1 (a destra) di Neocricetodon seseae. Vi si può osservare la morfologia “moderna” a sei cuspidi. 
Scala: 1 mm. Da Freudenthal et al. (1998), modificata. 

 
 
I Cricetodontini “moderni” (MN7-MN14/15; Rummel, 1999) sono caratterizzati, come già accennato, 
dalla tendenza all’ipsodontia e dallo sviluppo di ectolofi continui nei molari superiori, dalla tendenza 
delle creste ad gonfiare fino a diventare quasi spesse come le cuspidi, formando un pattern continuo. Per 
esempio, nel genere derivato Ruscinomys (MN11-15; Fig. 1.23), i denti sono diventati molto ipsodonti, le 
creste sono molto spesse e formano una struttura continua; nei molari superiori lo sviluppo estremo degli 
ectolofi produce strutture a imbuto/isole di smalto (funnel) e le cuspidi labiali acquisiscono una forma a 
coste; nei molari inferiori le cuspidi labiali assumono la forma di placche allungate, separate da valli 
strette e verticali, mentre le cuspidi linguali sono più strette e separate da valli ampie. La tendenza a 
formare queste morfologie, causata dallo sviluppo progressivo degli ectolofi, è già in qualche modo 
osservabile in forme più primitive come Hispanomys (MN7-12, Europa occidentale), e Byzantinia (MN7-
13, Anatolia), ma anche in forme ancora più primitive, Deperetomys (MN1-MN7/8; Europa centrale e 
Anatolia) and Meteamys (MN1-2, Anatolia), la cui posizione sistematica è ancora incerta (De Bruijn et 
al., 1993a, De Bruijn, 2010, Maridet & Ni, 2013). 
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Fig. 1.23. M1 sinistro di Ruscinomys lasallei. Scala: 1 mm. Da García-Alix et al. (2008b), modificata. 

 
 
Durante questa trattazione saranno presi in considerazione anche generi più rari di cricetidi miocenici, la 
cui posizione sistematica è spesso incerta. Questi generi sono generalmente ritenuti derivati da forme 
primitive di cricetidi miocenici come Democricetodon o Cricetodon. I generi in questione sono 
Lartetomys, Karydomys, Mixocricetodon, Collimys e Renzimys e nella sezione 3.2.2.5 saranno riassunte le 
loro caratteristiche e le ipotesi sulle loro relazioni filogenetiche.  
 
 
 

1.7. MURIDI DEL MIOCENE D’EUROPA 
 
I muridi (famiglia Muridae sensu Freudenthal & Martín-Suárez, 1999) rappresentano la famiglia di 
mammiferi più diffusa e diversificata al mondo (nell’ordine di 100 generi e 500 specie attualmente 
esistenti). I muridi attuali sono adattati a molti tipi di ambienti differenti, da quelli tropicali a quelli artici, 
da quelli di foresta ad ambienti aridi. Sono perlopiù terrestri ed erbivori/onnivori, anche se esistono forme 
acquatiche (i.e. Hydromys) e forme prevalentemente carnivore. Sono diffusi in tutti i continenti con picchi 
di diversità in Africa, sud-est asiatico e Australia. L’apparato masticatorio è sciurognato e miomorfo e la 
formula dentaria è 1.0.0.3 sia per la dentatura superiore che per quella inferiore. La dentatura superiore è 
caratterizzata da una fila aggiuntiva linguale di tubercoli rispetto al piano cricetino (sensu Schaub, 1925). 
Nei molari inferiori si affianca sul lato labiale una cresta bassa e stretta, cingulide labiale, che può 
presentare delle cuspidi piccole e basse. La transizione da “piano cricetino” a “piano murino” (Fig. 1.24) 
potrebbe essere avvenuta tramite l’iniziale formazione di un cingolo linguale e la successiva formazione 
di un entostilo che diventerà il t4; solo in seguito si formerebbe il t1 con un procedimento analogo a 
quello del t4 (Wessels, 2009). 
 

 
 

Fig. 1.24. M1 (a sinistra) ed m1 (a destra) di Antemus mancharensis. Vi si può osservare la transizione da “piano cricetino” a “piano 
murino”. Da Wessels (2009), modificata. 

 
 
In alcuni generi (come Stephanomys) si siviluppa la “stefanodontia” (Fig. 1.25). Nei molari superiori 
s’intende la connessione dei tubercoli posteriori (t4-t5-t6-t9-t8-t7) in una “ghirlanda”, ma la stefanodontia 
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può anche riguardare i tubercoli anteriori ed il t5 (t1-t2-t3-t5), costituendo una ghirlanda anteriore. Nei 
molari inferiori la condizione stefanodonte si ha quando una cresta longitudinale continua connette tutte 
le cuspidi principali (Gomes Rodrigues et al., 2013). 
 

 
 

Fig. 1.25. Pattern stefanodonte in M1. 1: pattern di base (ghirlanda posteriore). 2: pattern più avanzato (ghirlanda anteriore). Da 
Gomes Rodrigues et al. (2013), modificata. 

 
 
I muridi sono derivati dai cricetidi che, come abbiamo visto, daranno origine anche alla famiglia 
Microtidae i cui rappresentanti, per la fine del Pliocene, saranno ben più diffusi e importanti dei muridi. 
I muridi sono particolarmente importanti per la biostratigrafia del Miocene Superiore e del Pliocene e per 
ricostruzioni paleoecologiche, paleoambientali e di flussi di migrazione tra Asia, Europa ed Africa. 
Come già sottolineato, non c’è grande consenso attorno alla tassonomia dei roditori e lo stesso vale per i 
roditori muroidi. Per quanto riguarda i muridi vi sono diversi tentativi di collegare i diversi generi in 
gruppi informali. 
La discussione al riguardo verte perlopiù sui rapporti filogenetici del genere Progonomys che è 
considerato il primo muride a raggiungere l’Europa nel Miocene Superiore, anche se il record più antico 
del genere proviene dall’Asia (Chinji Formation, 12,2 Ma; Jacobs & Flynn, 2005). Progonomys è ritenuto 
legato strettamente a Antemus (Wessels, 2009; Fig. 1.24). Antemus compare per la prima volta 16 Ma fa 
in Pakistan (Lower Manchar Formation; Wessels, 2009) ed è caratterizzato da due cuspidi accessorie che 
diventeranno, nei muridi più derivati, il t1 ed il t4. Il genere Potwarmus (Thailandia, Li Mae Long, circa 
18 Ma; Mein & Ginsburg, 1997; Wessels, 2009), invece, possiede solo la cuspide analoga al t4 (Lindsay, 
1988) e viene considerato da qualcuno l’antenato di Antemus (Tong & Jaeger, 1993; Wessels, 2009) ed il 
genere che ha dato origine ai muridi in Asia. Anche i dendromurini, cricetomyini ed altri muroidi africani 
si pensa che possano essere derivati da una forma vicina a Potwarmus. 
I muridi europei più antichi sono del Vallesiano Inferiore (MN9), e la loro comparsa porta ad una 
diminuzione di diversità tassonomica nei cricetidi. La radiazione dei muridi nel corso del Miocene porta 
alla formazione di molti generi, come Parapodemus, Apodemus, Huerzelerimys, Occitanomys, 
Stephanomys, Castillomys, Centralomys, Paraethomys, Hansdebruijnia. 
Progonomys è già presente nel primo Vallesiano della Turchia asiatica. Occitanomys appare in Europa 
nel Vallesiano Superiore, mentre nel Turoliano, Apodemus dà origine a generi come Castromys e 
Rhagapodemus (Freudenthal & Martín-Suárez, 1999). Sempre nel Turoliano, Progonomys genera 
Huerzelerimys e Anthracomys. Occitanomys dà origine a Stephanomys, mentre Paraethomys e Micromys 
sono forme immigrate nel Turoliano Superiore (Freudenthal & Martín-Suárez, 1999). Castillomys è un 
genere diffuso in Francia e Spagna, ed è una delle forme ad affinità miocenica che sopravvive più a 
lungo, poiché in Spagna è diffuso fino al Pleistocene Inferiore. 
Hansdebruijnia è stato in origine istituito come sottogenere di Occitanomys, per poi diventare un genere a 
sè per via del tma sviluppato (assente in Occitanomys). È un genere cui sono attribuite poche specie, tutte 
più recenti dell’MN12-13 e distribuite solo in Europa orientale e Asia. 
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In questa sede siamo particolarmente interessati a trattare in dettaglio il genere Apodemus e le sue 
relazioni con Parapodemus e Micromys. 
Il genere Parapodemus (sensu Van de Weerd, 1976) comprende specie, come Parapodemus lugdunensis, 
Parapodemus barbarae e Parapodemus meini, ritenute ancestrali rispetto alle specie di Apodemus del 
tardo Turoliano d’Europa. La distinzione tra i due generi è basata principalmente sulla frequenza della 
presenza del tubercolo t7 nei molari superiori (Martín-Suárez & Freudenthal, 1993), se tale frequenza è 
inferiore al 50% si parla di Parapodemus, altrimenti di Apodemus. Allo scopo di semplificare la 
tassonomia di questi muridi, Martín-Suárez & Mein (1998) includono tutte le specie di Parapodemus, 
eccetto la specie tipo Parapodemus gaudryi della località Pikermi, nel genere Apodemus. Questa 
revisione è stata accettata da vari autori (e.g. Freudenthal & Martín-Suárez, 1998; Nesin & Storch, 2004, 
Wöger, 2011, Horáček et al., 2013), tuttavia, altri l’hanno rifiutata e continuano a considerare distinti i 
due generi (e.g. De Bruijn et al., 1999; Agustí et al., 2001; Renaud et al., 2006; Sesé, 2006; Casanovas-
Vilar et al., 2011). De Bruijn et al. (1999) criticano fortemente la proposta di Martín-Suárez & Mein 
(1998) considerandola una semplificazione inaccettabile, causata dall’aver focalizzato l’attenzione 
unicamente sulle specie europee di Apodemus e Parapodemus. De Bruijn et al. (1999) suggeriscono che 
Apodemus si sia evoluto in un contesto geografico ampio e che alcune specie potrebbero essersi disperse 
in Europa da altre aree geografiche. 
Grossomodo, i caratteri che distinguono le specie incluse in Parapodemus dalle specie dell’MN13-14 di 
Apodemus sono: taglia minore, molari più snelli, corona più brachiodonte, cuspidi con forma “meno 
definita”, assenza o bassa frequenza di t7, stefanodontia minore. D’altro canto, le specie di Apodemus 
dell’MN13-14 mostrano una serie di caratteri avanzati che sono diagnostici: t1 in posizione prossimale, t6 
e t9 di taglia comparabile e connessi, presenza di t7 (ovvero di una cresta più o meno rigonfia che 
connette t4 e t8), t12 ben definito, tma ben definito, cingulide labiale ben sviluppato e provvisto di 
cuspidi accessorie. 
La sistematica del genere Micromys non è meno complicata. Attualmente Micromys è rappresentato dalla 
sola specie Micromys minutus. Tuttavia, il genere contiene molte specie fossili del Miocene Superiore-
Pleistocene (Micromys tedfordi, Micromys chalceus, Micromys cingulatus, Micromys paricioi, Micromys 
bendai, Micromys kozaniensis, Micromys steffensi, Micromys coronensis, Micromys praeminutus, 
Micromys caesaris). Le più antiche specie appartenenti a questo genere risalgono tutte all’MN13 
dell’Europa e dell’Asia: Grecia (Storch & Dahlmann, 1995; Hordijk & De Bruijn, 2009; Van de Weerd, 
1979), Spagna, (García-Alix et al., 2008a), Italia (Colombero et al., 2014), Ucraina (Nesin & Storch, 
2004), Mongolia (Storch, 1987), Cina (Wu & Flynn, 1992). 
Horáček et al. (2013) hanno recentemente mostrato che molte delle specie primitive di Micromys non 
sono da ritenersi imparentate con la specie attualmente esistente M. minutus. La maggior parte delle 
specie del Paleartico occidentale rappresenterebbe un sub-clade di Micromys s.l. (=“panmonophylum” in 
Horáček et al., 2013), parallelo al sub-clade asiatico, “Micromys s. str.”, che includerebbe solo le specie: 
M. chalceus, M. tedfordi e M. minutus. Secondo Horáček et al. (2013), il genere Parapodemus come 
classicamente inteso (Van de Weerd, 1976), include in realtà specie imparentate con Apodemus (P. 
lugdunensis partim, P. barbarae e P. meini), come sostenuto da Martín-Suárez & Mein (1998), e specie 
che sono rappresentative del sub-clade del Paleartico occidentale di Micromys (P. lugdunensis partim, P. 
gaudryi e P. schaubi). Per questo motivo, Horáček et al. (2013) propongono di utilizzare il nome generico 
Parapodemus per indicare l’intero sub-clade “occidentale” di Micromys, contenente specie come M. 
cingulatus, M. paricioi, M. bendai, M. kozaniensis, M. steffensi e M. coronensis (a sua volta composto da 
M. praeminutus e M. caesaris). Tuttavia, le differenze tra le specie più primitive del sub-clade del 
Paleartico occidentale e quelle primitive di Apodemus sono piuttosto sfumate (Fig. 1.26).  
Come si vede, un consenso attorno alle questioni della sistematica di questi generi è lontano da essere 
raggiunto. In questa tesi, useremo i generi in questo senso: 
Apodemus = Apodemus sensu Van de Weerd (1976)/Apodemus s. str. sensu Horáček et al. (2013), ovvero 
specie dall’MN13 in poi. 
Parapodemus = Parapodemus (sensu Van de Weerd, 1976) pro parte, ovvero quelle specie primitive 
imparentate con gli Apodemus dall’MN13 in poi. 
Micromys = Micromys s.l. (“panmonophylum” in Horáček et al., 2013), ovvero le specie appartenenti ad 
entrambi i sub-cladi (Paleartico orientale e occidentale). 
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Fig. 1.26. Schema delle presunte relazioni filogenetiche, e della paleobiogeografia, dei cladi di muridi trattati in Horáček et al. (2013).  
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2. MATERIALI E METODI 
 
 
 

2.1. MATERIALE STUDIATO 
 
– Il materiale della fessura M013 è conservato presso il Museo di Geologia e Paleontologia 
dell'Università di Torino e consiste di 276 esemplari appartenenti a 10 taxa (Tab. 3.1). Il materiale è 
costituito da mascellari, mandibole e denti isolati. Più dettagliatamente, il materiale appartenente a 
Murinae nov. gen. nov. sp. consiste di 102 esemplari (24 mandibole, 32 mascellari e 46 denti isolati) per 
un totale di 165 denti (29 M1, 29 m1, 29 M2, 28 m2, 21 M3, 20 m3). Numeri di inventario: da PU12887 
a PU12962, da PU12971 a PU12976, da PU12978 a PU12983, da PU12987 a PU12990. Il materiale di 
Mystemys giganteus consiste di 4 esemplari (1 mascellare e 3 denti isolati) per un totale di 5 denti (un 
M1, due m1 e due M2). Numeri di inventario: da PU128732 a PU128735. 
– Il materiale del genere Apatodemus è conservato presso il DST dell'Università di Firenze e consiste di 
1498 molari (isolati o su mascellare/mandibola) provenienti dalla fessura F15 e 657 molari dalla F32. 
Numeri di inventario: da F15-0001 a F15-118, da F15-120 a F15-0302, da F15-0304 a F15-1050; da F32-
001 a F32-554. 
– Il materiale del genere Mikrotia è conservato presso il DST dell'Università di Firenze. Il materiale 
considerato consiste di soli m1, di cui 64 dalla fessura F15, 35 da F21b, 34 da F21c, 30 da F1, 96 da F8, 
94 da F9, 66 da SG, 31 da F32, per un totale di 450 m1. Numeri di inventario: F15-Sc1: 21, 24-25, 206-
215, 225-230; F15-Sc3: 22-23, 45-50, 205, 231-238; F15-Sc4: 198-204, 216-224, 284-288; F15-Sc5: 26, 
194-197, 448-451; F21-Sc3: 261-263; F21b-Sc4: 239-248; F21b-Sc5: 79-84, 95-98; F21b-Sc6: 249-260; 
F21c-Sc1: 89-90, 264-269, 283; F21c-Sc2: 85-88, 270-275, 452-455; F21c-Sc3: 91-94, 276-282; F1-Sc1: 
14-15; F1-Sc2: 289-291;mF1-Sc3: 10-11, 309-314; F1-Sc4: 7-9; F1-Sc5: 292-299; F1-Sc7: 300-301; F1-
Sc8: 12-13, 302-308; F8-Sc1: 74-78, 123-148; F8-Sc6: 68-73, 422-447; F8-Sc8: 315-340; F8-ScK: 61-67; 
F9-Sc1: 399-421; F9-Sc1C: 341-343; F9-Sc7: 51-56; F9-Sc8: 394-398; F9-Sc11: 27-29; F9-Sc12: 99-
115; F9-Sc13: 1-2, 5-6, 358-366; F9-Sc15: 3-4, 344-350; F9-Sc18: 30-32; F9-Sc20: 116-121; F9-Sc21: 
351-356; SG-Faltaerr: 19, 57, 59-60, 186-187, 367-375, 384-388; SG-F2: 16-18, 20, 33-38, 58, 174-179, 
376, 378-383, 389-391, 456-459; SG-F1: 180-185, 188-193, 377, 392-393; F32-ScA: 169-173; F32-Sc1: 
167-168; F32-Sc5: 149-153; F32-Sc6: 39-43, 154-155, 163-166; F32-Sc7: 44, 156-162. 
 
 
 

2.2. MATERIALE DI CONFRONTO 
 
– 160 molari (80 M1, 80 m1) di Apodemus gudrunae, 160 molari (80 M1, 80 m1) di Stephanomys sp., 
160 molari (80 M1, 80 m1) di Paraethomys sp. e 41 molari (15 M1, 26 m1) di Castillomys sp. dalla 
località Brisighella. Numeri di inventario: da BRS25-A-0001 a BRS25-A-0160, da BRS25-S-0001 a 
BRS25-S-0080, da BRS-P-0001 a BRS25-P-0080, BRS25-C-0001 a BRS25-C-0041. 
– 262 molari di Apodemus gudrunae, 40 molari di Micromys bendai e 49 molari di Apodemus atavus 
dalle località Moncucco Torinese e Verduno. Materiale conservato presso il Museo di Geologia e 
Paleontologia dell'Università di Torino. Numeri di inventario: vedi Colombero et al. (2014). 
– 140 molari di Apatodemus degiulii dalle località Rinascita 1 (30 M1 e 30 m1), Trefossi 1 (30 M1 e 30 
m1), Biancone 1 (20 M1). Materiale conservato presso il Museo Naturalis di Leiden, numeri di 
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inventario: Rinascita 1, M1: 813892-813921, Rinascita1, m1: 813958-813987, Trefossi 1, M1: 814308-
814337, Trefossi 1, m1: 814338-814367, Biancone 1, M1: 813922-813941. 
– 20 molari di Apodemus dominans dalla località Csarnota 2. Materiale conservato presso il DST 
dell'Università di Firenze, numeri di inventario: da CSA2-001 a CSA2-020. 
– Calchi di 27 molari di Apodemus orientalis dalla località Ertemte 2 e calchi di 6 molari della stessa 
specie dalla località Harr Obo 2. Numeri di inventario: da SMF 87/154 a SMF 87/180, da SMF 87/296 a 
SMF 87/301. Materiale conservato presso il DST dell'Università di Firenze. Materiale originale 
conservato presso il Museo Senckenberg di Francoforte. 
– Calchi di 45 molari di Micromys chalceus da Ertemte 2 e calchi di 15 molari della stessa specie da Harr 
Obo 2. Numeri di inventario:, da SMF 87/250 a SMF 87/292, , da SMF 87/343 a SMF 87/357. Materiale 
conservato presso il DST dell'Università di Firenze. Materiale originale conservato presso il Museo 
Senckenberg di Francoforte. 
– Calchi di 42 molari di Hansdebruijnia pusillus da Ertemte 2 e calchi di 25 molari della stessa specie da 
Harr Obo 2. Materiale conservato presso il DST dell'Università di Firenze. Materiale originale conservato 
presso il Museo Senckenberg di Francoforte, numeri di inventario: da SMF 87/212 a SMF 87/249, da 
SMF 87/318 a SMF 87/342. Materiale conservato presso il DST dell'Università di Firenze. Materiale 
originale conservato presso il Museo Senckenberg di Francoforte. 
– 48 m1 di Mikrotia sp. a (Masini et al. 2013) dalla località Rinascita 1 e 5 m1 da Trefossi 1. Materiale 
conservato presso il Museo Naturalis di Leiden, numeri di inventario: Rinascita1, m1: RGM 179708-
1797408, RGM 335917-335931; Trefossi 1, m1: RGM 813814, 813820, 813825, 813826, 813829. In 
aggiunta, sono stati esaminati svariati M1 da Rinascita 1 senza numero di inventario. 
– 39 m1 di Mikrotia maiuscula da Rinascita 1, 20 m1 da Trefossi 1 e 19 dalla località Biancone 1. Si noti 
che gli esemplari qui citati di Rinascita 1 e Trefossi 1 sono originariamente attribuiti a M. parva 
(Freudenthal, 1976) e sono così inventariati al Naturalis di Leiden. In questa trattazione sono indicati 
come appartenenti a M. maiuscula come conseguenza della revisione del quadro biocronologico 
successivo alla scoperta del campione M013 (sezione 4.1.2). Materiale conservato presso il Museo 
Naturalis di Leiden, numeri di inventario: Rinascita 1, m1: RGM 179659-179661, 179663-179666, 
179668, 179670, 179673, 179675-179676, 179680, 179682, 179685-179686, 179690, 335897-335916, 
335932-335933; Trefossi 1, m1: RGM 813794-813813; Biancone 1, m1: RGM 149150, 149216-149219, 
149241-149246, 149249-149250. 
– 31 m1 di Mikrotia parva da Biancone 1. Materiale conservato presso il Museo Naturalis di Leiden, 
numeri di inventario: RGM 179868-179872, 179874-179881, 179883-179884, 179886-179889, 179891-
179892, 179898, 179900, 179902-179907, 179916-179917. 
 
 
 

2.3. STRUMENTAZIONE E SOFTWARE 
 
Il materiale è stato osservato e descritto tramite microscopio Wild Heerbrugg e misurato con un sistema 
Wild Heerbrugg MMS 235 montato su microscopio Leitz Wetzlar Elvar. 
Il materiale è stato fotografato con un sistema Leica DC150 montato su microscopio Wild Heerbrugg 
Type 308700. Alcuni esemplari di Apatodemus degiulii sono stati fotografati col microscopio a scansione 
elettronica (SEM) Cambridge S-360 dell'Università di Torino (Dipartimento di Scienze della Terra). 
I dati sono stati elaborati con software Microsoft Excel, IBM SPSS e PAST. 
L'elaborazione grafica delle immagini è stata fatta con Adobe Photoshop e Adobe Illustrator. 
Gli esemplari della collezione di Leiden sono stati osservati tramite microscopio Leica MZ16 A e 
fotografati tramite software Leica Application Suite. 
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2.4. ANALISI MORFOLOGICA-NOMENCLATURA DEI CARATTERI MORFOLOGICI 
 
I molari superiori sono indicati con lettere maiuscole (M1, M2, M3) mentre quelli inferiori con lettere 
minuscole (m1, m2, m3).  
Per i cricetidi la nomenclatura dei caratteri dentari segue Mein & Freudenthal (1971a), Freudenthal et al. 
(1994), Casanovas-Vilar (2007), Gomes Rodrigues et al. (2012). In Fig. 2.1 è riportata l'esaustiva 
nomenclatura di Gomes Rodrigues et al. (2012), tuttavia, vista la peculiare morfologia di Mystemys 
giganteus, in Fig. 3.3 è riportata una nomenclatura ad hoc. 
Per i muridi la nomenclatura utilizzata è quella di Van de Weerd (1976; Fig. 2.2), con l'eccezione di 
“tma” (Michaux, 1971) al posto “acd” (antero-central cusp). Il termine “t1 doppio” (“twinned t1” in 
Storch & Dahlmann, 1995) è usato per indicare un t1bis molto sviluppato che si presenta come un 
raddoppio del t1. Il termine t1bis è utilizzato quando il tubercolo accessorio ha l'aspetto, più comune, di 
protuberanza a forma di cresta. Le abbreviazioni anatomiche sono: c1, per la cuspide accessoria più 
arretrata nei molari inferiori; t1-t12, per indicare i tubercoli 1-12; tma, per indicare la cuspide anteriore di 
m1. 
Per il muride endemico Mikrotia la nomenclatura segue Freudenthal (1976). L’indice di complessità 
morfologica del m1 di Mikrotia segue il criterio stabilito da Freudenthal (1976): viene contato il numero 
di creste in m1; se la cresta anteriore è singola viene contata come mezza cresta, mentre se è suddivisa si 
considera come cresta intera. Per esempio, se un m1 ha tre creste e la cresta anteriore singola, avrà indice 
morfologico (IM) 3,5. Nella presente trattazione, i morfotipi molto primitivi, in cui sono presenti tre 
creste più una cresta anteriore singola ma poco sviluppata, vengono arbitrariamente contati come 
morfotipi “3,25” per indicare la minor complessità morfologica rispetto ai morfotipi “3,5” che hanno 
cresta anteriore più sviluppata.  
Per l'analisi della frequenza dei morfotipi in Apatodemus degiulii si è sempre sottocampionato. La 
frequenza del morfotipo è indicata con la percentuale e il relativo rapporto tra gli esemplari che 
presentano il carattere indicato e quelli considerati. Il sottocampionamento dipende dal carattere preso in 
esame: per certi caratteri è stato preso in esame tutti gli esemplari in cui il carattere è osservabile (i.e. 
presenza del t1 doppio in M2 = 64/230 = 28%), per altri si è esaminato un sottocampione in nessun caso 
inferiore alle 50 unità.  

 
 

Figura 2.1. Nomenclatura dei caratteri morfologici dentari dei cricetidi. Da Gomes Rodrigues et al. (2012). 
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Fig 2.2. Nomenclatura dei caratteri dentari dei muridi. a: tma o cuspide anterocentrale; b: cuspide antero-labiale o anteroconide 
labiale; c: cuspide antero-linguale o anteroconide linguale; d: protoconide; e: metaconide; f: ipoconide; h: cingolo (o tubercolo) 
posteriore; j: c1 o cuspide accessoria posteriore; k: cuspidi accessorie del cingolo labiale; i; sperone longitudinale; I: cuspide 
anterolabiale (m2 e m3). Nei molari superiori le cuspidi sono numerate e indicate con la lettera “t” (tubercolo). Da Van de Weerd 
(1976). 

 
 

 
2.5. ANALISI DIMENSIONALE 
 
Lunghezza e larghezza sono indicate con le lettere maiuscole L (Length) e W (Width). Le misure sono 
espresse sempre in millimetri (mm). 
Per le misure di lunghezza e larghezza sono stati calcolati i parametri statistici di base: media, minimo, 
massimo, deviazione standard. In qualche caso è stato calcolato il numero minimo di individui (MNI), il 
coefficiente di variazione (CV), intervallo di confidenza al 95% della media (CI 95%) o l'errore standard 
(se 95%).  
Per gli esemplari di Mikrotia e del Muridae nov. gen. nov. sp. è stata considerata una varietà di variabili 
relative al m1 (Fig. 2.3). Le variabili sono alcune di quelle considerate da Abbazzi et al. (1993). I dati 
relativi a queste variabili sono perlopiù una compilazione del dataset (non pubblicato) alla base della 
pubblicazione di Abbazzi et al. (1993), ma per alcuni dei campioni più antichi le misure sono state prese 
ex novo. Le variabili sono: 
– Lunghezza del dente: lunghezza totale (TL, Total Length) e lunghezza occlusale (OL, occlusal length). 
– Numero di creste: indica la complessità morfologica del dente e segue Freudenthal (1976), vedi sezione 
2.4. 
– Lunghezza dell'anteroconide: ACCL/OL (=100*lunghezza dell'anteroconide/lunghezza occlusale). 
Esprime la lunghezza dell'anteroconide rispetto alla lunghezza occlusale del dente, in analogia con 
l'indice A/L che si usa per gli arvicolidi. ACCL è misurata dal limite anteriore del tma al bordo posteriore 
della terza cresta linguale, contata a partire dalla parte posteriore del dente. Nelle specie più derivate di 
Mikrotia, il bordo posteriore della terza cresta linguale è dritto e la misura è facilmente ripetibile. Nelle 
forme più primitive (indice morfolofgico “3,5” o “3,25”), la cui parte anteriore di m1 è più simile a quella 
mostrata dai muridi continentali, il bordo posteriore della cresta è obliquo e la misurazione è più incerta. 
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Per convenzione, in queste forme primitive, ACCL è stato misurato dal bordo anteriore del tma al punto 
di giunzione tra la terza e la seconda coppia di creste. In tal modo la misura è accurata. 
– Spessore dello smalto: TDE (thickness of the distal enamel), consiste nella misura dello spessore dello 
smalto del bordo posteriore della seconda cresta linguale. 
– Altezza della corona dentaria: MSDH/TL (= 100*altezza massima della linea sinuosa sul lato 
linguale/lunghezza totale del dente). MSDH si misura dal punto più basso a quello più alto della linea 
sinuosa. Si tratta di un parametro simile, ma non strettamente omologo, a quello usato per gli arvicolidi 
(HSDH=altezza del sinuide posteriore sul lato labiale). Anche in questo caso, la misura del parametro è 
molto più difficile nelle popolazioni primitive. In queste ultime, infatti, la linea sinuosa è scarsamente 
visibile e spesso non c'è grande differenza tra il suo punto più basso e più alto. Il confronto tra le misure 
compilate dal dataset di Abbazzi et al. (1993), usate anche nel lavoro di Maul et al. (2014), e quelle prese 
ex novo mostra come la misura di MSDH/TL nelle popolazioni primitive sia soggetta ad un errore molto 
elevato e come operatori diversi ottengano valori tra loro anche molto differenti. 
 

 
 
Figura 2.3. Primo molare inferiore di Mikrotia in vista occlusale (A) e linguale (B) che mostra le misure utilizzate nel presente 
lavoro. Abbreviazioni: 1-5, numero di creste; ACCL, lunghezza occlusale del complesso dell'anteroconide; MSDH/TL, altezza del 
sinuide più alto sul lato linguale del molare, misurata dal punto più basso a quello più alto della linea sinuosa; OL, lunghezza 
occlusale; TDE, spessore del bordo posteriore della seconda cresta linguale; TL, lunghezza totale. Foto non in scala. 
 
 
 
 
  



    66 

 
  



                                                                                                                                 67 

 
 
 
 
 
 
 
 

3. RISULTATI 
 
 
 

3.1. L'ASSOCIAZIONE A MICROMAMMIFERI DELLA FESSURA M013 
 
L'associazione a micromammiferi della fessura M013 contiene i seguenti taxa: 

Chiroptera indet. 
Apulogalerix cf. pusillus Masini & Fanfani, 2013 

?Lartetium cf. dehmi (Viret & Zapfe, 1952) 
Stertomys simplex Martín-Suárez & Freudenthal, 2007 
Stertomys lyrifer Martín-Suárez & Freudenthal, 2007 

Hattomys cf. nazarii Freudenthal, 1985 
Mystemys giganteus nov. gen. nov. sp. Savorelli & Masini, in press. 

Mikrotia cf. parva Freudenthal, 1976 
Mikrotia sp. 1 

Murinae nov. gen. nov. sp. 
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La seguente tabella (Tab. 3.1) presenta il materiale esaminato. 
 

Specie 
Esemplari Elementi Dentari 

MNI Is Mx Md tot Pn/a M1 M2 M3 Pn/a M1 M2 M3 tot 
Chiroptera indet.  1  1   1      1 1 

Apulogalerix cf. pusillus 4  4 8 2 1   2 2 1  8 3 
Lartetium cf. dehmi   5 5     4 4 5 2 8 4 
Stertomys simplex 12 7 13 32 7 9 2  1 13 12 7 51 7 
Stertomys lyrifer 54 35 22 111 31 41 37 10 4 27 18 10 178 22 

Hattomys cf. nazarii 1   1  1       1 1 
Mystemys giganteus 3 1  4  1 2   2   5 2 

Mikrotia cf. parva 2   2  1    1   2 2 
Mikrotia sp.1 10   10  5  1  3 1  10 3 

Murinae nov.gen. nov.sp. 46 32 24 102  29 32 22  30 29 23 165 18 
 
Tab. 3.1. Schema sinottico del materiale esaminato. Is: denti isolati; Mx: mascellari; Md: mandibole; Pn/a: premolari e antemolari; 
MNI: numero minimo di individui. Da Masini et al. (2013). 

 
 

 
 

Fig. 3.1. 1, 2. Stertomys lyrifer: 1, serie dentaria superiore sinistra da P4 a M3 (PU 128825); 2, serie dentaria inferiore sinistra da p4 
a m3 (composta da PU 128764 e PU 128832). 3, 4. Stertomys simplex: 3, serie dentaria superiore destra da P4 a M2 (composta da 
PU 128783 e PU 128844); 4, serie dentaria inferiore destra da m1 a m3 (PU 128845). 5. Chiroptera indet.: M2 destro (PU 128991). 
6, 7. Murinae nov. gen., nov. sp.: 6, serie dentaria superiore sinistra da M1 a M3 (PU 128952); 7, serie dentaria inferiore sinistra da 
m1 a m3 (PU 128937). 8. Hattomys cf. nazarii: M1 sinistro (PU 128736). 9, 10. Mikrotia cf. parva: 9, M1 destro (PU 128985); 10, 
m1 sinistro con IM 3,5 (PU 128963). 11, 12. Mikrotia sp. 1: 11, M1 sinistro (PU 128980); 12, m1 sinistro (PU 128964). 13-16. 
Mystemys giganteus nov. gen. nov. sp.: 13, M1 e M2 sinistri (PU 128732); 14, m1 sinistro (PU 128733); 15, M2 sinistro (PU 
128734); 16, M1 destro (PU 128735). Scale: 3 mm; la barra A si riferisce agli esemplari 1-10, la barra B agli esemplari 11-16. Da 
Masini et al. (2013). 
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Fig. 3.2. 1, 2. ?Lartetium cf. dehmi: 1, frammento di mandibola sinistra con m2 e m3 (PU 128730); 2, frammento di mandibola 
sinistra con i, a1, a2, p4, m1 e m2 (PU 128729). 3, 4. Apulogalerix cf. pusillus: 3, frammento di mandibola sinistra con p3, p4, m1 e 
m2 (PU 128722); 4, M1 destro (PU 128726). Scale: 3 mm (1, 2), 5 mm (3, 4). Da Masini et al. (2013). 
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Ordine CHIROPTERA Blumenbach, 1779 

Chiroptera indet. 
 
Materiale: un singolo frammento di mascella destra con M2 (PU 128991) (Fig .3.1: 5).  
 
 

Ordine EULIPOTYPHLA Gregory, 1910 
Famiglia ERINACEIDAE Fischer von Waldheim, 1817 

Sottofamiglia GALERICINAE Pomel, 1848 
Genere Apulogalerix Masini & Fanfani, 2013 

 
Apulogalerix cf. pusillus Masini & Fanfani, 2013 

 
Materiale: ramo mandibolare orizzontale sinistro con m2-p3, un M1 destro, 2 P4 sinistri e 3 frammenti di 
mandibole senza denti.  
Misure: Tab. 3.2. Fig. 3.2: 3,4. Inventario: da PU 128719 a PU 126726. 
Descrizione: L'esemplare meglio conservato è un ramo mandibolare sinistro con gli alveoli di m3-p4 , 
parte del ramo ascendente, senza processo coronoideo, processo articolare e processo angolare. 
La serie premolare (grande rispetto ai molari) e la morfologia di p3-p4 e del P4 permettono di attribuire 
questi esemplari al genere Apulogalerix, il piccolo e diffuso galericino delle Terre Rosse. In particolare, 
gli esemplari mostrano i caratteri diagnostici del genere: l'aspetto rigonfio della corona dentaria, le 
cuspidi principali (protoconide e paracono) di p3-p4 e P3-P4 con aspetto conico e robusto, l'assenza del 
paralofide, paraconide basso e metaconide fuso al corpo del protoconide in p4. 
Commento: Il confronto con gli esemplari di Apulogalerix della collezione di Firenze (De Giuli et al., 
1987a; Masini, dati non pubblicati; Masini & Fanfani, 2013) mostra che le 4 mandibole della fessura 
M013 sono tra le più grandi, comparabili in taglia con quelle delle fessure F21b e F32. 
 

Mandibole 
Esemplare La1 La2 Lm1-m3 

PU 128719 5.64 7.6  
PU 128720 5.83   
PU 128721 5.83   
PU 128722 5.98 7.94 6.18* 

Denti 
Esemplare L1 W1 W2 

PU 128722 p3 1.93 1.24  
          p4 2.07 1.58  
          m1 2.48 1.64 1.8 
          m2 1.99 1.63 1.53 

PU 128723 m1 2.54 1.48 1.51 
PU 128724 P4 2.34 2.43 2.52 
PU 128725 P4 2.32 2.26 2.49 
PU 128726 M1 2.13 2.66 2.91 

 
Tab. 3.2. Misure di Apulogalerix. La1: lunghezza alveolare m1-3; La2: lunghezza alveolare p4-m3; L1: lunghezza della parete 
linguale; W1: larghezza del trigonide o larghezza dal mesostilo al protocono (nel P4 dal paracono al protocono); W2: larghezza del 
talonide o larghezza dal metastilo all'ipocono (in P4 dall'estremità distale della postparacrista all'ipocono); *: inferita. L'orientazione 
dei denti per la misura segue Prieto & Rummel (2009d). Misure in millimetri. Da Masini et al. (2013), modificata. 
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Ordine SORICOMORPHA Gregory, 1910 
Famiglia SORICIDAE Fischer von Waldheim, 1817 
Sottofamiglia CROCIDOSORICINAE Reumer, 1987 

Genere Lartetium Ziegler, 1989 
 

?Lartetium cf. dehmi (Viret and Zapfe, 1952) 
 
Materiale: un ramo mandibolare orizzontale sinistro con i1-m2; un ramo orizzontale destro con m1-m3 e 
con gli alveoli degli antemolari; un ramo mandibolare sinistro, rotto in corrispondenza degli alveoli del 
p4, con m1-m3 ed il ramo ascendente quasi completo; un frammento di ramo orizzontale sinistro con m1-
2; un frammento di ramo orizzontale sinistro con m2.  
Misure: Tab. 3.3. Fig. 3.2: 1,2. Inventario: da PU 128727 a PU 126731. 
Descrizione: Denti non pigmentati, condilo tipico dei Crocidosoricinae l.s.: piuttosto piccolo, sub-
triangolare, più largo che alto, con facette articolari non ben definite. Il m3 presenta un talonide ridotto, il 
p4 è piuttosto piccolo, piramidale, con la tipica superficie di usura a V ribaltata e con il ramo più lungo in 
corrispondenza del lato labiale. Sono presenti due antemolari: a2 è monocuspidato e molto più piccolo di 
a1, che è allungato ed ha taglia simile a quella del p4. L'incisivo è corto e robusto. 
Commento: De Giuli et al. (1987a) hanno segnalato la presenza di questo taxon nelle fessure F15 e F21b-
c e lo hanno considerato imparentato con “Sorex” dehmi (De Giuli et al., 1987a) o con “Myosorex” (De 
Giuli et al., 1990). Fanfani (1999) l'ha descritto in dettaglio e attribuito a Lartetium cf. dehmi, 
sottolineando la notevole somiglianza con il genere Lartetium, fatta eccezione per la mancanza di un a3 
ridotto, che è presente in Lartetium tra p4 e a2. Secondo Fanfani (1999) la scomparsa di a3 è un carattere 
derivato del taxon del Gargano. Tuttavia, la presenza di questo a3 residuale è considerata diagnostica del 
genere Lartetium, per cui l'attribuzione di Fanfani è problematica. Per questo motivo, in questa sede ci 
riferiamo al crocidosoricino del Gargano come a ?Larthetium cf. dehmi. Gli esemplari provenienti dalla 
fessura M013 sono importanti in quanto rappresentano un'ulteriore documentazione di un taxon che è 
piuttosto raro in Gargano e limitato alle sole fessure antiche. 
 

Mandibole 

Esemplare 
L  

m1-m3 
L  

i-m3 S1 S2 S3 H 

PU128727 3.82  1.48 1.55 1.52  
PU128728 3.6*  1.45 1.55 1.41 4.51 
PU128729 3.68* 7.03 1.43 1.46   
PU128730   1.53    
PU128731   1.48 1.47   

Denti 
Esemplare El. L Wtr Wta 

PU128727 
m1 1.54 0.92 1.03 
m2 1.48 0.93 0.98 
m3 1.16 0.74 0.49* 

PU128728 
m1 1.4 0.86 0.97 
m2 1.48 0.87 0.92 
m3 1.16 0.67 0.43* 

PU128729 
i 2.11   

m1 1.43 0.85 0.95 
m2 1.42 0.80 0.88 

PU128730 m1 1.46 0.84 1.04 
m2 1.51 0.97 0.99 

PU128731 m2 1.48 0.92 0.97 
 

Tab. 3.3. Misure di ?Lartetium. El: elemento dentario; S1, S2, S3: spessore del ramo mandibolare orizzontale all'estremità distale di, 
rispettivamente, m1, m2, e m3; H: altezza al ramo mandibolare ascendente; L: lunghezza totale del dente; Wtr: larghezza del 
trigonide; Wta: larghezza del talonide; *: inferita. L'orientazione dei denti per la misura segue Reumer (1984). Misure in millimetri. 
Da Masini et al. (2013), modificata. 
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Ordine RODENTIA Bowdich, 1821 
Famiglia GLIRIDAE Thomas, 1897 

Sottofamiglia MYOMIMINAE Daams, 1981 
Genere Stertomys Daams & Freudenthal, 1985 

 
Commento: Nella fessura M013 sono presenti due taxa di gliridi, diversi per taglia e morfologia: 
Stertomys simplex e, leggermente più grande in taglia, Stertomys lyrifer.  
Questi due ghiri sono endemici del Gargano e, fino ad adesso, erano presenti solo nella fessura Rinascita 
1 (Martín-Suárez & Freudenthal, 2007). Contrariamente a quanto accade a Rinascita 1, nella fessura 
M013 S. lyrifer è il più abbondante dei due. Le due specie sono chiaramente distinguibili per quanto 
riguarda la taglia dei molari inferiori, mentre quelle dei superiori sono parzialmente sovrapponibili. 
Entrambe le popolazioni della fessura M013 sono leggermente più piccole delle popolazioni-tipo, ma solo 
S. simplex mostra una discrepanza statisticamente significativa. 
 

 Stertomys simplex 

 
Lunghezza Larghezza 

n min media max devst CV 95% CI n min media max devst CV 95% CI 
P4 7 1.42 1.55 1.67 0.08 0.05 1.49 1.61 7 1.65 1.80 1.95 0.11 0.06 1.72 1.88 
M1 9 1.77 1.93 2.1 0.09 0.05 1.87 1.99 9 1.93 2.12 2.29 0.13 0.06 2.04 2.21 
M2 2 1.8 1.84 1.87 0.05 0.03 1.77 1.90 2 1.99 2.13 2.26 0.19 0.09 1.86 2.39 
p4                 
m1 12 1.87 2.03 2.13 0.07 0.04 1.99 2.07 11 1.65 1.77 1.88 0.07 0.04 1.73 1.81 
m2 12 1.8 2.00 2.12 0.08 0.04 1.95 2.05 12 1.76 1.93 2.06 0.09 0.04 1.88 1.98 
m3 6 1.68 1.78 1.89 0.09 0.05 1.71 1.85 6 1.49 1.66 1.76 0.10 0.06 1.58 1.74 

 Stertomys lyrifer 

 
Length Width 

n min media max devst CV 95% CI n min media max devst CV 95% CI 
P4 31 1.5 1.70 1.83 0.07 0.04 1.68 1.73 30 1.59 1.85 1.97 0.09 0.05 1.82 1.88 
M1 41 1.92 2.13 2.34 0.10 0.05 2.10 2.17 41 2.18 2.36 2.51 0.08 0.04 2.33 2.38 
M2 37 1.9 2.15 2.36 0.09 0.04 2.12 2.18 37 2.29 2.51 2.68 0.10 0.04 2.48 2.54 
M3 10 1.66 1.84 2.04 0.11 0.06 1.77 1.91 10 2.03 2.22 2.38 0.12 0.05 2.15 2.29 
p4 4 1.56 1.67 1.75 0.09 0.05 1.58 1.76 3 1.55 1.59 1.64 0.05 0.03 1.53 1.64 
m1 27 2.17 2.34 2.6 0.11 0.05 2.30 2.49 26 1.9 2.07 2.32 0.09 0.04 2.03 2.11 
m2 16 2.15 2.33 2.47 0.09 0.04 2.28 2.38 16 1.98 2.21 2.33 0.11 0.05 2.15 2.26 
m3 8 1.95 2.13 2.26 0.10 0.05 2.05 2.20 8 1.73 1.89 2.02 0.09 0.05 1.83 1.95 

 
Tab. 3.4. Misure e parametri statistici descrittivi per le due specie di Stertomys. n: numero di esemplari; Min: valore minimo; Max: 
valore massimo; devst: deviazione standard; CV: coefficiente di variazione; 95% CI: intervallo di confidenza della media al 95%. 
Misure in millimetri. Da Masini et al. (2013), modificata. 

 
 

Stertomys simplex Martín-Suárez & Freudenthal, 2007 
 
Misure: Tab. 3.4. Fig. 3.1: 3,4. Inventario: PU 128748, PU 128753, PU 128758-59, PU 128769-72, PU 
128774-75, PU 128782-83, PU 128796, PU 128804-06, PU 128810-11, PU 128822, PU 128840-45, PU 
128849-50, PU 128857, PU 128865, PU 128867-69. 
Materiale: 32 esemplari, tra cui 13 mandibole, 7 mascellari e 12 denti isolati, per un totale di 51 denti.  
Descrizione: La morfologia degli esemplari è compatibile con quella degli esemplari tipo di Rinascita 1. 
L'unica differenza si trova nell'anterolofo del P4: tutti gli esemplari di M013 hanno l'anterolofo diviso in 
due parti, in sei esemplari su sette la porzione più lunga è in posizione anteriore mentre quella più corta è 
in posizione antero-linguale. La presenza dell'anterolofo diviso è riportata anche in pochi esemplari di 
Rinascita 1, ma negli esemplari di M013 un taglio ampio e profondo, in qualche caso, permette al 
protolofo di raggiungere il margine antero-linguale del dente. Tuttavia, quest'unica differenza, anche se 
peculiare, può essere considerata una variazione intraspecifica. 
 

Stertomys lyrifer Martín-Suárez & Freudenthal, 2007 
 
Misure: Tab. 3.4. Fig. 3.1: 1,2. Inventario: PU 128736-47, PU 128749-52, PU 128754-57, 
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PU 128760-68, PU 128773, PU 128776-81, PU 128794-95, PU 128797-803, PU 128807-809 PU 128812-
21, PU 128823-39, PU 128846-48, PU 128851-56, PU 128858-64, PU 128866, PU 128870-76 
Materiale: 111 esemplari, tra cui 22 mandibole, 35 mascellari e 54 denti isolati, per un totale di 178 
denti. 
Descrizione: La morfologia è coerente con quella degli esemplari della località tipo Rinascita 1. Gli 
esemplari di M013 mostrano un set completo di creste principali, secondarie e accessorie, ma solitamente 
non presentano creste e tubercoli addizionali, mostrando, quindi, una variabilità morfologica minore 
rispetto a quella di Rinascita 1. I molari superiori hanno solitamente da 9 a 12 creste, con M2 e M3 che 
presentano una morfologia leggermente più complessa di quella di M1. I molari inferiori hanno 
generalmente 9 creste, con la tipica connessione a forma di lira tra centrolofide e mesolofide. 
 
 
 

Famiglia CRICETIDAE Fischer von Waldheim, 1817 
Sottofamiglia CRICETINAE Fischer von Waldheim, 1817 

Genere Hattomys Freudenthal, 1985 
 

Hattomys cf. nazarii Freudenthal, 1985 
 
Materiale e Misure: M1 (PU 128736): 3,89 x 2,66 mm. Fig. 3.1: 8. 
Descrizione: Un unico dente che presenta la tipica morfologia del genere Hattomys: smalto spesso sulle 
pareti esterne delle cuspidi, bordo labiale concavo, cuspidi compresse mesio-distalmente (i.e. “aspetto 
scavato”, Freudenthal, 1985), creste accessorie sul fondo delle valli, forma peculiare del mesolofo (forma 
“ad uncino”). La taglia e la morfologia dell'unico esemplare sono compatibili con gli esemplari di fessure 
quali F21a-b e Fina D, attribuiti a Hattomys nazarii (Freudenthal, 1985; Savorelli, 2013). 
 

Sottofamiglia CRICETIDAE INCERTAE SEDIS 
 

Mystemys giganteus nov. gen. nov. sp. 
 
Mystemys giganteus è trattato dettagliatamente nella sezione 3.2. 
 
 

Famiglia MURIDAE Illiger, 1811 
Sottofamiglia MURINAE Illiger, 1811 
Genere Mikrotia Freudenthal, 2006a 

 
Commento: Questo genere è qui rappresentato da due specie: una più picccola e con morfologia semplice 
di m1 e una più grande e derivata. La tassonomia di questo genere è ancora incompleta e alcune specie 
non sono formalmente descritte. Freudenthal (1976), l'unico lavoro in cui è presente la tassonomia 
formale di Mikrotia, descrive tre specie: Mikrotia parva, Mikrotia maiuscula e Mikrotia magna. 
La specie piccola di M013 può essere riferita a M. cf. parva, mentre quella più grande è informalmente 
indicata come Mikrotia sp. 1. 
 

Mikrotia cf. parva Freudenthal, 1976 
 
Misure: M1 (PU 128985): 3,29 x 2,2 mm; m1 (PU 128963): 3,21 x 1,9 mm. Fig. 3.1: 9,10. 
Materiale: Un m1 sinistro ed un M1 destro.  
Descrizione: I denti hanno la tipica morfologia del genere e hanno una corona più brachiodonte rispetto 
alle forme più derivate di Mikrotia. La corona di M1 è stefanodonte con t1bis ridotto, t7 assente e t12 ben 
definito. I tubercoli t3-t6-t9 sono equidistanti. I tubercoli t1 e t3 sono quasi allineati con t2. Il m1 ha tre 
creste trasversali e la cuspide anteriore ben sviluppata e non suddivisa. Questo morfotipo corrisponde ad 
un Indice Morfologico pari a 3,5 (sezione 2.4) di Freudenthal (1976).  
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Commento: La morfologia e la taglia sono paragonabili a quelle di M. parva di Biancone 1, la taglia è 
più grande rispetto alla Mikrotia piccola di Rinascita 1. Gli esemplari di M013 sono compatibili anche 
con la Mikrotia piccola delle fessure F15 e F21a-b (Lineage 1 in Abbazzi et al., 1993). La piccola 
Mikrotia di M013 può essere attribuita, con buon margine di sicurezza, a Mikrotia cf. parva. 
 

Mikrotia sp. 1 
 
Misure: M1: 4,66 x 3,28 mm, 4,97 x 3,32 mm, 5,05 x 3,36 mm, 4,71 x 3,12 mm, 4,24 x 3,09 mm (media 
4,73 x 3,23 mm); M3: / x /, m1: 4,80 x 2,72 mm, 4,73 x 2,77 mm, 4,56 x 2,77 mm (media 4,70 x 2,75 
mm); m2: 2,79 x 2,78 mm. Inventario: M1 PU 128968-70, PU 128977, PU 128984; M3 PU 128986; m1 
PU 128964-66 ; m2 PU 128967. Fig. 3.1: 11,12. 
Materiale: 10 denti isolati: 5 M1, 1 M3, 3 m1 e 1 m2.  
Descrizione: I denti sono più grandi e ipsodonti di quelli di Mikrotia cf. parva, inoltre il t1bis di M1 è più 
sviluppato. Due m1 presentano quattro creste e una cuspide anteriore non ben suddivisa (IM = 4,5), 
mentre l'altro m1 ha quattro creste (IM = 4).  
Commento: Gli esemplari di Mikrotia sp. 1 sono analoghi a quelli della specie grande delle fessure F21a-
b (Lineage 2 in Abbazzi et al., 1993). 
 

Murinae nov. gen. nov. sp. 
 
Murinae nov.gen.nov.sp. è trattato dettagliatamente nelle sezione 3.3. 
 
 
 
Associazione della fessura M013-Commento: L'associazione a micromammiferi della fessura M013 
include l'Echinosoricinae Apulogalerix cf. pusillus, il Crocidosoricinae, ?Lartetium cf. dehmi; le specie di 
Myomiminae, Stertomys simplex e Stertomys lyrifer; il nuovo genere di Cicetidae incertae sedis Mystemys 
giganteus e un unico esemplare di Hattomys cf. nazarii. I Muridae includono Mikrotia cf. parva, Mikrotia 
sp. 1 ed un nuovo genere e specie di Murinae, filogeneticamente legato a Mikrotia. 
La presenza del nuovo Murinae e del nuovo Cricetidae, quella dei due ghiri e del Crocidosoricinae, 
insieme all'assenza di “Apodemus” e Prolagus, indicano che l'associazione di M013 è la più antica tra 
quelle rinvenute in Gargano. La presenza di Hattomys cf. nazarii, Mikrotia cf. parva e Mikrotia sp1 è 
probabilmente frutto di contaminazione del deposito con materiale più recente. 
Questi risultati saranno discussi dettagliatamente nella sezione 4.1. 
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3.2. MYSTEMYS GIGANTEUS 
 

Classe MAMMALIA Linnaeus, 1758 
Ordine RODENTIA Bowdich, 1821 

Sottordine MYOMORPHA Brandt, 1855 
Superfamiglia MUROIDEA Illiger, 1811 

Famiglia CRICETIDAE Rochebrune, 1883 
Sottofamiglia CRICETIDAE INCERTAE SEDIS 

Genere Mystemys gen. nov. 
(Figg. 3.1: 13-16; 3.4; 3.5: 1-5; 3.6: 1-5) 

 
Sinonimie.  
2013 Cricetodontinae nov. gen.; Masini et al., pag. 56, pl. 5, Figg. 13-16. 
 
Specie Tipo. Mystemys giganteus. 
 
Diagnosi. Cricetide di taglia gigante (lunghezza di M1: 6,23 mm) con un pattern molare primitivo, corona 
dentaria moderatamente ipsodonte, cuspidi robuste e rigonfie, creste inspessite con forma a tubercolo, 
valli strette e profonde, smalto molto spesso e debolmente crenulato. Nei molari inferiori le cuspidi 
linguali sono leggermente inclinate in avanti rispetto a quelle labiali. Nei molari superiori le cuspidi 
linguali sono quasi allineate con quelle labiali. In M1 e M2 il posterolofo è ridotto alla sua parte 
prossimale, ben fuso con ipocono e metacono, e il posteroseno è assente. M1 e M2 presentano un 
mesocono molto grande, dal quale si dirama un lungo mesolofo. Un pattern simile è presente nella parte 
anteriore di M1, nella quale è presente un anterolofulo inspessito da cui si dirama un lungo 
anteromesolofo. I molari superiori mostrano un ectolofo poco sviluppato e incompleto. In M1 e M2 il 
protocono ed il metacono non sono connessi o lo sono debolmente. 
 
Diagnosi Differenziale.  
Mystemys differisce dalla maggior parte dei cricetidi conosciuti per: taglia gigante, creste a forma di 
tubercolo, cuspidi estremamente rigonfie e valli strette. 
Mystemys differisce da Hattomys per l'anterocono di M1 singolo e stretto (il lato linguale del molare è 
rientrante), anteroconide di m1 non suddiviso, assenza di connessioni simmetriche tra le cuspidi principali 
dei molari superiori, entolofo debole o assente, mesocono/ide grande, smalto spesso e debolmente 
crenulato, posterolofo a forma di tubercolo. 
Queste stesse caratteristiche permettono di distinguere Mystemys dai generi indicati in questa tesi come 
“Cricetini moderni” (sezione 1.6), come Cricetulodon, Neocricetodon, Allocricetus, Apocricetus, 
Cricetus. Mystemys, infatti, non presenta il tipico pattern a sei cuspidi nei primi molari. 
Mystemys differisce dai generi indicati in questa tesi come “Cricetodontini moderni” (sezione 1.6), come 
Hispanomys, Byzantinia, Ruscinomys, poichè presenta ectolofi interrotti nei molari superiori, un 
anteroconide più grande e anterocono singolo.  
Mystemys differisce da Cricetodon per l'anteroconide più grande e largo, anterocono singolo, entolofo 
debole o assente. 
Mystemys differisce da Lartetomys per l'anterocono singolo, la presenza di ectolofi, l'assenza del 
posteroseno, l'ipolofulide anteriore obliquo. 
Mystemys differisce da Karydomys per il posteroseno assente, protolofulo anteriore debole o assente, 
presenza di mesocono/ide, protolofulo anteriore assente in M2. 
Mystemys differisce da Mixocricetodon per l'anterocono/ide singolo, posteroseno assente, ipolofulide 
posteriore assente. 
Mystemys differisce da Collimys per l'anteroconide singolo, posteroseno assente, presenza di 
mesocono/ide. 
Mystemys differisce da Renzimys per anterocono e anterolofulo singoli, posteroseno assente, presenza di 
mesocono/ide, entolofo debole o assente. 
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Mystemys differisce da Democricetodon per l'anterocono/ide più grande, posteroseno assente, presenza di 
mesocono/ide, entolofo debole o assente, protolofulo anteriore assente in M2, presenza di ectolofo 
posteriore. 
Mystemys differisce da Megacricetodon per anterocono/ide singolo più tutti gli altri caratteri indicati per 
Democricetodon. 
Mystemys differisce da Eumyarion per l'assenza di connesioni trasversali tra le cuspidi principali dei 
molari superiori e inferiori, assenza di bracci posteriori del protoconide e ipoconide nei molari inferiori, 
assenza di protolofulo anteriore in M2. 
 
Derivatio nominis. Mystemys prende il nome dalla parola greca “Mysterion” che significa “mistero”, per 
indicare la natura enigmatica di questo genere. 
 
Materiale. Un frammento di mascellare sinistro con M1-2, un M2 sinistro, un m1 sinistro, un m1 destro. 
Il materiale è conservato presso il Museo di Geologia e Paleontologia dell'Università di Torino. 
Inventario: PU 128732-35. Misure: Tab. 3.5. 
 
Distribuzione. Riempimento della fessura M013, nelle cave di calcari tra Apricena e Poggio Imperiale 
(Gargano, Foggia). La fessura si trovava presso il limite meridionale dell'area di cava conosciuta come 
Cava Pirro, oggigiorno come Cava Gaetano Dell'Erba. La fessura era localizzata ad ovest (a destra 
guardando la parete di cava) del sito Pirro 10 (Bertok et al., 2013: Fig. 3g; Fig. 1.8). Mystemys giganteus 
è una forma endemica che si trova esclusivamente nella fessura M013, che rappresenta la popolazione più 
antica tra quelle rinvenute nei riempimenti a “Terre Rosse” dell'area del Gargano. 
 
Età. Miocene Superiore. 
 

 
Mystemys giganteus nov. sp. 

(Figg. 3.1: 13-16; 3.4; 3.5: 1-5; 3.6: 1-5) 
 
Sinonimie.  
2013 Cricetodontinae nov. gen. nov. sp.; Masini et al., pag. 56, pl. 5, Figg. 13-16.  
 
Diagnosi. La stessa del genere. 
 
Derivatio nominis. Mystemys giganteus prende il nome dalla parola latina “giganteus”, che significa 
“gigantesco”, “relativo ai Giganti”, per indicare la taglia gigantesca di questo taxon. 
 
Olotipo. Frammento di mascella sinistra con M1 e M2. Inv. PU 128732 (Figg. 3.4; 3.1: 13; 3.5: 1,2; 3.6: 
1,2). 
 
Paratipo. m1 sinistro isolato. Inv. PU 128734 (Figg. 3.1: 14; 3.5: 4; 3.6: 4). 
 
Materiale. Lo stesso del genere. 
  
Località tipo. Riempimento della fessura M013, nelle cave di calcari tra Apricena e Poggio Imperiale 
(Gargano, Foggia). 
 
Distribuzione. La stessa del genere.  
 
Età. Miocene Superiore. 
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Fig. 3.3. Nomenclatura dei caratteri morfologici di Mystemys giganteus. A sinistra, M1 sinistro (PU 128732), a destra, m1 sinistro 
(PU 128734). 1-Anterocono; 2-Anterolofo; 3-Anterolofulo; 4-Anteromesolofo; 5-Sperone anteriore del Paracono; 6-Protocono; 7-
Paracono; 8-Ectolofo posteriore; 9-Mesolofo; 10-Mesocono; 11-Connessione Mesolofo-Metacono; 12-Ipocono; 13-Metacono; 14-
Posterolofo; 15-Anteroconide; 16-Anterolofulide; 17-Metalofulide anteriore; 18-Protoconide; 19-Metaconide; 20-Ectolofide; 21-
Mesolofide; 22-Mesoconide; 23-Ectomesolofide; 24-Ipolofulide anteriore; 25-Entoconide; 26-Ipoconide; 27-Posterolofide. Da 
Savorelli & Masini (in press). 

 

Mystemys giganteus 

  Esemplare L W 
M1 sinistro PU128732 6.23 3.75 
M2 sinistro PU128732 4.31 3.34 
M2 sinistro PU128733 4.86 3.81 
m1 sinistro PU128734 6.02 3.76 
m1 destro PU128735 5.81 3.71 

 
Tab. 3.5. Misure dei cinque esemplari di Mystemys giganteus. Da Savorelli & Masini (in press). 

 

 
3.2.1. Descrizioni 
Frammento di mascella sinistra con M1-M2 (PU128732, Fig. 3.4) – il margine posteriore della placca 
zigomatica si trova in corrispondenza della metà della lunghezza di M1. Il margine posteriore del foramen 
incisivum è allineato con l'anterocono di M1. In corrispondenza della metà della larghezza 
dell'anterocono di M1 parte una cresta dritta che delimita l'incontro tra il mascellare ed il palato. La parete 
esterna del mascellare, nella sua porzione anteriore alla placca zigomatica, è marcatamente sub-verticale. 
 

 
 

Fig. 3.4. Frammento di mascella sinistra con M1-2 (Olotipo, PU 128732). Da Savorelli & Masini (in press), modificata. 
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Fig. 3.5. Resti dentari di Mystemys giganteus in vista occlusale, con relativo disegno della morfologia: 1, M1 sinistro (PU 128732); 
2, M2 sinistro (PU 128732); 3, M2 sinistro (PU 128733); 4, m1 sinistro (PU 128734); 5, m1 destro (PU 128735). Da Savorelli & 
Masini (in press), modificata. 
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M1 sinistro (PU 128732, Figg. 3.1: 13; 3.4; 3.5: 1; 3.6: 1) – L'anterocono è singolo, tuttavia l'anterolofo 
linguale è inspessito e tubercolare, per cui l'impressione che si ha è quella di un anterocono doppio. La 
separazione tra la singola cuspide dell'anterocono e l'anterolofo linguale è segnata da una piccola 
depressione sulla parete mesiale della corona dentaria. L'anterolofulo è obliquo, robusto e inspessito, 
connette l'angolo anterolabiale del protocono con l'anterocono. Un anteromesolofo con forma tubercolare 
si dirama dall'anterolofulo e raggiunge il bordo labiale del dente, formando un anterostilo. 
L'anteromesolofo è connesso con il paracono tramite una piccola e bassa cresta longitudinale (sperone 
anteriore del paracono). 
Il braccio anteriore dell'ipocono è obliquo e si estende nel complesso del mesocono-mesolofo, che ha una 
forma simile a quella del complesso anterolofulo-anteromesolofo nella parte anteriore del dente. 
Il mesolofo è inspessito e di forma tubercolare: è connesso con il cingolo labiale del mesoseno tramite 
una cresta trasversale appena visibile, è connesso con il paracono tramite un ectolofo (ectolofo 
posteriore/sperone posteriore del paracono) poco sviluppato, infine, è connesso anche con il metacono 
tramite la connessione mesolofo-metacono, che è più sviluppata rispetto all'ectolofo posteriore. 
Il cingolo del mesoseno è costituito da un rigonfiamento dello smalto. L'entolofo (braccio posteriore del 
protocono) e il protolofulo posteriore sono entrambi assenti: di conseguenza, il mesocono non è connesso 
nè col protocono nè col paracono e la stretta valle che separa queste due cuspidi ha forma ad “S” ed è 
continua dal seno all'anteroseno. 
Il posterolofo è ridotto alla parte prossimale, che è inspessita e a forma di tubercolo. È ben fuso con 
l'ipocono e col metacono (tramite un metalofulo posteriore obliquo), di conseguenza il posteroseno è 
assente. 
L'esemplare mostra un'unica radice linguale fusa, mentre le altre radici non si possono osservare poichè il 
dente è inserito nel frammento di mascella. In vista laterale, la corona dentaria risulta moderatamente 
ipsodonte, le cuspidi principali sono orientate leggermente all'indietro e le cuspidi labiali sono 
leggermente più alte di quelle linguali. Si osserva anche che anterolofulo e mesocono sono molto alti. 
 
M2 sinistro (PU 128732, Figg. 3.1: 13; 3.4; 3.5: 2; 3.6: 2) – Il complesso anterocono-anterolofulo è molto 
spesso e la sua forma ricorda quella dell'anterolofulo di M1. L'anterolofo linguale è debole e delimita il 
protoseno, quello labiale è assente e l'anteroseno è solo accennato.  
Il protolofulo anteriore è assente, a connettere il paracono e l'anterocono c'è una corta e debole cresta 
longitudinale. Protocono e paracono sono connessi da una cresta trasversale estremamente bassa, sul 
fondo della valle che separa le due cuspidi anteriori. 
L'entolofo è assente e il protolofulo posteriore è molto basso. Come in M1, il braccio anteriore 
dell'ipocono si prolunga nel mesocono, dal quale si dirama un mesolofo tubercolare che arriva al bordo 
labiale del molare, formando un mesostilo. 
Un debole ectolofo posteriore connette paracono e mesolofo. È presente anche una debole connessione 
mesolofo-metacono, più alta e localizzata in posizione più labiale rispetto all'ectolofo posteriore. Il 
cingolo del mesoseno è assente. La parte distale del molare è analoga a quella descritta per M1, con la 
differenza che la costrizione tra ipocono e posterolofo tubercolare è qui leggermente più marcata. 
Si può osservare la presenza di due radici sotto il lato labiale del molare, mentre le radici linguali non 
sono osservabili. Come in M1, in vista laterale le cuspidi linguali sono leggermente più basse di quelle 
labiali e tutte le cuspidi principali sono leggermente orientate all'indietro. 
 
M2 sinistro (PU 128733, Figg. 3.1: 15; 3.5: 3; 3.6: 3) – Questo esemplare è più usurato di PU128732. In 
vista occlusale si può notare l'elevato spessore dello smalto. Il complesso anterocono-anterolofulo è molto 
rigonfio. Il braccio labiale dell'anterolofo è debole e delimita un anteroseno poco profondo. Il braccio 
linguale dell'anterolofo e il protoseno sono più pronunciati rispetto a PU128732. La debole cresta che 
connette paracono e complesso anterocono-anterolofulo è in posizione più labiale rispetto a quella di 
PU128732, di conseguenza, la valle che separa le cuspidi principali anteriori si estende fin quasi 
all'angolo anterolabiale del paracono.  
Il protolofulo posteriore è ben sviluppato e connette paracono e mesocono. L'entolofo, che conntte 
protocono e mesocono, è obliquo, molto basso e sottile. Come in PU128732, il paracono e il protocono 
sono connessi da una cresta trasversale molto bassa. Il mesolofo è lungo e a forma di tubercolo, si dirama 
dal mesocono e raggiunge il bordo del molare. La connessione mesolofo-metacono è debole e in 
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posizione molto labiale. La parte distale del dente è simile a quella di PU128732. Il molare ha tre radici: 
una linguale, grande, e due labiali. 
 
m1 sinistro (PU 128734, Figg. 3.1: 14; 3.5: 4; 3.6: 4) – L'anteroconide è singolo, con un braccio labiale 
dell'anterolofide ben sviluppato che circonda il protosinuside. Il braccio linguale dell'anterolofide è meno 
sviluppato e non delimita l'anterosinuside. L'anterolofulide è robusto e presenta un ramo corto, basso e 
interrotto, diretto obliquamente verso l'anterolofide labiale.  
Il protoconide mostra una costrizione mesio-distale e la sua parete interna è costituita da una cresta 
longitudinale, parzialmente separata dal corpo della cuspide. Costrizioni molto meno visibili di questa 
interessano anche le altre cuspidi principali. La cresta interna del protoconide costituisce anche i bracci 
anteriore e posteriore della medesima cuspide, in quanto la collega anterioremente con l'anterolofulide e 
posteriormente con il grande mesoconide. 
Il metalofulide anteriore è corto e ha forma ad “S”, connette il metaconide e l'anterolofulide. Il 
mesoconide è connesso con tutte le cuspidi principali ad eccezione del metaconide: è connesso con 
l'ipoconide tramite un corto e obliquo ectolofide e con l'entoconide tramite un corto e obliquo ipolofulide. 
Il mesolofide si dirama dal mesoconide ed è lungo, raggiunge il bordo del molare e fonde con un grande 
mesostilide. Anche l'ectolofide è presente: è corto e si dirama dal mesoconide. Si può notare che 
un'estensione molto bassa dell'ectolofide quasi raggiunge il bordo labiale del molare, dove è presente uno 
stilide fuso con l'angolo anterolabiale dell'ipoconide. Una costrizione ben marcata segna il passaggio 
dall'ipoconide al posterolofide. Quest'ultimo è rigonfio e tubercolare nella sua parte prossimale, mentre la 
sua parte più distale è più bassa e fonde con la base dell'entoconide. Il dente ha due radici. 
 
m1 destro (PU 128735, Figg. 3.1: 16; 3.5: 5; 3.4: 5) – L'anteroconide è singolo, con il braccio labiale 
dell'anterolofide ben sviluppato e quello linguale meno. Il braccio labiale delimita il protosinuside. 
L'anterolofulide ha tre bracci: uno lungo e labiale, che fonde col braccio labiale dell'anterolofide, uno 
corto e longitudinale, che è quello intermedio e fonde col centro dell'anteroconide, e uno corto e linguale, 
che fonde col braccio linguale dell'anterolofide. 
Il metalofulide anteriore è corto e longitudinale, fonde col braccio linguale dell'anterolofulide. Come 
nell'esemplare PU 128733, una cresta spessa e longitudinale costituisce il lato interno del protoconide e 
collega questa cuspide con l'anterolofulide e col mesoconide. Il mesoconide è connesso con l'ipoconide 
tramite un corto ed obliquo ectolofide, e con l'entoconide tramite un corto e obliquo ipolofulide.  
Il mesolofide si dirama dal mesoconide, solo la sua parte prossimale è alta e si prolunga in una cresta 
bassa che raggiunge il mesostilide. L'ectomesolofide è presente ma molto basso, si dirama dal 
mesoconide e fonde con uno stilide ben sviluppato. La parte distale del dente è analoga a quella di PU 
128733. Il dente ha due radici. 
 

 
 

Fig. 3.6. Resti dentari di Mystemys giganteus in vista linguale: 1, M1 sinistro (PU 128732); 2, M2 sinistro (PU 128732); 3, M2 
sinistro (PU 128733); 4, m1 sinistro (PU 128734); 5, m1 destro (PU 128735). Da Savorelli & Masini (in press), modificata. 
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3.2.2. Confronti e relazioni filogenetiche di Mystemys 

 
3.2.2.1. Gli effetti dell'evoluzione in ambito insulare  
Prima di riportare i risultati dei confronti tra Mystemys ed i generi di cricetidi continentali selezionati, e 
prima di discutere le relazioni filogenetiche di Mystemys con i summenzionati generi, è necessario tentare 
di separare i caratteri che Mystemys ha verosimilmente acquisito durante l'evoluzione in ambito insulare 
da quelli originali e primitivi che ha ereditato dal suo antenato continentale. Le modificazioni 
morfologiche verificatesi dall'ambiente insulare spesso riguardano sia variazioni di taglia che di 
morfologia (Foster, 1964; Lomolino, 2005). 
Tipicamente, i micromammiferi diventano più grandi sulle isole e il record fossile ci fornisce molti 
esempi al riguardo: Asoriculus burgioi della Sicilia (Masini & Sarà, 1998), Hypnomys delle Baleari, 
Leithia della Sicilia e di Malta (De Bruijn, 1966; Zammit Maempel & De Bruijn, 1982; Bonfiglio et al., 
2001), Kritimys di Creta (Mayhew, 1996). Lomolino (2005) fornisce una spiegazione teorica di questo 
fenomeno, spesso citato come “Legge dell'isola” (Foster, 1964). 
Sebbene diversi gruppi di roditori continentali del Miocene mostrino un'evoluzione che li porta a crescere 
in taglia (Freudenthal et al., 1998), Mystemys presenta una taglia ben maggiore rispetto a quella acquisita 
dai roditori muroidi europei del Miocene (si veda Mein & Freudenthal, 1971b, pag. 12, per avere un'idea 
delle taglie di M1 e m1 dei cricetidi europei). Inoltre, molti altri taxa della fauna endemica del Gargano, 
dal muride Mikrotia (Maul et al., 2014), al cricetide Hattomys (Savorelli, 2013), al gliride Stertomys 
(Rinaldi & Masini, 2009), aumentano in taglia, raggiungendo, o persino superando, la taglia di Mystemys. 
In conseguenza di ciò, è possibile affermare con sicurezza che la taglia gigantesca di Mystemys sia dovuta 
alla sua evoluzione in ambito insulare. 
I confronti tra la taglia di Mystemys e quella dei cricetidi continentali considerati nella presente trattazione 
sono riportati graficamente in Fig. 3.7 (i dati relativi sono riportati in Tab. 3.6), nella quale si vede 
chiaramente come la taglia di Mystemys (Lunghezza di M1: 6,23 mm) superi quella dei taxa considerati. 
L'unico taxon che mostra taglia comparabile a quella di Mystemys è l'altro cricetide endemico del 
Gargano, Hattomys (lunghezza media di M1: 5,75 mm, Fessura F9; Savorelli, 2013).  
Come si vede dalla Tab. 3.5, il M2 isolato di Mystemys (PU 128733) è sensibilmente più grande di quello 
preservato sul frammento di mascella (PU 128732).  
 
 
 

Taxon Località 
Lunghezza M1 Larghezza M1 

n min media max devst n min media max devst 

Mystemys giganteus M013 1 6.23 6.23 6.23 0.000 1 3.75 3.75 3.75 0.000 

Hattomys gargantua F9 5 5.42 5.75 6.00 0.230 5 3.72 3.96 4.19 0.193 

Mixocricetodon dehmi 
Petersbuch 31/ 
39 10 4.01 4.11 4.21 0.080 10 2.29 2.46 2.57 0.1 

Lartetomys mirabilis 
Vieux-
Collonges 1 3.75 3.75 3.75 0.000 1 2.31 2.31 2.31 0.000 

Karydomys wigharti Hambach 6C 4 2.80 2.96 3.04 0.108 5 1.84 1.98 2.04 0.083 

Karydomys debruijni XJ 200114 4 2.00 2.07 2.15 0.062 5 1.33 1.40 1.46 0.049 

Collimys gudrunae Petrsbuch 31 3 1.90 1.97 2.06   3 1.22 1.29 1.34   

Collimys dobosi Felsötárkáni 3/2 76 1.85 2.00 2.21   79 1.15 1.28 1.41   

Renzimys lacombai Regajo 2 11 2.54 2.66 2.77 0.811 11 1.54 1.63 1.77 0.570 

Fahlbuschia larteti La Grive M 50 2.33 2.47 2.61 0.743 50 1.53 1.66 1.81 0.550 
Democricetodon 
gaillardi Las Planas 5K 1 1.72 1.72 1.72 0.000 1 1.23 1.23 1.23 0.000 
Democricetodon 
gracilis Sandelzhausen 141 1.30 1.52 1.66 0.072 132 0.84 1.01 1.11 0.050 
Megacricetodon 
ibericus Nombrevilla 19 1.58 1.73 1.86   20 0.98 1.07 1.18   

Megacricetodon minor Sandelzhausen 82 1.27 1.39 1.57 0.058 78 0.7 0.85 0.97 0.049 
 

Tab. 3.6. Taglia media di M1 in Mystemys giganteus ed in una selezione di taxa di cricetidi. Misure in millimetri. Da Savorelli & 
Masini (in press), modificata. 

 



    82 

Una seconda caratteristica peculiare di Mystemys è la dentatura robusta, caratterizzata da cuspidi tozze e 
creste tubercolari. Sia le cuspidi sia le creste sono rigonfie, e questo aspetto può essere interpretato come 
dovuto allo stesso processo evolutivo in condizione di insularità. Alcuni generi continentali, infatti, 
mostrano cuspidi gonfie (e.g. Cricetodon), ma mai come quelle di Mystemys. Le creste con forma a 
tubercolo sembrano, invece, una caratteristica unica del taxon del Gargano, solo in alcuni cricetidi rari si 
può osservare qualcosa di simile in alcune delle creste del pattern molare (e.g. Lartetomys, 
Mixocricetodon, Collimys). Il rigonfiamento potrebbe essere legato all'aumento di taglia oppure al 
cambiamento, rispetto all'antenato continentale, delle abitudini alimentari, magari connesso 
all'occupazione di una nuova nicchia ecologica. Eventi di questo tipo sembrano comuni nella storia 
evolutiva del Gargano, infatti, secondo Parra-Millien et al. (1999), Mikrotia avrebbe sviluppato abitudini 
fossoriali durante l'evoluzione sull'isola, mentre Deinogalerix sarebbe divenuto un predatore di pesci 
(Butler, 1980) e Apulogalerix si sarebbe adattato ad una dieta a base di molluschi (Masini & Fanfani, 
2013). 
Un'altra caratteristica di Mystemys è la sua moderata ipsodontia (comparabile con quella di Hispanomys 
bijugatus, vedi Mein & Freudenthal, 1971b, pag. 37, plate 2). I mammiferi erbivori continentali (roditori, 
elefanti, equidi e bovidi, solo per citarne alcuni), sia quelli di grande taglia che quelli di piccola, tendono 
a sviluppare corone dentarie ipsodonti. Questo fenomeno è frequente anche nei taxa insulari, e.g. 
Maremmia di Baccinello (Hurzeler & Engesser, 1976), Myotragus delle Baleari (Jordana & Köhler, 2011; 
Moyà-Solà et al., 2007), Rhagamys della Sardegna (Brandy, 1978; Abbazzi et al., 2004). Anche in 
Gargano si può osservare un caso del genere, poichè Mikrotia sviluppa una dentatura fortemente 
ipsodonte (Freudenthal, 1976; Abbazzi et al., 1993; Maul et al., 2014). Anche questo tipo di 
modificazione può essere messo in relazione ad un cambiamento nelle abitudini alimentari. Tuttavia, non 
si può escludere che la moderata ipsodontia di Mystemys sia un carattere primitivo ereditato dal suo 
antenato continentale. 
L'ultima caratteristica peculiare di Mystemys è costituita dal notevole spessore dello smalto dentario e 
dalla sua superficie leggermente crenulata. Questi due caratteri non sono particolarmente studiati nel 
gruppo dei cricetidi e perciò i confronti tra Mystemys e gli altri generi sono resi difficili dalla generale 
mancanza di informazioni relative allo smalto dentario nei cricetidi. Non è possibile escludere che le 
crenulazioni dello smalto siano un sottoprodotto dell'inspessimento di quest'ultimo: il gliride endemico di 
grande taglia della Sicilia, Leithia melitensis, mostra uno smalto spesso e crenulato (dati non pubblicati). 
Per questo, Mystemys potrebbe aver sviluppato queste caratteristiche in connessione con l'aumento di 
taglia e modificazioni ecologiche. Uno smalto spesso suggerisce un possibile adattamento ad alimenti più 
duri e secchi, cosa che è già stata suggerita per altri cricetidi con smalto spesso (Karydomys zapfei = 
Lartetomys zapfei, Garapich & Kälin, 1999). Smalto spesso e crenulato è stato osservato per i membri dei 
Cricetodontini, come Cricetodon (De Bruijn et al., 1993a: plates 1-19), Hispanomys (López-Antoñanzas 
& Mein, 2009: Figg. 3-4; 2011: Figg. 1-3; López-Antoñanzas et al., 2010: Figg. 3-4), ma anche in alcuni 
generi di cricetidi oligocenici (e.g. Eucricetodon; Freudenthal et al., 1994) e nel genere miocenico 
Eumyarion (De Bruijn et al., 2006), che è ritenuto l'unico tra i generi del Miocene ad essere direttamente 
imparentato con quelli oligocenici (Kälin, 1999). Rummel (1999) considera lo smalto spesso e crenulato 
una caratteristica distintiva della tribù dei Cricetodontini. 
Per quanto riguarda il pattern morfologico dei molari, Mystemys mostra alcuni caratteri peculiari. I più 
appariscenti sono: connessione protocono-mesocono estremamente ridotta (M1-2), mesolofo e 
anteromesolofo lunghi (M1-2), possibile presenza di un anterolofulide triplo (m1), presenza di deboli 
creste al fondo delle valli. Anche se questi caratteri non sono esclusivi di Mystemys, la loro copresenza si 
osserva solo in questo genere. Si può speculare che alcune di questi caratteri del pattern morfologico 
siano legati al generale aumento di taglia e rigonfiamento della corona dentaria. Per esempio, lo sviluppo 
di un anterolofulide triplo in m1 potrebbe essere legato all'aumento di dimensioni dell'anteroconide. Allo 
stesso modo, il rigonfiamento della corona dentaria potrebbe aver innescato lo sviluppo di deboli creste 
aggiuntive sul fondo delle valli (e.g. la debole connessione trasversale tra il mesolofo ed il cingolo del 
mesoseno), come un sottoprodotto dello sviluppo delle cuspidi e delle creste del pattern “di base” dei 
cricetidi. Tuttavia, come vedremo, alcune di queste creste aggiuntive sono qui interpretate come elementi 
morfologici residui che non sono stati coinvolti nel processo di rigonfiamento della corona dentaria. In 
questo senso, tale processo è qui interpretato come un processo non necessariamente uniforme (ovvero, 
che non agisce allo stesso modo su tutti gli elementi morfologici del pattern). 
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Fig. 3.7. Diagramma a dispersione (Lunghezza-Larghezza) che mostra i confronti di taglia tra Mystemys giganteus e una selezione 
di cricetidi continentali. Informazioni più dettagliate in Tab. 3.6. Da Savorelli & Masini (in press), modificata.	 

 
 
Le ingenti modificazioni acquisite da Mystemys in ambito insulare rendono oscure le sue relazioni 
filogenetiche con i cricetidi continentali. Le caratteristiche peculiari del taxon del Gargano sono qui 
interpretate come il risultato dell'evoluzione in ambito insulare e sono utilizzate per la descrizione 
formale del genere, tuttavia, esse sono poco utili per inferire i suoi rapporti filogenetici con i cricetidi 
continentali.  
Tuttavia, tenendo a mente tutto questo, come vedremo a breve, i cricetidi dell'Oligocene/Miocene 
Inferiore e i Cricetini e Cricetodontini “moderni” (sezione 1.6) mostrano tali differenze nella morfologia 
dentaria da rendere molto improbabile che siano filogeneticamente legati a Mystemys. 
Al contrario, certe somiglianze morfologiche sono state riscontrate tra Mystemys e due gruppi di cricetidi 
del Miocene, il primo costituito da generi “primitivi” ben conosciuti e diffusi, il secondo da generi rari 
che mostrano cuspidi rigonfie e, spesso, grande taglia. 
La Tab. 3.7 costituisce uno schema riassuntivo di alcuni caratteri notevoli di Mystemys, che sono elencati 
e comparati a quelli di alcuni dei generi presi in considerazione per i confronti. 
 
 
 

  
Anterocono/ide 

Smalto 
spesso/crenulato 

Mesocono/ide Posteroseno 
Foramen 
incisivum 

Entolofo 
debole   

Mystemys singolo/singolo Sì/Sì Sì No “Cricetodontinae” Sì 

Megacricetodon doppio/di solito doppio No/No No Sì “Cricetodontinae” No 

Democricetodon singolo/singolo No/No No Sì “Cricetinae” No 

Fahlbuschia singolo/singolo No/No No Sì “Cricetodontinae” No 

Renzimys doppio/singolo Sì/No No Sì ? No 

Karydomys singolo-doppio/singolo Sì/? No Sì ? Sì 

Collimys singolo/doppio Sì/? No Sì ? Sì 

Cricetodon doppio/singolo(rotondo) Sì/Sì Sì No “Cricetodontinae” No 

Lartetomys doppio/singolo Sì/? Sì Sì ? Sì 

Mixocricetodon doppio/ di solito doppio Sì/Sì Sì Sì ? Sì 
 

Tab. 3.7. Selezione di caratteri morfologici in Mystemys e in altri generi di cricetidi considerati in questo lavoro. Da Savorelli & 
Masini (in press), modificata. 
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3.2.2.2. Confronto con cricetidi dell'Oligocene/Miocene Inferiore 
Come è già stato detto nella sezione 1.6, i caratteri morfologici tipici dei cricetidi dell'Oligocene/Miocene 
Inferiore possono essere così riassunti: anteroconide di m1 e anterocono di M1 generalmente a forma di 
cresta, anterolofulo di M1 spesso incompleto, frequente presenza di rami “liberi” del protoconide e 
dell'ipoconide nei molari inferiori, frequente presenza di più di un mesolofide nei molari inferiori, 
tendenza a formare connessioni trasversali tra le cuspidi principali, cuspidi generalmente snelle e valli 
ampie, tendenza a formare nei molari superiori ectolofi continui che fondono col mesolofo. Questi 
caratteri si osservano in generi come Pseudocricetodon, Paracricetodon, Trakymys, Kerosinia, Erdinella, 
Eucricetodon, Atavocricetodon (Ünay, 1989; Freudenthal, 1996; De Bruijn et al., 2003; Ünay et al., 2003) 
i cui pattern morfologici sono molto diversi da quello di Mystemys, e, per certi versi, più complessi grazie 
alla presenza di creste aggiuntive come i bracci liberi di protoconide e ipoconide e il maggior numero di 
mesolofidi. Tuttavia, è importante sottolineare che alcune specie del Miocene Inferiore, appartenenti al 
genere Eucricetodon (i.e. E. aquitanicus, E. infralactorensis; Sesé, 1987; Hugueney & Bulot, 2011), 
mostrano un pattern morfologico semplice (in cui i bracci liberi di protoconide e ipoconide sono 
scomparsi), piuttosto simile a quello di Cricetodon, che, come vedremo meglio in seguito (sezione 
3.2.2.6), mostra delle similarità con il pattern di Mystemys.  
Un confronto pertinente è quello tra Mystemys e Eumyarion, il cui record stratigrafico comincia nel 
Miocene Inferiore dell'Anatolia e il cui pattern arcaico lo differenzia dalla maggior parte degli altri 
cricetidi del Miocene (De Bruijn, 2009). La posizione sistematica di Eumyarion è incerta e alcuni autori 
hanno suggerito che questo genere potrebbe appartenere ai Cricetodontinae (De Bruijn et al., 1993a). 
Alcuni dei suoi caratteri sono simili a quelli del genere Eucricetodon e alcuni autori hanno ipotizzato una 
relazione filogenetica tra questi due generi (Freudenthal et al., 1992; Kälin, 1999).  
Il pattern morfologico di Eumyarion differisce da quello di Mystemys per i seguenti caratteri: le 
connessioni tra le cuspidi principali tendono ad essere trasversali sia nei molari superiori che in quelli 
inferiori, i molari inferiori tendono a mostrare i bracci posteriori liberi di protoconide e ipoconide, nei 
molari superiori l'anteromesolofo e il mesolofo tendono a fondere, rispettivamente, con l'anterolofo 
labiale continuo e con l'ectolofo continuo, in M2 la connessione tra protocono e paracono è solitamente 
doppia. 
Un altro genere degno di menzione è Mirrabella (Miocene Inferiore, Anatolia; De Bruijn & Saraç, 1992; 
De Bruijn et al., 2006, 2007) che è considerato imparentato con Eumyarion e condivide con Mystemys 
l'aspetto massiccio dato dalle cuspidi rigonfie. Tuttavia, il pattern dato dalla presenza di anterolofo-
ectolofo continuo sul lato labiale dei molari superiori è ancor più pronunciato che in Eumyarion e 
incompatibile con quello di Mystemys. 
 
 
3.2.2.3. Confronto con Cricetini e Cricetodontini “moderni” 
Tra i cricetidi eurasiatici del Miocene, i Cricetini moderni (sensu Kälin, 1999: 379, Fig. 36.5: 11-20; 
MN9-Attuale) ed i Cricetodontini moderni (MN8-MN14/15) con ogni probabilità non sono 
filogeneticamente imparentati con Mystemys. Come abbiamo già visto (sezione 1.6), i cricetidi eurasiatici 
del Miocene sono solitamente suddivisi in due tribù, Cricetini e Cricetodontini: la prima include forme 
più derivate, i criceti attuali e forme simili, la seconda contiene forme più arcaiche con caratteri simili a 
quelli del genere Cricetodon. I Cricetini e Cricetodontini moderni sono facilmente distinguibili: i primi 
mostrano primi molari con profilo rettangolare e pattern regolare con sei cuspidi, i secondi mostrano 
ectolofi continui e la tendenza delle cuspidi e delle creste a formare un pattern continuo. 
Mystemys differisce dai Cricetini moderni poichè ha l'anterocono singolo e rientrante lungo il lato 
linguale, ha l'anteroconide singolo e più stretto e non presenta connessioni simmetriche tra le cuspidi 
principali dei molari superiori.  
Mystemys differisce dai Cricetodontini moderni principalmente perchè non presenta ectolofi continui. 
 
 
3.2.2.4. Confronto con Hattomys. 
Mystemys è stato confrontato anche con Hattomys (sezione 1.2.2.3-Hattomys), l'altro cricetide endemico 
del Gargano (Fig. 3.8). I due generi mostrano ben poche somiglianze, costituite principalmente dalla 
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taglia gigantesca, dalla tendenza a inspessire lo smalto e dal fatto che entrambi i generi sono accumunati 
dall'avere un pattern morfologico molto modificato dall'evoluzione in ambito insulare. 
Tuttavia, l'inspessimento dello smalto avviene in modo molto diverso nei due generi, dato che in 
Mystemys lo spessore tende ad essere costante, mentre in Hattomys lo smalto si inspessisce 
principalmente sulle pareti esterne delle cuspidi (“flange” in Freudenthal, 1985). 
Anche il pattern morfologico mostra poche somiglianze. Infatti, per quanto modificato, il pattern di 
Hattomys è chiaramente derivato da quello dei Cricetini moderni, poichè mostra i primi molari con sei 
cuspidi e la tendenza alla formazione delle connessioni simmetriche nei molari superiori (Freudenthal, 
1985; Freudenthal & Martín-Suárez, 2010). A questo si aggiunge che in Hattomys le valli sono ampie e le 
cuspidi hanno aspetto scavato (“carved-in aspect” in Freudenthal, 1985), al contrario Mystemys ha cuspidi 
rigonfie e robuste, che prevalgono sulle valli strette. Una somiglianza, non evidente, tra i due generi è 
costituita dal fatto che anche in Mystemys si ha una leggera tendenza alla compressione mesio-distale 
delle cuspidi, ma non assolutamente paragonabile a quella che si osserva in Hattomys.  
Altre differenze morfologiche sono costituite dalla presenza in Hattomys di un anteroconide doppio o 
addirittura triplo (m1), anterocono doppio (M1), anterolofulide doppio o triplo (m1), anterolofulo doppio 
(M1), mesolofo con forma “ad uncino” (M1-2), presenza della peculiare struttura morfologica chiamata 
prelofo/ide (m1-M1), ovvero una cresta trasversale che fa da raccordo tra anterocono/ide e cuspidi 
anteriori. Inoltre, il profilo di M1 in Hattomys è caratterizzato dal lato labiale concavo, mentre in 
Mystemys questo lato è dritto.  
Tutte queste differenze mostrano chiaramente come i due cricetidi endemici del Gargano non siano tra 
loro imparentati.  
 
 

 
 

Fig. 3.8. Molari di Hattomys gargantua dalla fessura F9. In alto, serie dentaria inferiore destra. In basso, serie dentaria superiore 
sinistra. Da Savorelli (2013), modificata. 

 
 
3.2.2.5. Confronto con alcuni generi rari: Lartetomys, Karydomys, Mixocricetodon, Collimys e Renzimys. 
In base ad analisi preliminari (vedi Masini et al., 2013), Mystemys era stato messo in relazione con i 
generi Cricetodon e Mixocricetodon in virtù dell'aspetto rigonfio della corona dentaria. Man mano che 
l'analisi progrediva, si è deciso di confrontare Mystemys con una serie più ampia di cricetidi dalle cuspidi 
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rigonfie: Lartetomys, Karydomys, Collimys e Renzimys. Questi generi sono tutti alquanto rari e la loro 
origine è spesso incerta. 
Lartetomys è stato originariamente definito da Mein & Freudenthal (1971b) sulla base di pochi denti 
provenienti dalla località Vieux-Collonges (Francia, MN4/5), precedentemente attribuiti da Schaub & 
Zapfe (1953) a Cricetodon sp. In seguito, il genere è stato descritto più dettagliatamente da Mein & 
Freudenthal (1981). Lartetomys includeva due specie di taglia diversa: il grande Lartetomys mirabilis e il 
più piccolo Lartetomys zapfei. Garapich & Kälin (1999) riprendono in considerazione il materiale di 
Vieux-Collonges, assieme a reperti da altre località, e suggeriscono che L. mirabilis e L. zapfei 
appartengano a due generi differenti. Successivamente, Theocharopoulos (2000) definisce il nuovo 
genere Karydomys (località Karydia, Grecia, MN4) e vi include L. zapfei. 
Allo stato attuale, quindi, Lartetomys è un genere monospecifico, comprendente la sola specie L. 
mirabilis, che mostra somiglianze superficiali con i Cricetodontini. Lartetomys è caratterizzato da grande 
taglia (M1: 3,7 x 2,3 mm, Fig. 3.7, Tab. 3.6), cuspidi rigonfie, smalto spesso, protolofulo e metalofulide 
obliqui e metalofulo e ipolofulide trasversali. Lartetomys differisce da Mystemys per l'anteroconide 
leggermente suddiviso (m1), l'anterolofulo connesso con la porzione labiale dell'anterocono (M1), 
l'assenza di ectolofi (M1), il protolofulo posteriore ben sviluppato (M1), il metalofulo trasversale e la 
presenza del posteroseno (M1), gli anterolofidi ben sviluppati (m1) e l'ipolofulide trasversale (m1). I due 
generi si somigliano per via della grande taglia, cuspidi rigonfie, anterolofulo con forma a tubercolo 
(M1), assenza del protolofulo anteriore (M1), mesocono/ide grandi, l'entolofo che tende a interrompersi 
(M1) e l'anteroconide singolo (m1). 
Karydomys è molto diffuso dal punto di vista geografico, ma solitamente rappresentato da poco materiale. 
La conoscenza di questo genere è andata aumentando negli ultimi anni e attualmente si contano sei 
differenti specie provenineti da svariate località. Karydomys debruijni proviene dall'MN3 della Cina 
(Maridet et al., 2011); Karydomys symeonidisi e Karydomys boskosi dall'MN4 della Grecia 
(Theocharopoulos, 2000); Karydomys dzerzhinskii dall'MN4 del Kazakhstan (Kordikova & De Bruijn, 
2001); Karydomys zapfei, come detto in precedenza, dall'MN4/5 della Francia (Mein & Freudenthal, 
1971b, 1981); Karydomys wigharti dall'MN5-MN5/6 della Germania (Mörs & Kalthoff, 2004; Prieto, 
2012; Prieto & Scholz, 2013), della Svizzera (Garapich & Kälin, 1999; Bolliger, 2000), della Polonia 
(Garapich & Kälin, 1999), della Slovacchia (Fejfar, 1974, 1990), e della Repubblica Ceca (Fejfar, 1974, 
1990). Karydomys wigharti è la specie con l'areale di distribuzione più ampio e il miglior record fossile, 
inoltre è la specie che più ci interessa in questa sede, poichè presenta la taglia maggiore ed ha le cuspidi 
rigonfie. Sin dalla sua scoperta, Karydomys è stato messo in relazione con Democricetodon (Mein & 
Freudenthal, 1971b). Lavori più recenti hanno confermato questa interpretazione, poggiandosi non solo 
sull'analisi della morfologia dentaria, ma anche sulla micro-struttura dello smalto e sui caratteri della 
mandibola (Mörs & Kalthoff, 2004). Le due specie più simili a Mystemys sono Karydomys wigharti e K. 
zapfei, che presentano taglia grande, smalto spesso e mesolofo/ide generalmente lunghi. Inoltre, entrambe 
le specie mostrano la tendenza ad interrompere l'entolofo, che è una caratteristica condivisa con Mystemys 
e molto rara nei cricetidi continentali. Tuttavia, K.wigharti e K. zapfei differiscono da Mystemys per 
l'anterocono doppio (M1), posteroseno presente (M1-2), protolofulo anteriore presente (M1-2) e 
mesocono/ide assenti (M1-m1). Alcune specie primitive di Karydomys, come K. debruijni e K. 
dzerzhinkii, non hanno cuspidi rigonfie né smalto spesso né entolofo interrotto, ma condividono con 
Mystemys l'anterocono/ide singoli. 
Mixocricetodon è un genere monospecifico che include l'unica specie Mixocricetodon dehmi (Rummel, 
1997) dalle località Petersbuch 31 e Petersbuch 39 (MN 5/6, Germania meridionale). Secondo Rummel 
(1997) questo genere condivide somiglianze da una parte con Eumyarion, dall'altra con Cricetodon, ma 
l'autore conclude che Mixocricetodon è più simile al primo. Il nome Mixocricetodon deriva dalla 
commistione di caratteri arcaici (anteromesolofo, braccio posteriore dell'ipocono/ide, assenza di ectolofo, 
molari superiori con tre radici, corona dentaria brachiodonte) e moderni (anterocono doppio, metalofulide 
anteriore). Mixocricetodon dehmi differisce da Mystemys per il doppio anterocono (M1), ectolofi 
solitamente assenti (M1-2), posteroseno ridotto ma ancora presente (M1-2), anteroconide generalmente 
doppio (m1), tendenza a sviluppare l'ipolofulide posteriore (m1). Le somiglianze sono invece 
rappresentate dalla grande taglia (Fig. 3.7, Tab. 3.6), assenza del protolofulo anteriore (m1), protolofulo 
posteriore debole (M1), entolofo debole (M1), mescocono/ide grandi (M1-m1), mesolofo/ide 
generalmente lunghi (M1-m1), metalofulo posteriore fuso col posterolofo (M1-2). 
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Collimys è un genere piuttosto raro, rinvenuto solo in alcune località mioceniche della Germania (Bolliger 
& Rummel, 1994; Heissig, 1995; Prieto & Rummel, 2009a,c), della Svizzera (Kälin & Engesser, 2001) e 
dell'Ungheria (Hír, 2003, 2005, 2006). Collimys non è mai stato rinvenuto in Europa occidentale. Questo 
genere è stato messo in relazione con Democricetodon, sebbene al momento non sia possibile affermare 
niente di più specifico sull'origine di questo taxon (Heissig, 1995; Prieto & Rummel, 2009a,c). Collimys 
comprende due linee filogenetiche indipendenti: Collimys transversus-Collimys gudrunae (MN7) e 
Collimys hiri-Collimys dobosi (MN9). Tra i caratteri del genere ci sono: le cuspidi rigonfie e le valli 
strette, la tendenza all'ipsodontia, l'anteromesolofo solitamente ben sviluppato in M1, il protocono 
“ruotato” e l'entolofo ricurvo, l'assenza del protolofulo anteriore nei molari superiori. Le somiglianze con 
Mystemys si riconoscono nell'anterocono largo e singolo, nell'anteromesolofo e nel mesolofo/ide ben 
sviluppati, nell'assenza del protolofulo anteriore in M2 e nel posterolofo ridotto. Inoltre, la specie C. hiri 
mostra l'entolofo interrotto (Prieto & Rummel, 2009c). Collimys differisce da Mystemys nell'anteroconide 
suddiviso (m1), nel posteroseno piccolo ma ancora presente (M1-2), nel protocono “ruotato” associato 
all'entolofo ricurvo, nell'assenza del mesocono/ide (M1-m1). 
Renzimys, insieme a Fahlbuschia e Pseudofahlbuschia, è un genere rinvenuto solo in Francia e Spagna. È 
considerato derivare da Democricetodon (Kälin, 1999) e le somiglianze sono tali che Van der Meulen et 
al. (2003) hanno proposto di mettere Renzimys, Fahlbuschia e Pseudofahlbuschia in sinonimia con 
Democricetodon. Secondo questi autori le differenze nella morfologia dei molari non sarebbero 
sufficienti per discriminare questi generi (Van Der Meulen et al., 2003; Casanovas-Vilar, 2007). Questa 
proposta è stata rifiutata da Freudenthal (2006b) che la ritiene basata su di un'errata interpretazione del 
contesto stratigrafico. Freudenthal & Daams (1988) sottolineano che le cuspidi rigonfie di Renzimys lo 
rendono simile a Cricetodon, ma che non sia possibile dire nulla al riguardo dei rapporti filogenetici di 
questo taxon. Inoltre, suggeriscono che le due specie conosciute, R. bilobatus e R. lacombai, possano 
appartenere a due generi differenti (Freudenthal & Daams, 1988, pag. 214). Renzimys ricorda Mystemys 
nello smalto spesso, cuspidi rigonfie, anteroconide singolo e ampio (m1), presenza del mesolofide (m1) e 
dell'ectolofo posteriore (M1-2). Un'altra somiglianza è data dall'apparente presenza, in R. lacombai, di 
creste deboli tra protocono e paracono, in aggiunta al protolofulo posteriore (M1-2) (Freudenthal & 
Daams, 1988, pag. 215, plate 16, Fig. 4). Renzimys differisce da Mystemys nello smalto apparentemente 
non crenulato, anterocono doppio (M1), anterolofulo doppio (m1), anterolofulide singolo o doppio (m1), 
assenza generalizzata del mesolofo (M1-2), possibile presenza del metalofulo anteriore (M2), assenza del 
mesocono/ide (M1-m1) e presenza del posteroseno (M1-2). 
 
3.2.2.6. Confronto con cricetidi “primitivi” del Miocene 
Mystemys è stato confrontato con Cricetodon (Mein & Freudenthal, 1971a,b; Tobien, 1978; Hír, 2007; 
Rummel, 2001; López-Guerrero et al., 2013), Megacricetodon (Oliver & Pelaez-Campomanes, 2013; Bi 
et al., 2008; Lazzari & Aguilar, 2007; Wessels & Reumer, 2006; Daams & Freudenthal, 1988b; Mein & 
Freudenthal, 1971b; Prieto & Rummel, 2009b), Democricetodon (Freudenthal, 2006b; Freudenthal & 
Daams, 1988; Wessels & Reumer, 2006; Van Der Meulen et al., 2003; Prieto & Rummel, 2009b) e 
Fahlbuschia (Freudenthal, 2006b; Freudenthal & Daams, 1988; Van Der Meulen et al., 2003; Freudenthal 
& Mein, 1989). 
Come abbiamo già visto (sezione 1.6), secondo Kälin (1999) Megacricetodon e Democricetodon sono da 
ritenersi rappresentanti primitivi della tribù dei Cricetini, mentre Mein & Freudenthal (1971b) 
considerano Megacricetodon appartenente alla tribù Cricetodontini in virtù della posizione del foramen 
incisivum. Fahlbuschia è stato istituito da Mein & Freudenthal (1971b) e considerato uno dei 
Cricetodontini per lo stesso motivo. Come detto nella precedente sezione, Van Der Meulen et al. (2003) 
ritengono che Fahlbuschia sia da mettere in sinonimia con Democricetodon.  
Nel presente lavoro, pur riconoscendo una notevole somiglianza tra i caratteri di Democricetodon e 
Fahlbuschia, i due generi vengono trattati come distinti. 

– Caratteri generali. In Mystemys la posizione del foramen incisivum è come nei Cricetodontini (Fig. 

3.4), questo carattere è, quindi, condiviso con Cricetodon (ed i Cricetodontini ad esso imparentati), 
Megacricetodon, e Fahlbuschia, ma non con Democricetodon. 
Mystemys ha una corona dentaria più ipsodonte di Cricetodon, Megacricetodon, Democricetodon, 
Fahlbuschia. 
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Le cuspidi rigonfie di Mystemys lo rendono più simile a Cricetodon che non agli altri tre generi qui 
considerati. Anche lo smalto spesso e crenulato costituisce una somiglianza con Cricetodon e la tribù dei 
Cricetodontini. Anche se le caratteristiche dello smalto in Democricetodon, Fahlbuschia e 
Megacricetodon solitamente non sono riportate nelle descrizioni dei reperti, sembra che in questi generi 
lo smalto sia generalmente sottile e privo di crenulazioni (si veda Daxner-Höck, 2003: plates 2-3; Prieto 
et al., 2010: Fig. 2). 

– Pattern morfologico. L'anterocono di Mystemys è singolo con un anterolofo linguale a forma di 

tubercolo. Sembra difficile ipotizzare che questo anterocono derivi da uno doppio. Megacricetodon e 
Cricetodon hanno solitamente anterocono doppio, morfotipi con anterocono singolo sono rari in entrambi 
i generi e sono morfologicamente molto diversi dall'anterocono di Mystemys (Daams & Freudenthal, 
1988b; Mein & Freudenthal, 1971a). L'anterocono singolo di Democricetodon e Fahlbuschia ha una 
forma più compatibile con quella presente in Mystemys. 
L'anteroconide in Mystemys è singolo e molto largo. È difficile che questo anterocono possa essere 
derivato da quello singolo, ma piccolo e rotondo, che si osserva in Cricetodon. In Megacricetodon 
l'anteroconide è generalmente doppio, anche se esistono rari casi in cui si presenta singolo e rotondo o 
singolo con forma di cresta a mezzaluna (Oliver & Pelaez-Campomanes, 2013). 
In Democricetodon e Fahlbuschia l'anteroconide è solitamente singolo e piccolo, di forma triangolare o a 
mezzaluna. Non si può escludere che l'anteroconide di Mystemys sia derivato da un anteroconide a forma 
di cresta, simile a quello che si può osservare in Democricetodon/Fahlbuschia, in cui la forma ampia e 
larga sia il risultato dell'aumento in taglia e del processo di rigonfiamento delle cuspidi e delle creste. 
Il mesocono ed il mesoconide sono ritenuti svilupparsi a partire, rispettivamente, dall'entolofo e 
dall'entolofide (Wood & Wilson, 1936). Mesocono e mesoconide sono estremamente sviluppati in 
Mystemys. Laddove il mesocono di Mystemys può essere anche intepretato come un braccio anteriore 
dell'ipocono particolarmente inspessito, il mesoconide di m1 è chiaramente un elemento morfologico 
distinto dalle altre cuspidi. Cricetodon mostra mesocono/ide non molto grandi (Mein & Freudenthal, 
1971a: Tab. 1-6; Daxner-Höck, 2003), al contrario, Megacricetodon, Democricetodon e Fahlbuschia 
mostrano entolofo/ide longitudinali senza alcun accenno di mesocono/ide. Siamo inclini a ritenere che i 
grandi mesocono/ide di Mystemys siano con maggiore probabilità derivati da una forma di cricetide che 
presentasse mesocono/ide già ben distinti, come Cricetodon. 
In Mystemys il posteroseno è assente, la parte posteriore di M1-2 è caratterizzata da un posterolofo 
tubercolare ben fuso con ipocono e metacono. Questa morfologia si trova molto simile in Cricetodon e 
nei Cricetodontini ad esseo imparentati (i.e. Hispanomys). Al contrario, in Democricetodon e Fahlbuschia 
il posteroseno è sempre presente. In Megacricetodon è quasi sempre presente, la sua scomparsa sembra 
una modificazione evolutiva (Daams & Freudenthal, 1988b). L'assenza del posteroseno in Mystemys 
potrebbe essere un carattere acquisito o il prodotto di evoluzione parallela legata al rigonfiamento delle 
cuspidi e all'aumento dell'ipsodontia.  
L'entolofo debole o interrotto è un carattere quasi esclusivo di Mystemys: nei generi qui considerati per il 
confronto l'entolofo è sempre continuo e connette protocono e ipocono. 
La successiva serie di caratteri qui considerati (metalofulide in m1, protolofulo in M1-2, ectolofi in M1-2, 
anteromesolofo in M1, mesolofo/ide in M1/m1) sono altamente variabili nei cricetidi. Mystemys è più 
vicino a Megacricetodon, Democricetodon e Fahlbuschia per quanto riguarda la presenza di un 
metalofulide anteriore in m1, che è raro in Cricetodon. Il protolofulo in M1-2 di Mystemys è peculiare, in 
nessuno dei generi considerati il protolofulo è completamente assente in M1. In M2, il protolofulo 
posteriore di Mystemys, con associato un debole ramo trasversale, non può essere considerato analogo al 
tipico protolofulo doppio (anteriore e posteriore) che si trova spesso in Democricetodon e Fahlbuschia. 
L'anteromesolofo di Mystemys, lungo e tubercolare, è probabilmente derivato dal rigonfiamento di uno 
sperone labiale dell'anterolofulo. In Democricetodon, Fahlbuschia e Megacricetodon questo sperone è 
presente di rado, mentre in Cricetodon solitamente è assente. Mystemys mostra un debole ectolofo 
posteriore e una ancor più debole cresta che connette il paracono e l'anteromesolofo, cresta che può essere 
considerata come un ectolofo anteriore. La connessione mesolofo-metacono (o ectolofo anteriore del 
metacono, Lopez-Guerrero et al., 2013) è più alta dell'ectolofo anteriore del paracono. L'ectolofo 
posteriore è assente in Democricetodon e molto raro in Fahlbuschia, mentre è più frequente in 
Megacricetodon e Cricetodon. Tra i generi qui citati, l'ectolofo è maggiormente frequente in Cricetodon 
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ed evolverà in ectolofo continuo nei Cricetodontini più derivati (i.e. Hispanomys). Nei generi qui 
considerati, l'ectolofo anteriore e la connessione mesolofo-metacono sono assenti o estremamente rari.  
In Mystemys il mesolofo/ide e ectomesolofide sono lunghi. Mesolofo e mesolofide sono solitamente 
molto variabili nei cricetidi, tuttavia in Cricetodon tendono ad essere assenti o di dimensioni medio-corte. 
L'ectomesolofide è un carattere raro in tutti i generi qui considerati. 
 
3.2.3. Commento generale ai confronti.  
Come si è visto, i confronti suggeriscono che Mystemys non sia imparentato né con forme “moderne” di 
Cricetini e Cricetodontini miocenici, né con le forme arcaiche dell'Oligocene/Miocene Inferiore. 
Occasionali somiglianze sono riscontrate con generi di cricetidi rari, talvolta endemici, che sembrano aver 
sviluppato, parallelamente, caratteri simili. 
Il pattern relativamente semplice di Mystemys suggerisce, tuttavia, che l'antenato continentale vada 
cercato tra le forme più primitive dei cricetidi del Miocene. I confronti suggeriscono che 
Democricetodon, da una parte, e Cricetodon, dall'altra, siano le forme il cui pattern molare di base 
potrebbe essere ritenuto ancestrale rispetto a quello di Mystemys. In tal caso, l'antenato del taxon del 
Gargano sarebbe da cercare in un intervallo cronologico che sommariamente possiamo indicare compreso 
tra il Miocene Inferiore e Medio. Tutte queste evidenze, unite alle loro ripercussioni sulla questione 
dell'origine della fauna delle Terre Rosse, saranno dettagliatamente discusse nelle sezioni 4.2 e 4.6. 
 
 
 

3.3. MURINAE NOV. GEN. NOV. SP.  

 

Classe MAMMALIA Linnaeus, 1758 
Ordine RODENTIA Bowdich, 1821 

Sottorine MYOMORPHA Brandt, 1855 
Superfamiglia MUROIDEA Illiger, 1811 

Famiglia MURIDAE Illiger, 1811 
Sottofamiglia MURINAE Illiger, 1811 

Genere Murinae nov. gen. nov. sp. 
(Figg. 3.9; 3.10: 1-2) 

 
Materiale. 102 esemplari, tra cui 24 mandibole, 32 mascellari e 46 denti isolati, per un totale di 165 
denti. 
Inventario: da PU12887 a PU12962, da PU12971 a PU12976, da PU12978 a PU12983, da PU12987 a 
PU12990. Misure in Tab. 3.8. 
 

 Murinae nov.gen. nov.sp. 

 
Lunghezza Larghezza 

n min media max devst CV 95% CI n min media max devst CV 95% CI 

M1 29 2.64 2.85 3.03 0.12 0.04 2.80 2.89 29 1.8 2.01 2.19 0.10 0.05 1.98 2.05 
M2 29 1.77 1.98 2.12 0.10 0.05 1.94 2.02 29 1.84 1.96 2.18 0.09 0.04 1.93 1.99 
M3 21 1.49 1.61 1.77 0.08 0.05 1.58 1.65 21 1.29 1.44 1.56 0.08 0.05 1.41 1.47 
m1 29 2.5 2.64 2.86 0.09 0.03 2.61 2.67 29 1.53 1.66 1.74 0.06 0.04 1.63 1.68 
m2 28 1.63 1.85 2.01 0.11 0.06 1.81 1.89 28 1.59 1.73 1.86 0.06 0.03 1.70 1.75 

m3 20 1.49 1.66 1.85 0.10 0.06 1.62 1.71 20 1.44 1.53 1.63 0.05 0.03 1.51 1.56 

 
Tab. 3.8. Misure e parametri statistici descrittivi di Murinae nov. gen. nov. sp. n: numero di esemplari; Min: valore minimo; Max: 
valore massimo; devst: deviazione standard; CV: coefficiente di variazione; 95% CI: intervallo di confidenza della media al 95%. 
Misure in millimetri. Da Masini et al. (2013), modificata. 
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Fig. 3.9. Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013. In alto serie dentaria superiore sinistra, in basso serie inferiore sinistra. 
Scala: 3 mm. 

 
 
3.3.1. Descrizioni  
 
M1 – I tubercoli t3, t6 e t9 sono grossomodo equidistanti e formano un pattern regolare. Il tubercolo t1 è 
più grande e in posizione più anteriore rispetto al t3. Il tubercolo t7 è sempre assente, mentre t4 è presente 
e molto grande. Il tubercolo t1bis è assente in 20 esemplari, in 4 è appena accennato e in 5 è rappresentato 
da un pilastro di smalto, isolato sia da t1 che da t2. Il tubercolo t2bis è solitamente presente e ben 
sviluppato (19/29). In 6 esemplari il t2bis ha l'aspetto di una debole e corta cresta, mentre in 2 esemplari è 
più sviluppato e la cresta si prolunga in un pilastro di smalto vicino al bordo del molare. 
Il molare è stefanodonte, ovvero mostra la tendenza a connettere i tubercoli formando due “ghirlande” 
complete, una formata dai tubercoli anteriori (t1-t2-t3-t5) e l'altra da quelli posteriori (t4-t5-t6-t9-t8-t7). 
La stefanodontia risulta completa nei molari più usurati, tuttavia, in quelli meno usurati si può osservare 
come le connessioni stefanodonti siano più sviluppate tra i tubercoli linguali. Le creste che connettono t1, 
t5 e t4 sono, infatti, molto forti, mentre quelle tra t3-t5 e t6-t9 sono solitamente più deboli. In 5 esemplari 
su 29 la connessione t6-t9 è debole e tende ad interrompersi, mentre in 2 esemplari è completamente 
interrotta. In 5 esemplari su 28 la connessione t3-t5 è debole ma continua, mentre in 6 esemplari è 
interrotta.  
Il tubercolo t12 è ben sviluppato, risulta isolato solo negli esemplari a bassa usura, mentre appare 
connesso a t8 già in esemplari con usura media. In 2 esemplari t12 è molto grande. In qualche raro 
esemplare (3/28) t12 è connesso sia con t8 sia con t9, formando un'isola di smalto. Altri 3 esemplari 
mostrano una connessione t9-t12 incompleta, ovvero t9 presenta uno sperone posteriore in direzione di 
t12. Questo fenomeno sembra una sorta di stefanodontia che interessa anche il t12.  
Il molare ha tre radici: una grande sotto al t2, una larga sotto il lato linguale e l'ultima sotto l'angolo 
postero-labiale del molare. Una traccia debolissima di radichetta centrale si può osservare in tutti gli 
esemplari. 
 
M2 – Il tubercolo t3 è piccolo e isolato da t5 in 17 esemplari su 32. Nei rimanenti 15 esemplari si 
osservano diversi stadi di sviluppo della connessione stefanodonte t3-t5: in 2 esemplari c'è una cresta ben 
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sviluppata, in 3 la cresta c'è ma è debole, in 6 esemplari si osserva una cresta interrotta che parte dal t5, in 
4 esemplari estremamente usurati si osserva la traccia della connessione tra t3 e t5. 
Il tubercolo t1 è più grande del t3 e quasi sempre connesso al t5 (24/28), nei rimanenti 4 esemplari si 
osserva comunque la tendenza a formare questa connessione. Il tubercolo t4 è sempre connesso con t5 e 
t8. Come in M1, la stefanodontia è più forte tra i tubercoli linguali. Infatti, t6 e t9 sono completamente 
separati nella maggioranza dei casi (15/24), appena connessi negli esemplari usurati (6/24) e in 3 
esemplari non usurati sono ben connessi. Il tubercolo t12 è più piccolo che in M1, in 2 esemplari su 28 è 
molto piccolo. In un unico esemplare c'è una cresta che connette t9 e t12. 
Il molare ha tre radici, una grande lungo il lato linguale, e altre due lungo quello labiale. Non c'è traccia di 
radichetta centrale. 
 
M3 – Il tubercolo t3 è praticamente scomparso, mentre il t1 è grande e connesso col t5 lungo la parte 
anteriore del molare. In un unico esemplare, t3 è ancora relativamente grande. Il complesso t4-t5-t6 è 
asimmetrico: t5 è spostato verso il lato labiale del dente, anziché essere al centro, t4 è più grande e più 
allungato del t6. Negli esemplari non usurati, sia il t4 che il t6 sono separati dal complesso t8-t9. Tuttavia, 
con l'usura t6 tende a fondere con la parte labiale del complesso (t9), mentre t4 rimane isolato. In alcuni 
esemplari, si osserva una tendenza ad avere una connessione tra la parte interna del t4 ed il complesso t8-
t9, che risulta nella presenza di un'isola di smalto negli esemplari molto usurati. In un esemplare non 
usurato si osserva questa connessione, e di conseguenza l'isola di smalto. 
In un solo esemplare, t9 è parzialmente distinto e indipendente da t8.  
Le radici sono osservabili solo in un esemplare: il dente ha tre radici, di cui due sotto la parte anteriore del 
molare e l'altra sotto il complesso t8-t9. La radice posteriore e quella anterolabiale, che è più piccola di 
quella anterolinguale, sono connesse da una cresta che mostra un leggero rigonfiamento al centro, come 
una debole radichetta centrale. 
 
m1 – Il tma è sempre presente e le sue dimensioni variano da piccole a molto piccole, in due esemplari 
(2/29) è appena visibile. Generalmente (23/26) è fuso con la cuspide linguale dell'anteroconide tramite 
una piccola cresta longitudinale di smalto. L'anteroconide è simmetrico, ovvero le cuspidi linguale e 
labiale hanno generalmente le stesse dimensioni. Le due cuspidi dell'anteroconide sono connesse con la 
coppia di cuspidi anteriori (protoconide-metaconide) e la connessione non è centrale, ma leggermente 
spostata verso il lato linguale e connette generalmente l'anteroconide linguale con il metaconide. In un 
unico esemplare la connessione è spostata labialmente, mentre in un altro esemplare la connessione è 
costituita da due creste che formano un “enamel funnel” (isola di smalto). Negli esemplari più usurati, il 
tipico pattern a quadrifoglio (“four-leaf clover pattern”) dei muridi è ben visibile, mentre in quelli meno 
usurati le quattro creste anteriori (anteroconidi, protoconide e metaconide) risultano tra loro isolate. Tutti 
gli esemplari mostrano chiaramente la connessione costituita dalla cresta longitudinale che connette il 
complesso protoconide-metaconide con quello ipoconide-entoconide.  
Il cingulide labiale è privo della cuspide c1 e delle atre cuspidi accessorie, tuttavia può essere 
leggermente rigonfio in alcune delle sue parti. Di solito, le parti in cui è più spesso sono in prossimità 
dell'ipoconide (nella posizione in cui in altri muridi è presente la cuspide accessoria c1) ed in prossimità 
del protoconide. Il tubercolo posteriore è ovale e, talvolta, mostra una traccia di connessione con 
l'entoconide (13/27). In 3 esemplari questa connessione è ben sviluppata e molto alta. Sempre a causa di 
questa tendenza a formare una connessione, il tubercolo posteriore spesso ha forma sub-triangolare. Il 
dente ha due radici e, in 4 esemplari su 16, si può notare una debole radichetta centrale. 
 
m2 – Tutti gli esemplari mostrano la cresta longitudinale, ovvero le cuspidi anteriori (protoconide-
metaconide) sono connesse a quelle posteriori (ipoconide-entoconide). Questa connessione è leggermente 
spostata verso il lato linguale del dente, cioè connette il metaconide con l'entoconide. La connessione 
generalmente non si realizza tra la coppia di cuspidi posteriori e il tubercolo posteriore. Tuttavia, in 5 
esemplari su 23 si osserva una tendenza alla formazione di questa connessione. Questa connessione, mai 
completamente formata, ma piuttosto rappresentata da una debole traccia, è leggermente spostata verso il 
lato labiale del dente (ovvero tra ipoconide e tubercolo posteriore). Il tubercolo posteriore, come in m1, 
può essere ovale o con forma sub-triangolare (9/23).  
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Il cingulide labiale del dente non presenta cuspidi accessorie, si estende dall'angolo anterolabiale del 
molare fino all'ipoconide. Le porzioni più spesse del cingulide sono generalmente quelle a fianco 
dell'ipoconide e del protoconide. 
Nella parte anteriore del dente è presente il protosinuside e, più piccolo, l'anterosinuside. Entrambi si 
trovano ad una quota ben più bassa rispetto a quella delle cuspidi principali. Il protosinuside è 
parzialmente delimitato dal cingulide labiale. Il dente ha due radici. 
 
m3 – Anche in m3 è sempre presente la cresta longitudinale che collega il metaconide con il complesso 
posteriore (ipoconide-entoconide). In pochi esemplari (3/21) la cresta è leggermente interrotta. 
Protosinuside e anterosinuside sono presenti, in posizione anteriore rispetto alla coppia metaconide-
protoconide. Il protosinuside è delimitato da un cingulide leggermente rigonfio. In un solo esemplare il 
cingulide si prolunga e percorre il lato labiale del molare. Il complesso ipoconide-entoconide solitamente 
presenta una marcata depressione sul suo lato postero-labiale. Solo 3 esemplari su 17 non mostrano 
alcuna traccia di questa depressione. In 8 esemplari questa depressione è talmente sviluppata che si ha 
quasi una separazione di una piccola porzione del complesso posteriore, che forma una struttura simile ad 
una cuspide labiale accessoria. Il dente ha due radici, quella posteriore è la più grande. 
 
 
3.3.2. Confronti. 
 
3.3.2.1. Confronti con le specie di Mikrotia di Rinascita 1 e Trefossi 1 
 

 
 
Fig. 3.10. Analisi morfologica di Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013 (linea 0) e delle specie più primitive di Mikrotia 
provenienti dalle fessure Rinascita 1 e Trefossi 1 (linea x), Biancone 1 e F15 (linea di M. parva). A sinistra, distribuzione di 
frequenza di taglia e morfotipi per m1: Morfotipo 3,25-tma molto piccolo e non suddiviso; Morfotipo 3,5-tma più grande e non 
suddiviso; Morfotipo 4-tma grande e suddiviso. A destra, foto di m1: 1-Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 (morfotipo 3,25); 2-
Murinae nov. gen. nov. sp. di Rinascita 1 (morfotipo 3,25); 3-Mikrotia sp. a di Rinascita 1 (morfotipo 3,5); 4-Mikrotia sp. a di 
Trefossi 1 (morfotipo 3,5); 5-Mikrotia parva di Biancone 1 (a, morfotipo 3,5; b, morfotipo 4); 6-Mikrotia parva di F15 (a, 
morfotipo 3,5; b, morfotipo 4). Scala: 3 mm. 
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Tra le specie primitive di Mikrotia, ce ne sono due vicine per morfologia e taglia a Murinae nov. gen. 
nov. sp. della fessura M013 (Fig. 3.10): Mikrotia parva delle fessure Biancone 1, F15 e F21a,b, e l'ancor 
più piccola e primitiva specie presente nelle fessure Rinascita 1 e Trefossi 1, riportata in origine da 
Freudenthal (1976) come “[Mikrotia] smaller species from Rinascita 1 and Trefossi 1” e riportata come 
“Mikrotia sp. a” in Masini et al. (2013) e Maul et al. (2014). Tuttavia, M. parva presenta svariate 
differenze morfologiche che la separano da Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013, la più 
importante di tutte costituita dal tma ben sviluppato e frequentemente suddiviso in due creste, 
caratteristica tipica del genere Mikrotia. Murinae nov. gen. nov. sp., infatti, ha un tma molto piccolo, 
corto, basso e non suddiviso. Alcuni m1 (14 su 45) estremamente simili a quelli di Murinae nov. gen. 
nov. sp. si trovano nel campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1, insieme ad esemplari più derivati con 
tma più sviluppato (ovvero morfotipi più vicini a quelli tipici di Mikrotia). Anche se la variabilità 
morfologica all'interno del campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 è piuttosto continua, i morfotipi più 
primitivi sono molto simili agli esemplari di M013. Le somiglianze più significative sono costituite dalla 
taglia simile e dalle caratteristiche del tma, che negli esemplari più primitivi di Rinascita 1 si presenta, 
come in quelli di M013, piccolo, non suddiviso e, in qualche caso, appena visibile (2/29 in M013 e 3/14 
in Rinascita 1). Alcune differenze meno significative si riscontrano nel cingulide labiale leggermente più 
sviluppato e nella maggior frequenza (10/13 in Rinascita 1 e 13/27 in M013) di connessione tra 
entoconide e tubercolo posteriore negli esemplari di Rinascita 1. Legata a questo ultimo carattere è la 
maggior frequenza di tubercolo posteriore con forma sub-triangolare che si riscontra in Rinascita 1. 
Un'altra importante caratteristica che accomuna gli esemplari più primitivi di Rinascita 1 con il muride di 
M013 è la posizione arretrata del t1 in M1, nella tipica morfologia di Mikrotia, infatti, il t1 è in posizione 
ben più anteriore.  
 

 
 

Fig. 3.11 Diverso grado evolutivo mostrato dai M1 di Mikrotia sp. a di Rinascita 1. A sinistra, morfotipo più primitivo con taglia 
minore e t1 più arretrato. A destra, morfotipo più derivato con taglia maggiore e t1 in posizone anteriore. Scala: 1 mm. 

 
 

La maggioranza degli esemplari (31/45) di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 consiste di morfotipi più derivati, 
facilmente distinguibili da quelli di M013, che anticipano i tratti caratteristici del genere Mikrotia: la 
taglia leggermente maggiore, il tma più lungo e più alto, il cingulide labiale più sviluppato con il 
caratteristico aspetto “a placca”, la stefanodontia più sviluppata, la corona dentaria più ipsodonte, la 
tendenza a trasformare i tubercoli nelle vere e proprie creste trasversali di Mikrotia. Per quanto riguarda il 
M1, a Rinascita 1 sono presenti anche esemplari con caratteri “da Mikrotia”, come il t1 in posizione 
anteriore, analoga a quella del t3.  
Il campione di Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 è caratterizzato da una marcata omogeneità 
morfologica e dimensionale. Al contrario, il campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 mostra una forte 
variazione morfologica e un ampio, e piuttosto continuo, range dimensionale. Un'altra importante 
caratteristica del campione di Rinascita 1 consiste nel fatto che gli esemplari morfologicamente più 
primitivi (IM 3,25 e valori bassi anche per gli altri parametri evolutivi considerati) si distribuiscono 
grossomodo nella metà inferiore dell'intervallo di variazione dimensionale del campione. Inoltre, si può 
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notare come questi esemplari siano anche quelli con corona più brachiodonte e anteroconide più corto 
(Fig. 3.12).  
Il campione di M013 si distribuisce all'interno del campo di variabilità dei morfotipi “3,25” di Rinascita 
1. Invece, gli unici due esemplari ben preservati di Trefossi 1 cadono all'interno del range di variabilità 
degli esemplari con morfotipo 3,5. 
Il campione di Trefossi 1 consiste di soli 4 molari, tutti morfologicamente analoghi a quelli più derivati di 
Rinascita 1. 
I possibili scenari per giustificare la presenza, nel campione di Rinascita 1, di queste due popolazioni 
distinte saranno discussi nella sezione 4.3.1. 
 

 
 

Fig. 3.12. Diagrammi a dispersione per gli esemplari di Mikrotia sp. a di Rinascita 1. Si può osservare come i morfotipi più primitivi 
(3,25) siano anche più piccoli e più brachiodonti. Per il significato dei parametri si rimanda alla sezione 2.5. 

 
 
3.3.2.2. Confronti con muridi continentali 
Murinae nov. gen. nov. sp. è stato confrontato con materiale di muridi continentali della collezione 
dell'Università di Firenze (sezione 2.2) e con dati di letteratura. I generi considerati costituiscono la gran 
parte di quelli presenti nel Miocene Superiore-Pliocene Inferiore d'Europa: Progonomys (Michaux, 1971; 
De Bruijn, 1976), Huertzelerimys (Michaux, 1971; Martín-Suárez & Freudenthal, 1993), Parapodemus 
(Van de Weerd, 1976; Martín-Suárez & Freudenthal, 1993; Wöger, 2011), Apodemus (Van de Weerd, 
1976; Martín-Suárez & Mein, 1998), Occitanomys (Michaux, 1971; Martín-Suárez & Mein, 1991; 
Martín-Suárez & Freudenthal, 1993), Stephanomys (Michaux, 1971), Centralomys (Martín-Suárez & 
Mein, 1991, Colombero & Pavia, 2013), Castillomys (Martín-Suárez & Mein, 1991), Hansdebruijnia (De 
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Bruijn, 1976; Storch & Dalmann, 1995), Paraethomys (Jaeger et al. 1975; Freudenthal & Martín-Suárez, 
1999), Micromys (Van de Weerd, 1979; Storch, 1987; Aguilar et al., 1989; Wu & Flynn, 1992; Nesin & 
Storch, 2004; Hordijk & De Bruijn, 2009; Colombero et al., 2014). 
Tuttavia, il muride della fessura M013 presenta un set di caratteri che non sono presenti 
contemporaneamente in nessuno dei generi osservati. 
Qui di seguito vengono riportate le differenze principali, relative ad M1 ed m1, riscontrate con i gruppi di 
muridi più noti, come delineati in Freudenthal & Martín-Suárez (1999). Il carattere peculiare di Murinae 
nov. gen. nov. sp. e di Mikrotia, ovvero t3-t6-t9 equidistanti, non è mai presente in nessuno dei generi qui 
considerati, quindi non viene riportato nei seguenti confronti. 
– Parapodemus-Apodemus. Questo gruppo mostra ben poche affinità con il muride del Gargano. Il tma di 
m1 è meno sviluppato in Parapodemus e più sviluppato in Apodemus, ma di base è sempre ben 
sviluppato ed ha sempre una forma tubercolare che non è compatibile con quella del muride di M013. Lo 
stesso discorso vale per il cingulide labiale di m1 che è tendenzialmente più spesso e sviluppato e 
presenta un numero variabile di cuspidi accessorie, anch'esse ben sviluppate. I molari superiori non sono 
stefanodonti e quelli inferiori non presentano connessioni longitudinali, questo costituisce una differenza 
rispetto al muride di M013 anche se non è in aperta contraddizione con l'ipotesi di una relazione 
filogenetica, poichè la stefanodontia del muride di M013 potrebbe essere completamente acquisita 
durante l'evoluzione in ambito insulare. Tuttavia, è più parsimonioso ipotizzare che il muride di M013 
derivi da forme che mostrano almeno una tendenza a formare le connessioni stefanodonti. Per quanto 
concerne l'M1, in questo gruppo t2bis è generalmente assente e t1bis raro, che è l'opposto di quanto si 
osserva nel taxon del Gargano. Il t7 va da assente in Parapodemus a presente in Apodemus, ma la 
tendenza ad acquisire un t7 che si osserva in questo gruppo non è compatibile con la morfologia del taxon 
del Gargano, poiché, sia in Parapodemus che in Apodemus, il t4 è più piccolo e in posizione più anteriore. 
Allo stesso modo, in questo gruppo il t1 ha forma e posizione incompatibili con quelle del muride di 
M013: il t1 è, infatti, in posizione tendenzialmente anteriore ed ha forma generalmente conica. 
– Progonomys-Huertzelerimys. Anche questo gruppo mostra significative differenze rispetto a Murinae 
nov. gen. nov. sp. di M013. Infatti, sia nell'M1 di Progonomys che di Huertzelerimys il t1 non è in 
posizione molto arretrata rispetto al t2 ed al t3. Allo stesso modo, il t4 non è tanto più indietro del t5. 
Inoltre, generalmente non si osservano connessioni stefanodonti tra t1-t5 e t3-t5. Per quanto riguarda 
l'm1, in questo gruppo il tma è generalmente assente, quando presente è piccolo. Il cingulide labiale è 
debole ma presenta sempre il c1, la cresta longitudinale tra le cuspidi principali posteriori e quelle 
anteriori è assente o, raramente, accennata. I punti di contatto tra questi due generi ed il taxon del 
Gargano sono costituiti, in M1, dall'assenza del t7, dalla stefanodontia completa nella ghirlanda posteriore 
e dal t12 sviluppato; il cingulide labiale di m1 poco sviluppato, eccetto che per la presenza di c1, è un 
altro punto di similitudine. 
– Gruppo di Occitanomys (Occitanomys-Centralomys-Castillomys-Stephanomys-Hansdebruijnia). 
Questo è il gruppo che presenta, in linea di massima, i caratteri più compatibili con quelli del muride di 
M013. Infatti, Occitanomys presenta, in M1, sia il t1 che il t4 in posizione molto arretrata e con forma 
allungata. A questi caratteri si aggiungono: connessione t1-t5 generalmente presente, possibile presenza 
di connessione t3-t5, stefanodontia nella ghirlanda posteriore. In m1, le somiglianze sono costituite dalla 
tendenza ad avere le creste longitudinali, quella posteriore leggermente spostata labialmente, e dal 
cingulide labiale debole. I caratteri non compatibili con il muride di M013 sono la generale presenza di 
t1bis in M1, presenza di c1 in m1 e generale assenza del tma in m1. Queste stesse differenze sono quelle 
che grossomodo separano il taxon del Gargano anche da generi quali Centralomys e Castillomys (nei 
quali aumenta l'importanza delle connessioni longitudinali, sia nei molari superiori che in quelli inferiori; 
Colombero & Pavia, 2013), mentre, più interessanti da prendere in considerazione, sono i generi 
Stephanomys e Hansdebruijnia, il primo perchè considerato in passato come possibile antenato di 
Mikrotia, il secondo perchè molto simile ad Occitanomys (in origine è un suo sottogenere) ma con alcune 
peculiarità che lo avvicinano al taxon del Gargano. Stephanomys ricorda il muride del Gargano 
principalmente per la stefandontia ben sviluppata, tuttavia questo genere presenta almeno due caratteri 
che non sono compatibili con quelli del taxon del Gargano: tma assente in m1 e t3 in posizione distale 
(analoga a quella di t1) in M1. Hansdebruijnia è un genere molto interessante poichè presenta le stesse 
similitudini riscontrate tra Occitanomys ed il muride del Gargano, alle quali si aggiungono: tma presente 
in m1, t12 ben sviluppato in M1 e t1bis generalmente assente in M1. 
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– Altri generi (Paraethomys-Micromys): Questi generi mostrano notevoli differenze morfologiche 

rispetto al muride del Gargano e una relazione filogenetica con quest'ultimo può essere facilmente 
esclusa. Micromys, sia che si tratti degli esemplari appartenenti al clade del Paleartico occidentale che a 
quello orientale, è incompatibile con il taxon di M013 per molte delle ragioni indicate per Parapodemus-
Apodemus: t1 con forma diversa (M1), tendenza a formare un t7 (M1), tma generalmente presente. Anche 
Paraethomys mostra caratteri non compatibili, come forma e posizione di t1 e t4, assenza del tma e t9 
generalmente più piccolo di t6. 
 
 
 
3.3.3. Commento generale ai confronti 
Le descrizioni degli esemplari di Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013 ed i confronti con le 
specie primitive di Mikrotia, mostrano chiaramente che ci troviamo di fronte all'antenato diretto di 
Mikrotia, caratterizzato da alcuni dei tratti peculiari di questo genere (i.e. posizione dei tubercoli labiali di 
M1), ai quali si sommano caratteri più simili a quelli che si osservano nei muridi continentali (i.e. pattern 
“a quadrifoglio” in m1). Inoltre, il riesame del campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 mostra che tale 
specie è in realtà costituita da esemplari da attribuire a due popolazioni distinte, una indistinguibile da 
Murinae nov. gen. nov. sp. di M013, l'altra più vicina a M. parva. 
I confronti con i muridi continentali hanno mostrato che Murinae nov. gen. nov. sp. non è 
filogeneticamente imparentato con Apodemus, che in passato era stato ipotizzato essere ancestrale rispetto 
a Mikrotia. Anche gli altri generi continentali considerati (Progonomys, Huertzelerimys) non presentano 
morfologie compatibili con Murinae nov. gen. nov. sp. Al contrario, il gruppo dei generi derivati da 
Occitanomys sembra presentare delle morfologie generalmente più compatibili. Anche se il lavoro di 
confronto con i muridi continentali necessita di ulteriori sforzi, per il momento è possibile sostenere che 
Mikrotia appartiene al gruppo di Occitanomys, e, più precisamente, che il genere Hansdebruijnia presenta 
i caratteri maggiormente compatibili con quelli del taxon del Gargano. Le somiglianze riscontrate con 
Stephanomys, un altro genere che in passato era stato considerato come possibile antenato di Mikrotia, 
sono, a nostro avviso, somiglianze legate a parallelismo (i.e. entrambi i taxon in questione hanno 
sviluppato una notevole stefanodontia e ipsodontia). Tuttavia, proprio perchè i rapporti con questi generi 
continentali devono essere ulteriormente indagati, e poichè la natura delle relazioni filogenetiche di 
questo genere sarà critica per la tassonomia, il taxon del Gargano è, per il momento, indicato ancora come 
Murinae nov. gen. nov. sp.  
Le implicazioni di una possibile derivazione di Murinae nov. gen. nov. sp., e quindi di Mikrotia, da 
Hansdebruijnia saranno discusse in dettaglio nella sezione 4.3. 
 
 
 

3.4. TREND EVOLUTIVI IN MIKROTIA 
	  
La Fig. 3.13 presenta i grafici a dispersione che riportano la variazione, all'interno della sequenza 
cronologica dei campioni, dei 5 parametri considerati per le diverse linee di Mikrotia e per Murinae nov. 
gen. nov. sp. È subito necessario evidenziare che i dati per lo spessore dello smalto non sono disponibili 
né per Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013 né per le specie primitive di Mikrotia delle fessure 
Rinascita 1 e Trefossi 1. Inoltre, i dati relativi al campione NBS sono solo quelli di TL e NC.  
Come detto nella sezione 2.5, i dati sono in larga parte la compilazione dei data analitici non pubblicati 
alla base del lavoro di Abbazzi et al. (1993), ai quali si aggiungono dati acquisiti ex novo per le forme più 
primitive: Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 e Rinascita 1, Mikrotia sp. a di Rinascita 1 e Trefossi 1, M. 
parva di Biancone 1, F12, F21b, F21c. I dati alla bse della Fig. 3.13 sono riportati in Tab. 3.9. La Tab. 
3.12, in fondo a questa sezione, è più esaustiva e riporta, per ogni campione, anche i parametri statistici di 
base. 
Ad una prima osservazione è facile notare che la linea di M. maiuscula (linea 2), o linea residente, 
presenta trend chiari per tutti parametri considerati (TL, NC, ACCL/OL, MSDH/TL, TDE). Per una 
spiegazione dettagliata del perchè nel nuovo riordinamento cronologico delle fessure, successivo 
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all'analisi dell'associazione di M013, la linea residente è quella originata da M. maiuscula (anzichè M. 
parva come indicato in Freudenthal, 1976), si veda la sezione 4.1.2. 
L'unica altra linea che mostra dei trend evolutivi per alcuni dei parametri è la linea 4 (M. magna), per TL 
e ACCL/OL. Quindi, è possibile concludere che la maggior parte delle linee evolutive mostra 
comportamenti “statici” o “fluttuanti” per la maggior parte dei parametri considerati. 
Altre osservazioni di carattere generale riguardano la notevole differenza di lunghezza di m1 tra le 
diverse linee conosciute e l'assenza di trend chiari, eccetto, come detto, per la linea 2, per il parametro 
“NC” (Numero di creste). Tuttavia, assumendo che le diverse linee di Mikrotia siano derivate tutte da un 
analogo antenato continentale, piccolo in taglia e morfologicamente semplice, risulta chiaro che tutte le 
linee sono andate incontro ad un aumento di taglia e del numero di creste, forse avvenuto su di una 
diversa isola del paleoarcipelago, anche se il record fossile disponibile non documenta il processo nella 
sua totalità. La stessa considerazione può essere fatta anche per gli altri parametri considerati, i quali 
sono, tuttavia, maggiormente interessati, rispetto ad NC, da piccole “inversioni” evolutive (i.e. 
MSDH/TL). 
 

 
 

Fig. 3.13. Variazione nel NC (numero di creste, A), TL (lunghezza totale, B), MSDH/TL (C), ACCL/OL (D), TDE (E) in Murinae 
nov. gen. nov. sp. e Mikrotia. I valori sulle ordinate indicano l'età espressa in unità arbitrarie (sono indicati anche i nomi dei 
campioni). La linea rossa è la curva di regressione (metodo dei minimi quadrati) che segue il modello logaritmico per la linea 2; 
l'equazione della curva e il coefficiente di regressione sono riportati in alto a destra. Il riquadro rosso indica i campioni della fase più 
antica. 
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Taxa e linee evolutive Fessura Età NC TL (mm) TDE 
(mm) MSDH/TL ACCL/O

L n 

Murinae gen. sp. nov.-linea 0 
M013 

RN1 
1.00 
2.00 

3.25 
3.25* 

2.63* 
2.61* 

/// 
5.33* 
5.11* 

31.30* 
33.01* 

29 
14 

Mikrotia sp. a-linea x 
RN1 2.00 3.50* 2.88* /// 7.12* 40.82* 31 

TF1 2.40 3.50* 2.82* /// 6.76* 36.80* 4 

Mikrotia parva-linea 1 

BIA1 2.70 3.77* 3.08* 0.10* 5.43* 46.20* 31 

F15 3.00 3.90 3.23* 0.10 6.75* 42.07* 10 

F21b 3.50 3.75 3.09* 0.12 6.12* 40.24* 4 

F21c 4.00 4.00 3.24* 0.10 5.50* 40.53* 4 

Mikrotia maiuscula-linea 2 

RN1 2.00 4.03* 4.06* 0.13* 6.54* 42.80* 38 

TF1 2.40 4.00* 4.31* 0.12* 5.93* 43.94* 20 

BIA1 2.70 3.96* 4.11* 0.13* 7.05* 45.25* 16 

F15 3.00 3.97 4.20 0.12 7.20 41.77 30 

F21b 3.50 4.29 4.79 0.12 7.43 44.95 31 

F21c 4.00 4.38 4.87 0.13 8.50 47.11 30 

NBS 4.80 4.83 5.70 0.14 12.10 48.23 158 

F1 5.00 5.13 5.99 0.14 11.31 49.34 35 

F8 6.00 5.80 6.55 0.17 14.62 54.36 33 

F9 6.10 5.82 6.58 0.18 17.22 54.00 30 

SG 6.50 6.14 7.21 0.19 15.63 56.10 22 

Mikrotia sp. b-linea 2b F15 3.00 4.46 5.12 0.14 7.75 47.65 25 

Mikrotia “piccola”-linea 3 

NBS 4.80 4.00 4.30    8 

F8 6.00 4.98 4.30 0.14 11.24 48.65 31 

F9 6.10 5.03 4.31 0.12 11.66 49.41 30 

SG 6.50 4.88 3.99 0.12 10.70 48.54 30 

F32 7.00 4.90 4.58 0.12 12.48 49.08 31 

Mikrotia magna-linea 4 

F8 6.00 4.98 7.97 0.16 11.98 49.00 32 

F9 6.10 5.01 8.12 0.15 10.86 49.86 34 

SG 6.50 4.79 8.58 0.17 10.87 52.01 14 

 
Tab. 3.9. Dati usati per la Fig. 3.13. I valori in corsivo sono inferiti. L'asterisco (*) indica i valori presi ex novo per il presente 
lavoro, gli altri valori sono una compilazione dei data analitici non pubblicati alla base del lavoro di Abbazzi et al. (1993). I valori di 
“età” sono valori arbitrari che esprimono l'ordine cronologico relativo dei campioni. 

 
 
3.4.1. Descrizione delle linee (Fig. 3.13)  
Murinae nov. gen. nov. sp. è un muride con molari brachiodonti, ha m1 e ACC corti e un basso numero di 
creste. Presenta in m1 il tipico pattern dei muridi e anche la sua taglia non si discosta molto da quelle 
osservabili nei muridi continentali del Miocene. Questo taxon è, con tutta probabilità, l'antenato da cui 
derivano le diverse specie di Mikrotia. Come abbiamo visto in precedenza, l'analisi del campione di 
Mikrotia sp. a di Rinascita 1 ha rivelato che questo campione contiene un certo numero di esemplari non 
distinguibili da Murinae nov. gen. nov. sp. di M013, e la Fig. 3.13 conferma questa interpretazione, 
poichè i due campioni considerati mostrano valori molto simili per tutti parametri considerati. I rimanenti 
esemplari di Rinascita 1 sono più grandi e complessi, ed hanno già una morfologia del tutto compatibile 
con quella di Mikrotia, e lo stesso si può dire dei soli 4 esemplari di Trefossi 1. Gli esemplari più derivati 
di Rinascita 1 e i quattro di Trefossi 1 sono indicati in Fig. 3.13 come appartenenti alla stessa linea (linea 
x in Tab. 3.9), quella di Mikrotia sp. a. In effetti, i parametri analizzati confermano questa relazione e 
l'unico parametro che presenta un'inversione ingente è ACCL/OL. Si deve, però, tener conto che i valori 
dei parametri del campione Trefossi 1 sono statisticamente poco affidabili, dipendendo da soli 4 
esemplari, peraltro preservati in condizioni tutt'altro che perfette. I molari di Mikrotia sp. a possono 
essere descritti come brachiodonti, relativamente piccoli e semplici, con un ACC corto. 
M. parva (linea 1) è anch'essa primitiva, con molari relativamente semplici e può essere distinta da 
Mikrotia sp. a per la taglia leggermente maggiore e morfologia leggermente più complessa. I parametri di 
M. parva sono perlopiù fluttuanti. Tuttavia, le inversioni che si registrano per i parametri MSDH/TL e 
ACCL/OL tra M. parva di Biancone 1 e di F15 sono appariscenti e difficili da giustificare. La prima 
inversione può essere spiegata ricordando che MSDH/TL, come spiegato in sezione 2.5, è un parametro 
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poco affidabile per le specie primitive di Mikrotia, per via delle oggettive difficoltà che si riscontrano 
nella sua misura. L'inversione registrata per ACCL/OL costituisce invece un problema al momento 
difficile da spiegare.  
La linea di M. maiuscula (linea 2) è quella più documentata e i valori di TL, NC, ACCL/OL, MSDH/TL e 
TDE aumentano in modo più o meno regolare durante la successione dei campioni. Si può notare che 
l'inizio della tendenza all'aumento dei valori coincide grossomodo col campione F15, poichè i campioni 
più antichi mostrano valori statici, almeno per quel che concerne TL e NC. Pattern più irregolari sono 
mostrati da MSDH/TL e TDE, mentre ACCL/OL presenta una problematica inversione tra Biancone 1 e 
F15, analoga a quella segnalata in precedenza per M. parva. 
La Mikrotia piccola delle fessure più recenti (linea 3) è una forma morfologicamente derivata con taglia 
relativamente piccola. I parametri mostrano comportamento statico o fluttuante. Per il campione più 
antico di questa linea (NBS) sono disponibili solo i dati di TL e NC. Si può notare come NC aumenti in 
modo molto marcato da NBS a F8, tuttavia, non si può escludere che ciò sia influenzato dal basso numero 
di esemplari di NBS (n = 8, Tab. 3.9). 
M. magna (linea 4) è la specie più grande, caratterizzata da numero di creste e ipsodontia simili a quelli 
della Mikrotia della linea 3, ma con smalto più spesso. Questa linea mostra una tendenza all'aumento di 
ACCL/OL, come in M. maiuscula, mentre il comportamento degli altri parametri è statico o fluttuante. 
 
3.4.2. Analisi dei parametri 
Come già accennato all'inizio, la lunghezza di m1 mostra, nelle diverse linee, valori considerevolmente 
diversi e anche la variazione della lunghezza del dente è molto diversa da linea a linea. Per esempio, M. 
maiuscula e M. magna mostrano un trend verso l'aumento della lunghezza di m1, che, invece, è statica o 
fluttuante nelle altre linee. Tuttavia, nei campioni più recenti sono presenti le specie di Mikrotia con taglia 
maggiore, perciò è possibile sostenere che, sia per M. magna che per la Mikrotia della linea 3, ci sia stata 
una tendenza evolutiva verso un aumento di taglia che non è registrata nel nostro record fossile. 
Un discorso analogo può essere fatto per il numero di creste (NC). Questo parametro mostra un trend ad 
aumentare solo nella linea 2, ma, ipotizzando che tutte le forme di Mikrotia derivino da un antenato 
continentale simile a Murinae nov. gen. nov. sp., bisogna assumere che un aumento della complessità 
morfologica sia avvenuto per tutte le linee conosciute. Anche in questo caso si può ipotizzare che tale 
aumento sia avvenuto in un'altra isola del paleoarcipelago o in un'altra area del dominio insulare, della 
quale non abbiamo documentazione sotto forma di record fossile. 
I pattern mostrati da ACCL/OL mostrano lo stesso, chiaro, trend all'aumento dei valori per M. maiuscula 
e, a differenza che per TL e NC, anche per M. magna. Tuttavia, questo parametro mostra una serie di 
inversioni: i valori della linea 2 nei campioni antichi sono un po' più alti di quello che ci si aspetterebbe e 
c'è un'inversione notevole col campione F15, lo stesso vale per M. parva, in cui il valore di Biancone 1 è 
decisamente alto, e persino per Mikrotia sp. a, che mostra un ingente scarto di valori tra Rinascita 1 e 
Trefossi 1. Il problema aperto più difficile da spiegare è proprio quello dello scarto tra Biancone 1 e F15, 
due campioni che mostrano specie di Mikrotia con numero di creste e lunghezza totale di m1 piuttosto 
simili e dai quali ci si aspetterebbe valori di ACCL/OL altrettanto simili. Nemmeno la differenza nel 
prendere la misura da parte di un diverso operatore può essere invocata come causa dello scarto nei 
valori, visto che l'operatore, cioè chi scrive, è stato il medesimo per i due campioni di M. parva.  
Lo spessore dello smalto (TDE) mostra un trend verso l'aumento in M. maiuscula e fluttuazioni 
apparentemente casuali nelle altre linee. Come per gli altri parametri, il trend in M. maiuscula è all'inizio 
fluttuante. Bisogna tenere in considerazione che il calcolo di un indice di differenziazione dello smalto, 
equivalente all'SDQ degli arvicolidi, per la seconda cresta linguale, non ha dato alcuna indicazione di una 
tendenza evolutiva, ovvero non esiste trend nel rapporto tra lo spessore dei bordi di smalto mesiale e 
distale in Mikrotia. 
Il parametro MSDH/TL si comporta grossomodo come TDE. Non c'è niente di particolare da sottolineare, 
eccetto il solito comportamento fluttuante per le popolazioni dei campioni più antichi. Il trend chiaro 
verso l'aumento di ipsodontia è mostrato da M. maiuscula, che è anche la specie che ottiene i valori più 
alti per questo parametro. Di nuovo, è bene ricordare (sezione 2.5) che la misura di questo parametro per 
le specie primitive di Mikrotia è resa estremamente complessa da una serie di fattori che rendono i valori 
affetti da errore considerevole. Anche per l'ipsodontia, come per TL e NC, si deve assumere che le specie 
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delle linee 3 e 4 siano andate incontro ad un notevole aumento dell'altezza della corona, anche se il nostro 
record fossile non documenta tutti i “passaggi”. 
 
 

 

3.5. APATODEMUS 

 
Classe MAMMALIA Linnaeus, 1758 
Ordine RODENTIA Bowdich, 1821 

Sottordine MYOMORPHA Brandt, 1855 
Superfamiglia MUROIDEA Illiger, 1811 

Famiglia MURIDAE Illiger, 1811 
Sottofamiglia MURINAE Illiger, 1811 

Genere Apatodemus nov. gen. 
(Figg. 3.14; 3.15) 

 
Sinonimie.  
1971 “[...] a small murid, morphologically comparable to Apodemus” − Freudenthal, pag. 4. 
1976 “[The murid] […] answers the description of the modern genus Apodemus” Freudenthal, pag. 3. 
1984a “An Apodemus similar to Apodemus occitanus of Arondelli” − De Giuli & Torre, pag. 121, pl. 4, 
Figg. 7-14. 
1984b Apodemus ex gr. occitanus − De Giuli & Torre, pag. 380. 
1985 “[Apodemus very similar to] Apodemus cf. primaevus[…][from] Crevillente” Freudenthal, pag. 62. 
1986b Apodemus sp. − De Giuli et al., pag. 153. 
1987a Apodemus sp. − De Giuli et al., pag. 267. 
1987b Apodemus sp. − De Giuli et al., pag. 120, Fig. 10. 
2002 Apodemus gorafensis − Freudenthal et al., pag. 276. 
2002b Apodemus sp. − Masini et al., pag. 176, Tab. 1. 
2006 Apodemus sp. − Freudenthal & Martín-Suárez, pag. 21. 
2008 Apodemus sp. − Masini et al., pag. 65. 
2010 Apodemus sp. − Freudenthal & Martín-Suárez, pag. 97. 
2010 Apodemus sp. − Masini et al., pag. 424, Tab.1. 
2010 Apodemus gorafensis − Van der Geer et al., pag. 69. 
2013 Apodemus sp. − Freudenthal et al., pag. 105. 
2013 Apodemus sp. − Masini et al., pag. 51. 
 
Specie Tipo. Apatodemus degiulii della fessura F15 
 
Altre Specie. Apatodemus sp. della fessura F32 
 
Diagnosi. Muride di taglia da media a grande, lunghezza media di M1 da 1,97 mm a 2,51 mm nella 
popolazione più derivata (Fig. 13.15: 13-18). Denti da moderatamente brachiodonti nei campioni 
stratigraficamente più antichi a moderatamente ipsodonti in quelli più recenti (ipsodontia comparabile a 
quella di A. gudrunae). Tubercoli da non molto definiti a ben definiti (con “tubercoli definiti” si intende 
ben distinti gli uni dagli altri, i.e. “emancipation of cusps” in Horáček et al., 2013: 16.). M1-2 con t7 
quasi sempre presente (frequenza molto vicina al 100%). Tubercolo t7 da piccolo a molto grande, t4 e t7 
da debolmente separati (Fig. 13.14: 1,2) a completamente separati (Fig. 13.15: 13-15). Tubercoli t6 e t9 
da connessi (Fig. 13.15: 1,4) a completamente separati (Fig. 13.15: 3,13-15). In M1-2 t1 è frequentemente 
doppio. I tubercoli linguali e labiali in M1 tendono ad essere piuttosto allineati, facendo sì che i bordi del 
molare siano dritti. Tubercolo t3 ben definito in M3. M1-2 caratterizzati da tre radici (con la linguale che 
mostra un debole sdoppiamento) o quattro radici. Cingulide labiale di m1 relativamente stretto, con 
cuspidi accessorie da deboli a forti. Tma ben sviluppato. 
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Diagnosi differenziale. Apatodemus differisce da Apodemus (sensu Van de Weerd, 1976) nell'avere 
corona più brachiodonte, cuspidi e tubercoli meno definiti, t1 allungato e in posizione distale rispetto al t3 
(M1), radichetta centrale (M1, m1), cingulide labiale più stretto (m1), alta frequenza di t1 doppio (M1), 
presenza di t1 doppio in M2, t3 definito in M3. Inoltre, Apatodemus sp. della popolazione più recente 
(F32), differisce da Apodemus anche per i tubercoli allineati trasversalmente, t4-t7 e t6-t9 ben separati 
(M1-2), frequente presenza di grandi pilastri di smalto a fianco del t2 (M1-2), radichetta labiale (M1). 
Apatodemus differisce da Parapodemus (sensu Van de Weerd, 1976) nella costante presenza del t7 (M1-
2), connessione più forte tra t6 e t9 (M1-2), frequenza più alta di t1 doppio (m1-2), frequenza più alta di 
sdoppiamento della radice linguale e della presenza di radichetta centrale (M1-2). Apatodemus sp. di F32, 
rispetto a Parapodemus, è molto più grande (Fig. 3.17), ha la corona ben più ipsodonte e tubercoli molto 
più definiti, frequenza molto più alta di separazione tra t6 e t9 (M1-2), tubercoli allineati trasversalmente 
(M1-2), più alta frequenza di pilastri di smalto a fianco del t2 (m1-2), radichetta centrale (M1). 
Apatodemus differisce da Micromys per i denti più ipsodonti, cuspidi e tubercoli più rigonfi, m1 più largo 
con tma più sviluppato e cingulide labiale più sviluppato, t12 più sviluppato in M1-2 e t3 più sviluppato 
in M3. Nella specie tipo di Micromys, l'attualmente esistente Micromys minutus, il t9 è generalmente 
meno sviluppato. 
 
Derivatio nominis. Il nome deriva dalla combinazione della parola greca “apate” (ἀπάτη), che significa 
“inganno”, con Apodemus, che è il genere al quale il taxon del Gargano è stato attribuito per decenni. 
Questo nome è stato scelto per indicare che questo taxon ha ingannato la comunità scientifica per molto 
tempo e l'ispirazione viene dal famoso dinosauro Apatosaurus. 
 
Materiale. Il materiale è conservato presso il DST dell'Università di Firenze e presso il Naturalis 
Biodiversity Centre di Leiden. 
 
Distribuzione. Endemico dei riempimenti a Terre Rosse del Gargano (Foggia, Italia), il materiale viene 
perlopiù dalle cave di calcari tra Apricena e Poggio Imperiale (Gargano, Foggia).  
 
Età. Miocene Superiore. 
 

Apatodemus degiulii nov. sp. 
(Figg. 3.14: 1-11; 3.15: 1-12) 

 
Diagnosi. Specie di taglia media (lunghezza media di M1: 1,97 mm), comparabile a quella di A. 
dominans and A. barbarae (Fig. 3.17). Corona dentaria moderatamente brachiodonte. Tubercoli non 
molto definiti. M1-2 con quasi il 100% di frequenza di t7. Tubercolo t1 di M1 che di solito si estende 
distalmente, talvolta connesso a t2 tramite una cresta lunga (struttura “a ponte”). Tubercolo t1 talvolta 
doppio in M1 e frequentemente doppio in M2. Tubercoli t6 e t9 di dimensioni simili e generalmente 
connessi. Tubercoli t4 e t7 debolmente separati. M1-2 con tre o quattro radici più una radichetta centrale, 
quando le radici sono tre, quella linguale mostra tendenza allo sdoppiamento. Cingulide labiale di m1 
relativamente stretto, con c1 moderatamente sviluppata più due-tre cuspidi accessorie moderatamente 
sviluppate.  
 
Derivatio nominis. La specie è dedicata a Claudio De Giuli, scomparso prematuramente nel 1988, che fu 
il primo a studiare dettagliatamente questo taxon e le cui ricerche hanno dato il via al presente lavoro. 
 
Olotipo. Un frammento di mascellare destro con M1, M2 e M3 (inventario: F15-0676, Fig. 3.14: 1). 
 
Paratipo. Un frammento di mandibola destra con m1, m2 e m3 (inventario: F15-0557). 
 
Materiale. Frammenti di mascellari, mandibole e denti isolati per un totale di 1498 molari (306 M1, 361 
m1, 231 M2, 310 m2, 109 M3, 181 m3). Misure in Tab. 3.10. 
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Località Tipo. Fessura F15 (attualmente distrutta), dalle cave di calcari tra Apricena e Poggio Imperiale 
(Gargano, Foggia).  
 
Distribuzione. Fessura F15. Altre località: Rinascita 1, Biancone 1, Trefossi 1, F21a, F21b dalle cave di 
calcari tra Apricena e Poggio Imperiale.  
 
Età. Miocene Superiore. 
 
 
3.5.1. Descrizioni 
Una delle principali caratteristiche di Apatodemus degiulii della fessura F15 è la corona dentaria 
moderatamente brachiodonte dei suoi molari. La corona bassa si riflette sul pattern di usura dei molari, 
specialmente per quel che riguarda M1, nel quale i tubercoli sono separati da solchi poco profondi, larghi 
e dritti. Questi solchi usurano principalmente le connessioni tra i tubercoli della fila centrale e quelli delle 
file esterne (linguale e labiale). I molari del campione F15 mostrano un tasso di usura mediamente alto. 
 
M1 – La forma del margine mesio-linguale del dente (carattere “t1-SHAP” in Horáček et al., 2013: Fig. 
4A) è variabile, da leggermente concavo (86% = 43/50) a dritto (14% = 7/50). Il margine linguale di M1 è 
reso dritto dall'allineamento delle pareti linguali dei tubercoli t1, t4 e t7, con l'ultimo che è generalmente 
ben sviluppato. 
Il tubercolo t1 è in posizione arretrata e vicino al t5, la connessione col t2 è lunga e mostra una tendenza a 
rigonfiare (Fig. 3.14: 1). Nel 13% (15/113) dei denti esaminati t1 è in una posizione più anteriore. Nel 
18% (19/108) degli esemplari il t1 è doppio; nel 6% (6/108) lo sdoppiamento è appena accennato. A 
causa della sua posizione distale, t1 può essere in contatto con la parete linguale del t5, tramite una debole 
e bassa cresta. In 5 esemplari soltanto, la connessione tra t1 e t5 è leggermente più sviluppata e 
rappresentata da una cresta debole che sfiora la parete linguale di t5 e raggiunge la connessione t4-t5. 
Il t1bis (carattere distinto, in questa sede, dal “t1 doppio”, vedi sezione 2.4) è raro (6% = 6/94) e mai ben 
sviluppato. In alcuni esemplari (10% = 9/94) si presenta come una debole (appena visibile) cresta di 
smalto che si dirama dalla connessione t1-t2. Un pilastro di smalto vicino alla parete linguale di t2 è 
presente nel 25% (28/112) degli esemplari. Questo pilastro può essere più o meno sviluppato e talvolta 
(5% = 6/112) debolmente connesso con t1bis. Un altro pilastro di smalto, adiacente al bordo labiale di t2, 
è presente di rado (5% = 6/112); sembra generato da un processo di rigonfiamento del debole cingolo che 
delimita la depressione tra t2 e t3. 
Il tubercolo t3 mostra solitamente uno sperone posteriore. In alcuni esemplari questo sperone non è 
presente, mentre in altri è abbastanza sviluppato e tocca la base del t5. In 6 esemplari, questo sperone si è 
sviluppato completamente in una cresta longitudinale che sfiora la parete di t5 e raggiunge la connessione 
t6-t5. 
Il tubercolo t7 è praticamente sempre presente e sotto forma di una cresta rigonfia. Le sue dimensioni 
sono variabili: è molto grande in pochi esemplari, molto piccolo soltanto in 4 esemplari (1% = 4/301) e 
completamente assente in un unico caso. I tubercoli t7 e t9 sono allineati trasversalmente. I tubercoli t4 e 
t7 sono poco separati negli esemplari a bassa usura, e si connettono già a grado di usura medio. Solo di 
rado (4% = 10/285) la separazione tra questi due tubercoli è ampia. 
I tubercoli t6 e t9 sono di dimensioni quasi uguali e generalmente connessi; essi sono poco connessi o non 
connessi in pochi esemplari (8% = 24/286), ma, in ogni caso, sono ravvicinati. Il t12 è generalmente ben 
sviluppato, è piccolo solo nel 12% (12/100) degli esemplari. Il dente ha tre radici più una radichetta 
centrale, generalmente ben distinta, e assente solo nel 5% (4/78) degli esemplari. La grande radice 
linguale mostra spesso (65% = 44/68) un'incisione che indica tendenza a sdoppiarsi. Nei rimanenti 
esemplari si può osservare un solco più (14% = 9/68) o meno (52% = 35/68) profondo. Il 35% degli 
esemplari (24/68) non mostra alcun segno di suddivisione della radice. Solo un esemplare ha quattro 
radici. 
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Apatodemus degiulii  
 Lunghezza Larghezza 
 n min media max devst CV 95% CI n min media max devst CV 95% CI 

M1 275 1.78 1.98 2.2 0.075 0.009 1.97 1.98 275 1.15 1.26 1.37 0.043 0.005 1.25 1.26 
M2 200 1.19 1.34 1.5 0.054 0.008 1.33 1.34 200 1.15 1.23 1.35 0.037 0.005 1.23 1.24 
M3 98 0.82 0.92 1.02 0.05 0.01 0.91 0.93 98 0.81 0.93 1.04 0.05 0.01 0.92 0.94 
m1 311 1.63 1.81 2.05 0.064 0.007 1.80 1.81 311 0.94 1.08 1.2 0.042 0.005 1.08 1.09 
m2 271 1.18 1.28 1.38 0.043 0.005 1.27 1.28 271 0.98 1.12 1.26 0.04 0.005 1.12 1.12 
m3 154 0.92 1.04 1.16 0.049 0.008 1.03 1.05 154 0.84 0.91 1.04 0.039 0.006 0.91 0.92 

 
Tab. 3.10. Misure e parametri statistici descrittivi di Apatodemus degiulii. n: numero di esemplari; Min: valore minimo; Max: valore 
massimo; devst: deviazione standard; CV: coefficiente di variazione; 95% CI: intervallo di confidenza della media al 95%. Misure 
in millimetri. Da Savorelli et al. (in press), modificata. 

 
 

 
 

Fig. 3.14. Apatodemus degiulii, resti dentari. 1, frammento di mascella destra con M1-M2-M3 (olotipo, F15-676). 2, M1 destro 
(F15-688). 3, M1 destro (F15-683). 4, M1 sinistro (F15-667). 5, M2 destro (F15-699). 6, m1 destro (F15-894). 7, m1 destro (F15-
895). 8, m1 sinistro (F15-922). 9, m1 sinistro (F15-924). 10, m2 sinistro (F15-950). 11, m3 destro (F15-969). Scala: 1 mm. Da 
Savorelli et al. (in press), modificata. 
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M2 – Il tubercolo t3 è molto più piccolo di t1. In un numero significativo di esemplari (28% = 64/230) t1 
è doppio e, nei molari usurati, spesso lo sdoppiamento è suggerito dal profilo bilobato di t1. Dato che la 
maggior parte degli M2 di F15 sono ben usurati, è possibile che la frequenza reale di t1 doppio sia 
superiore a quella riportata (che riguarda solo i casi in cui la presenza di tale carattere è certa, ovvero 
negli esemplari poco usurati e in quelli usurati dove la forma bilobata di t1 è inequivocabile). Come in 
M1, t7 è praticamente sempre presente e ben sviluppato. Questo tubercolo si presenta come una cresta 
rigonfia, vicina a t4. Analogamente a quanto osservato per M1, t4 e t7 risultano separati in esemplari a 
bassa usura, ma la frequenza di morfotipi in cui i due tubercoli sono ben separati è superiore (19% = 
17/90) a quella di M1. 
I tubercoli t6 e t9 sono generalmente connessi, ma in qualche caso (9% = 8/90) sono separati da una valle 
stretta. Il t9 è solitamente più piccolo del t6. Il t12 è sempre presente, generalmente più piccolo che in 
M1.  
Circa la metà degli esemplari ha quattro radici (42% = 39/92), gli altri ne hanno tre (58% = 53/92). 
Quando il dente ha tre radici è sempre visibile la tendenza allo sdoppiamento della grande radice linguale. 
Una debole radichetta centrale è generalmente visibile, solo il 13% (8/62) degli esemplari non la mostra. 
 
M3 – Il t3 è piccolo ma distinguibile, la sua forma varia da cresta a tubercolo. Il t1 è grande e in contatto 
con l'angolo anterolabiale di t5. Il complesso t4-t5-t6 è asimmetrico, con t4 allungato. Il t8 (tubercolo 
posteriore) è fuso col t6. Nella maggioranza degli esemplari il t8 è fuso anche con t4, producendo un'isola 
di smalto (enamel funnel) che è particolarmente ben visibile in esemplari più usurati. In un numero 
notevole di esemplari (14% = 16/111), anzichè il solo t8, è presente un complesso posteriore (t8-t9) in cui 
il t9 è piccolo e fuso col t6. 
 
m1 – Il tma è sempre presente. Solitamente è grande e ben definito. La sua taglia è variabile, ma si può 
considerare piccolo solo in pochi esemplari (4% = 5/138). L'anteroconide è simmetrico e di solito è 
connesso con il complesso metaconide-protoconide e, in particolare, con il metaconide, tramite una 
connessione leggermente spostata lingualmente. Negli esemplari più usurati la connessione è più centrale. 
Nel 6% (21/338) degli esemplari la connessione manca o è incompleta. 
Le coppie di tubercoli metaconide-protoconide e entoconide-ipoconide non sono connesse 
longitudinalmente. In un numero molto basso di esemplari è presente un debole sperone della coppia di 
tubercoli posteriore (entoconide-ipoconide). 
Il c1 è sempre presente, ben sviluppato e generalmente in contatto con l'ipoconide. Le cuspidi accessorie 
del cingulide labiale variano da 0 a 3 in numero. Queste cuspidi variano anche in taglia e forma, ma 
solitamente somigliano più a porzioni rigonfie del cingulide che non a cuspidi ben definite. Il cingulide 
labiale è complessivamente piuttosto debole e stretto. Il tubercolo posteriore è ben sviluppato e di forma 
ovale. Il dente ha due radici. Una radichetta centrale è presente nel 71% (60/85) degli esemplari, ed è ben 
sviluppata nel 33% (28/85). 
 
m2 – Questo dente mostra ben poca variabilità. La cuspide anterolabiale è sempre presente. Varia in 
forma (tubercolo o rigonfiamento della parte anteriore cingulide labiale) e dimensioni e si prolunga nel 
cingulide labiale. Il cingulide presenta sempre due cuspidi accessorie: una anteriore, solitamente in 
contatto col protoconide, e una posteriore, solitamente più grande e in contatto con l'ipoconide. Una terza 
cuspide accessoria del cingulide può essere presente a metà strada tra le due descritte in precedenza, 
generalmente ha più l'aspetto di un rigonfiamento dello smalto che di una cuspide. Il tubercolo posteriore 
è ovale.  
In esemplari molto usurati le basi del metaconide e dell'entoconide sono in contatto, vicino al bordo 
linguale del molare; al contrario, quelle di ipoconide e protoconide tendono a rimanere separate. In un 
basso numero di esemplari è presente un debole sperone longitudinale che si dirama dalla base 
dell'entoconide. 
 
m3 – Anche questo dente mostra poca variabilità. È caratterizzato da una coppia anteriore di cuspidi 
(metaconide e protoconide) e da un complesso posteriore formato dalla fusione di ipoconide e entoconide. 
La cuspide anterolabiale è sempre presente ma piccola. È situata ad una quota molto più bassa rispetto a 
quella delle cuspidi principali anteriori.  
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La valle che separa il protoconide dal complesso posteriore è delimitata da un piccolo cingulide. Questo 
cingulide si sviluppa in una vera e propria cuspide c1 solo in pochissimi esemplari. Alcuni esemplari 
(16% = 29/181) mostrano una depressione ben delimitata sul lato labiale del complesso ipoconide-
entoconide, mentre nel 29% degli esemplari (31/108) questa depressione è più debole, ma comunque 
visibile. In alcuni rari esemplari, la depressione è sfiorata da una struttura simile ad un cingulide (Fig. 
3.15: 11,12). 
 
3.5.1.1. Caratteristiche generali di Apatodemus sp. di F32  
Per definire il genere Apatodemus in modo esaustivo, è necessario indicare le principali differenze 
morfologiche riscontrate tra le popolazioni antiche (F15, Rinascita 1, Biancone 1, Trefossi 1), i cui 
esemplari rappresentano formalmente la nuova specie Apatodemus degiulii, e la popolazione più recente 
(F32), i cui esemplari sono attribuiti ad Apatodemus sp. (Fig. 3.15: 13-18). Qui di seguito vengono 
riportate le modificazioni osservate nella popolazione di F32: 

− Taglia più grande (e.g. M1: 1,97 mm in F15, 2,51 mm in F32; Fig. 3.17) 

− Aumento dell'ipsodontia e della verticalità dei tubercoli 

− Smalto più spesso 

− Tubercoli più definiti 

− Bordi labiale e linguale più rettilinei (M1) 

− Frequenza più alta di morfotipi con t1 in posizione più anteriore (48% = 24/50) (M1) 

− Frequenza più alta, unita a dimensioni maggiori, dei pilastri di smalto a fianco della parete linguale 
(44% = 22/50) e labiale (30% = 15/50) di t2 (M1)  

− Tubercoli labiali e linguali più grandi in rapporto a quelli della fila centrale (t2-t5-t8) (M1-2) 

− Alta frequenza di morfotipi con t4/t6 e t7/t9 allineati trasversalmente (M1-2) 

− Frequenza più alta di separazione tra t4/t7 e t6/t9 (M1-2) 

− Taglia più grande del t7, e rara presenza di t7 doppio (M1-2) 

− Numero più elevato di radici: quattro radici più una radichetta sotto il lato labiale del molare (M1; 
M2, invece, ha quattro radici e radichetta centrale generalmente assente) 

− Maggiore sviluppo delle cuspidi accessorie del cingulide labiale (m1) 

− Maggiore sviluppo del tma (m1) 
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Fig. 3.15. Apatodemus degiulii, resti dentari. 1, M1 sinistro (F15-0823); 2, M1 sinistro (F15-1006); 3, M1 destro (F15-0837); 4, M1 
destro (F15-0992); 5, M2 sinistro (F15-865); 6, M2 sinistro (F15-1039); 7, M3 sinistro (F15-1047); 8, M3 sinistro (F15-1048); 9-10, 
m1-m2 sinistri (F15-0632b, F15-0632c); 11, m3 sinistro (F15-0933); 12, m3 sinistro (F15-0973). Apatodemus sp.: 13, M1 sinistro 
(F32-0192); 14, M1 sinistro (F32-0196); 15, M1 sinistro (F32-0239); 16, m1 sinistro (F32-0080); 17, m1 sinistro (F32-0171); 18, 
m1 sinistro (F32-0308). Scala: 1 mm. Da Savorelli et al. (in press). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



                                                                                                                                 107 

3.5.2. Confronti 
 
3.5.2.1. Apodemus 

– Apodemus gudrunae, Apodemus gorafensis, Apodemus dominans, Apodemus atavus. Apatodemus 

degiulii del campione F15 è stato confrontato con Apodemus gudrunae delle località Brisighella (Faenza, 
Appennino Settentrionale), Moncucco Torinese (Asti, Italia nordoccidentale) e Verduno (Cuneo, Italia 
nordoccidentale), e con Apodemus atavus di Moncucco Torinese. Queste località hanno restituito una 
fauna dell'MN13 e sono di età tardo messiniana (Messiniano Post-Evaporitico; Angelone et al., 2011; 
Colombero et al., 2013). Inoltre, i confronti sono stati estesi ad un piccolo campione di Apodemus 
dominans dalla località tipo Csarnota 2 (Pliocene Inferiore). Colombero et al. (2014) considerano 
Apodemus dominans come un sinonimo più recente di Apodemus atavus. 
Apodemus gudrunae è simile al taxon del Gargano per i seguenti caratteri: alta frequenza di t7 in M1-2 
(50%-100% in A. gudrunae, quasi 100% nel Gargano taxon), t6 e t9 di dimensioni eguali e generalmente 
connessi (M1-2), t12 con forma a tubercolo e ben sviluppato (M1-2), tma ben sviluppato in m1. 
Apatodemus degiulii differisce da A. gudrunae nei denti più brachiodonti, valli meno profonde, tubercoli 
meno verticali e connessioni tra tubercoli più basse. Inoltre, i tubercoli sono meno robusti e definiti 
(caratteri particolarmente visibili nel t1 di M1) e il cingulide labiale di m1 presenta cuspidi accessorie 
meno forti. Apodemus gudrunae ha solitamente tre radici in M1 e M2, mentre in A. degiulii si ha la 
tendenza a formare quattro radici in M1 e un'alta frequenza di 4 radici completamente formate in M2. Il 
profilo di M1 tende ad essere ovale in A. gudrunae, mentre nel taxon del Gargano M1 ha i bordi linguale 
e labiale più dritti e il bordo mesio-linguale (tra t1 e t2) che tende ad essere meno concavo (Fig. 3.16). 
Ulteriori differenze sono costituite dai caratteri relativi al t1 di M1-2. In A. degiulii t1 tende ad avere una 
posizione più distale e la sua estremità tende ad essere in contatto col t5. La forma del t1, a differenza di 
A. gudrunae, non è quasi mai ovale o circolare, piuttosto si presenta come allungata e connessa al t2 
tramite una connessione lunga. Spesso questa connessione tende ad ingrossare e a formare il t1 doppio, 
sia in M1 che in M2, ma in A. gudrunae il t1 doppio non è mai presente in M2. Il cingulide labiale di m1 
è meno sviluppato, con cuspidi accessorie che tendono a formare una cresta continua, anzichè essere ben 
distinte come in A. gudrunae. Il pattern d'usura mostrato dall'M1 di A. degiulii, forse da mettere in 
relazione con la brachiodontia dei molari, in cui la fila centrale di tubercoli è fiancheggiata da due solchi 
dritti che usurano le connessioni trasversali tra i tubercoli, è certamente meno pronunciato in A. gudrunae. 
In questo taxon, infatti, la corona dentaria è più alta, e con essa anche le connessioni tra i tubercoli, che 
sono meno interessate dall'usura.  
Tutti questi caratteri differenziano il taxon del Gargano da A. gudrunae, ma anche dalle altre specie qui 
considerate, A. gorafensis e A. dominans. Inoltre, in A. dominans e A. atavus il t1 è in posizione ancora 
più anteriore, quasi allo stesso livello di t3 e le cuspidi sono generalmente ancor più isolate, specialmente 
nei molari inferiori. 
– Apodemus “orientali”. I confronti sono stati estesi ad altre specie di Apodemus che sono state ritrovate 
in Europa orientale e in località asiatiche. Apodemus sp. dell'Ucraina (Località: Novoelizavetovka 2-3, 
Cherevychnoe 3, Novoukrainka 2, Protopopovka 3) somiglia ad Apatodemus degiulii per quanto riguarda 
la forma e la posizione del t1 in M1, i denti basso-coronati, t6 e t9 connessi e M2 con tre o quattro radici 
(Nesin & Storch, 2004). Le differenze sono costituite dall'M1 con tre radici e dal t7 piccolo, che è 
presente in meno del 50% degli esemplari. 
Apodemus ? dominans dell'Ucraina (svariate località che vanno dall'MN13 al MN17, si veda Nesin & 
Storch, 2004 per i dettagli) e Apodemus cf. dominans della Grecia (MN13, Maramena, Storch & 
Dahlmann, 1995) presentano una morfologia in accordo con quella di A. dominans della località tipo, ma 
differiscono per la presenza di esemplari di M1 e M2 con quattro radici. A. cf. dominans di Maramena ha 
il 15% di M1 con quattro radici, e il 26% di M2 con lo stesso numero; inoltre, il 18% degli M1 e il 16% 
degli M2 mostra la tendenza a suddividere la radice linguale. Apodemus ? dominans dell'Ucraina ha 2 
esemplari su 38 di M1 con quattro radici. Questa tendenza ad avere quattro radici in M1-2 ricorda quella 
che si osserva nel muride del Gargano. Apodemus orientalis è conosciuto solo nell'MN13 della Mongolia 
(località Ertemte 2 e Harr Obo 2, Storch, 1987). Alcune delle sue caratteristiche somigliano a quelle di 
Apatodemus degiulii: la corona dentaria piuttosto brachiodonte, il t1 in posizione arretrata, la tendenza a 
dividere la radice linguale in M1-2, il cingulide di m1 stretto e con cuspidi accessorie deboli. Altri 
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caratteri, tuttavia, non combaciano: l'assenza della connessione lunga tra t1 e t2, l'assenza del t1 doppio 
(specialmente in M2), l'assenza di radichetta centrale in M1-2 e la bassa frequenza di t7 (75%).  

– Apodemus etruscus. Apodemus etruscus è una specie di piccola taglia che si trova esclusivamente 

nell'associazione V3 del bacino di Baccinello-Cinigiano in Italia Centrale (Engesser, 1989). Questa specie 
differisce chiaramente dal taxon del Gargano per il t7 meno sviluppato, il t1 in posizione più anteriore, la 
presenza di tre sole radici in M1 e M2, l'assenza di t1 doppio in M2, il cingulide labiale di m1 e m2 ben 
sviluppato che presenta da due a quattro cuspidi accessorie distinte, la connessione tra anteroconide e 
complesso metaconide-protoconide più bassa o assente in m1. 
 
 

 
 
Fig. 3.16. Confronto schematico tra il profilo di M1 di Apodemus gudrunae (Brisighella-BRS25), Apatodemus degiulii (F15) e 
Apatodemus sp. (F32). Da Savorelli et al. (in press). 
 

 
3.5.2.2. Parapodemus  
In questa sezione vengono presi in considerazione Parapodemus lugdunensis, Parapodemus barbarae e 
Parapodemus meini, che sono considerati appartenenti al clade che include l'antenato diretto di A. 
gudrunae. Queste specie ricordano il taxon del Gargano nei denti moderatamente brachiodonti, tubercoli 
poco definiti, cingulide labiale di m1 poco sviluppato, posizione arretrata di t1 in M1-2 (Van de Weerd, 
1976; Daxner-Höck, 1977; Martín-Suárez & Freudenthal, 1993; Wöger, 2011, Horáček et al., 2013). In P. 
lugdunensis il t1 doppio in M2 può essere presente, anche se molto raramente (Martín-Suárez & 
Freudenthal, 1993; Wöger, 2011). Tuttavia, nelle specie elencate il “morfotipo Apodemus” (i.e. con alta 
frequenza di t7 nei molari superiori) è solitamente assente o presente di rado, inoltre c'è anche un'alta 
frequenza di morfotipi con t6 e t9 separati. Il tma è talvolta mancante in P. lugdunensis (Bachmayer & 
Wilson, 1970, 1980; Van de Weerd, 1976; Wöger, 2011). I molari superiori di queste specie hanno 
generalmente tre radici, anche se l'M1 di P. lugdunensis di Crevillente (Martín-Suárez & Freudenthal, 
1993) mostra talvolta una radichetta centrale addizionale. In P. lugdunensis di Kohfidish è riportata la 
presenza di rari esemplari di M1 con radichetta centrale e M2 con radice linguale suddivisa nella sua 
porzione inferiore (Wöger, 2011). 
Per quel che riguarda la specie tipo di Parapodemus, Parapodemus gaudryi, viene qui seguita 
l'interpretazione di De Bruijn et al. (1999), che considerano Parapodemus schaubi un sinonimo più 
recente di P. gaudryi. Questa specie, proveniente da località Turoliane (MN11-12) d'Europa, differisce 
dal taxon del Gargano per il t7 meno frequente e meno sviluppato nei molari superiori (solitamente 
presente in meno del 50% dei casi), assenza del t1 doppio e del t1bis in M1-2, t1 in posizione anteriore e 
debolmente connesso con t2 (o addirittura non connesso), tma meno sviluppato.  
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3.5.2.3. Micromys  
Apatodemus degiulii è stato comparato con svariate specie primitive di Micromys dell'MN13.  
Micromys tedfordi, del Pliocene Inferiore della Cina (Wu & Flynn, 1992), somiglia alla specie del 
Gargano soprattutto per quanto riguarda la posizione arretrata del t1 e la presenza costante di t7 in M1, la 
possibile presenza di un t1 doppio in M2, e la presenza di una radichetta centrale in m1. Tuttavia, questa 
specie si distingue dal muride del Gargano per la presenza di un maggiore numero di radici, cinque in M1 
e cinque o sei in M2, t4 ben separato da t7 in M1, assenza del t3 in M3, tma e cuspidi accessorie del 
cingulide labiale molto ridotte in m1.  
Micromys chalceus è conosciuto solo dall'MN13 della Mongolia e dell'Ucraina (Storch, 1987; Nesin & 
Storch, 2004). Apatodemus degiulii è stato confrontato con Micromys chalceus di Ertemte 2 e Harr Obo 2 
(Mongolia). Micromys chalceus somiglia al muride del Gargano nella morfologia del t1, nella tendenza 
ad avere il t1 doppio, in quella a dividere la radice linguale e nella presenza di una radichetta centrale in 
M1-2. Viceversa, M. chalceus ha denti fin troppo brachiodonti, tubercoli meno rigonfi e più appuntiti, 
non ha mai un t7 sviluppato in M1-2, il t3 è assente in M3, la connessione tra t1 e t2 è fin troppo bassa e il 
cingulide labiale in m1 ben più debole.  
Micromys cingulatus della Grecia (Maramena) e dell'Ucraina (Vinogradovka 1) somiglia ad Apatodemus 
per la tendenza a sdoppiare il t1 in M1 (t1 doppio presente in circa il 30% degli esemplari in entrambi i 
taxa), t6 e t9 di dimensioni simili e connessi, cingulide labiale e tma di m1 piuttosto sviluppati, posizione 
arretrata di t1 (Storch & Dahlmann, 1995). Le differenze risiedono nella bassa frequenza di t7 (circa il 
30%, più un 50% in cui tra t4 e t8 c'è una cresta), assenza di t1 doppio in M2 e M1-2 con tre radici, 
talvolta con radichetta centrale ma mai con radice linguale in suddivisione.  
Micromys bendai è una specie di grande taglia, presente in località del Miocene Superiore/Pliocene 
Inferiore di Francia, Italia e Grecia (Van de Weerd, 1979; Aguilar et al., 1989; Hordijk & De Bruijn, 
2009; Colombero et al., 2014). Apatodemus del Gargano è stato confrontato col campione di M. bendai di 
Moncucco Torinese (MN13, Italia nordoccidentale). I due taxa condividono: le cuspidi non troppo 
robuste, la posizione arretrata di t1 e la presenza di una lunga connessione t1-t2 che tende a rigonfiare, la 
presenza di pilastri di smalto alla base della corona tra t1 e t2 e t2 e t3, la debole connessione t4-t7 e la 
tendenza ad avere i margini labiale e linguale di M1 dritti, presenza di t1 doppio in M2, cingulide labiale 
di m1 stretto, presenza di radichetta centrale in m1. Tuttavia, sono presenti alcune differenze: M. bendai 
ha denti ancor più basso-coronati, tubercoli più snelli, presenza costante di 5 radici in M1 e quattro in M2, 
t7 generalmente più sviluppato e t9 più ridotto in M1-2, t3 molto ridotto (quasi assente) in M3, tma meno 
pronunciato in m1, cingulide labiale di m1 più stretto e senza cuspidi accessorie oltre c1.  
 
 

 
 

Fig. 3.17. Diagrammi a dispersione che mostrano i confronti di taglia tra il primo molare superiore di Apatodemus degiulii e 
Apatodemus sp. e una selezione di murini. A: Apatodemus versus Apodemus. B: Apatodemus versus Parapodemus e Micromys. 
Informazioni più dettagliate in Tab. 3.11. Da Savorelli et al. (in press). 
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Taxon Località 
Lunghezza M1 Larghezza M1 

n min media max devst n min media max devst 
Apatodemus degiulii  Biancone 1 20 1.73 1.90 2.04 0.070 20 1.10 1.19 1.26 0.035 

 
F15 275 1.78 1.98 2.20 0.075 275 1.15 1.25 1.37 0.043 

 
Tre Fossi 1 29 1.85 2.02 2.12 0.067 30 1.23 1.30 1.41 0.039 

 
Rinascita 1 30 1.91 2.03 2.16 0.059 30 1.22 1.30 1.38 0.041 

Apatodemus sp. F32 149 2.29 2.51 2.73 0.105 149 1.44 1.55 1.70 0.054 

Micromys tedfordi Yushe County  10 1.67 1.81 1.90 0.066 13 1.04 1.13 1.22 0.051 

Micromys chalceus Ertemte 2 100 1.28 1.43 1.52 
 

100 0.80 0.90 1.00 
 

 
Harr Obo 2 6 1.32 1.47 1.56 

 
6 0.84 0.91 0.96 

 
Micromys cingulatus Maramena 50 1.52 1.70 1.84 0.075 50 0.96 1.10 1.20 0.049 

Micromys bendai Ptolemais 1 9 1.70 1.75 1.80 0.400 11 1.13 1.16 1.19 0.230 

Parapodemus lugdunensis Crevillente 4B 37 1.65 1.82 1.93 0.062 36 1.07 1.14 1.20 0.029 

Parapodemus barbarae Crevillente 15 49 1.88 2.03 2.20 0.066 52 1.22 1.32 1.45 0.043 

Parapodemus meini Crevillente 8 8 2.24 2.30 2.38 0.056 10 1.43 1.51 1.58 0.048 

Apodemus dominans Csarnota 2 8 1.84 1.97 2.06 0.690 8 1.20 1.25 1.28 0.270 

Apodemus gudrunae Valdecebro 3 12 1.93 2.10 2.30 1.120 14 1.25 1.34 1.43 0.520 

Apodemus gorafensis Gorafe A 2 2.43 2.47 2.51 
 

2 1.56 1.58 1.60 
 

 
Odessa 
L.Str.type 

41 2.10 2.29 2.40 
 

41 1.38 1.50 1.60 
 

Apodemus orientalis Ertemte 2 100 1.60 1.71 1.84 
 

100 1.00 1.08 1.20 
 

 
Harr Obo 2 1 

 
1.96 

  
1 

 
1.12 

  
Apodemus cf. dominans Maramena 50 1.76 1.96 2.12 0.070 50 1.20 1.31 1.40 0.045 

Apodemus ? dominans Obukhovka 2 11 1.86 1.99 2.10 
 

11 1.15 1.27 1.35 
 

Apodemus sp. Cherevychnoe 3 40 1.70 1.83 2.00 
 

40 1.10 1.21 1.30 
 

Apodemus etruscus Baccinello V3 10 1.82 1.95 2.06   10 1.12 1.21 1.24   

 
Tab. 3.11. Dati usati per la Fig. 3.17. Da Savorelli et al. (in press). 
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Fessura	   linee	  evolutive	   	  	   NC	   TL	   TDE	   MSDH/TL	  	   ACCL/OL	  

F32	   Mikrotia	  “piccola”-‐3	  

n	   31	   31	   31	   31	   31	  
min	   4,50	   4,22	   0,09	   6,10	   45,54	  
max	   5,00	   4,89	   0,19	   20,31	   52,24	  
media	   4,90	   4,58	   0,12	   12,48	   49,08	  
devst	   0,170	   0,170	   0,030	   3,500	   1,570	  
se	  95%	   0,0598	   0,0598	   0,0106	   1,2321	   0,5527	  

SG	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   22	   18	   22	   7	   21	  
min	   5,50	   6,73	   0,09	   11,14	   50,61	  
max	   6,50	   7,89	   0,29	   21,16	   60,58	  
media	   6,14	   7,21	   0,19	   15,63	   56,10	  
devst	   0,351	   0,334	   0,055	   3,240	   3,012	  
se	  95%	   0,1467	   0,1543	   0,0230	   2,4002	   1,2882	  

Mikrotia	  “piccola”-‐3	  

n	   30	   30	   30	   28	   30	  
min	   4,00	   3,73	   0,07	   5,60	   44,70	  
max	   5,50	   4,27	   0,17	   17,36	   51,40	  
media	   4,88	   3,99	   0,12	   10,70	   48,54	  
devst	   0,284	   0,132	   0,024	   2,900	   1,815	  
se	  95%	   0,1016	   0,0472	   0,0086	   1,0742	   0,6495	  

Mikrotia	  magna-‐4	  

n	   14	   12	   14	   4	   13	  
min	   4,50	   7,93	   0,13	   7,87	   46,59	  
max	   5,50	   8,93	   0,22	   12,34	   65,26	  
media	   4,79	   8,58	   0,17	   10,87	   52,01	  
devst	   0,323	   0,352	   0,026	   2,050	   5,761	  
se	  95%	   0,1692	   0,1992	   0,0136	   2,0090	   3,1317	  

F9	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   30	   30	   30	   28	   30	  
min	   5,50	   6,05	   0,11	   9,05	   48,64	  
max	   6,50	   7,05	   0,32	   24,66	   58,12	  
media	   5,82	   6,58	   0,18	   17,22	   54,00	  
devst	   0,334	   0,244	   0,042	   4,280	   2,340	  
se	  95%	   0,1195	   0,0873	   0,0150	   1,5853	   0,8373	  

Mikrotia	  “piccola”-‐3	  

n	   30	   29	   30	   28	   30	  
min	   4,50	   3,98	   0,08	   4,77	   45,45	  
max	   5,50	   4,65	   0,18	   19,80	   52,36	  
media	   5,03	   4,31	   0,12	   11,66	   49,41	  
devst	   0,182	   0,165	   0,024	   3,730	   1,518	  
se	  95%	   0,0651	   0,0601	   0,0086	   1,3816	   0,5432	  

Mikrotia	  magna-‐4	  

n	   34	   34	   34	   34	   34	  
min	   4,50	   7,46	   0,10	   6,79	   47,58	  
max	   5,50	   8,91	   0,23	   14,44	   54,56	  
media	   5,01	   8,12	   0,15	   10,86	   49,86	  
devst	   0,313	   0,315	   0,028	   2,177	   1,518	  
se	  95%	   0,1052	   0,1059	   0,0094	   0,7318	   0,5102	  

 
Tab. 3.12. Murinae nov. gen. nov. sp. e Mikrotia: parametri statistici per il numero di creste (NC), lunghezza totale (TL), spessore 
dello smalto della parete distale della seconda cresta linguale, altezza massima relativa della linea sinuosa sul lato linguale 
(MSDH/TL) e lunghezza relativa dell'anteroconide (ACCL/OL) del primo molare inferiore. I campi in arancione indicano i 
parametri statistici calcolati a partire dal dataset non pubblicato di Abbazzi et al. (1993), i campi in giallo indicano quelli calcolati a 
partire da misure prese appositamente durante il presente lavoro. Le fessure vanno dalla più recente, in alto, alla più antica. La 
tabella continua nelle pagine seguenti. 
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Fessura	   linee	  evolutive	   	  	   NC	   TL	   TDE	   MSDH/TL	  	   ACCL/OL	  

F8	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   33	   33	   33	   29	   33	  
min	   5,50	   5,93	   0,09	   7,98	   48,75	  
max	   6,50	   7,17	   0,28	   23,55	   59,26	  
media	   5,80	   6,55	   0,17	   14,62	   54,36	  
devst	   0,278	   0,309	   0,047	   4,835	   3,234	  
se	  95%	   0,0948	   0,1054	   0,0160	   1,7597	   1,1034	  

Mikrotia	  “piccola”-‐3	  

n	   31	   31	   31	   31	   31	  
min	   4,50	   3,82	   0,07	   3,07	   30,29	  
max	   5,50	   4,73	   0,21	   20,68	   52,33	  
media	   4,98	   4,30	   0,14	   11,24	   48,65	  
devst	   0,302	   0,207	   0,034	   4,646	   3,947	  
se	  95%	   0,1064	   0,0727	   0,0119	   1,6355	   1,3894	  

Mikrotia	  magna-‐4	  

n	   32	   32	   32	   32	   32	  
min	   4,50	   7,45	   0,11	   7,31	   46,22	  
max	   5,50	   8,41	   0,26	   17,50	   51,99	  
media	   4,98	   7,97	   0,16	   11,98	   49,00	  
devst	   0,347	   0,241	   0,028	   2,335	   1,570	  
se	  95%	   0,1204	   0,0835	   0,0098	   0,8092	   0,5440	  

F1	   Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   35	   35	   35	   34	   33	  
min	   4,50	   5,63	   0,09	   0,00	   45,05	  
max	   6,00	   6,43	   0,22	   61,92	   53,33	  
media	   5,13	   5,99	   0,14	   11,31	   49,34	  
devst	   0,280	   0,221	   0,029	   14,060	   2,053	  
se	  95%	   0,0929	   0,0733	   0,0096	   4,7261	   0,7005	  

F21c	  

Mikrotia	  parva-‐1	  

n	   4	   4	   4	   3	   4	  
min	   4,00	   3,16	   0,07	   3,07	   38,97	  
max	   4,00	   3,33	   0,13	   7,51	   42,36	  
media	   4,00	   3,24	   0,10	   5,50	   40,53	  
devst	   0,000	   0,073	   0,025	   2,250	   1,603	  
se	  95%	   0,0000	   0,1155	   0,0245	   5,5887	   2,5513	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   30	   30	   30	   28	   30	  
min	   4,00	   4,13	   0,09	   2,95	   40,14	  
max	   5,00	   5,80	   0,18	   14,41	   52,31	  
media	   4,38	   4,87	   0,13	   8,50	   47,11	  
devst	   0,252	   0,393	   0,024	   2,733	   3,101	  
se	  95%	   0,0902	   0,1405	   0,0086	   1,0121	   1,1097	  

F21b	  

Mikrotia	  parva-‐1	  

n	   4	   4	   4	   4	   4	  
min	   3,50	   2,95	   0,09	   3,39	   38,80	  
max	   4,00	   3,15	   0,14	   7,62	   41,49	  
media	   3,75	   3,09	   0,12	   6,12	   40,24	  
devst	   0,289	   0,091	   0,021	   1,866	   1,368	  
se	  95%	   0,2829	   0,1455	   0,0202	   2,9695	   2,1765	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   31	   30	   31	   30	   31	  
min	   4,00	   4,01	   0,08	   2,48	   40,05	  
max	   4,50	   5,29	   0,16	   14,93	   49,47	  
media	   4,29	   4,79	   0,12	   7,43	   44,95	  
devst	   0,251	   0,276	   0,020	   3,373	   2,403	  
se	  95%	   0,0883	   0,0986	   0,0070	   1,2071	   0,8459	  

 
Tab. 3.12. (continua) 
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Fessura	   linee	  evolutive	   	  	   NC	   TL	   TDE	   MSDH/TL	  	   ACCL/OL	  

F15	  

Mikrotia	  parva-‐1	  

n	   9	   10	   10	   9	   10	  
min	   3,50	   3,05	   0,07	   3,96	   39,86	  
max	   4,00	   3,62	   0,10	   11,18	   45,54	  
media	   3,90	   3,23	   0,10	   6,75	   42,07	  
devst	   0,220	   0,162	   0,025	   2,579	   1,927	  
se	  95%	   0,1440	   0,1163	   0,0155	   1,9827	   1,3785	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   30	   30	   30	   29	   30	  
min	   3,50	   3,83	   0,09	   1,79	   35,71	  
max	   4,00	   4,59	   0,18	   13,27	   46,84	  
media	   3,97	   4,20	   0,12	   7,20	   41,77	  
devst	   0,127	   0,181	   0,023	   2,939	   2,402	  
se	  95%	   0,0454	   0,0648	   0,0081	   1,0696	   0,8595	  

Mikrotia	  sp.	  b-‐2b	  

n	   25	   25	   25	   24	   23	  
min	   4,00	   4,53	   0,10	   4,05	   43,51	  
max	   5,00	   5,74	   0,17	   17,12	   50,21	  
media	   4,46	   5,12	   0,14	   7,75	   46,75	  
devst	   0,286	   0,299	   0,019	   2,757	   1,829	  
se	  95%	   0,1120	   0,1172	   0,0076	   1,1029	   0,7475	  

BN	  

Mikrotia	  parva-‐1	  

n	   22	   31	   29	   29	   31	  
min	   3,50	   2,76	   0,07	   2,03	   39,13	  
max	   4,00	   3,08	   0,13	   5,43	   46,20	  
media	   3,77	   3,45	   0,10	   9,63	   53,68	  
devst	   0,256	   0,159	   0,016	   1,933	   3,598	  
se	  95%	   0,1069	   0,0559	   0,0058	   0,7035	   1,2666	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   14	   16	   14	   15	   13	  
min	   3,50	   3,92	   0,09	   3,62	   42,18	  
max	   4,00	   4,11	   0,18	   7,05	   45,25	  
media	   3,96	   4,37	   0,13	   14,24	   52,02	  
devst	   0,134	   0,143	   0,022	   2,698	   2,971	  
se	  95%	   0,0772	   0,0760	   0,0129	   1,4943	   1,7953	  

TF	  

Mikrotia	  sp.	  a-‐x	  

n	   3	   4	   	  	   4	   4	  
min	   3,50	   2,44	   	  	   4,77	   33,24	  
max	   3,50	   2,82	   	  	   6,76	   36,80	  
media	   3,50	   3,12	   	  	   8,58	   39,68	  
devst	   0,000	   0,318	   	  	   1,601	   3,215	  
se	  95%	   /	   0,5064	   	  	   2,5469	   5,1157	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   19	   20	   20	   18	   19	  
min	   4,00	   4,03	   0,09	   2,31	   39,74	  
max	   4,00	   4,31	   0,18	   5,93	   43,94	  
media	   4,00	   4,54	   0,12	   8,38	   48,76	  
devst	   0,000	   0,134	   0,020	   1,498	   2,375	  
se	  95%	   /	   0,0625	   0,0093	   0,7450	   1,1449	  

 
Tab. 3.12. (continua) 
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Fessura	   linee	  evolutive	   	  	   NC	   TL	   TDE	   MSDH/TL	  	   ACCL/OL	  

RN	  

Murinae	  nov.gen.nov.	  sp.-‐0	  

n	   14	   14	   	  	   8	   14	  
min	   3,25	   2,37	   	  	   1,74	   28,76	  
max	   3,25	   2,61	   	  	   5,11	   33,01	  
media	   3,25	   2,84	   	  	   6,74	   38,15	  
devst	   0,000	   0,140	   	  	   1,608	   2,766	  
se	  95%	   /	   0,0806	   	  	   1,3443	   1,5968	  

Mikrotia	  sp.	  a-‐x	  

n	   34	   31	   	  	   21	   31	  
min	   3,50	   2,63	   	  	   3,01	   34,51	  
max	   3,50	   2,88	   	  	   7,12	   40,82	  
media	   3,50	   3,29	   	  	   11,43	   46,44	  
devst	   0,000	   0,156	   	  	   2,519	   3,045	  
se	  95%	   /	   0,0548	   	  	   1,0772	   1,0717	  

Mikrotia	  maiuscula-‐2	  

n	   36	   38	   37	   30	   38	  
min	   4,00	   3,78	   0,07	   1,89	   35,82	  
max	   4,50	   4,06	   0,17	   6,54	   42,80	  
media	   4,03	   4,80	   0,13	   11,96	   50,80	  
devst	   0,116	   0,218	   0,024	   2,482	   4,023	  
se	  95%	   0,0379	   0,0693	   0,0077	   0,8882	   1,2792	  

M013	   Murinae	  nov.gen.nov.	  sp.-‐0	  

n	   29	   29	   	  	   14	   28	  
min	   3,25	   2,50	   	  	   3,20	   28,78	  
max	   3,25	   2,83	   	  	   7,66	   34,40	  
media	   3,25	   2,63	   	  	   5,33	   31,30	  
devst	   0,000	   0,078	   	  	   1,254	   1,707	  
se	  95%	   /	   0,0282	   	  	   0,6568	   0,6323	  

 
Tab. 3.12. (continua) 
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4. DISCUSSIONE 
 
 
 

4.1. LA FESSURA M013 E LA REVISIONE DEL QUADRO BIOCRONOLOGICO 
 
L'associazione della fessura M013 è tassonomicamente differente da tutte le altre rinvenute nei depositi a 
Terre Rosse del Gargano. Il primo quesito cui è necessario dare una risposta riguarda la posizione del 
campione M013 all'interno della sequenza biocronologica dei campioni delle Terre Rosse. La presenza di 
una specie molto primitiva di Deinogalerix (Villier et al., 2013), di un muride (Murinae nov. gen. nov. 
sp.) imparentato con Mikrotia ma ben più primitivo e di un cricetide ad affinità primitiva (Mystemys 
giganteus), insieme all'assenza di Prolagus e di Apatodemus (conosciuto per decenni come “Apodemus”; 
Savorelli et al., in press), che sono invece presenti in tutti gli altri campioni delle Terre Rosse, indicano 
che M013 è la fessura più antica mai campionata in Gargano (Tab. 4.1). Inoltre, la presenza di Stertomys 
lyrifer e Stertomys simplex lega il campione M013 a quello di Rinascita 1, che Freudenthal (1976) aveva 
considerato il secondo campione più antico della sua successione biocronologica basata sull'evoluzione di 
Mikrotia, dopo quello di Biancone 1. Una seconda e forte prova della relazione tra M013 e Rinascita 1 è 
data dalla presenza, in quest'ultima fessura, di alcuni esemplari attribuibili a Murinae nov. gen. nov. sp.  
La successione cronologica della prima fase del popolamento garganico viene qui rivista in base alle 
nuove evidenze: M013 è la fessura più antica ed è seguita da Rinascita 1, Trefossi 1 ed infine Biancone 1. 
Questo è un cambiamento importante nel quadro cronologico delle fessure, poiché la posizione relativa di 
Biancone 1, Rinascita 1 e Trefossi 1 aveva fatto a lungo discutere. La nuova successione cronologica 
delle fessure richiede che si discutano in dettaglio l'evoluzione dei taxa della prima fase del popolamento 
e la conseguente successione di bioeventi.  
 
 
4.1.1. Esemplari rimaneggiati di M013 
Prima di discutere dettagliatamente il nuovo quadro cronologico delle fessure si devono affrontare alcune 
incoerenze presenti nell'associazione di M013, che sono apparentemente in contrasto con lo status di 
“fessura più antica del Gargano” che abbiamo attribuito a questo campione. Nell'associazione di M013 
sono presenti due specie di Mikrotia e la specie Hattomys cf. nazarii, che si trovano solitamente in 
associazioni di fessure più recenti. Come abbiamo detto nella sezione 1.1.7, in cui abbiamo presentato le 
caratteristiche del deposito, ci sono forti probabilità che il campione M013 sia contaminato con resti di 
età differenti a causa del disturbo tettonico che interessava lo specifico settore delle cave in cui si trovava 
la fessura. A nostro avviso, la spiegazione più semplice per la presenza di Mikrotia cf. parva, Mikrotia 
sp.1 e H. cf. nazarii in M013 è quella di ipotizzare una contaminazione da un deposito più recente, per 
esempio uno con caratteristiche simili a quelle di F21a-b, in cui sono presenti specie di Mikrotia e 
Hattomys comparabili. Perciò, l'interpretazione qui presentata è che l'associazione originale di M013 non 
presentasse né Mikrotia né Hattomys. Tuttavia, visto che abbiamo a che fare con depositi di riempimenti 
di fessure carsiche, è bene sottolineare che l'ipotesi opposta non può essere esclusa del tutto, ovvero che 
sia stato il materiale più antico a contaminare un deposito più recente. 
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Mystemys giganteus x              
Murinae nov. gen. nov. sp. x x             
Stertomys lyrifer x x             
Stertomys simplex x x             
Lartetium cf. dehmi x x  x x x         
Apulogalerix pusillus x x x x x x x x x x x x x x 
Apocricetus sp.  x             
Mikrotia sp.a  x x            
Neocricetodon sp.  x x x           
Dryomys apulus  x  x x          
Hattomys beetsi>nazarii>gargantua  x x x x >x x x x >x x    
Mikrotia maiuscola (linea residente)   x x x x x x x x x x x x  
Stertomys daamsi>degiulii  x x x x x x x x >x x x x x 
Apatodemus degiulii  x x x x x x x x x x x x x 
Prolagus apricenicus  x x x x x x x x x x x x x 
Stertomys daunius    x x x         
Mikrotia parva    x x x         
Mikrotia sp.b     x          
Mikrotia L3       ? ? ? ? x x x x 
Stertomys laticrestatus         x x x x x  
Mikrotia magna           x x x  
Prolagus imperialis           ?  x x 

 
Tab. 4.1. Schema aggiornato di distribuzione dei micromammiferi nei depositi a Terre Rosse. x: presenza confermata; 
?: presenza dubbia; > transizione filetica all'interno della stessa linea evolutiva. 
 
 
4.1.2. Riordinamento della successione biocronologica 
Come già riportato nella sezione 1.3, la posizione di Rinascita 1 nella successione cronologica era 
considerata incerta già da Freudenthal (1976). Rinaldi & Masini (2009) avevano suggerito che Rinascita 1 
potesse essere più antica di Biancone 1, ritenendo questa ipotesi più parsimoniosa, almeno per quel che 
riguardava i ghiri endemici. Imporre Rinascita 1 come la fessura più antica comporta che S. lyrifer e S. 
simplex siano specie residenti che vanno incontro ad estinzione in Biancone 1, che S. aff. daamsi di 
Rinascita 1 evolva in S. daamsi di Biancone 1 e che la presenza di S. daunius in quest'ultima fessura si 
debba ad una nuova dispersione da un'altra isola (Fig. 4.1). Secondo Rinaldi & Masini (2009) è possibile 
anche che S.aff. daamsi sia il risultato di una speciazione in situ di S. simplex o che anch'esso derivi da 
una nuova migrazione da un'altra isola. Questo quadro cronologico è certamente più parsimonioso di 
quello alternativo, in cui Rinascita 1 è la seconda fessura più antica, poiché questa ipotesi prevede la 
comparsa e subitanea estinzione sia di S. lyrifer sia di S. simplex. Adesso che queste due specie di ghiri 
sono state rinvenute nella fessura M013, lo scenario ipotizzato da Rinaldi & Masini (2009) è 
definitivamente confermato.  
Per quanto riguarda Mikrotia, Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 può essere considerato il suo diretto 
antenato. La specie primitiva Mikrotia sp. a di Rinascita 1, descritta sommariamente e mai figurata in 
Freudenthal (1976), si è rivelata contenere esemplari effettivamente attribuibili a Mikrotia, più altri 
indistinguibili da quelli del muride di M013. Anche questa evidenza rappresenta un forte argomento per 
considerare Rinascita 1 la seconda fessura più antica. Mikrotia sp. a di Rinascita 1 può rappresentare un 
discendente diretto di Murinae nov. gen. nov. sp., mentre la Mikrotia più grande e derivata di Rinascita 1 
può anch'essa essere un discendente del muride di M013, tramite speciazione in situ, oppure può essere 
considerata un migrante da un'altra isola. La notevole somiglianza di tutte le specie primitive di Mikrotia 
suggerisce, tuttavia, che esse siano derivate da un unico antenato, e che si siano poi diversificate su isole 
differenti. La presenza di ben tre specie di muridi a Rinascita 1 (Murinae nov. gen. nov. sp., Mikrotia sp.a 
e M. maiuscula) sarà meglio discussa a breve (sezione 4.3.1), tuttavia, qui possiamo limitarci a suggerire 
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che tale copresenza possa essere dovuta a contaminazione del deposito o, più probabilmente, a forte time 
averaging del deposito, che fa sì che in Rinascita 1 siano “registrati” due diversi stadi evolutivi della 
stessa linea filetica (Murinae nov. gen. nov. sp.-Mikrotia sp. a). 
La fessura Trefossi 1 contiene due specie di Mikrotia: una piccola e primitiva ed una più grande e 
derivata. Possono essere entrambe messe facilmente in relazione filogenetica con Mikrotia sp. a e la 
Mikrotia grande di Rinascita 1. Di conseguenza, Trefossi 1 è la terza fessura della successione. 
Quest'ultima fessura era stata raggruppata con le fessure Cantatore e F21b (fessure più recenti di 
Biancone 1) da Rinaldi & Masini (2009) sulla base della taglia di S. daamsi. Tuttavia, il poco materiale 
disponibile di S. daamsi in Trefossi 1 è comparabile per taglia e morfologia anche con quello di S. aff. 
daamsi di Rinascita 1. 
Mikrotia maiuscula di Biancone 1 è comparabile in taglia e morfologia con la Mikrotia più grande di 
Trefossi 1, perciò è possibile che appartengano entrambe alla stessa specie. Al contrario, Mikrotia parva è 
più grande e derivata di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 e Trefossi 1 e, anche se non si può escludere che la 
prima derivi dalla seconda, a nostro avviso è più probabile che M. parva sia un nuovo migrante. Infatti, le 
differenze sensibili in taglia e morfologia, unite al fatto che M. parva persiste, senza troppe variazioni, nei 
campioni successivi (F15, F21), suggeriscono che questa specie sia frutto di una nuova dispersione e 
diventi un taxon “residente” (Linea 1 in Abbazzi et al., 1993).  
La fessura F15 è qui considerata quella successiva a Biancone 1. Contiene una Mikrotia piccola e rara, 
praticamente identica a M. parva di Biancone 1. La specie di dimensioni intermedie è comparabile in 
taglia e morfologia con M. maiuscula. La terza ed ultima specie (Mikrotia sp. b in Fig. 4.1) è rara, di 
grandi dimensioni e morfologicamente più derivata. Questa specie è probabilmente un nuovo migrante. 
F15 condivide con Biancone 1 anche le stesse specie di ghiri: S. daamsi, e il più grande e 
morfologicamente complesso S. daunius. Entrambe le specie non variano in taglia in modo 
statisticamente significativo tra Biancone 1 e F15 (Rinaldi & Masini, 2009), ulteriore prova della 
somiglianza tra le due fessure. 
La successione cronologica dei campioni più recenti di F15 è la stessa presentata da Freudenthal (1976), 
De Giuli et al. (1987a) e Masini et al. (2010). Un importante cambiamento prodotto da questo nuovo 
arrangiamento delle fessure consiste nel fatto che la linea residente di Mikrotia (quella presente in tutti i 
campioni) cominciava, nel quadro di Freudenthal (1976), con M. parva di Biancone 1, mentre adesso 
parte da M. maiuscula di Rinascita 1 (Fig. 4.1). 
Il nuovo quadro biocronologico proposto in questa sede, tuttavia, non è esente da complicazioni. La prima 
è costituita dall'inversione delle abbondanze tra le specie di Mikrotia che si verifica al passaggio Trefossi 
1-Biancone 1-F15. Infatti, la linea di M. maiuscula mostra abbondanza di esemplari in Trefossi 1, pochi 
resti in Biancone 1 e nuovamente grande abbondanza in F15. Biancone 1 risulta diverso dagli altri 
campioni della prima fase poiché presenta una specie piccola e abbondante e una più grande e rara, 
quando in tutti gli altri campioni (Rinascita 1, Trefossi1, F15, F21b) avviene l'opposto. 
Una possibile spiegazione per questo fenomeno si basa sul fatto che le dimensioni di una popolazione 
naturale dipendono da molti fattori: si può immaginare che la dispersione di M. parva in Biancone 1 abbia 
alterato gli equilibri ecologici tra le varie specie di Mikrotia e che M. maiuscula, almeno inizialmente, ne 
abbia risentito. Altre possibili spiegazioni chiamano in causa cambiamenti ambientali o alterazioni 
ecologiche. Mikrotia non è l'unico genere che causa problemi: anche Hattomys complica la ricostruzione 
cronologica. La complicazione non è di tipo tassonomico, poiché in tutte le fessure riordinate è presente 
la stessa specie, H. beetsi. Tuttavia, mettere Rinascita 1 come fessura più antica di Biancone 1 
contraddice l'assunto di Freudenthal (1976, 1985) di un aumento lineare di taglia nel tempo. Infatti, anche 
se stiamo parlando di un numero esiguo di resti fossili, gli esemplari di Rinascita 1 sono statisticamente 
più grandi di quelli di Biancone 1: si ha, quindi, un'inversione di taglia durante la successione dei 
campioni. D'altra parte, come sostenuto da Rinaldi & Masini (2009), immaginare che la taglia dei 
micromammiferi aumenti in modo progressivo durante l'evoluzione in ambito insulare è piuttosto 
irrealistico. Lomolino (2005) sostiene che le variazioni in taglia debbano essere considerate il risultato di 
pressioni selettive derivanti da molteplici fattori, e basta una piccola perturbazione del sistema per avere 
tendenze opposte a quelle aspettate. Effettivamente, in Gargano ci sono diversi esempi di 
micromammiferi la cui taglia fluttua o decresce nel tempo (e.g. Mikrotia, Freudenthal, 1976; S. daamsi e 
S. degiulii, Rinaldi & Masini, 2009).  
In conclusione, alla luce delle nuove evidenze, le complicazioni portate dalla nuova successione M013-
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Rinascita 1-Biancone 1 (inversione delle abbondanze nelle specie di Mikrotia e inversione di taglia in H. 
beetsi) sono di gran lunga più accettabili di quelle che si avrebbero applicando la sequenza M013-
Biancone 1-Rinascita 1. In questo scenario, infatti, sarebbe alquanto difficile spiegare la scomparsa e 
successiva ricomparsa sia di Murinae nov. gen. nov. sp. sia della coppia S. lyrifer-S. simplex. 
 
 

 
 

Fig. 4.1. La nuova sequenza biocronologica dei campioni della fase più antica. Le barre rappresentano la lunghezza di M1 dei taxa 
di Gliridae e di Murinae nov. gen. nov. sp./Mikrotia. La lunghezza delle barre rappresenta il range di taglia; i punti corrispondono ai 
valori medi. I numeri indicano il numero di esemplari misurati ed i numeri tra parentesi il valore medio dell'indice morfologico di 
Mikrotia; *: misura inferita. Le misure sono espresse in millimetri. Le frecce orizzontali indicano eventi di dispersione; il segno + 
indica estinzione. I dati sono presi da De Giuli et al. (1987a, dati non pubblicati), Freudenthal (1976), Rinaldi & Masini (2009) e 
Masini et al. (2013). Si noti che alcuni dei dati relativi a Mikrotia non sono aggiornati al presente lavoro. Da Masini et al. (2013).  

 
 
 

4.2. ORIGINE DI MYSTEMYS GIGANTEUS 
 
I confronti tra Mystemys ed i cricetidi continentali hanno mostrato che il taxon del Gargano differisce 
dagli altri cricetidi per ha una combinazione esclusiva di caratteri. Perciò l'attribuzione di questo taxon ad 
un nuovo genere ed ad una nuova specie è pienamente giustificata. Mystemys non è filogeneticamente in 
relazione né con i cricetidi dell'Oligocene/Miocene Inferiore, né con quelli miocenici “moderni” 
(dall'MN8 in poi) appartenenti alle tribù dei Cricetini e Cricetodontini. I cricetidi dell'Oligocene/Miocene 
Inferiore mostrano un pattern occlusale arcaico poco simile a quello di Mystemys. Anche pattern 
relativamente semplici come quelli di alcune specie di Eumyarion ed Eucricetodon presentano svariati 
caratteri incompatibili con quelli di Mystemys. Si potrebbe sostenere che il pattern peculiare di Mystemys 
sia derivato da quello “basico” di specie come Eumyarion ed Eucricetodon, ammettendo un sufficiente 
tempo di modificazione all'interno del dominio insulare. Tuttavia, questa non sembra la soluzione più 
parsimoniosa tra quelle disponibili, dato che si dovrebbe imporre la riduzione e scomparsa di svariate 
creste. 
Ancor più improbabile sembra una derivazione di Mystemys da specie di Cricetini miocenici che abbiano 
acquisito il tipico pattern regolare a sei cuspidi nei primi molari o di Cricetodontini miocenici che abbiano 
sviluppato ectolofi continui. Infine, Mystemys è chiaramente non imparentato con l'altro cricetide 
endemico del Gargano, Hattomys, che, per quanto endemizzato, mostra un pattern a sei cuspidi nei primi 
molari che con tutta probabilità è derivato da quello dei Cricetini moderni (Freudenthal,1985; Freudenthal 
& Martín-Suárez, 2010). 
La morfologia fortemente modificata di Mystemys ha reso molto complesse le attività di confronto con i 
generi più primitivi di cricetidi miocenici, Megacricetodon, Democricetodon, Fahlbuschia e Cricetodon, 
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e anche con quelli più rari, Lartetomys, Karydomys, Mixocricetodon, Collimys e Renzimys. La taglia 
gigantesca di Mystemys e l'aspetto tubercolare delle creste sono probabilmente dovuti all'evoluzione 
endemica in ambito insulare. Tuttavia, l'origine di molti altri caratteri è più difficile da tracciare. Da una 
parte potrebbero essere anch'essi un sottoprodotto dell'evoluzione insulare, dall'altra, potrebbero essere 
ereditati dall'antenato continentale. I caratteri in questione sono: smalto spesso e crenulato, grado di 
ipsodontia, assenza del posteroseno in M1-2, presenza di mesocono/ide, mesolofo/ide, anteromesolofo, 
mesolofo/ide ben sviluppati, presenza di creste deboli che connettono svariati elementi morfologici. 
Queste ultime, particolarmente enigmatiche, potrebbero essere sia un retaggio di elementi morfologici 
preesistenti, sia un sottoprodotto del rigonfiamento della corona dentaria. Un altro carattere peculiare di 
Mystemys è l'assenza dell'entolofo in M1, che è un carattere molto raro nei cricetidi.  
I confronti con i cricetidi rari hanno fornito una chiave interpretativa per alcune di queste peculiarità, 
perciò verranno discussi per primi. 
 
 
4.2.1. Discussione dei confronti con i cricetidi “rari” 
Lartetomys, Mixocricetodon, Karydomys, Collimys e Renzimys ricordano superficialmente Mystemys in 
alcune caratteristiche, che vi si trovano spesso associate, come la grande taglia, le cuspidi rigonfie, lo 
smalto spesso, anteromesolofo e mesolofo/ide lunghi. Tuttavia, i confronti sembrano escludere la 
possibilità che vi sia una relazione di parentela diretta tra Mystemys e uno qualunque dei generi appena 
menzionati. Questi confronti favoriscono l'interpretazione che l'entolofo interrotto sia un sottoprodotto del 
rigonfiamento della corona e non un carattere direttamente ereditato dall'antenato continentale. Infatti, 
specie con cuspidi rigonfie come Lartetomys mirabilis, Mixocricetodon dehmi, Collimys hiri, Karydomys 
wigharti e K. zapfei possono presentare un entolofo interrotto o ridotto. Molte di queste specie sono 
considerate filogeneticamente legate a Democricetodon, nel quale l'entolofo non è mai interrotto. La 
riduzione di questa cresta è quindi interpretabile come un carattere derivato, probabilmente legato al 
generale aumento di taglia e/o rigonfiamento della corona. Anche Fahlbuschia comprende delle specie 
(precisamente F. freudenthali e F. cf. crusafonti; Freudenthal & Daams, 1988) che mostrano entolofo 
ridotto. Tutte le specie citate hanno taglia maggiore e cuspidi più rigonfie di Democricetodon, il che è in 
linea con la tendenza evolutiva appena delineata. Allo stesso modo, l'entolofo ridotto o interrotto di 
Mystemys, insieme ad altre deboli creste che caratterizzano il suo pattern dentario (apparentemente 
presenti anche in Renzimys lacombai), potrebbero rappresentare degli elementi morfologici relitti di 
creste che erano originariamente ben sviluppate. 
I confronti con questi generi rari di cricetidi offrono anche indizi circa l'origine di Mystemys. Tutti i 
cricetidi citati sono considerati imparentati con generi “primitivi”, come Democricetodon, per via del loro 
pattern morfologico relativamente “semplice”, o come Cricetodon, per via delle cuspidi rigonfie. Di 
conseguenza anche il pattern di Mystemys, per certi versi simile a quello di alcuni dei generi rari presi in 
esame, può essere considerato “primitivo”. In altre parole, anche se alcuni caratteri morfologici di 
Mystemys potrebbero essere stati acquisiti indipendentemente durante l'evoluzione insulare, sembra più 
parsimonioso considerare alcuni di questi (e.g. anterocono/ide singoli) come un'indicazione dell'affinità 
del taxon del Gargano con generi “primitivi”. 
Sulla base di queste considerazioni, Mystemys potrebbe essere derivato da una specie simile a 
Democricetodon o a Cricetodon. 
 
 
4.2.2. Discussione dei confronti con i cricetidi “primitivi” 
Nessuno di questi generi presenta un set di caratteri che possa suggerire una stretta relazione filogenetica 
con Mystemys. Tuttavia, la morfologia dell'anterocono e dell'anteroconide può rappresentare una chiave 
per desumere l'origine del taxon del Gargano. I confronti hanno mostrato che è improbabile che 
l'anterocono di Mystemys derivi da quello doppio che si trova in Megacricetodon e Cricetodon. In 
aggiunta, l'anteroconide singolo e ampio di Mystemys non è compatibile con quello tubercolare di 
Cricetodon né con quello doppio di Megacricetodon. Invece, sembra più realistico ipotizzare che 
anterocono/ide di Mystemys possano essere derivati dal rigonfiamento di anterocono/ide 
morfologicamente simili a quello che si osservano in Democricetodon. Specie avanzate di Fahlbuschia e 
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le specie del genere Renzimys, tutte ritenute imparentate con Democricetodon, mostrano anterocono/ide 
più larghi proprio a causa del rigonfiamento generalizzato della corona.  
Seguendo questo tipo di ragionamento, si può pensare che Mystemys derivi da una specie “simil-
Democricetodon” (includendo in questo tipo di definizione anche quelle specie primitive di Fahlbuschia 
e Karydomys che presentano anterocono/ide singoli). Una volta entrato nel dominio insulare, questo 
ipotetico antenato sarebbe andato incontro ad aumento di taglia, aumento dell'altezza della corona e 
modifica delle caratteristiche dello smalto, riduzione o scomparsa di qualche elemento morfologico e lo 
sviluppo di qualche debole cresta addizionale, dovuta al rigonfiamento degli elementi morfologici del 
pattern.  
Tuttavia, un certo numero di caratteri di Mystemys, la maggior parte dei quali considerati in precedenza 
come potenzialmente acquisibili durante l'evoluzione in ambito insulare, sono ritenuti da alcuni autori 
caratteri diagnostici della tribù dei Cricetodontini (Mein & Freudenthal,1971a, 1971b; Rummel, 1999): 
cuspidi rigonfie, grande taglia, smalto spesso e crenulato, posteroseno assente, presenza di mesocono e 
mesoconide, posizione avanzata del foramen incisivum. Di conseguenza, si può proporre, come ipotesi 
alternativa, che Mystemys sia derivato da una specie primitiva appartenente ai Cricetodontini, 
caratterizzata da un pattern semplice come quello che si può vedere nei Cricetodon del Miocene 
Inferiore-Medio, ma anche in specie di Eucricetodon. Anche se le differenze tra Cricetodon e Mystemys 
non permettono di ipotizzare una relazione filogenetica diretta, si potrebbe supporre che Mystemys sia 
derivato da una specie, ancora ignota, simile a quelle appartenenti a Cricetodon, dotata di anterocono/ide 
con morfologia compatibile. 
In conclusione, la prima ipotesi, cioè che Mystemys sia derivato da un antenato “simil-Democricetodon”, 
è più realistica se si prendono in esame le morfologie di anterocono e anteroconide, ma impone che 
durante l'evoluzione insulare Mystemys sia andato incontro a modificazioni parallele a quelle che si 
osservano nei Cricetodontini. La seconda ipotesi, che suppone un antenato “simil-Cricetodon”, implica 
un minor grado di modificazione endemica, ma è ostacolata dal fatto che non si conosce un taxon simile a 
Cricetodon che abbia una morfologia di anterocono/ide compatibile con quella di Mystemys. 
 
 
 

4.3. ORIGINE DI MURINAE NOV. GEN. NOV. SP. E RAPPORTI FILOGENETICI CON MIKROTIA 
 
Come abbiamo visto, Murinae nov. gen. nov. sp. presenta una combinazione di caratteri incompatibile 
con quelli di tutti i generi presi in esame per i confronti effettuati in questo studio. I due caratteri esclusivi 
(condivisi solo con Mikrotia) del muride del Gargano sono costituiti dalla peculiare disposizione dei 
tubercoli labiali di M1 (t3-t6-t9 equidistanti) e dall'assenza di c1 nel cingulide labiale di m1. Allo stato 
delle cose, bisogna quindi assumere che la presenza di questi due caratteri sia dovuta all'evoluzione in 
ambiente insulare, ovvero che i tubercoli labiali di M1 abbiano assunto questa disposizione a partire da un 
arrangiamento differente e che il cingulide di m1 si sia evoluto da uno che presentava il c1. Detto questo, 
applicando il principio di parsimonia, si tratta di cercare una specie, l'antenato continentale, con la 
combinazione di caratteri che più realisticamente può aver generato quella peculiare di Murinae nov. gen. 
nov. sp.  
Dai confronti emerge abbastanza chiaramente che il gruppo di muridi Parapodemus-Apodemus presenta 
caratteri poco compatibili con quelli del taxon del Gargano. La tendenza a formare un t7 nei molari 
superiori, la mancata tendenza a formare la stefanodontia nei molari superiori e inferiori, la posizione di 
t1 e t4 nei molari superiori, il tma sviluppato in m1, il cingulide labiale con cuspidi accessorie ben 
definite, sono tutti caratteri che rendono poco probabile una relazione filogenetica col clade di Mikrotia. 
Se in passato Apodemus era stato citato come possibile antenato di Mikrotia, era in virtù del forte tma che 
poteva facilmente evolvere nella grande cresta anteriore del genere endemico del Gargano. Tuttavia, la 
scoperta di Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 mostra chiaramente che l'antenato continentale di 
Mikrotia va cercato in specie con tma debole, o, a limite, assente. 
Alcuni dei caratteri che distinguono il precedente gruppo da Murinae nov. gen. nov. sp. sono gli stessi che 
risultano cruciali per escludere una relazione tra quest'ultimo e le specie del gruppo Progonomys-
Huertzelerimys, vale a dire: la posizione avanzata di t1 e t4, l'assenza della stefanodontia (almeno per 
quanto riguarda la ghirlanda anteriore in M1) e la generale assenza di connessioni longitudinali. 
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Per quanto concerne l'ultimo gruppo esaminato, quello di Occitanomys, la morfologia semplice e 
primitiva mostrata da questo genere sembra maggiormente compatibile con quella di Murinae nov. gen. 
nov. sp.: il t1 ed il t4 sono arretrati, il cingulide di m1 debole e tma assente sono tutti caratteri che 
possono essersi modificati fino ad arrivare a quelli che si osservano in Mikrotia. I maggiori ostacoli 
nell'ipotizzare questa relazione filogenetica sono costituiti dalla costante presenza di t1bis, piuttosto raro 
nel muride di M013, dal tma assente, che impone un notevole grado di modificazione per arrivare alla 
condizione in cui questo carattere si presenta in Mikrotia e dalla presenza del c1 nel cingulide labiale di 
m1. Come abbiamo detto, quest'ultimo carattere costituisce una differenza con tutti i muridi continentali 
esaminati. L'incompatibilità con gli altri due caratteri citati sembra venir meno quando si prende in esame 
il genere Hansdebruijnia, che, da sottogenere di Occitanomys, è stato elevato a un genere a sé stante 
proprio in virtù del tma più sviluppato. A questo si aggiunge che in Hansdebruijnia t1bis e t2bis sono 
generalmente assenti e t12 è ben sviluppato, entrambi caratteri più compatibili con ciò che si osserva in 
Murinae nov. gen. nov. sp. di M013. Anche il genere Stephanomys merita di essere discusso poiché in 
passato era stato considerato come primo candidato per l'ascendenza di Mikrotia. La somiglianza tra 
Stephanomys e Mikrotia è notevole, soprattutto per quel che riguarda la stefanodontia e l'altezza della 
corona dentaria. Riteniamo che queste somiglianze siano, però, frutto di evoluzione convergente dato che 
alcuni caratteri importanti di Stephanomys (il t3 molto arretrato ed il tma assente) rendono improbabile 
una parentela stretta con Mikrotia. Tuttavia, anche Stephanomys, con le sue tendenze evolutive simili a 
quelle di Mikrotia, conferisce forza all'ipotesi che il muride endemico del Gargano provenga dal gruppo 
dell'Occitanomys.  
A questo stadio dell'analisi le conclusioni appena delineate sembrano quelle che meglio spiegano i dati a 
nostra disposizione. Tuttavia, bisogna sottolineare che il confronto tra Murinae nov. gen. nov. sp. non è 
ancora completo: infatti, sebbene il M1 ed il m1 siano gli elementi dentari più importanti, è necessario 
confrontare anche i caratteri degli altri elementi dentari. Non solo, un confronto più dettagliato con le 
diverse specie appartenenti al genere Hansdebruijnia è un altro passo cruciale dell'analisi. È bene tenere a 
mente, quindi, che alcune delle conclusioni qui raggiunte devono ritenersi provvisorie e potranno essere 
rimesse in discussione al progredire dell'analisi. 
 
 
4.3.1. Discussione sui confronti con Mikrotia sp. a di Rinascita 1 
I risultati presentati nella sezione 3.3.2.1 suggeriscono che il campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 
non sia omogeneo come assunto da Freudenthal (1976) in poi. 
Alla luce di queste evidenze, riteniamo improbabile che il campione di Mikrotia sp. a di Rinascita 1 sia 
costituito da un'unica specie. Il fatto che il morfotipo “primitivo” presenti un intervallo di variabilità 
dimensionale spostato verso valori più bassi, mentre quello più derivato verso valori più alti, suggerisce 
fortemente che ci si trovi di fronte a due popolazioni distinte. Le distribuzioni di frequenza taglia-
morfotipi presentate in De Giuli et al. (1987a) rafforzano questa idea, poiché nei campioni considerati più 
omogenei (Rinaldi & Masini, 2009) si osserva una correlazione tra taglia e morfotipi ben più debole di 
quella osservata in Rinascita 1. 
Come riportato in sezione 3.3.2.1, le differenze morfologiche tra i due differenti morfotipi sono molto 
marcate, e questo costituisce un'altra prova a sostegno della presenza di due popolazioni separate. In 
Rinascita 1, infatti, sono presenti esemplari indistinguibili da quelli di M013, la cui morfologia presenta 
ancora tratti in comune con specie di muridi “continentali”, ed esemplari in cui i caratteri tipici del genere 
Mikrotia sono già dominanti.  
La presenza di queste due distinte popolazioni necessita di essere discussa approfonditamente. La 
possibilità che il campione di Rinascita 1 fosse contaminato con materiale di età differenti è stata già 
ventilata in passato (Freudenthal, 1985; Martín-Suárez & Freudenthal, 2007; Rinaldi & Masini, 2009; 
Savorelli, 2013), tuttavia, questa ipotesi è stata suggerita solo per alcuni esemplari isolati, per lo più 
appartenenti ai generi Stertomys e Hattomys. Al contrario, tutti gli autori, quando si trovano di fronte ad 
un campione ricco e che mostra una certa omogeneità in taglia e morfologia, sono inclini a ritenerlo 
espressione delle popolazioni naturali che abitavano l'area al tempo della sedimentazione del deposito. 
Se accettiamo che il campione di Rinascita 1 abbia registrato l'esistenza di due popolazioni (vicine in 
grado evolutivo), tale coesistenza può essere interpretata come il prodotto di una speciazione 
cladogenetica in situ o, in alternativa, come il risultato di almeno un evento di dispersione da un'isola 
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vicina. Effettivamente, episodi di migrazioni di taxa da un'isola all'altra sono stati spesso chiamati in 
causa per spiegare la composizione delle associazioni delle Terre Rosse, soprattutto per quel che concerne 
le fasi più antiche del popolamento (Masini et al., 2013). Inoltre, bisogna ricordare che la copresenza di 
specie più primitive accanto a specie leggermente più derivate in Rinascita 1 riguarda anche i ghiri 
(Stertomys simplex e Stertomys aff. daamsi) ed i cricetidi (Apocricetus sp. e Hattomys beetsi). Anche la 
presenza di queste specie può essere spiegata con i meccanismi appena descritti, cioè cladogenesi in situ o 
evento di dispersione. 
Infine, anche se un ingente rimaneggiamento della fessura, come abbiamo detto, può essere escluso, è 
possibile che il deposito sia interessato da un forte time averaging, il che potrebbe spiegare il pattern di 
distribuzione osservato per Mikrotia, ghiri e cricetidi. Se così fosse, significherebbe che il deposito 
avrebbe registrato un intervallo sufficiente per documentare l'evoluzione dei taxa citati, ed i morfotipi più 
primitivi rappresenterebbero lo stadio iniziale delle rispettive linee filetiche. In effetti, la somiglianza tra i 
pattern di distribuzione per queste tre linee indipendenti (Mikrotia, Stertomys e Hattomys) suggerisce che 
esse siano guidate dal medesimo processo soggiacente. In questo senso, la somiglianza tra i pattern 
sarebbe indotta da un condizionamento sedimentario-tafonomico, ovvero il time averaging. In alternativa, 
se si assume che il deposito abbia registrato un intervallo di tempo ristretto, la somiglianza tra questi 
pattern potrebbe essere giustificata chiamando in causa un cambiamento ambientale che abbia interessato 
l'area garganica e promosso un'evoluzione filetica molto rapida. 
Indipendentemente da quale ricostruzione si ritenga più realistica, alcuni conseguimenti fondamentali 
sono stati raggiunti. In primo luogo, Murinae nov. gen. nov. sp. di M013 può essere considerato il diretto 
antenato di Mikrotia, poiché più primitivo. In secondo luogo, la Mikrotia indicata in letteratura come 
“Mikrotia sp. a” di Rinascita 1 è in realtà il miscuglio di due popolazioni separate, dove quella costituita 
dagli esemplari più piccoli e primitivi è estremamente simile, e probabilmente conspecifica, a Murinae 
nov. gen. nov. sp. di M013. Infine, la popolazione più derivata di Rinascita 1 mostra già un ingente 
numero di caratteri tipici di Mikrotia ed è la miglior candidata ad essere considerata il rappresentante più 
primitivo del clade di Mikrotia. 
A questo punto è necessario affrontare il problema puramente tassonomico che riguarda la nuova specie 
di M013 (e di Rinascita 1). In questa sede ci si riferisce a questa specie come a Murinae nov. gen. nov. 
sp., seguendo il lavoro di Masini et al. (2013), nel quale era presente un'analisi soltanto preliminare del 
taxon in questione. Come già ampiamente discusso in questa sede, questa scelta è supportata dal fatto che 
il muride di M013 presenta un mix di caratteri “da Mikrotia” e “da muride continentale”. Dato che il 
lavoro di confronto tra il muride di M013 e quelli diffusi sul continente è ancora in fase di 
completamento, è difficile stabilire se il taxon del Gargano possa essere attribuito ad un genere noto dal 
record continentale, per esempio ad Hansdebruijnia. Allo stato delle cose, sembra che il taxon del 
Gargano sia già abbastanza endemizzato, per cui l'ipotesi di attribuirlo ad un genere continentale sembra 
poco percorribile. Una possibilità alternativa, che per qualcuno potrebbe sembrare opportuna, sarebbe 
quella di attribuire il taxon di M013 al genere Mikrotia, di cui rappresenterebbe la specie più primitiva. In 
tal modo, tutto il materiale proveniente dalle Terre Rosse del Gargano sarebbe attribuito, per comodità, al 
clade Mikrotia. Tuttavia, questa questione richiede ulteriori riflessioni (per esempio, è necessario che la 
diagnosi del muride di M013 non contraddica quella del genere Mikrotia) e non verrà risolta in questa 
sede, ma demandata ad un futuro contributo scientifico. 

 
 
 
4.4. EVOLUZIONE DI MIKROTIA 
 
I parametri utilizzati in questo lavoro permettono di osservare i trend di modificazione che caratterizzano 
Mikrotia durante la sua evoluzione sulla paleoisola garganica (Fig. 4.2). 
La lunghezza totale e quella occlusale di m1 sono correlate strettamente alla taglia dell'individuo. 
Mikrotia mostra un aumento di taglia nelle specie M. maiuscula e M. magna. Tuttavia, il generale 
aumento di taglia riguarda tutte le specie del genere Mikrotia, poiché tutte si sono evolute da una specie 
piccola e primitiva come Murinae nov. gen. nov. sp. della fessura M013. Tutto ciò suggerisce che vi siano 
state forti pressioni selettive che hanno portato ad un aumento di taglia all'interno dell'intero gruppo. 
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Lomolino (2005) suggerisce che le variazioni di taglia in ambito insulare dipendano da una varietà di 
fattori, tra i quali uno cruciale è certamente rappresentato dal “rilascio ecologico” da parte dei 
competitori, tipico di una fauna sbilanciata. Il fatto che certe linee di Mikrotia mostrino un andamento 
fluttuante della taglia può forse essere messo in relazione con lo scenario di competizione all'interno delle 
popolazioni suggerito, anche per Prolagus, da De Giuli & Torre (1984b). 
Per quanto riguarda lo smalto, lo spessore dello smalto distale delle creste di m1 aumenta col tempo solo 
nella linea di M. maiuscula, mentre le altre linee mostrano fluttuazioni casuali. Si può notare che le 
popolazioni più piccole e primitive sono anche quelle con smalto più sottile, il quale, quindi, rappresenta 
un carattere primitivo all'interno del clade. Tuttavia, una caratteristica peculiare di M. magna è quella di 
avere una taglia maggiore di M. maiuscula ma di mostrare uno smalto analogo in spessore o addirittura 
più sottile. Altre indagini saranno necessarie per quantificare meglio l'evoluzione dello spessore dello 
smalto in Mikrotia. 
ACCL/OL e NC sono entrambi proxy per il grado di complessità strutturale della superficie occlusale di 
m1. In linea generale, le specie più primitive (come M. parva o come il segmento più antico della linea di 
M. maiuscula) mostrano valori più bassi di ACCL/OL. Valori più alti sono mostrati dalle linee di taglia 
maggiore (linea 3 e linea di M. magna) e, in prima approssimazione, si può osservare che valori alti di 
ACCL/OL corrispondono ad un più alto numero di creste. La linea di M. maiuscula è l'unica in cui si 
vede un aumento veramente notevole di ACCL/OL, da valori attorno a 40-41 in F15 a valori come 56,6 di 
San Giovannino. Come riportato da Maul et al. (2014) un valore come quello di San Giovannino si 
avvicina a quello che si può osservare in specie avanzate di Microtus. In pratica, in Mikrotia, all'aumento 
del numero di creste, aumenta tendenzialmente anche la lunghezza relativa dell'anteroconide, che è un 
fenomeno simile a quello che si osserva negli arvicolidi all'aumento del numero di triangoli. Al momento 
rimane di difficile spiegazione l'inversione nei valori che si osserva, sia in M. maiuscula che in M. parva, 
tra i campioni Biancone 1 e F15, che presentano specie di Mikrotia simili in tutti gli altri parametri 
considerati. 
Sebbene l'aumento della lunghezza relativa dell'anteroconide e della complessità del pattern molare siano 
correlate con l'aumento dell'ipsodontia, Mikrotia mostra che questo fenomeno non avviene 
necessariamente insieme all'acquisizione di molari non radicati. Infatti, come mostrato in Maul et al. 
(2014), negli arvicolidi le variazioni di A/L (corrispettivo di ACCL/OL) si osservano solo nelle forme 
con molari non radicati, e forse nel solo genere Microtus. Una spiegazione per lo sviluppo di pattern 
occlusali più complessi (qui espressi da ACCL/OL e NC) è che il maggior numero di “lame” rappresenti 
una soluzione per aumentare l'efficienza della masticazione e che quindi risulti in un vantaggio selettivo 
(Koenigswald, 1982). Inoltre, il maggior numero di creste può rispondere all'aumento dell'attrito dato dal 
passaggio ad una dieta più abrasiva.  
La linea sinuosa è definita da Carls & Rabeder (1988) come quella che delimita la porzione della 
superficie esterna della corona dentaria che è rivestita dallo smalto da quella senza smalto e con dentina 
esposta, coperta da un sottile strato di cemento. Questa porzione è il tessuto col quale i molari sono 
ancorati negli alveoli. Il MSDH/TL è il proxy per l'altezza della corona dentaria. L'evoluzione dell'altezza 
della corona e della linea sinuosa in Mikrotia ricorda i cambiamenti morfologici che si osservano nei 
primi arvicolidi radicati. Anche in questo caso, Mikrotia della linea 3 e M. magna presentano valori più 
alti delle specie più piccole e primitive. M. maiuscula mostra un forte trend verso l'aumento dei valori. 
Nelle specie primitive, come M. parva ed il segmento più antico della linea di M. maiuscula, si osservano 
valori fluttuanti. I valori di MSDH/TL per queste specie sono tendenzialmente meno affidabili: la linea 
sinuosa in queste specie è poco visibile e non mostra grande differenza in altezza tra il suo punto più alto 
e quello più basso.Tuttavia, eccetto che per le complicazioni appena esposte, si può dire che in Mikrotia 
ci sia un trend generale verso l'aumento dell'ipsodontia apprezzabile anche quantitativamente. 
L'ipsodontia è tradizionalmente considerata, negli erbivori pascolatori, come un adattamento morfologico 
per rendere il dente più resistente all'abrasione. Una prima causa dell'abrasione del dente è la 
masticazione di erba con alto contenuto in silice (Poaceae), che sono più abrasive di semi, bacche, foglie 
o altri tipi di erbe. Un legame causale tra inaridimento dell'ambiente e ipsodontia è stato suggerito per 
Mikrotia e per Prolagus da De Giuli et al. (1987a). Altri autori (Raia et al., 2003) ritengono che l'aumento 
dell'ipsodontia nei mammiferi insulari (e.g. elefanti nani) sia un adattamento per un maggior consumo di 
cibo. Jardine et al. (2012) hanno stabilito che la quantità di polvere/sabbia nella dieta degli erbivori gioca 
un ruolo chiave nell'evoluzione di denti alto-coronati, particolarmente per erbivori che preferiscono 
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ambiente aperto e secco e per quelli che hanno abitudini fossoriali. Col termine “fossoriale” s’intende 
l'abitudine di scavare cunicoli, anche se le abitudini di vita non sono necessariamente ristrette all'ambiente 
di sottosuolo (Lacey et al., 2000). 
L'interconnessione tra aumento dell'altezza della corona, dei cambiamenti nello spessore dello smalto e 
della complicazione del pattern occlusale può essere spiegata come un tipo di sistema “stabilizzante”, nel 
quale la crescita e l'abrasione del dente sono in equilibrio per mantenere una funzionale altezza del 
molare (né troppo alto né troppo basso). Un argomento a favore di questa interconnessione 
dell'evoluzione di questi parametri può essere costituito dal fatto che i trend osservati vanno in una sola 
direzione e, nonostante le fluttuazioni, non sembrano reversibili. 
 

 
 

Fig. 4.2. Filogenesi delle specie di Mikrotia. Lo schema rappresenta in modo sintetico le principali caratteristiche dell'evoluzione di 
Mikrotia. A: foto di m1 di Mikrotia da una selezione di sette campioni. I denti sono mostrati in vista occlusale e linguale. Mikrotia 
sp. b (linea 2b) non è riportata. B: le frecce continue indicano la diretta derivazione di Mikrotia sp. a da Murinae nov. gen. nov. sp. 
Le frecce tratteggiate indicano l'ipotetica derivazione di M. maiuscula dallo stesso antenato. I triangoli neri indicano dispersione da 
una delle isole vicine. Il triangolo con il punto interrogativo indica i casi in cui non si può escludere una derivazione in situ. Le croci 
indicano le estinzioni. Da Maul et al. (2014), modificata.  
 
 
Secondo Parra-Millien et al. (1999), Mikrotia è un muride con abitudini fossoriali, comparabili per certi 
versi con quelli di Arvicola e Microtus. Anche se questi autori non hanno preso in esame tutte le specie di 
Mikrotia, le loro osservazioni mostrano che almeno M. maiuscula e M. magna erano fossoriali. 
L'acquisizione di abitudini fossoriali può aver innescato i trend evolutivi per certi caratteri dentari: per 
esempio lo sviluppo di masticazione propalinale, la tendenza all'aumento dell'ipsodontia, l'aumento nella 
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complessità morfologica di m1 ed M3, la tendenza ad aumentare lo spessore dello smalto. Come riportato 
da Parra-Millien et al. (1999), la fossorialità ben si accorda con i cambiamenti microstrutturali dello 
smalto rilevati da Zafonte & Masini (1992), già interpretati da questi autori e da De Giuli et al. (1990) 
come una risposta ad una dieta più abrasiva causata da un inaridimento climatico. Tuttavia, bisogna 
sottolineare che in Mikrotia lo smalto diventa più spesso e non si differenzia come in Arvicola e Microtus 
(nei quali c'è differenziazione tra quello delle pareti mesiali e distali dei triangoli dentari). Ciò non deve 
stupire, poiché la micro-struttura dello smalto di Mikrotia è molto diversa da quella degli arvicolidi 
avanzati (Zafonte & Masini, 1992).  
Un ultimo aspetto da sottolineare, nonostante i trend evolutivi in Mikrotia siano spesso fluttuanti, è che 
una tendenza di tipo lineare o logaritmico può essere osservata nella linea di M. maiuscula (la linea che 
presenta il maggior numero di osservazioni). Il coefficiente di correlazione ottenuto per i modelli lineare e 
logaritmico per i differenti parametri, eccetto che per TDE, è sempre molto alto (R2>0,9). Abbiamo 
provato diverse combinazioni di lunghezza degli intervalli di tempo tra i campioni per testare l'affidabilità 
dei trend riscontrati e le differenze osservate nell'R2 sono minime, confermando che i due modelli 
utilizzati sono efficaci nel riprodurre le osservazioni. 
 
	  
 

4.5. ORIGINE DI APATODEMUS 
 
Anche se questo muride delle Terre Rosse è sempre stato considerato, nella precedente letteratura, 
strettamente imparentato con le specie dell'MN13-14 di Apodemus (A. gudrunae, A. gorafensis, A. 
dominans, A. atavus), i confronti morfologici qui condotti contraddicono questa interpretazione. In 
passato molti autori (sezione 1.2.2.4-“Apodemus”) hanno enfatizzato la frequenza molto alta (vicina al 
100%) di morfotipi con t7 del taxon del Gargano, considerandola carattere tassonomico cruciale per 
attribuire questa specie al genere Apodemus. Tuttavia, altri caratteri morfologici, come la posizione 
arretrata di t1 in M1, i denti basso-coronati, l'alta frequenza di t1 doppio in M2, escludono questa 
attribuzione. Anche se morfotipi con t1 arretrato possono essere osservati di rado anche in Apodemus, il 
muride del Gargano presenta morfotipi in cui il t1 è estremamente allungato e connesso col t2 con una 
lunga cresta che fa da ponte: questa morfologia non sembra compatibile con nessuna specie di Apodemus. 
Inoltre, A. gudrunae e A. gorafensis, hanno sempre M1-2 con tre radici e m1 con due e non mostrano mai 
alcuna tendenza allo sdoppiamento della radice linguale nei molari superiori o alla formazione di una 
radichetta centrale in m1. D'altro canto, in Parapodemus t1 è spesso in posizione arretrata e nel M2 di 
alcune popolazioni di P. lugdunensis t1 è raramente sdoppiato. Una lunga struttura di collegamento tra t1 
e t2, come quella che si osserva in Apatodemus, si può riscontrare nel genere Micromys (i.e. M. chalceus, 
M. bendai, M. tedfordi) e anche in taxa solo lontanamente imparentati come Occitanomys (Gomes 
Rodrigues et al., 2013). 
Un t1 doppio e la tendenza ad avere quattro radici più una vestigiale in M1-2, sono caratteri assenti nelle 
specie di Apodemus dell'MN13-14 e molto rari in Parapodemus, mentre sono ben più frequenti in 
Micromys. Tuttavia, la tendenza ad acquisire quattro radici nei molari superiori si può osservare anche in 
certe specie di Apodemus dell'MN13 dell'Europa orientale e l'acquisizione di un numero ancora più alto di 
radici si può osservare in specie di Apodemus del Quaternario e attuali (Pasquier, 1974; Musser et al., 
1996; Bienvenu et al., 2008). 
I denti brachiodonti sono tipici delle specie di Parapodemus, mentre in Micromys non solo si osserva una 
brachiodontia ancora maggiore, ma non si ha mai aumento dell'altezza della corona, nemmeno nelle 
specie più derivate.  
Nonostante le caratteristiche primitive che abbiamo elencato, Apatodemus è molto derivato per quanto 
riguarda la frequenza vicina al 100% di t7 in M1-2. A. gudrunae della popolazione tipo di Valdecebro 3 
presenta t7 nell'85% degli esemplari (Van de Weerd, 1976), 97% nella popolazione di Moncucco 
Torinese, che è leggermente più recente (Colombero et al. 2014), ed una frequenza di circa il 75% è 
presente in A. orientalis. Invece, il morfotipo Apodemus è praticamente assente in Parapodemus (e.g. 0% 
in P. lugdunensis di Crevillente). Nelle specie dell'MN13 di Micromys, M. chalceus e M. cingulatus, la 
frequenza di t7 varia rispettivamente da 0% a 33%. 
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Apatodemus presenta un mosaico di caratteri primitivi e avanzati che, presi singolarmente, sono condivisi 
con svariate specie di Murinae con pattern molare di tipo basale (tipo Parapodemus-senza t7) o avanzato 
(tipo Apodemus o Micromys-con alta frequenza di t7). Tuttavia, anche se un certo numero di specie 
condivide questi caratteri con Apatodemus, nessuno può essere considerato il suo antenato diretto. 
 
4.5.1. Discussione sui caratteri endemici 
La peculiare combinazione di caratteri primitivi e derivati di Apatodemus degiulii potrebbe essere 
direttamente ereditata dal suo, ancora ignoto, antenato continentale. Tuttavia, non si può escludere la 
possibilità che questa combinazione di caratteri sia stata acquisita durante l'evoluzione in ambiente 
isolato, come suggerito in precedenza da De Giuli et al. (1987b). 
La taglia media del taxon del Gargano è una taglia “normale” per un muride dell'MN12-13-14 
appartenente alla linea Parapodemus-Apodemus, come già notato da De Giuli et al. (1987a). Questo 
carattere non ci dice nulla sul grado di modificazione endemica di Apatodemus, dato che una taglia del 
genere potrebbe essere stata ereditata o acquisita con una moderata modificazione a partire da un muride 
di poco più piccolo (Fig. 3.17). 
Anche l'alta frequenza di t7 potrebbe essere un carattere di origine endemica. Il trend evolutivo verso 
l'aumento di frequenza di t7 potrebbe essere cominciato a partire da una popolazione con una percentuale 
di t7 già relativamente alta o, almeno, con una cresta di connessione tra t4 e t8. 
Lo stesso ragionamento può essere applicato all'alta frequenza (circa 30%) di t1 doppio in M1-2. È 
possibile che il t1 tenda a diventare doppio quando è in posizione arretrata e connesso a t2 con una lunga 
cresta che può rigonfiare. Queste caratteristiche del t1 sembrano primitive, in quanto sono presenti in 
specie molto ancestrali come Antemus, in cui un “proto-t1” è posizionato molto indietro, vicino al “proto-
t5” (Wessels, 2009). In questo senso, sembra molto difficile che il muride del Gargano abbia acquisito 
queste caratteristiche di t1 a partire da una morfologia simil-Apodemus, dove il t1 è ben più anteriore. 
Un numero elevato di radici può essere dovuto all'evoluzione endemica o ad un'affinità con specie di 
Murinae orientali. Infatti, tendenze all'aumento delle radici nei molari superiori sono state osservate in 
specie di Apodemus asiatici (Apodemus orientalis), ma anche in Micromys (Micromys chalceus). 
Al contrario, la tendenza alla suddivisione della radice linguale non si osserva mai nella linea 
Parapodemus lugdunensis-Apodemus gudrunae. La radice linguale completamente suddivisa e lo 
spostamento della radichetta centrale verso il lato labiale del dente, che si osserva nella popolazione della 
fessura F32, rappresentano un pattern di radici molto simile a quello che si osserva nei Micromys con 5 
radici. 
La corona dentaria brachiodonte è facilmente considerabile come un carattere primitivo, dato che la 
corona di Apatodemus diventa via via più ipsodonte durante la sequenza dei campioni delle Terre Rosse. 
Di conseguenza, è improbabile che l'antenato diretto del taxon del Gargano avesse denti alto-coronati. 
Tutte queste considerazioni si oppongono all'assunzione fin qui accettata che il muride del Gargano fosse 
un taxon “continentale” non modificato dall'evoluzione insulare. Nondimeno, anche se l'antenato di 
Apatodemus è ancora sconosciuto, il suo set di caratteri suggerisce che il taxon sia stato interessato da una 
moderata modificazione endemica. 
 
 
4.5.2. Discussione sullo status generico di Apatodemus 
Le peculiarità morfologiche della popolazione più antica del cosiddetto “Apodemus del Gargano” 
giustificano la sua attribuzione ad una specie separata. Lo stesso vale per la popolazione più recente, 
quella della fessura F32, che ha sviluppato svariate autoapomorfie (già sottolineate da De Giuli et al. 
1987a) e può con sicurezza essere attribuito ad una seconda nuova specie. Tuttavia, l'attribuzione di 
queste due nuove specie ad un genere è un argomento molto più complesso. 
La nuova specie primitiva non può essere accomodata all'interno del genere Apodemus, nemmeno 
accettando la definizione più ampia ed estesa del genere proposta da Martín-Suárez & Mein (1998). 
Infatti, nella diagnosi emendata di Apodemus (Martín-Suárez & Mein, 1998, pag. 89) questi autori 
specificano che il genere non presenta il t1 doppio in M2, che, invece, è presente in Apatodemus. Inoltre, 
come discusso in precedenza, Apatodemus degiulii differisce chiaramente dalle specie di Apodemus del 
tardo Neogene per altre caratteristiche: t1 in posizione arretrata in M1, che produce spesso una 
connessione lunga con t2, tendenza ad un numero più alto di radici nei molari superiori e di radichetta 



    128 

centrale in M1 e m1. Una prima possibilità è di cercare il potenziale antenato del muride del Gargano tra 
le specie più primitive di Micromys, del sub-clade occidentale o di quello orientale. Quest'ultima 
possibilità (sub-clade orientale di Micromys, i.e. Micromys s. str. in Horáček et al., 2013) sembra, 
tuttavia, più remota, dato che anche la specie più antica dei Micromys dell'Europa orientale e dell'Asia 
(i.e. M. chalceus, MN13) mostra già diverse peculiarità morfologiche, come la corona estremamente 
brachiodonte, i tubercoli sottili, il tma molto piccolo e cingulide labiale debolissimo, che lo escludono 
come possibile antenato del taxon del Gargano. Lo scenario più probabile è quello in cui il potenziale 
antenato di Apatodemus si trovi in una specie di muride del Miocene Superiore appartenente al genere 
Parapodemus o al sub-clade occidentale di Micromys. Infatti, alcuni dei caratteri simplesiomorfici di 
Apatodemus, quali t1 in posizione arretrata, la presenza di t1 doppio in M1-2 e un t3 definito in M3 
suggeriscono una relazione di parentela con Parapodemus, dato che i caratteri citati sono presenti in 
qualche popolazione di P. lugdunensis (Wöger, 2011). Tuttavia, in Apatodemus il t1 è doppio con 
maggiore frequenza, il t1 non è isolato dal t2 (come si presenta talvolta in P. lugdunensis), la connessione 
tra t1 e t2 può essere lunga e spessa ed il t7 è sempre presente. Alcuni di questi caratteri, i.e. il t1 
frequentemente doppio in M2 e la cresta lunga di collegamento tra t1 e t2, possono essere presenti in 
Micromys. Tuttavia, la specie attualmente esistente e quelle estinte di Micromys hanno perso il t3 in M3 e 
solitamente hanno un più alto numero di radici. Di conseguenza, anche se il muride del Gargano 
condivide qualche carattere con Micromys, rappresenta un clade ben separato. Si potrebbe addirittura 
ipotizzare che l'origine di Apatodemus sia da ricondurre a prima della separazione del sub-clade 
occidentale di Micromys dal suo antenato simil-Parapodemus. 
In questo contesto, la soluzione di attribuire le specie del Gargano ad un nuovo genere sembra quella più 
parsimoniosa e la più corretta da un punto di vista formale, dato che non implica una precisa relazione 
filogenetica con i generi di muridi citati. Infatti, al momento è molto difficile valutare con maggior 
precisione le relazioni filogenetiche di questo muride, anche perché, dopo il lavoro di revisione di 
Horáček et al. (2013), le definizioni dei generi Micromys, Parapodemus, e persino Apodemus, sono 
caratterizzate da molte incertezze e devono essere rivalutate con attenzione. 
A quanto appena detto si aggiunge che la popolazione più recente della fessura F32 (Apatodemus sp.) 
mostra una morfologia dentaria molto diversa da quelle che si osservano sul continente, acquisita durante 
la permanenza sull'isola. Attribuire tutta la linea evolutiva ad un nuovo genere sembra, allora, ancora più 
opportuno. Infatti, se si attribuisse il taxon del Gargano ad uno qualunque dei generi continentali citati, il 
range di modificazione morfologica di questi generi risulterebbe troppo espanso e renderebbe le loro 
definizioni ancora più ambigue. 
 
 
 

4.6. ORIGINE DELLA FAUNA 
 
Data la sua arcaicità, la fessura M013 offre nuove ed importanti informazioni per tentare di risolvere 
alcuni dei quesiti legati all'origine della fauna delle Terre Rosse. Come abbiamo visto (sezione 1.4), gli 
interrogativi cui siamo più interessati in questa sede riguardano il limite inferiore dell'età della fauna, 
l'area di provenienza degli elementi della stessa ed il numero di eventi di dispersione dal continente al 
dominio insulare. 
I risultati del presente lavoro, in primis, forniscono elementi utili a rispondere all'ultimo dei quesiti 
appena elencati, in altre parole se il dominio insulare sia stato colonizzato in un'unica ondata di 
migrazione (modello monofasico) o in più eventi (modello polifasico). Con l'analisi provvisoria 
dell'associazione della fessura M013, Masini et al. (2013) avevano già suggerito che l'affinità antica 
(MN4/5 o MN5/6) del nuovo cricetide nella fauna delle Terre Rosse fosse in contrasto con la presenza dei 
muridi. L'analisi più dettagliata presentata in questa sede non contraddice, in essenza, quelle intuizioni.  
Anche se i caratteri fortemente endemici offuscano parzialmente la sua morfologia ancestrale, è altamente 
improbabile che Mystemys giganteus sia derivato da specie di cricetidi più recenti dell'MN9. Anche se 
l'origine di Mystemys è ancor più incerta di quanto supposto da Masini et al. (2013), l'affinità di Mystemys 
con specie più antiche dell'MN9 continua ad essere in chiaro contrasto con la dispersione dei muridi in 
Gargano, dato che questi non sono presenti in Europa prima dell'MN10. L'analisi dei muridi delle Terre 
Rosse, sia Murinae nov. gen. nov. sp. che Apatodemus, fa propendere per uno scenario in cui il loro 
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ingresso sia avvenuto attorno all'MN13. Di conseguenza, i risultati del presente lavoro confermano il 
modello di colonizzazione polifasica, poiché indicano almeno due distinti momenti di ingresso: il primo 
in un non meglio precisato momento tra MN1 e MN9 e l'altro tra MN12 e MN13. Si deve anche 
sottolineare che l'assenza di Apatodemus e di Prolagus nella fessura M013 suggerisce che questi ultimi 
siano entrati in un momento leggermente successivo rispetto a Murinae nov. gen. nov. sp. È anche 
possibile speculare queste due specie siano entrate in precedenza (e.g. insieme all'antenato di Mikrotia), 
in un'altra isola del paleoarcipelago, e siano poi arrivati sulla paleoisola di “Apricena-Poggio Imperiale” 
dopo aver acquisito una certa modificazione endemica. 
 

 
 

Fig. 4.3. Schema delle distribuzioni stratigrafiche dei presunti antenati dei taxa della fauna del Gargano. Per un riepilogo delle 
ipotesi sulle identità di tali antenati continentali si veda la sezione 1.2.2.2. I colori più scuri indicano le ipotesi qui ritenute più 
affidabili. A destra è riportata l'età dei deposti delle Terre Rosse (MN12-13/Pliocene Inferiore), i possibili momenti di dispersione 
continente > isola, ed i momenti di connessione tra dominio Apulo e Balcani (i colori più scuri indicano connessione continua, 
quelli più chiari connessione discontinua, in bianco l'assenza di connessione). Il “?” indica l'unica fase di dispersione non in accordo 
con i dati geologici che indicano connessione tra i due domini. 
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Il modello di colonizzazione polifasica è inoltre rafforzato dai dati provenienti dalle analisi di altri taxa 
delle Terre Rosse, per i quali sono stati ipotizzati antenati continentali con distribuzioni stratigrafiche 
anche molto diverse tra loro. Si pensi ad Apulogalerix, per il quale viene ipotizzato un antenato dell'MN9-
10 (Masini & Fanfani, 2013), a Deinogalerix, per il quale si ipotizza un antenato risalente ad un tempo 
equivalente a MN4 o MN9-10 (Mazza & Rustioni, 2008; Villier et al., 2013), e ad Hoplitomeryx, che 
sarebbe entrato nel dominio durante l'Oligocene (Mazza, 2013).  
Nella Fig. 4.3 vengono riportate le distribuzioni stratigrafiche dei potenziali antenati degli elementi della 
fauna e gli intervalli di dispersione: come si vede, allo stato delle cose, i dati a nostra disposizione sono 
meglio spiegati da un modello che prevede molteplici finestre di ingresso per gli eventi di dispersione sul 
dominio insulare. Si può anche notare che le finestre di ingresso sono perlopiù in concomitanza di 
intervalli di tempo in cui doveva essere presente una connessione, continua o discontinua, tra dominio 
Apulo ed i Balcani (Patacca et al., 2008a, b, 2013). L'unica eccezione è costituita dall'intervallo MN9-10, 
in cui si assume sia entrato l'antenato di Apulogalerix (Masini & Fanfani, 2013), che è in corrispondenza 
di momento in cui non c'è collegamento tra i due domini geografici. Non è nostra intenzione contribuire 
all'acceso dibattito che si è generato riguardo al modo in cui gli antenati dei taxa del Gargano siano entrati 
nel dominio (dispersione tramite ponte continentale continuo, rafting ecc.), ma ci limitiamo ad osservare 
che nel caso di Apulogalerix, a meno di non mettere in discussione le ipotesi fatte circa il suo antenato 
continentale, si deve assumere che l'ingresso di quest'ultimo sia avvenuto in un “momento sfavorevole” 
(i.e. nessuna connessione tra i due domini), quindi ipotizzando una dispersione casuale (sweepstake), per 
esempio tramite zattera naturale (rafting). 
Freudenthal et al. (2013) sostengono il modello a dispersione singola e propongono una sola finestra di 
ingresso nell'MN11. Essi presentano, infatti, ipotesi alternative riguardo all’identità degli antenati 
continentali dei taxa del Gargano e ritengono che, tenendo in conto delle distribuzioni stratigrafiche dei 
presunti antenati continentali, l'MN11 sia l'intervallo più adeguato per la dispersione nel dominio insulare.  
Anche senza pronunciarsi sulla questione dell'identità degli antenati continentali di taxa come 
Hoplitomeryx, Apulogaleryx o Deinogaleryx, che non è lo scopo del presente lavoro, i risultati qui 
presentati, a nostro avviso, sono sufficienti per confermare la validità del modello polifasico. 
Nuovamente, sia che si ritenga più valida l'ipotesi di un antenato “simil-Democricetodon” sia quella di 
uno “simil-Cricetodon” per Mystemys, l'MN11 è un intervallo non compatibile con le distribuzioni 
stratigrafiche dei generi potenzialmente relazionati col cricetide del Gargano. Allo stesso modo, l'MN11 
non è un intervallo adatto neanche per le dispersioni di Apatodemus e Murinae nov. gen. nov. sp., visto 
che durante tale intervallo i muridi europei presentano morfologie troppo arcaiche. Questo insieme di dati 
e di osservazioni sembrano sufficienti ad invalidare il modello a dispersione singola proposto da diversi 
autori e, più recentemente, da Freudenthal et al. (2013). 
L'individuazione dell'area di provenienza dei taxa del Gargano è sempre stata controversa, sin dal primo 
studio della fauna (Freudenthal, 1971). Freudenthal & Martín-Suárez (2010) sostengono che il quesito è 
attualmente irrisolvibile poiché gli antenati potenziali dei taxa insulari sono distribuiti sia in aree orientali 
che occidentali, e quindi potrebbero essere entrati nel dominio insulare sia da est che da ovest. Sulla base 
di evidenze geologiche, Patacca et al. (2008a, b, 2013) hanno escluso qualsiasi possibile via di accesso da 
occidente e provato invece l'esistenza di una connessione orientale tra il dominio Abruzzo-Apulo ed i 
Balcani. È dunque lecito immaginare che in alcuni momenti della storia neogenica del dominio insulare 
gli ingressi da oriente fossero facilitati dalle condizioni paleogeografiche. L'analisi di Mystemys non 
fornisce informazioni per risolvere questo quesito. Infatti, sia Democricetodon che Cricetodon sono 
ampiamente distribuiti sia in Europa occidentale che in quella orientale. Perciò il nuovo cricetide va a 
unirsi alla lista di quei taxa insulari che potrebbero essere arrivati sia da oriente sia da occidente. Come 
ribadito più volte da molti autori, una maggiore conoscenza delle faune balcaniche del Miocene sarebbe 
cruciale per la risoluzione di questo dilemma. Lo studio di Apatodemus e Murinae nov. gen. nov. sp. ha 
invece fornito alcuni interessanti elementi di discussione al riguardo. Anche se l'identità dell'antenato 
continentale di Apatodemus è al momento ignota, il muride del Gargano mostra alcuni caratteri, come la 
morfologia di t1 in M1, che si riscontrano con maggiore frequenza in specie di muridi di località 
dell'MN12-13 dell'Europa orientale e dell'Asia Paleartica, sia del genere Apodemus che di Micromys. Per 
fare un esempio, la specie orientale A. orientalis, mostra caratteri, simili a quelli di Apatodemus (i.e. denti 
brachiodonti, t1 arretrato, cingulide labiale debole), che sono simplesimorfici rispetto alle controparti 
dell'MN13 dell'Europa occidentale, come A. gudrunae o A. gorafensis. Questo indica chiaramente quanto 
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la storia evolutiva del genere Apodemus sia complessa e confermerebbe studi biomolecolari (Liu et al., 
2004; Suzuki et al., 2008) nei quali, alla fine del Miocene in Asia ed Europa, si distinguono almeno due 
linee filogenetiche all'interno di Apodemus. Si può ipotizzare, quindi, che Apatodemus derivi da uno stock 
di muridi tardo miocenici con caratteri meno derivati rispetto a quelli presenti in Apodemus dell'Europa 
occidentale. 
Anche se il confronto con i muridi continentali non è stato ultimato, Murinae nov. gen. nov. sp. al 
momento presenta forti affinità con Hansdebruijnia, genere noto solo in località non più antiche 
dell'MN12-13 e in località che si trovano più ad oriente del Gargano. Se la parentela con questo genere 
dovesse essere confermata, questo sarebbe l'unico taxon del Gargano che può essere arrivato solo da una 
località “orientale”. In tal caso, potremmo ipotizzare che una fauna analoga, per età e composizione, a 
quella di Maramena (MN13, Grecia) si sia potuta disperdere fino al Gargano, com'era stato già suggerito 
da Freudenthal & Martín-Suárez (2006). Sebbene i muridi della fauna di Maramena (Apodemus cf. 
dominans, Micromys cingulatus), con forse l'eccezione di Hansdebruijnia neutrum, non abbiano caratteri 
adatti a farli figurare nel novero dei possibili antenati diretti di quelli del Gargano, comunque sia 
forniscono un buon indizio per identificare l'area di origine di alcuni dei taxa delle Terre Rosse.  
L'ultimo quesito da affrontare in questa sede è quello dell'età massima della fauna delle Terre Rosse. 
Come abbiamo visto, l'assunto che Apatodemus fosse indistinguibile dalle specie dell'MN13-14 di 
Apodemus era erroneo. Su questo assunto era basata la stima dell'età massima della fauna, fissata 
all'MN13. Come mostrato, le relazioni filogenetiche, e quindi l'origine, di Apatodemus non sono chiare e 
questa incertezza si riflette sulla stima dell'età massima della fauna.  
Martín-Suárez & Mein (1998), sulla base dei record fossili di Francia e Spagna, ritengono che tra MN12 e 
MN13 il gruppo Parapodemus-Apodemus sia andato incontro a radiazione. In Europa orientale (Ucraina; 
Nesin & Storch, 2004), tra MN11 e MN13, sono presenti due linee di Apodemus (sensu Martín-Suárez & 
Mein, 1998). Il genere Micromys compare durante l'MN13 con una varietà di specie sia del sub-clade 
orientale che di quello occidentale. Tutte queste evidenze (comparse multiple di specie in un intervallo 
relativamente breve) suggeriscono che in questo periodo ci sia stata una radiazione filogenetica. Anche se 
l'origine di Apatodemus non è chiara, i suoi caratteri suggeriscono che essa sia avvenuta durante la 
diversificazione del clade dei Murinae tra MN12 e MN13. Un ulteriore vincolo all'età della fauna è dato 
dall'alta frequenza di t7. Anche se l'alta frequenza di t7 di Apatodemus può essere frutto dell'evoluzione in 
ambito insulare, riteniamo più parsimonioso ipotizzare che il suo antenato continentale fosse una specie 
che presentasse almeno una discreta frequenza di questo carattere. Sia in Europa occidentale che 
orientale, ma anche in Turchia, le specie con una buona frequenza di t7 si registrano dall'MN12 in poi 
(Martín-Suárez & Mein, 1998; De Bruijn et al., 1999; Nesin & Storch, 2004). Tuttavia, il contributo più 
forte all'ipotesi per cui l'età massima delle fauna, nonostante tutto, sia MN12-13 è la possibile relazione 
filogenetica tra Hansdebruijnia e Mikrotia. Come già detto in precedenza, Hansdebruijnia è un genere 
“orientale” noto solo dall'MN12-13 in poi.  
Riassumendo, anche se l'incertezza sull'origine di Apatodemus non permette più di affermare con 
sicurezza che l'età massima della fauna è MN13, i caratteri morfologici di Apatodemus, da una parte, e la 
possibile parentela tra Hansdebruijnia e Mikrotia, dall'altra, suggeriscono che un intervallo vicino 
all'MN13 continui ad essere quello più indicato per collocare l'età massima della fauna a Terre Rosse.  
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CONCLUSIONE 
 
Quarant'anni dopo la sua scoperta, la fauna a Terre Rosse ha finalmente restituito del materiale che 
testimonia una fase più antica del popolamento garganico. La fessura M013, anche se contaminata con 
materiale proveniente da depositi più recenti, contribuisce a chiarire alcuni degli aspetti più controversi 
dell'origine della fauna. M013 documenta, infatti, la fase di popolamento più antica in virtù della presenza 
di Murinae. nov. gen. nov. sp, antenato diretto di Mikrotia, di un cricetide endemico ad affinità primitiva 
e dei ghiri S. lyrifer e S. simplex. In questo deposito sono anche assenti Prolagus e Apatodemus 
(conosciuto prima del presente lavoro come “Apodemus del Gargano”), che sono invece presenti in tutti 
gli altri depositi a Terre Rosse. L'assenza di Apatodemus è particolarmente significativa visto che questo 
muride è molto abbondante in tutte le altre fessure antiche (e.g. Rinascita 1, Biancone 1-Freudenthal, 
com.pers.; F15-De Giuli et al., 1987a).  
L'associazione di M013 permette, inoltre, di rivedere e correggere il quadro della successione 
biocronologica delle fessure. Nel nuovo quadro biocronologico M013 è il deposito più antico, seguito dai 
campioni della collezione olandese di Leiden, Rinascita 1, Trefossi 1 e Biancone 1. Rinascita 1 è 
considerata la seconda fessura più antica, dato che condivide con M013 la presenza dei ghiri S. lyrifer e S. 
simplex e quella di un certo numero di esemplari, precedentemente attribuiti a Mikrotia, che si è scoperto 
essere indistinguibili da quelli di Murinae. nov. gen. nov. sp. Il quadro biocronologico che impone 
Rinascita 1 come seconda fessura più antica è, quindi, quello di gran lunga più parsimonioso, poiché 
considerare Rinascita 1 più recente di Biancone 1 (Freudenthal, 1976) significherebbe veder scomparire e 
ricomparire dal record fossile le summenzionate specie (“Effetto Lazzaro”, Jablonski, 1986). 
Murinae nov. gen. nov. sp. presenta caratteri condivisi con Mikrotia assieme ad altri condivisi con i 
muridi continentali. Al momento si può affermare che il muride della fessura M013 sia derivato da una 
specie appartenente al gruppo di Occitanomys. Tra i generi di questo gruppo, quello con morfologia più 
compatibile con Murinae nov. gen. nov. sp. sembra essere Hansderbruijnia. Il lavoro di confronto tra la 
specie del Gargano ed i muridi continentali è da ritenersi ancora provvisorio e, allo stesso modo, è 
provvisoria anche l'attribuzione del muride di M013 ad un nuovo genere, poiché l'ipotesi di una eventuale 
attribuzione ad una forma nota dal continente o alla stessa Mikrotia necessita di ulteriori riflessioni. 
Un risultato che emerge piuttosto chiaramente dall'analisi del muride di M013 è che questo non può 
essere derivato da Apodemus, come era stato suggerito in passato. Anche una derivazione da Stephanomys 
sembra improbabile, poiché, nonostante le somiglianze tra quest'ultimo e Mikrotia, alcuni caratteri di 
questo genere continentale sono incompatibili con quelli del muride di M013. 
Il confronto dettagliato del nuovo muride con le specie primitive di Mikrotia delle fessure antiche della 
collezione di Leiden ha rivelato che nel campione Rinascita 1 erano già presenti degli esemplari 
compatibili per dimensioni e morfologia con quelli di M013, che, insieme ad esemplari più derivati e più 
grandi, erano stati attribuiti ad una specie di Mikrotia, tuttora senza nome (Mikrotia sp.a in Masini et al., 
2013). Come abbiamo detto, queste evidenze rafforzano l'ipotesi che Rinascita 1 sia la fessura più antica 
dopo M013 e la presenza in Rinascita 1 di questi esemplari primitivi, da attribuirsi a Murinae nov. gen. 
nov. sp., insieme a esemplari di Mikrotia (Mikrotia sp.a) è forse dovuta al forte time averaging che 
interessa il deposito in questione. 
L'evoluzione all'interno dell'intero genere Mikrotia è stata analizzata tramite l'ausilio di parametri usati 
come proxy della taglia, dell'ipsodontia, della complicazione della superficie occlusale e dell'ispessimento 
dello smalto. In Mikrotia i trend sono perlopiù registrati nella linea di M. maiuscula, ma l'aumento di 
taglia, di complessità occlusale e di ipsodontia è generalizzato, visto che le tre forme recenti di Mikrotia 
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mostrano taglia, complessità morfologica e ipsdodontia maggiori rispetto a Murinae nov. gen. nov. sp., 
che può essere considerato l'antenato dell'intero clade. 
Nei casi in cui è stato osservato un trend evolutivo, si è visto che i trend non sono limitati ad un unico 
carattere, ma ad una pluralità di caratteri che evolvono con tassi di modificazione differenti e raggiungono 
diversi valori limite. Questi trend possono essere legati ad un cambiamento di dieta verso alimenti più 
abrasivi e acquisizione di abitudini fossoriali e sono, infatti, trend convergenti con alcune forme di 
arvicolidi che diventano fossoriali, come Microtus e Arvicola. Invece, le variazioni di taglia osservate in 
Mikrotia sono probabilmente controllate da molteplici fattori d'interazione, tra i quali il rilascio ecologico 
e fattori legati alla competizione. 
Il nuovo cricetide di M013 è rappresentato da un campione di soli cinque molari ed è stato qui attribuito 
ad un nuovo genere e nuova specie, Mystemys giganteus, il cui nome indica la natura enigmatica e la 
taglia gigantesca del taxon. La sua morfologia peculiare rende arduo ricostruire i rapporti filogenetici con 
gli altri generi di cricetidi conosciuti, perciò Mystemys è attribuito a Cricetidae incertae sedis. I caratteri 
peculiari di Mystemys includono: la taglia gigantesca, le cuspidi rigonfie, le creste tubercolari, la forte 
riduzione della connessione protocono-mesocono nei molari superiori, la presenza di deboli creste sul 
fondo di alcune delle valli. Alcune di queste caratteristiche, come la taglia enorme e il rigonfiamento 
estremo di cuspidi e creste, sono probabilmente il frutto dell'evoluzione in un dominio insulare. Anche se 
il pattern molare di Mystemys è caratterizzato da vari elementi “accessori”, fondamentalmente si tratta di 
un pattern “semplice” e “primitivo”, certamente più arcaico di quello dei Cricetini che presentano il tipico 
pattern a sei cuspidi nei primi molari e dei Cricetodontini in cui le cuspidi e le creste tendono a fondere in 
un pattern continuo. 
I confronti con i generi più primitivi dei Cricetini e dei Cricetodontini, ovvero Megacricetodon, 
Democricetodon, Fahlbuschia e Cricetodon, e quelli con generi continentali rari, come Lartetomys, 
Mixocricetodon, Karydomys, Collimys e Renzimys, non hanno fornito elementi sufficienti per individuare 
con certezza l'antenato diretto di Mystemys. Allo stato attuale, le due ipotesi più verosimili riguardo 
l'origine di Mystemys sono quelle in cui l'antenato sia una specie simile a Democriceton o a Cricetodon.  
Infatti, alcune specie di Democricetodon e di alcuni generi ad esso imparentati, come Fahlbuschia e 
Karydomys, presentano anterocono e anteroconide con un aspetto piuttosto compatibile con Mystemys. Le 
affinità tra il taxon del Gargano e Cricetodon sono, invece, rappresentate dalla grande taglia, cuspidi 
rigonfie, caratteristiche dello smalto, presenza di mesocono e mesoconide e assenza del posteroseno. 
Un altro obiettivo principale di questo lavoro era quello di studiare il cosiddetto “Apodemus del 
Gargano”, uno dei taxa delle Terre Rosse noti sin dalla scoperta della fauna ma mai analizzati in 
dettaglio. Il risultato del lavoro mina l'opinione, diffusa da decenni, che questo taxon fosse quasi 
indistinguibile dalle forme di Apodemus dell'MN13-14. Questo muride, presente in quasi tutte le 
associazioni delle Terre Rosse, (con l'eccezione di M013) è qui classificato come un nuovo genere, 
Apatodemus, e la specie più primitiva di questa linea evolutiva è la nuova specie Apatodemus degiulii. 
Durante l'evoluzione in insularità, Apatodemus è andato incontro a cambiamenti morfologici notevoli, 
anche se meno impressionanti di quelli che caratterizzano altri generi delle Terre Rosse, come Mikrotia 
(Freudenthal, 1976; Maul et al., 2014). Infatti, la specie restituita dalla più recente fessura F32, qui 
chiamata provvisoriamente Apatodemus sp., presenta, tra gli altri, caratteri peculiari come la corona più 
ipsodonte, lo smalto più spesso, i tubercoli che tendono ad allontanarsi e disporsi in serie trasversali 
parallele ed un numero generalmente più alto di radici. Apatodemus degiulii è caratterizzato da una 
combinazione di caratteri primitivi e derivati: la costante presenza del t7 in M1-2 è accoppiata ad una 
corona più brachiodonte di quella di A. gudrunae e A. dominans, un t1 di M1 elongato e in posizione 
arretrata, t1 frequentemente doppio in M2, cingulide labiale debole e tma ben sviluppato in m1. È difficile 
dire quanto l'evoluzione in ambito insulare possa aver modificato la morfologia di Apatodemus degiulii, 
dato che non conosciamo il suo antenato diretto, tuttavia, i cambiamenti dati dall'insularità sono stati, 
probabilmente, deboli o moderati. Infatti, i caratteri diagnostici di Apatodemus degiulii, se presi 
singolarmente, sono condivisi con una serie di specie appartenenti ai generi Micromys, Apodemus e 
Parapodemus (sensu Van de Weerd, 1976). Ciò potrebbe apparentemente sembrare un vantaggio per 
l'identificazione dell'antenato continentale, e invece questo mosaico di caratteri rende tale compito ancora 
più difficile, giustificando l'istaurazione di un nuovo genere. Già il compito di risalire agli antenati 
continentali dei taxa insulari è colmo di difficoltà, ma nel caso specifico si aggiunge che la filogenesi dei 
muridi del Neogene di Europa e Asia è ancora poco conosciuta, come mostrato dalla recente revisione di 
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Horáĉek et al. (2013), in cui si mostra come per i generi Parapodemus, Apodemus e Micromys non sia 
ancora ben definita una precisa storia evolutiva. 
I risultati dello studio dell'associazione della fessura M013 e in particolare quelli dell'analisi morfologica 
dei suoi nuovi taxa, Mystemys giganteus e Murinae nov. gen. nov. sp., insieme ai risultati dell'analisi di 
Apatodemus, contribuiscono a fare chiarezza su alcune delle questioni aperte legate all'origine della 
fauna. La scoperta di Mystemys giganteus è di particolare importanza poiché, insieme ad altri taxa già 
noti, invalida il modello che prevede una singola migrazione alla radice della fauna insulare e dà invece 
forza all'ipotesi di un'origine polifasica della fauna. Infatti, l'antenato di Mystemys dovrebbe aver 
colonizzato il dominio insulare in un intervallo che va dall'MN1 all'MN9 (cioè l'intervallo stratigrafico 
totale dei taxa che sono considerati in questo lavoro come i potenziali antenati di Mystemys). Nonostante 
questo intervallo sia molto ampio, non è compatibile con la dispersione degli antenati dei muridi 
(Apatodemus e Murinae nov. gen. nov. sp.) della fauna a Terre Rosse. Infatti, Murinae nov. gen. nov. sp. 
può essere considerato parte del gruppo Occitanomys, perciò il suo antenato diretto non può essere entrato 
in Gargano prima dell'MN10. Inoltre, l'affinità maggiore è stata riscontrata con il genere Hansdebruijnia, 
che pospone ulteriormente l'intervallo del possibile ingresso dell'antenato continentale, essendo questo 
genere conosciuto solo dall'MN12-13 in poi. Per quanto riguarda Apatodemus, anche se la sua origine è 
incerta, è possibile escludere che il suo antenato sia entrato nell'MN14, per via dei caratteri primitivi del 
muride del Gargano, e la finestra di dispersione per il suo antenato è qui ritenuta approssimativamente 
MN10-MN13. Tuttavia, una frequenza del t7 alta come quella che si verifica in Apatodemus non si 
riscontra mai nei muridi continentali prima dell'MN13, che, quindi, costituisce l'intervallo più probabile 
per la dispersione dell'antenato continentale sull'isola. 
Quanto detto riguardo ai momenti d’ingresso degli antenati dei muridi, riguarda anche la questione 
dell'età massima della fauna. Prima del presente lavoro, si riteneva che Apatodemus appartenesse al 
genere Apodemus e fosse analogo alle forme europee dell'MN13-14, per cui questo era il vincolo 
cronologico per l'età della fauna a Terre Rosse. Ora che si è scoperto che Apatodemus ha un'origine meno 
chiara, anche il limite cronologico diventa più incerto. Tuttavia, come detto in precedenza, sia Murinae 
nov. gen. nov. sp., con la sua affinità con Hansdebruijnia, sia Apatodemus, continuano a suggerire che la 
fauna non sia più antica dell'MN13 anche se contiene molti elementi che sono giunti sul dominio insulare 
in tempi precedenti. 
Infine, in questo lavoro sono venute alla luce alcune evidenze che suggeriscono una provenienza orientale 
per i muridi delle Terre Rosse. Hansdebruijnia è, infatti, distribuito solo in località che si trovano più ad 
oriente del dominio Apulo, mentre alcuni caratteri di Apatodemus degiulii si trovano più di frequente in 
popolazioni di muridi dell'Europa orientale o dell'Asia. Un ingresso da oriente sarebbe in accordo con le 
ricostruzioni paleogeografiche proposte per la paleobioprovincia Abruzzo-Apula (Mazza & Rustioni, 
2008), che, al tempo, doveva essere vicina al dominio balcanico e ancora ampiamente separata, ad ovest, 
dalla catena appenninica in formazione.  
In conclusione, con il presente lavoro sono stati fatti decisivi passi in avanti per quel che concerne 
l'ordinamento cronologico dei depositi della complessa fase antica del popolamento garganico e per quel 
che riguarda i tempi degli eventi di migrazione dal continente al dominio insulare. 
I nuovi ritrovamenti della fessura M013 hanno mostrato che la storia naturale del Gargano è più lunga e 
complessa di quanto assunto in precedenza e hanno aiutato a fare luce su alcune dibattute questioni legate 
all'origine della peculiare fauna insulare delle Terre Rosse. Accanto a questo, il presente lavoro ha anche 
dimostrato come specie già conosciute, anche se ignorate per anni dalla comunità scientifica, possono 
riservare interessanti sorprese ed andare a costituire preziosi tasselli per il complesso mosaico della storia 
evolutiva della paleobioprovincia Abruzzo-Apula.  
La paleoisola del Gargano ha mostrato un'altra volta di essere uno straordinario laboratorio evolutivo per i 
mammiferi del tardo Miocene. Le Terre Rosse sono depositi la cui notevole ricchezza, varietà di resti 
fossili e continuità di documentazione permettono la ricostruzione di una storia evolutiva di grande 
interesse paleontologico e paleobiogegrafico.  
 
  



                                                                                                                                 135 

 
  



    136 

 
 
 
 
 
 
 
 

BIBLIOGRAFIA 
 
 
ABBAZZI, L., MASINI, F. & TORRE, D., 1993. Evolutionary patterns in the first lower molar of the endemic 

murid Microtia. Quaternary International, 19: 63-70. 
 
ABBAZZI, L., BENVENUTI, M., BOSCHIAN, G., DOMINICI, S., MASINI, F., MEZZABOTTA, C., PICCINI, L., 

ROOK, L., VALLERI, G. & TORRE, D., 1996. Revision of the Neogene and Pleistocene of the 
Gargano region (Apulia, Italy). The marine and continental succession and the mammal faunas 
assemblages in an area between Apricena and Poggio Imperiale (Foggia). Memorie della Società 
Geologica Italiana, 51: 383-402. 

 
ABBAZZI, L., ANGELONE, C., ARCA, M., BARIONE, G., BEDETTI, C., DELFINO, M., KOTSAKIS, T., 

MARCOLINI, F., PALOMBO, M.R., PAVIA, M., PIRAS, P., ROOK, L., TORRE, D., TUBERI, C., VALLI, 
A.M.F. & WILKENS, B., 2004. Plio-Pleistocene fossil vertebrates of Monte Tuttavista (Orosei, 
Eastern Sardinia, Italy), an overview. Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 110(3): 681-
706. 

 
AGUILAR, J.P., CLAUZON, G. & MICHAUX, J., 1989. La limite Mio-Pliocène dans le Sud de la France 

d'après les faunes de rongeurs: état de la question et remarques sur les datations à l'aide des 
rongeurs. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 28: 137-145. 

 
AGUSTÍ, J., CABRERA, L., GARCÉS, M., KRIJGSMAN, W., OMS, O. & PARÉS, J.M., 2001. A calibrated 

mammal scale for the Neogene of Western Europe. State of the art. Earth-Science Reviews, 52: 
247-260. 

 
ANDREWS. P., 1990. Owls, Caves and Fossils. London. 
 
ANGELONE, C., 2005. Evolutionary trends in dental morphology of the genus Prolagus (Ochotonidae, 

Lagomorpha) in the Mediterranean islands. Monografies de la Societat d’Història Natural de les 
Balears, 12: 17-26. 

 
ANGELONE, C., 2007. Messinian Prolagus (Ochotonidae, Lagomorpha) of Italy. Geobios, 40: 407-421. 
 
ANGELONE, C., COLOMBERO, S., ESU, D., GIUNTELLI, P., MARCOLINI, F., PAVIA, M., TRENKWALDER, S., 

VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W., ZUNINO, M. & PAVIA, G., 2011. Moncucco Torinese, a new post-
evaporitic Messinian fossiliferous site from Piedmont (NW Italy). Neues Jahrbuch für Geologie 
und Paläontologie, Abh. 259: 89-104. 

 
ARCHIBALD, J.D., AVERIANOV, A.O. & EKDALE, E.G., 2001. Late Cretaceous relatives of rabbits, rodents, 

and other extant eutherian mammals. Nature, 414: 62-65. 
 
ARZARELLO, M., MARCOLINI, F., PAVIA, G., PAVIA, M., PETRONIO, C., PETRUCCI, M., ROOK, L. & 

SARDELLA, R., 2007. Evidence of earliest human occurrence in Europe: the site of Pirro Nord 
(Southern Italy). Naturwissenschaften, 94: 107-112. 



                                                                                                                                 137 

ARZARELLO, M., MARCOLINI, F., PAVIA, G., PAVIA, M., PETRONIO, C., PETRUCCI, M., ROOK, L. & 

SARDELLA, R., 2009. L’industrie lithique du site Pléistocène inférieur de Pirro Nord (Apricena, 
Italie du sud): une occupation humaine entre 1,3 et 1,7 Ma. L’Anthropologie, 113: 47-58. 

 
ASHER, R.J., MENG, J., WIBLE, J.R., MCKENNA, M.C., ROUGIER, G.W., DASHZEVEG, D. & NOVACEK, 

M.J., 2005. Stem Lagomorpha and the Antiquity of Glires. Science, 307: 1091-1094.  
 
AZZAROLI, A., 1968. Calcarenite di Gravina. Studi illustrativi della Carta Geologica d’Italia. Formazioni 

geologiche. Fascicolo 1: 183-187. 
 
BACHMAYER, W. & WILSON, R.W., 1970. Small mammals (Insectivora, Chiroptera, Lagomorpha, 

Rodentia) from the Kohfidisch fissures of Burgenland, Austria. Annalen des Naturhistorischen 
Museums in Wien, 74: 533-587. 

 
BACHMAYER, W. & WILSON, R.W., 1980. A third contribution to the fossil small mammal fauna of 

Kohfidisch (Burgenland), Austria. Annalen des Naturhistorischen Museums in Wien, 83: 351-386. 
 
BACIU, C. & HARTENBERGER, J.L., 2001. Un exemple de correlation marin-continental dans le Priabonien 

de Roumanie. Remarques sur la Grande Coupure. Comptes Rendus de l’Académie des Sciences, 
Sciences de la Terre et des Planets, 333: 441-446. 

 
BALLMAN, P., 1973. Fossil Vogel aus dem Neogen der Halbinseln Gargano (Italien). Scripta Geologica, 

17: 1-75. 
  
BALLMAN, P., 1976. Fossil Vogel aus dem Neogen der Halbinseln Gargano (Italien) Zweiter Teil. Scripta 

Geologica, 38: 1-59. 
 
BENTON, M. J., 2009. Vertebrate palaeontology. Hoboken. 
 
BERTOK, C., MASINI, F., DI DONATO, V., MARTIRE, L., PAVIA, M., ZUNINO, M. & PAVIA, G., 2013. 

Stratigraphic framework of the type-locality of Pirro Nord mammal Faunal Unit (Late 
Villafranchian, Apricena, south-eastern Italy). Palaeontographica, Abt. A 298, 1-6: 5-17. 

 
BI, S., MENG, J. & WU, W., 2008. A new species of Megacricetodon (Cricetidae, Rodentia, Mammalia) 

from the Middle Miocene of northern Junggar Basin, China. American Museum Novitates, 3602: 
1-23. 

 
BIENVENU, T., CHARLES, C., GUY, F., LAZZARI, V. & VIRIOT, L., 2008. Diversity and evolution of the 

molar radicular complex in murine rodents (Murinae, Rodentia). Archives of Oral Biology, 53: 
1030-1036. 

 
BOLLIGER, T., 2000. Wiesholz (canton of Schaffhausen, Switzerland), a peculiar mammal fauna from 

mica-rich sands (Upper Fresh-water Molasse, Miocene, early MN6). Revue de Paléobiologie, 19: 
1-18.  

 
BOLLIGER, T. & RUMMEL, M., 1994. Säugetierfunde aus Karstspalten-Die komplexe Genese am Beispiel 

eines Steinbruches bei Peterbuch, Südliche Frankenalb (Bayern). Mitteilungen der Bayerischen 
Staatssammlung für Paläontologie und Histor. Geologie, 34: 239-264. 

 
BONFIGLIO, L., MANGANO, G., MARRA, A. C. & MASINI, F., 2001. A new late Pleistocene vertebrate 

faunal complex from Sicily (S. Teodoro cave, North-eastern Sicily, Italy). Bollettino della Società 
Paleontologica Italiana, 40: 149-158. 



    138 

BONI, A., CASNEDI, R., CENTAMORE, E., COLANTONI, P., CREMONINI, G., ELMI, C., MONESI, A., SELLI, R. 
& VALLETTA, M., 1969. Note illustrative della Carta Geologica d’Italia alla scala 1:100000. Foglio 
155: S. Severo. Servizio Geologico d’Italia. 

 
BOSELLINI, A., 2002. Dinosaurs “re-write” the geodynamics of the eastern Mediterranean and the 

paleogeography of the Apulia Platform. Earth-Science Reviews, 59: 211-234.  
 
BOSELLINI, A., NERI, C. & LUCIANI, V., 1993. Guida ai carbonati cretaceo-eocenici di scarpata e bacino 

del Gargano (Italia meridionale). Annali Università di Ferrara, Sezione di Scienze della Terra, 
vol. 4, suppl. 

 
BRANDT, J.F., 1855. Beiträge zur nähern Kenntniss der Säugetiere Russland. Mém. Akad. Imp. Sci. St. 

Pétersbourg, 6: 1-365. 
 
BRANDY, L.D., 1978. Données nouvelles sur l'évolution du rongeur endémique fossile corso-sarde 

Rhagamys F. Major (1905) (Mammalia, Rodentia). Bulletin de la Société Géologique de France, 
7e sér. 20(6): 831-835. 

 
BRANKMAN, C.M. & AYDIN, A., 2004. Uplift and contractional deformation along a segmented strike-slip 

fault system: the Gargano Promontory, Southern Italy. Journal of Structural Geology, 26: 807-
824. 

 
BUTLER, P.M., 1980. The giant erinaceid insectivore Deinogalerix Freudenthal from the Upper Miocene 

of the Gargano, Italy. Scripta Geologica, 57: 1-72. 
 
CAO, Y., ADACHI, J., YANO, T.A. & HASEGAWA, M., 1994. Phylogenetic place of guinea pigs: no support 

of the rodent-polyphyly hypothesis from maximum-likelihood analyses of multiple protein 
sequences. Molecular biology and evolution, 11(4): 593-604. 

 
CAPUANO, N., PAPPAFICO, G. & AUGELLI, G., 1996. Ricostruzione dei sistemi deposizionali plio-

pleistocenici del margine settentrionale dell’avanfossa pugliese. Memorie della Società Geologica 
Italiana, 51: 27-292. 

 
CARLETON, M.D., 1984. Introduction to rodents. In: Anderson, S. & Jones, J.K. Jr., (eds.), Orders and 

families of Recent mammals of the world. New York. 
 
CARLETON, M. & MUSSER, G., 2005. Order Rodentia. In: WILSON, D.E. & REDEER, D.M. (eds), Mammal 

Species of the World: A Taxonomic and Geographic reference. Baltimore. 
 
CARLS, N., RABEDER, G., 1988. Die Arvicoliden (Rodentia, Mammalia) aus dem Ältest-Pleistozän von 

Schernfeld (Bayern). Beiträge zur Paläontologie von Österreich, 14: 123-237. 
 
CASANOVAS-VILAR, I., 2007. The Rodent Assemblages from the Late Aragonian and the Vallesian 

(Middle to Late Miocene) of the Vallès-Penedès Basin (Catalonia, Spain). Tesi di Dottorato di 
Ricerca. Università autonoma di Barcellona.  

 
CASANOVAS-VILAR, I., VAN DAM, J.A., MOYÀ-SOLÀ, S. & ROOK, L., 2011. Late Miocene insular mice 

from the Tusco-Sardinian palaeobioprovince provide new insights on the palaeoecology of the 
Oreopithecus faunas. Journal of Human Evolution, 61: 42-49. 

 
CASOLARI, E., NEGRI, A., PICOTTI, V. & BERTOTTI, G., 2000. Neogene stratigraphy and sedimentology of 

the Gargano Promontory (Southern Italy). Eclogae Geologicae Helvetiae, 93: 7-23. 
 
CHALINE, J. & MEIN, P., 1979. Les Rongeurs et l’Évolution. Paris. 



                                                                                                                                 139 

CHILOVI, C., DE FEYTER, A.J. & POMPUCCI, A., 2000. Wrench zone reactivation in the Adriatic block: the 
example of the Mattinata Fault System (SE Italy). Bollettino della Società Geologica Italiana, 
119: 3-8.  

 
COLOMBERO, S. & PAVIA, G. 2013. Centralomys benericettii (De Giuli, 1989) (Mammalia, Rodentia): a 

latest Messinian murid from Northern and Central Italy. New data from Piedmont. Bollettino della 
Società Paleontologica Italiana, 52 (1): 27-34.  

 
COLOMBERO, S., BONELLI, E., KOTSAKIS, T., PAVIA, G., PAVIA, M. & CARNEVALE, G., 2013. Late 

Messinian rodents from Verduno (Piedmont, NW Italy): biochronological, paleoecological and 
paleobiogeographic implications. Geobios, 46: 111-125.  

 
COLOMBERO, S., PAVIA, G. & CARNEVALE, G., 2014. Messinian rodents from Moncucco Torinese, NW 

Italy: palaeobiodiversity and biochronology. Geodiversitas, 36(3): 421-475. 
 
CREMONINI, G., ELMI, C. & SELLI, R., 1971. Note Illustrative della carta Geologica d’Italia alla scala 

1:100000. Foglio 156: S. Marco in Lamis. Servizio Geologico d’Italia. 
 
D’ALESSANDRO, A., LAVIANO, A., RICCHETTI, G. & SARDELLA, A., 1979. Il Neogene del Monte Gargano. 

Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 18: 9-116. 
 
D’ERCHIA, A.M., GISSI, C., PESOLE, G., SACCONE, C. & ARNASON, U., 1996. The guinea-pig is not a 

rodent. Nature, 381: 597-600. 
 
DAAMS, R. & FREUDENTHAL, M., 1985. Stertomys laticrestatus, a new glirid (dormice, Rodentia) from the 

insular fauna of Gargano (Prov. of Foggia, Italy). Scripta Geologica, 77: 21-27. 
 
DAAMS, R. & FREUDENTHAL, M., 1988a. Synopsis of the Dutch-Spanish collaboration program in the 

Aragonian type area. Scripta Geologica, Spec. Issue 1: 3-18. 
 
DAAMS, R. & FREUDENTHAL, M., 1988b. Cricetidae (Rodentia) from the type-Aragonian; the genus 

Megacricetodon. Scripta Geologica, Special Issue 1: 39-132. 
 
DAAMS, R., FREUDENTHAL, M. & VAN DER MEULEN, A.J., 1988. Ecostratigraphy of micromammal faunas 

from the Neogene of the Calatayud-Teruel Basin. Scripta Geologica., Spec. Issue 1: 287-302. 
 
DASHZEVEG, D., 1990a. The earliest rodents (Rodentia, Ctenodactyloidea) of central Asia. Acta 

Zoologica Cracoviensia, 33: 11-35. 
 
DASHZEVEG, D., 1990b. New trends in adaptative radiation of early Tertiary rodents (Rodentia, 

Mammalia). Acta Zoologica Cracoviensa, 33: 37-44. 
 
DASHZEVEG, D., HARTENBERGER, J.L., MARTIN, T. & LEGENDRE, S., 1998. A peculiar minute Glires 

(Mammalia) from the Early Eocene of Mongolia. Bulletin of the Carnegie Museum of Natural 
History, 34: 194-209. 

 
DAWSON, M.R., 2003. Paleogene rodents of Eurasia. Deinsea, 10: 97-126. 
  
DAWSON, M.R. & BEARD, K.C., 1996. New Late Paleocene rodents (Mammalia) from Big Multi Quarry, 

Washakie Basin, Wyoming. Palaeovertebrata, 25(2-4): 301-321. 
 
DAXNER-HÖCK, G., 1977. Muridae, Zapodidae und Eomyidae (Rodentia, Mammalia) des Eichkogels bei 

Mödling (Niederösterreich). Paläontologische Zeitschrift, 51(1-2): 19-31. 
 



    140 

DAXNER-HÖCK, G., 2003. Cricetodon meini and other rodents from Mühlbach and Grund, Lower Austria 
(Middle Miocene, late MN5). Annalen des Naturhistorischen Museums in Wien, 104A: 267-291. 

 
DE BRUIJN, H., 1966. On the Pleistocene Gliridae (Mammalia, Rodentia) from Malta and Mallorca. 

Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie van Wetenschappen, B 69: 481-496. 
 
DE BRUIJN, H., 1976. Vallesian and Turolian rodents from Biota, Attica and Rhodes (Greece). 

Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie van Wetenschappen, B, 79(5): 361-384. 
 
DE BRUIJN, H., 2001 unpublished. Need for a recipe. Unpublished note given to the assistants to the 

EEDEN Working Group on Mammal Ecology and Biodiversity held in Sabadell on November of 
2001. 

 
DE BRUIJN, H., 2009. The Eumyarion (Mammalia, Rodentia, Muridae) assemblage from Sandelzhausen 

(Miocene, Southern Germany), a test on homogeneity. Paläontologische Zeitschrift, 83: 77-83. 
 
DE BRUIJN, H., 2010. A tentative classification of the Eurasian Paleogene and Neogene Muridae above 

the species level. In: FORTELIUS, M. (coord.), Neogene of the Old World Database of Fossil 
Mammals (NOW), http://www.helsinki.fi/science/now/pdf/Muridae_tentative.pdf, University of 
Helsinki. 

 
DE BRUIJN, H. & SARAÇ, G., 1992. Early Miocene rodent faunas from the eastern Mediterranean area Part 

II. Mirabella (Paracricetodontinae, Muroidea). Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie 
van Wetenschappen, 95(1): 25-40. 

 
DE BRUIJN, H., FAHLBUSCH, V., SARAÇ, G. & ÜNAY, E., 1993a. Early Miocene rodent faunas from the 

eastern Mediterranean area. Part III. The genera Deperetomys and Cricetodon with a discussion of 
the evolutionary history of the Cricetodontini. Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie 
van Wetenschappen, 96: 151-216. 

 
DE BRUIJN, H., ÜNAY, E., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W. & SARAÇ, G., 1993b. A new association of 

small mammals from the lowermost lower Miocene of Central Anatolia. Geobios, 25: 651-670. 
 
DE BRUIJN, H., SARAÇ, G., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W. & ROUSSIAKIS, S.J., 1999. The status of the 

genus Parapodemus Schaub, 1938; new data bearing on an old controversy. In: J.W.F. REUMER & 

J. DE VOS (eds.), Elephants have a snorkel! Papers in honour of Paul Y. Sondaar. Natuurmuseum 
Rotterdam, Deinsea, 7: 95-112. 

 
DE BRUIJN, H., ÜNAY, E., SARAÇ, G. & YÏLMAZ, A., 2003. A rodent assemblage from the Eo/Oligocene 

boundary interval near Süngülü, Lesser Caucasus, Turkey. Coloquios de Paleontología, Vol. Ext. 
1: 47-76. 

 
DE BRUIJN, H., MAYDA, S., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W., KAYA, T. & SARAÇ, G., 2006. Small 

mammals from the Early Miocene of Sabuncubeli (Manisa, S.W. Anatolia, Turkey). Beiträge zur 
Paläontologie, 30: 57-87. 

 
DE BRUIJN, H., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W. & DONOVAN, S.K., 2007. Mirrabella, a new name for the 

genus Mirabella De Bruijn et al., 1987 (Mammalia), preoccupied by Mirabella Emeljanov, 1982 
(Insecta). Contributions to Zoology, 76: 279-280. 

 
DE GIULI, C. & TORRE, D., 1984a. A microfauna with Allophaiomys pliocaenicus from Gargano 

(Southern Italy). Palaeontographia Italica, 73: 116-128. 
 



                                                                                                                                 141 

DE GIULI, C. & TORRE, D., 1984b. Species inter-relationship and evolution in the Pliocene endemic 
faunas of Apricena (Gargano Peninsula, Italy). Geobios, Mémoire Special 8: 379-383. 

 
DE GIULI, C., MASINI, F., TORRE, D. & VALLERI, G., 1986a. Mammal migration events in emerged areas 

of the Apulian platform during the Neogene. Giornale di Geologia, serie 3a, 48: 145-162. 
 
DE GIULI, C., MASINI, F. & TORRE, D., 1986b. Effetto arcipelago, un esempio nelle faune fossili del 

Gargano. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 24: 191-193. 
 
DE GIULI, C., MASINI, F., TORRE, D. & BODDI, V., 1987a. Endemism and biochronological recontructions: 

the Gargano case history. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 25: 267-276.  
 
DE GIULI, C., MASINI, F. & VALLERI, G., 1987b. Paleogeographic evolution of the Adriatic area since 

Oligocene to Pleistocene. Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 93: 109-126. 
 
DE GIULI, C., MASINI, F. & TORRE, D., 1987c. The Latest Villafranchian Faunas of Italy: the Pirro Nord 

Fauna (Apricena, Gargano). Paleontographia Italica, 74: 51-62. 
 
DE GIULI, C., MASINI, F. & TORRE, D., 1990. Island endemism in the eastern Mediterranean mammalian 

paleofaunas: radiation patterns in the Gargano paleo-arcipelago. Atti dell’Accademia Nazionale dei 
Lincei, 85: 247-262. 

 
DE VOS, J. & VAN DER GEER, A.A.E., 2002. Major patterns and processes in biodiversity: taxonomic 

diversity on islands explained in terms of sympatric speciation. In: WALDREN, W.J., ENSENYAT, 
J.A. (eds.), World Islands in Prehistory, International Insular Investigations, V Deia International 
Conference of Prehistory. British Archaeological Reports International Series, 1095: 395-405. 

 
DE VOS, J., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W. & VAN DEN BERGH, G.D., 2007. Patterns in insular evolution 

of Mammals: A key to island palaeogeography. In: RENEMA W. (ed), Biogeography, Time, and 
Place: Distributions, Barriers, and Islands. Springer: 315-345. 

 
DELFINO, M., 2002. Erpetofaune italiane del Neogene e del Quaternario. Tesi di Dottorato di Ricerca. 

Università di Modena e Reggio Emilia. 
 
DELFINO, M., BÖHME, M. & ROOK, L., 2007. First European evidence for transcontinental dispersal of 

Crocodrylus (late Neogene of Southern Italy). Zoological Journal of Linnean Society, 149: 293-
307. 

 
DERMITZAKIS, M. & SONDAAR, P.Y., 1978. The importance of fossil Mammals in reconstructing 

paleogeography with special reference to the Pleistocene Aegean Archipelago. Annales 
Géologiques des Pays Hellénique, 29(2): 808-840. 

 
ELLERMAN, J.R., 1940. The families and genera of living rodents with a list of named forms. London. 
 
EMRY, R.J. & KORTH, W.W., 1989. Rodents of the Bridgerian (Middle Eocene) Elderberry Canyhon 

Local Fauna of Eastern Nevada. Smithsonian Contributions to Paleobiology, 67: 1-14. 
 
ENGESSER, B., 1989. The late Tertiary small mammals of the Maremma region (Tuscany, Italy). 2nd part: 

Muridae and Cricetidae (Rodentia, Mammalia). Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 
28(2/3): 227-252. 

 
ESCARGUEL, G., 1999. Les rongeurs de l’Eocène inférieur et moyen d’Europe occidentale. Systématique, 

phylogénie, biochronologie et paléobiogéograhie des niveaux-repères MP7 a MP14. 
Palaeovertebrata, 28(2-4): 89-351. 



    142 

FAHLBUSCH, V., 1964. Die Cricetiden (Mamm.) der Oberen Süßwasser-Molasse Bayerns (Cricetids of the 
Upper Freshwater Molasse of Bavaria). Bayerische Akademie der Wissenschaften; mathematisch-
naturwissenschaftliche Klasse; Abh., neue Folge, 118: 1-136. 

 
FAHLBUSCH, V., 1976. Cricetus major Woldrich (Mammalia, Rodentia) aus der mittelpleistozänen 

Spaltenfüllung Petersbuch 1. Ein Beitrag zur Phylogenie und Systematik der pleistozänen 
Großhamster. Mitteilungen der Bayerischen Staatssammlung für Paläontologie und Histor. 
Geologie, 16: 71-81. 

 
FANFANI, F., 1999. Revisione degli Insettivori tardo neogenici e quaternari della penisola italiana. Tesi di 

Dottorato di Ricerca. Università di Modena e Reggio Emilia. 
 
FEJFAR, O., 1974. Die Eomyiden und Cricetiden (Rodentia, Mammalia) des Miozäns der 

Tschechoslowakei. Palaeontographica, Abt. A 146: 100-180. 
 
FEJFAR, O., 1990. The Neogene VP sites of Czechoslovakia: a contribution to the Neogene terrestric 

biostratigraphy of Europe based on rodents. In: LINDSAY, E.H., FAHLBUSCH, V. & MEIN, P. (eds.), 
European Neogene mammal chronology, New York, Plenum Press: 211-236. 

 
FEJFAR, O., HEINRICH, W.D., KORDOS, L. & MAUL, L.C., 2011. Microtoid cricetids and the early history 

of arvicolids (Mammalia, Rodentia). Palaeontologia Electronica, 14(3): 1-38. 
 
FLYNN, L.J., JACOBS, L.L. & LINDSAY, E.H., 1985. Problems in muroid phylogeny: relationship to other 

rodents and origin of major groups. In: LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J.L. (eds.), 
Evolutionary Relationships among Rodents. A Multidisciplinary Analysis. New York, Plenum 
Press: 589-616. 

 
FOSTER, J.B., 1964. The evolution of mammals on islands. Nature, 202: 234-235. 
 
FREUDENTHAL, M., 1971. Neogene vertebrates from the Gargano Peninsula, Italy. Scripta Geologica, 3: 

1-10. 
 
FREUDENTHAL, M., 1972. Deinogalerix koenigswaldi nov. gen., nov. spec., a giant insectivore from the 

Neogene of Italy. Scripta Geologica, 14: 1-19. 
  
FREUDENTHAL, M., 1976. Rodent stratigraphy of some Miocene fissure fillings in Gargano (prov. Foggia, 

Italy). Scripta Geologica, 37: 1-23. 
 
FREUDENTHAL, M., 1985. Cricetidae (Rodentia) from the Neogene of Gargano (Prov. of Foggia, Italy). 

Scripta Geologica, 77: 29-76. 
 
FREUDENTHAL, M., 1996. The Early Oligocene rodent fauna of Olalla 4A (Teruel, Spain). Scripta 

Geologica, 112: 1-67. 
 
FREUDENTHAL, M., 2006a. Mikrotia nomen novum for Microtia Freudenthal 1976 (Mammalia, 

Rodentia). Journal of Vertebrate Paleontology, 26: 784. 
 
FREUDENTHAL, M., 2006b. The status of Democricetodon, Fahlbuschia, Pseudofahlbuschia and Renzimys 

(Cricetidae, Mammalia). A reply to Van Der Meulen et al. (2004). Geobios, 39: 43-55. 
 
FREUDENTHAL, M. & DAAMS, R., 1988. Cricetidae (Rodentia) from the type-Aragonian; the genera 

Democricetodon, Fahlbuschia, Pseudofahlbuschia nov. gen., and Renzimys. Scripta Geologica, 
Special Issue 1: 133-252. 

 



                                                                                                                                 143 

FREUDENTHAL, M. & MEIN, P., 1989. Description of Fahlbuschia (Cricetidae) from various fissure 
fillings near La Grive-St. Alban (Isère, France). Scripta Geologica, 89: 1-11. 

 
FREUDENTHAL, M. & MARTÍN SUÁREZ, E., 1999. Family Muridae. In: RÖSSNER, G.E. & HEISSIG, K. 

(eds.), The Miocene land mammals of Europe. München, Verlag Dr. Friedrich Pfeil: 401-409. 
 
FREUDENTHAL, M. & MARTÍN-SUÁREZ, E., 2006. Gliridae (Rodentia, Mammalia) from the late Miocene 

fissure filling Biancone 1 (Gargano, prov. Foggia, Italy). Palaeontologia Electronica, 9(2): 1-23. 
 
FREUDENTHAL, M. & MARTÍN-SUÁREZ, E., 2010. The age of immigration of the vertebrate faunas found 

at Gargano (Apulia, Italy) and Scontrone (L’Aquila, Italy). Comptes Rendus Palevol, 9: 95-100. 
 
FREUDENTHAL, M., LACOMBA, J.I. & SACRISTÁN, A., 1992. Classification of European Oligocene 

cricetids. Revista Española de Paleontología, Extra: 49-57. 
 
FREUDENTHAL, M., HUGUENEY, M. & MOISSENET, E., 1994. The genus Pseudocricetodon (Cricetidae, 

Mammalia) in the Upper Oligocene of the province of Teruel (Spain). Scripta Geologica, 104: 57-
114. 

 
FREUDENTHAL M., MEIN P. & MARTÍN-SUÁREZ E., 1998. Revision of Late Miocene and Pliocene 

Cricetinae (Rodentia, Mammalia) from Spain and France. Treballs del Museu de Geologia de 
Barcelona, 7: 11-93. 

 
FREUDENTHAL, M., MARTÍN-SUÁREZ, E. & BENDALA, N., 2002. Estimating age through tooth wear. A 

pilot study on tooth abrasion in Apodemus (Rodentia, Mammalia). Mammalia, 66: 275-284. 
 
FREUDENTHAL, M., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W. & MARTÍN-SUÁREZ, E., 2013. When and how did the 

Mikrotia fauna reach Gargano (Apulia, Italy)? Geobios, 46: 105-109. 
 
FRYE, M.S. & HEDGES, S.B., 1995. Monophyly of the order Rodentia inferred from mitochondrial DNA 

sequences of the genes for 12S rRNA, 16S rRNA, and tRNA-valine. Molecular Biology and 
Evolution, 12(1): 168-176. 

 
GARAPICH, A. & KÄLIN, D., 1999. New findings on the rare and peculiar genus Lartetomys (Cricetidae, 

Rodentia, Mammalia). Eclogae Geologicae Helvetiae, 92: 495-502. 
 
GARCÍA-ALIX, A., MINWER-BARAKAT, R., MARTÍN-SUÁREZ, E. & FREUDENTHAL, M., 2008a. Muridae 

(Rodentia, Mammalia) from the MioPliocene boundary in the Granada Basin (southern Spain). 
Biostratigraphic and phylogenetic implications. Neues Jahrbuch für Geologie und Paläontologie, 
Abh. 248: 183-215. 

  
GARCÍA-ALIX, A., MINWER-BARAKAT, R., MARTÍN-SUÁREZ, E. & FREUDENTHAL, M., 2008b. Cricetidae 

and Gliridae (Rodentia, Mammalia) from the Miocene and Pliocene of southern Spain. Scripta 
Geologica, 136: 1-37.  

 
GERAADS, D., 1998. Biogeography of circum-Mediterranean Miocene-Pliocene rodents; a revision using 

factor analysis and parsimony analysis of endemicity. Palaeogeography, Palaeoclimatology, 
Palaeoecology, 137(3): 273-288. 

 
GLIOZZI, E., ABBAZZI, L., ARGENTI, P., AZZAROLI, A., CALOI, L., CAPASSO BARBATO, L., DI STEFANO, G., 

ESU, D., FICCARELLI, G., GIROTTI, O., KOTSAKIS, T., MASINI, F., MAZZA, P., MEZZABOTTA, C., 
PALOMBO, M.R., PETRONIO, C., ROOK, L., SALA, B., SARDELLA, R., ZANALDA, E. & TORRE, D., 
1997. Biochronology of selected Mammals, Molluscs and Ostracods from the Middle Pliocene to 



    144 

the Late Pleistocene in Italy. The state of the art. Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 
103: 369-388. 

 
GÖHLICH, U.B. & PAVIA, M., 2008. A new species of Palaeortyx (Aves: Galliformes: Phasianidae) from 

the Neogene of Gargano, Italy. Oryctos, 7: 95-108.  
 
GOMES RODRIGUES, H., MARIVAUX, L. & VIANEY-LIAUD, M., 2012. The Cricetidae (Rodentia, 

Mammalia) from the Ulantatal area (Inner Mongolia, China): New data concerning the evolution 
of Asian cricetids during the Oligocene. Journal of Asian Earth Sciences, 56: 160-179. 

 
GOMES RODRIGUES, H., RENAUD, S., CHARLES, C., LE POUL, Y., SOLÉ, F., AGUILAR, J. P., MICHAUX, J., 

TAFFOREAU, P., HEADON, D., JERNVALL, J. & VIRIOT, L., 2013. Roles of dental development and 
adaptation in rodent evolution. Nature Communications, 4(2504): 1-8. 

 
GRASSI, D., ROMANAZZI, L., SALVEMINI, A. & SPILOTRO, G. 1982. Grado di evoluzione e ciclicità del 

fenomeno carsico in Puglia in rapporto all'evoluzione tettonica. Geologia Applicata e 
Idrogeologia, 17 (2): 55-73. 

 
GRAUR, D., HIDE, W.A. & LI, W.H., 1991. Is the guinea-pig a rodent? Nature, 351: 649-652. 
 
GREGORY, W.K., 1910. The orders of mammals (Vol. 27). New York. 
 
HARTENBERGER, J.L., 1985. The order Rodentia: major questions on their evolutionary origin, 

relationships and suprafamilial systematics. In: LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J.L. (eds.), 
Evolutionary Relationships among Rodents. A Multidisciplinary Analysis. New York, Plenum 
Press: 1-33.  

 
HARTENBERGER, J.L., 1998. Description de la radiation des Rodentia (Mammalia) du Paléocène supérieur 

au Miocène; incidences phylogénétiques. Comptes rendus de l'Académie des Sciences de la terre 
et des planètes, 326: 439-444. 

  
HEISSIG, K., 1995. Die Entwicklung der großen Democricetodon-Arten und die Gattung Collimys 

(Cricetidae, Mamm.) im späten Mittelmiozän. Mitteilungen der Bayerischen Staatssammlung für 
Paläontologie und Histor. Geologie, 35: 87-108. 

 
HÍR, J., 2003. The Middle Miocene (Late Astaracian, MN 7-8) rodent fauna of Felsötárkány 3/2 

(Hungary). Acta Paleontologica Romaniae, 4: 125-136. 
 
HÍR, J., 2005. Collimys dobosi n. sp. (Cricetidae, Mammalia) from the Late Astaracian (MN 8) vertebrate 

fauna of Felsötárkány 3/2 (Northern Hungary). Fragmenta Palaeontologica Hungarica, 23: 5-18. 
 
HÍR, J., 2006. Late Astaracian (Late Sarmatian) lagomorphs and rodents from Felsötárkány-Felnemét 

(Northern Hungary). Beiträge zur Paläontologie, 30: 155-173. 
 
HÍR, J., 2007. Cricetodon klariankae n. sp. (Cricetodontini, Rodentia) from Felsötárkány-Felnémet 

(Northern Hungary). Fragmenta Paläontologica Hungarica, 24-25: 16-24. 
 
HORÁČEK, I., KNITLOVÁ, M., WAGNER, J., KORDOS, L. & NADACHOWSKI, A., 2013. Late Cenozoic 

History of the Genus Micromys (Mammalia, Rodentia) in Central Europe. PLoS ONE, 8(5), 
e62498: 1-19. 

 
HORDIJK, K. & DE BRUIJN, H., 2009. The succession of rodent faunas from the Mio/Pliocene lacustrine 

deposits of the Florina-Ptolemais-Servia Basin (Greece). Hellenic Journal of Geosciences, 44: 21-
103. 



                                                                                                                                 145 

HUCHON, D., MADSEN, O., SIBBALD, M.J.J.B., AMENT, K., STANHOPE, M.J., CATZEFLIS, F., DE JONG, 
W.W. & DOUZERY, E.J.P., 2002. Rodent phylogeny and a timescale for the evolution of Glires: 
evidence from an extensive taxon sampling using three nuclear genes. Molecular Biology and 
Evolution, 19(7): 1053-1065.  

 
HUGUENEY, M. & BULOT, C., 2011. The Early Burdigalian (MN3; Miocene) micromammals from 

Estrepouy (Aquitaine basin, France): An updated faunal list. Estudios Geologicos, 67: 427-442. 
 
HURZELER, J. & ENGESSER, B., 1976. Les faunes de mammiferes neogenes du Bassin de Baccinello 

(Grosseto, Italie). Comptes Rendus de la Academie des Sciences Paris, Serie D 283: 333-336. 
 
JABLONSKI, D., 1986. Causes and consequences of mass extinctions. In: ELLIOTT, D. K. (ed.), Dynamics 

of extinction. New York, John Wiley: 183-229. 
 
JACOBS, L.L., 1994. The fossil record of Asian cricetidae with emphasis on Siwalik cricetids. National 

Science Museum Monographs, 8: 131-147. 
  
JACOBS, L.L. & FLYNN, L.J., 2005. Of Mice...again: the Siwalik rodent record, murine distribution, and 

molecular clocks. In: LIEBERMAN, D.E., SMITH, R.J. & KELLER, J. (eds), Interpreting the past. 
Essays on human, primate and mammal evolution in honor of David Pilbeam. Brill Academic 
Publishers: 63-80. 

 
JAEGER, J.J., MICHAUX, J. & THALER, L., 1975. Présence d’un rongeur muridé nouveau, Paraethomys 

miocaenicus nov. sp., dans le Turolien supérieur du Maroc et d’Espagne. Implications 
paléogéographiques. Comptes Rendus de l'Académie des Sciences de Paris, D 280: 1673-1676. 

 
JARDINE, P.E., JANIS, C.M., SAHNEY, S., & BENTON, M.J., 2012. Grit not grass: Concordant patterns of 

early origin of hypsodonty in Great Plains ungulates and Glires. Palaeogeography, 
Palaeoclimatology, Palaeoecology, 365-366: 1-10. 

 
JORDANA, X. & KÖHLER, M., 2011. Enamel microstructure in the fossil bovid Myotragus balearicus 

(Majorca, Spain): Implications for life-history evolution of dwarf mammals in insular ecosystems. 
Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 300: 59-66. 

 
KÄLIN, D., 1999. Tribe Cricetini. In: RÖSSNER, G.E. & HEISSIG, K. (eds.), The Miocene Land Mammals 

of Europe. München, Verlag Dr. Friedrich Pfeil: 373-387. 
 
KÄLIN, D. & ENGESSER, B., 2001. Die jungmiozäne Säugetierfauna vom Nebelbergweg bei Nunningen 

(Kanton Solothurn, Schweiz). Schweizerische Paläontologische Abhandlungen, 121: 1-61. 
 
KOENIGSWALD, W.V., 1982. Stammesgeschichte und Schmelzmuster, In: NIETHAMMER, J., KRAPP, F. 

(eds.), Handbuch der Säuegetiere Europas, Band 2/1, Rodentia II (Cricetidae. Arvicolidae. 
Zapodidae, Spalacidae, Hystricidae, Capromyidae). Akademische Verlagsgesellschaft, Wiesbaden. 

 
KORDIKOVA, E.G. & DE BRUIJN, H., 2001. Early Miocene rodents from the Aktau Mountains (South-

Eastern Kazakhstan). Senckenbergiana lethaea, 81(2): 391-405. 
 
KOWALEWSKI, M. & BAMBACH, R.K., 2003. The limits of paleontological resolution. In: HARRIES, P.J., 

(eds.), High-Resulotion Approaches in Stratigraphic Paleontology. Kluwer Academic/Plenum. 
 
KUMAR, S. & HEDGES, S.B., 1998. A molecular timescale for vertebrate evolution. Nature, 392: 917-920. 
 



    146 

LACEY, E.A., PATTON, J.L. & CAMERON, G.N., 2000. Introduction, In: LACEY, E.A., PATTON, J.L., 
CAMERON, G.N. (eds.), Life underground. The University of Chicago Press, Chicago, London, pp. 
1-14. 

 
LAZZARI, V. & AGUILAR, J.P., 2007. Middle Miocene Megacricetodon species from the karstic locality of 

Blanquatère 1 (Pyrénées-Orientales, southern France): New species, biochronological and 
phylogenetical implications. Geobios, 40: 91-111. 

 
LAZZARI, V., CHARLES, C., TAFFOREAU, P., VIANEY-LIAUD, M., & AGUILAR, J.P., 2008. Mosaic 

Convergence of Rodent Dentitions. PLoS ONE, 3(10): e3607.  
  
LEINDERS, J., 1984. Hoplitomericidae fam. nov. (Ruminantia, Mammalia) from Neogene fissure fillings 

in Gargano (Italy) Part 1. Scripta Geologica, 70: 1-51. 
 
LI, C., 1977. Paleocene eurymyloids (Anagalida, Mammalia) of Qianshan, Anhui. Vertebrata 

PalAsiatica, 15: 103-118. 
 
LI, C. & CHOW, M., 1984. The origin of rodents. National Science Museum Monographs, 8: 15-18. 
 
LI, C. & TING, S., 1985. Possible phylogenetic relationship of Asiatic eurymylids and rodents with 

comments on mimotonids. In: LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J.L. (eds.), Evolutionary 
Relationships among Rodents. A Multidisciplinary Analysis. New York, Plenum Press: 35-58. 

 
LI, C., WILSON, R.W., DAWSON, M.R. & KRISHTALKA, L., 1987. The origin of rodents and lagomorphs. 

Current Mammalogy, 1: 97-108. 
 
LINDSAY, E. H., 1988. Cricetid rodents from Siwalik deposits near Chinji village. Part I: 

Megacricetodontinae, Myocricetodontinae and Dendromurinae. Palaeovertebrata, 18(2): 95-154. 
 
LINDSAY, E.H., 1994. The fossil record of Asian Cricetidae with emphasis on Siwalik cricetids. National 

Science Museum Monographs, 8: 131-147.  
 
LIU, X., WEI, F., LI, M., JIANG, X., FENG, Z. & HU, J., 2004. Molecular phylogeny and taxonomy of wood 

mice (genus Apodemus Kaup, 1829) based on complete mtDNA cytochrome b sequences, with 
emphasis on Chinese species. Molecular Phylogenetics and Evolution, 33: 1-15. 

 
LOMOLINO, M., 2005. Body size evolution in insular vertebrates: generality of the island rule. Journal of 

Biogeography, 32: 1683-1699. 
 
LÓPEZ-ANTOÑANZAS, R. & MEIN, P., 2009. First detailed description of Hispanomys bijugatus Mein and 

Freudenthal, 1971 (Rodentia, Cricetodontinae) from the Upper Aragonian of La Grive-Saint Alban 
(France): Biostratigraphical implications. Geobios, 42: 783-796. 

 
LÓPEZ-ANTOÑANZAS, R. & MEIN, P., 2011. First detailed description of Hispanomys decedens (Rodentia) 

from the Middle Miocene of La Grive-Saint Alban (France). Swiss Journal of Geosciences, 104: 
345-353. 

 
LÓPEZ-ANTOÑANZAS, R., PELÁEZ-CAMPOMANES, P., ÁLVAREZ-SIERRA, M.Á. & GARCÍA-PAREDES, I., 

2010. New species of Hispanomys (Rodentia, Cricetodontinae) from the Upper Miocene of 
Batallones (Madrid, Spain). Zoological Journal of the Linnean Society, 160: 725-747. 

 
LÓPEZ-GUERRERO, P., GARCÍA-PAREDES, I. & ÁLVAREZ-SIERRA, M.Á., 2013. Revision of Cricetodon 

soriae (Rodentia, Mammalia), new data from the middle Aragonian (middle Miocene) of the 
Calatayud-Daroca basin (Zaragoza, Spain). Journal of Vertebrate Paleontology, 33(1): 169-184. 



                                                                                                                                 147 

LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J.L., 1985. Evolutionary relationships amongst rodents: comments 
and conclusions. In: LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J.L. (eds.), Evolutionary Relationships 
among Rodents. A Multidisciplinary Analysis. New York, Plenum Press: 685-711. 

 
LUCKETT, W.P. & HARTENBERGER, J. L., 1993. Monophyly or polyphyly of the order Rodentia: possible 

conflict between morphological and molecular interpretations. Journal of Mammalian 
Evolution, 1(2): 127-147. 

 
MARIDET, O. & NI, X.-J., 2013. A new cricetid rodent from the Early Oligocene of Yunnan, China, and its 

evolutionary implications for early eurasian cricetids. Journal of Vertebrate Paleontology, 33(1): 
185-194. 

 
MARIDET, O., WU, W.-Y., YE, J., BI, S.-D., NI, X.-J. & MENG, J., 2011. Early Miocene cricetids from the 

Junggar basin (Xinjiang, China) and their biochronological implications. Geobios, 44: 445-459. 
 
MARTÍN-SUÁREZ, E. & FREUDENTHAL, M., 1993. Muridae (Rodentia) from the Lower Turolian of 

Crevillente (Alicante, Spain). Scripta Geologica, 103: 65-117. 
 
MARTÍN-SUÁREZ, E. & FREUDENTHAL, M., 2007. Gliridae (Rodentia, Mammalia) from the late Miocene 

fissure filling Rinascita 1 (Gargano, prov. Foggia, Italy). Treballs del Museu de Geologia de 
Barcelona, 14: 37-59. 

 
MARTÍN-SUÁREZ, E. & MEIN, P. 1991. Revision of the genus Castillomys (Muridae, Rodentia). Scripta 

Geologica, 96: 47-81. 
 
MARTÍN-SUÁREZ, E. & MEIN, P., 1998. Revision of the genera Parapodemus, Apodemus, Rhagamys and 

Rhagapodemus (Rodentia, Mammalia). Geobios, 31: 87-98. 
 
MASINI, F. & SARÀ, M., 1998. Asoriculus burgioi sp. nov. (Soricidae, Mammalia) from the 

Monte Pellegrino faunal complex (Sicily). Acta Zoologica Cracoviensia, 41(1): 111-124. 
 
MASINI, F. & SALA, B., 2007. Large-and small-mammal distribution patterns and chronostratigraphic 

boundaries from the Late Pliocene to the Middle Pleistocene of the Italian peninsula. Quaternary 
International, 160: 43-56. 

 
MASINI, F. & FANFANI, F., 2013. Apulogalerix pusillus nov. gen., nov. sp., the small-sized Galericinae 

(Erinaceidae, Mammalia) from the “Terre Rosse” fissure filling of the Gargano (Foggia, South-
Eastern Italy). Geobios, 46: 89-104. 

 
MASINI, F., ABBAZZI, L., SALA, B. & TORRE, D., 1998. Review and new finds of Microtus (Allophaiomys) 

(Rodentia, Arvicolidae) from the Early Pleistocene of the Italian peninsula. Paludicola, 2: 78-90. 
 
MASINI, F., BONFIGLIO, L., ABBAZZI, L., DELFINO, M., FANFANI, F., FERRETTI, M.P., KOTSAKIS, A., 

PETRUSO, D., MARRA, C. & TORRE, D., 2002a. Vertebrate assemblages of the Central-Western 
Mediterranean islands during the Pliocene and Quaternary: reflecting on extinction events. In: 
WALDREN W.H. & ENSENYAT J.A. (eds), World Islands in Prehistory. BAR International Series, 
1095: 437-444. 

 
MASINI, F., BONFIGLIO, L., PETRUSO, D., MARRA, A.C., ABBAZZI, L., DELFINO, M., FANFANI, F. & TORRE, 

D., 2002b. The role of coastal areas in the Neogene-Quaternary mammal island populations of 
central Mediterranean. Biogeographia, 23: 165-189. 

 



    148 

MASINI, F., PETRUSO, D., BONFIGLIO, L. & MANGANO, G., 2008. Origination and extinction patterns of 
mammals in three central Western Mediterranean islands from the Late Miocene to Quaternary. 
Quaternary International, 182: 63-79. 

 
MASINI, F., RINALDI, P.M., PETRUSO, D. & SURDI, G., 2010. The Gargano Terre Rosse insular faunas: An 

overview. Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 116: 421-435. 
 
MASINI, F., RINALDI, P.M., SAVORELLI, A. & PAVIA, M., 2013. A new small mammal assemblage from 

the M013 Terre Rosse fissure filling (Gargano, South-Eastern Italy). Geobios, 46: 49-61. 
 
MASSARI, F., GHIBAUDO, G., D’ALESSANDRO, A. & DAVAUD, E., 2001. Water-upwelling pipes and soft-

sediment-deformation structures in lower Pleistocene calcarenites (Salento, southern Italy). 
Geological Society of America Bulletin, 113(5): 545-560. 

 
MAUL, L.C., MASINI, F., PARFITT, S.A., REKOVETS, L. & SAVORELLI, A., 2014. Evolutionary trends in 

arvicolids and the endemic murid Mikrotia-New data and a critical overview. Quaternary Science 
Reviews, 96: 240-258. 

 
MAYHEW, D.F., 1996. The extinct murids of Crete In: REESE, D.S. (eds.), Pleistocene and Holocene 

Fauna of Crete and its First Settlers. Monographs in World Archaeology, 28: 167-171. 
 
MAZZA P., 1987a. Prolagus (Ochotonidae, Lagomorpha, Mammalia) from Neogene fissure fillings in 

Gargano (Southern Italy). Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 25(2): 159-185. 
 
MAZZA P., 1987b. Further data on the Gargano (Southern Italy) Prolagus (Ochotonidae, Lagomorpha, 

Mammalia). Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 25(3): 203-211. 
 
MAZZA P., 1987c. Prolagus apricenicus and Prolagus imperialis: two new Ochotonids (Lagomorpha, 

Mammalia) of the Gargano (Southern Italy). Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 
26(3): 233-243. 

 
MAZZA, P., 2013. The systematic position of Hoplitomerycidae (Ruminantia) revisited. Geobios, 46: 33-

42. 
 
MAZZA, P. & ZAFONTE, F., 1987. Phyletic and ecologic consideration on the Gargano (Southern Italy) 

Prolagus (Ochotonidae, Lagomorpha, Mammalia). Bolletino della Società Paleontologica Italiana, 
26: 221-231. 

 
MAZZA, P. & RUSTIONI, M., 1996. The Turolian artiodactyls from Scontrone (Abruzzo, central Italy). 

Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 35: 93-106. 
 
MAZZA, P. & RUSTIONI, M., 2008. Processes of island colonization by Oligo-Miocene land mammals in 

the central Mediterranean: New data from Scontrone (Abruzzo, Central Italy) and Gargano 
(Apulia, Southern Italy). Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 267: 208-215. 

 
MAZZA, P. & RUSTIONI, M., 2011. Five new species of Hoplitomeryx from the Neogene of Abruzzo and 

Apulia (central and southern Italy) with revision of the genus and of Hoplitomeryx matthei 
Leinders, 1983. Zoological Journal of the Linnean Society, 163: 1304-1333. 

 
MAZZA, P., RUSTIONI, M., ARUTA, G. & DI CARLO, E. 1995. A Messinian Prolagus from Capo di Fiume 

Quarry (Palena, Abruzzo, Central Italy). Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 34: 55-
66. 

 



                                                                                                                                 149 

MAZZA, P., LOVARI, S., MASINI, F., MASSETI, M. & RUSTIONI, M., 2013. A Multidisciplinary Approach to 
the Analysis of Multifactorial Land Mammal Colonization of Islands. BioScience, 63(12): 939-
951.  

 
MCKENNA, M.C., 1994. Early relatives of Flopsy, Mopsy, and Cottontail. Natural History, 103: 56-58. 
 
MCKENNA, M.C. & BELL, S.K., 1997. Classification of Mammals Above the Species Level. New York. 
 
MEIJER, H.J.M., 2014. A peculiar anseriform (Aves: Anseriformes) from the Miocene of Gargano (Italy). 

Comptes Rendus Palevol, 13: 19-26. 
 
MEIN, P. & FREUDENTHAL, M., 1971a. Les Cricetidae (Mammalia, Rodentia) du Néogène Moyen du 

Vieux-Collonges. Partie 1: Le genre Cricetodon Lartet, 1851. Scripta Geologica, 5: 1-51. 
 
MEIN, P. & FREUDENTHAL, M. 1971b. Une nouvelle classification des Cricetidae (Mammalia, Rodentia) 

du Tertiaire de l’Europe. Scripta Geologica, 2: 1-37. 
 
MEIN, P. & FREUDENTHAL, M., 1981. Les Cricetidae (Mammalia, Rodentia) du Néogène Moyen de 

Vieux-Collonges. Partie 2: Cricetodontinae incertae sedis, Melissiodontinae, Platacanthomyinae, 
et Anomalomyinae. Scripta Geologica, 60: 1-11. 

 
MEIN, P. & GINSBURG, L., 1997. Les mammifères du gisement miocène inférieur de Li Mae Long, 

Thaïlande: systématique, biostratigraphie et paléoenvironnement. Geodiversitas, 19(4): 783-844. 
 
MENG, J., 2004. Chapter 7. Phylogeny and divergence of basal Glires. Bulletin of the American Museum 

of Natural History, 285: 93-109. 
 
MENG, J. & WYSS, A.R., 1994. Enamel microstructure of Tribosphenomys (Mammalia, Glires): character 

analysis and systematic implications. Journal of Mammalian Evolution, 2(3): 185-203. 
 
MENG, J. & WYSS, A.R., 2001. The morphology of Tribosphenomys (Rodentiaformes, Mammalia): 

phylogenetic implications for basal Glires. Journal of Mammalian Evolution, 8(1): 1-71. 
 
MENG, J., WYSS, A.R., DAWSON, M.R. & ZHAI, R., 1994. Primitive fossil rodent from Inner Mongolia and 

its implications for mammalian phylogeny. Nature, 370: 134-136.  
 
MENG, J., HU, Y. & LI, C., 2003. The osteology of Rhombomylus (Mammalia, Glires): implications for 

phylogeny and evolution of Glires. Bulletin of the American Museum of Natural History, 275: 1-
247. 

 
MERLA, G., ERCOLI, A. & TORRE, D., 1969. Note Illustrative della carta Geologica d’Italia alla scala 

1:100000. Foglio 164: Foggia. Servizio Geologico d’Italia.  
 
MICHAUX, J., 1971. Muridae (Rodentia) Neogenes d'Europe Sud-occidentale. Evolution et rapports avec 

les formes actuelles. Paléobiologie continentale, 2: 1-67. 
 
MILLIEN-PARRA, V., 2000. The evolution of Microtia Freudenthal, 1976 (Mammalia, Rodentia), an 

endemic genus from the Neogene of the Gargano island, southern Italy. In: RHEINWALD, G. (ed), 
Isolated Vertebrate Communities in the Tropics, Proceedings of the 4th International Symposium, 
Bonn. Bonner Zoologische Monographien, 46: 381-389. 

 
MILLIEN, V. & JAEGER, J.J., 2001. Size evolution of the lower incisor of Microtia, a genus of endemic 

murine rodents from the late Neogene of Gargano, southern Italy. Paleobiology, 27: 379-391. 
 



    150 

MONEGATTI, P. & RAFFI, S., 2001. Taxonomic diversity and stratigraphic distribution of Mediterranean 
Pliocene bivalves. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 165: 171-193. 

 
MORIGI, C., JORISSEN, F.J., FRATICELLI, S., HORTON, B.P., PRINCIPI, M., SABBATINI, A., CAPOTONDI, L., 

CURZI, P.V. & NEGRI, A., 2005. Benthic foraminiferal evidence for the formation of the Holocene 
mud-belt and bathymetrical evolution in the central Adriatic Sea. Marine Micropaleontology, 57: 
25-49. 

 
MÖRS, T. & KALTHOFF, D.C., 2004. A new species of Karydomys (Rodentia, Mammalia) and a systematic 

re-evaluation of this rare Eurasian Miocene hamster. Palaeontology, 47: 1387-1405. 
 
MOSTARDINI, F. & MERLINI, S., 1986. Appennino Centro Meridionale. Sezioni geologiche e proposta di 

modello strutturale. Memorie della Società Geologica Italiana, 35: 177-202. 
 
MOYÀ-SOLÀ, S., QUINTANA, J., ALCOVER, J.A. & KÖHLER, M., 1999. Endemic island faunas of the 

Mediterranean Miocene (43). In: RÖSSNER, G.E. & HEISSIG, K. (eds), The Miocene land mammals 
of Europe. Pfeil, München: 435-442. 

 
MOYÀ-SOLÀ, S., KÖHLER, M., ALBA, D. & PONS-MOYÀ, J., 2007. El significado de M. batei y M. 

binigausensis en la evolución del género Myotragus (Bovidae, Mammalia) en las Islas Baleares In: 
PONS, G.X., VICENS, D. (eds.), Homenatge a Joan Cuerda Barceló. Monografies de la Societat 
d’Història Natural de les Balears, 14: 155-180.  

 
MURPHY, W.J., EIZIRIK, E., JOHNSON, W.E., ZHANG, Y.P., RYDER, O.A. & O’BRIEN, S.J., 2001. Molecular 

phylogenetics and the origins of placental mammals. Nature, 409: 614-618. 
 
MUSSER, G.G., BROTHERS, E.M., CARLETON, M.D. & HUTTERER, R., 1996. Taxonomy and distributional 

records of Oriental and European Apodemus, with a review of the Apodemus-Sylvaemus problem. 
Bonner Zoologische Beiträge., 46: 143-19. 

 
NESIN, V.A. & STORCH, G., 2004. Neogene Murinae of Ukraine (Mammalia, Rodentia). Senckenbergiana 

lethaea, 84: 351-365. 
 
NORRIS, R.W., 2009. Phylogenetic relationships and divergence times in Rodents based on both genes 

and fossils. In Partial Fulfillment of the Requirements for the Degree of Doctor of Philosophy 
Specializing in Biology, Faculty of the Graduate College of the University of Vermont. 

 
OLIVER, A. & PELÁEZ-CAMPOMANES, P., 2013. Megacricetodon vandermeuleni, sp. nov. (Rodentia, 

Mammalia), from the Spanish Miocene: a new evolutionary framework for Megacricetodon. 
Journal of Vertebrate Paleontology, 33(4): 943-955. 

 
PAMPALONI, R., 2001. Formazione del Lago di Varano. In: DELFRATI et al. (coord.), Carta Geologica 

d’Italia 1:50000, Catalogo delle Formazioni, Fascicolo II, Unità non validate. Quad. Serv. Geol. 
Italia, 7, 144-148. 

 
PARRA-MILLIEN, V., JAEGER, J.J. & BOCHERENS, H., 1999. The skull of Microtia, an extinct burrowing 

murine rodent of the late Neogene Gargano paleoisland. Lethaia, 32: 89-100. 
 
PASQUIER, L., 1974. Dynamique évolutive d'un sous-genre de Muridae, Apodemus (Sylvaemus). Etude 

biométrique des caractères dentaires de populations fossiles et actuelles d'Europe occidentale. Tesi 
di Dottorato di Ricerca. Università di Montpellier 2  

 
PATACCA, E. & SCANDONE, P., 2004. The 1627 Gargano earthquake (Southern Italy): identification and 

characterization of the causative fault. Journal of Seismology, 8: 259-273.  



                                                                                                                                 151 

PATACCA, E., SCANDONE, P. & MAZZA, P., 2008a. The Miocene land-vertebrate fossile site of Scontrone 
(Central Apennines, Italy). Bollettino della Società Geologica Italiana, 127: 51-73. 

 
PATACCA, E., SCANDONE, P. & MAZZA, P., 2008b. Oligocene migration path for Apulia macromammals: 

the Central-Adriatic Bridge. Bollettino della Società Geologica Italiana, 127: 337-355. 
 
PATACCA, E., SCANDONE, P. & CARNEVALE, G., 2013. The Miocene vertebrate-bearing deposits of 

Scontrone (Abruzzo, Central Italy): Stratigraphic and paleoenvironmental analysis. Geobios, 46: 
5-23. 

 
PAVIA, G., BERTOK, C., CIAMPO, G., DI DONATO, V., MARTIRE, L., MASINI, F., PAVIA, M., SANTANGELO, 

N., TADDEI RUGGIERO, E. & ZUNINO, M., 2010. Tectono-sedimentary evolution of the Pliocene to 
Lower Pleistocene succession of the Apricena-Lesina-Poggio Imperiale quarrying district 
(Western Gargano, Southern Italy). Bollettino della Società Geologica Italiana, 129: 132-155. 

 
PAVIA, M., ZUNINO, M., COLTORTI, M., ANGELONE, C., ARZARELLO, M., BAGNUS, C., BELLUCCI, L., 

COLOMBERO, S., MARCOLINI, F., PERETTO, C., PETRONIO, C., PETRUCCI, M., PIERUCCINI, P., 
SARDELLA, R., TEMA, E., VILLIER, B. & PAVIA, G., 2011. Stratigraphical and palaeontological data 
from the Early Pleistocene Pirro 10 site of Pirro Nord (Puglia, south eastern Italy). Quaternary 
International, 267: 40-55. 

 
PRIETO, J., 2012. The rare cricetid rodent Karydomys Theocharopoulos, 2000 in the fissure filling 

Petersbuch 6 (Middle Miocene, Germany). Zitteliana, 52: 67-70. 
 
PRIETO, J. & RUMMEL, M., 2009a. The genus Collimys Daxner-Höck, 1972 (Rodentia, Cricetidae) in the 

Middle Miocene fissure fillings of the Frankian Alb (Germany). Zitteliana, 48/49: 75-88. 
 
PRIETO, J. & RUMMEL, M., 2009b. Small and medium-sized Cricetidae (Mammalia, Rodentia) from the 

Middle Miocene fissure filling Petersbuch 68 (southern Germany). Zitteliana, 48/49: 89-102. 
 
PRIETO, J. & RUMMEL, M., 2009c. Evolution of the genus Collimys Daxner-Höck, 1972 (Rodentia, 

Cricetidae)-a key to Middle to Late Miocene biostratigraphy in Central Europe. Neues Jahrbuch 
für Geologie und Paläontologie, 252(2): 237-247. 

 
PRIETO, J. & RUMMEL, M., 2009d. Erinaceidae (Mammalia, Erinaceomorpha) from the Middle Miocene 

fissure filling Petersbuch 68 (South Germany). Zitteliana, 48/49: 103-111. 
 
PRIETO, J. & SCHOLZ, H., 2013. First record of Karydomys (Rodentia, Mammalia) from the German part 

of the North Alpine Foreland Basin. Swiss Journal of Geosciences, 106: 303-307. 
 
PRIETO, J., BÖHME, M. & GROSS, M., 2010. The cricetid rodents from Gratkorn (Austria, Styria): a 

benchmark locality for the continental Sarmatian sensu stricto (late Middle Miocene) in the 
Central Paratethys. Geologia Carpathica, 61(5): 419-436. 

 
RAIA, P., BARBERA, C. & CONTE, M., 2003. The fast life of a dwarfed giant. Evolutionary Ecology, 17: 

293-312. 
 
RENAUD, S., AUFFRAY, J.C. & MICHAUX, J., 2006. Conserved phenotypic variation patterns, evolution 

along lines of least resistance, and departure due to selection in fossil rodents. Evolution, 60: 1701-
1717. 

 
REUMER, J.W.F., 1984. Ruscinian and early Pleistocene Soricidae (Insectivora, Mammalia) from Tegelen 

(The Netherlands) and Hungary. Scripta Geologica, 73: 1-173. 
 



    152 

RICCHETTI, G., 1981. Contributo alla conoscenza strutturale della Fossa Bradanica e delle Murge. 
Bollettino della Società Geologica Italiana, 99: 421-430. 

 
RINALDI, P.M. & MASINI, F., 2009. New data on the taxonomy of the endemic Myomiminae (Gliridae, 

Rodentia) from the Late Miocene-Early Pliocene of Gargano (Southern Italy) with the description 
of the new species Stertomys degiulii. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 48(3): 189-
233. 

 
RINALDI, P.M., 2006. Myomiminae (Gliridae, Rodentia) delle Terre Rosse neogeniche del Gargano (Italia 

Meridionale). Tesi di Dottorato di Ricerca. Università di Firenze. 
 
RINDERKNECHT, A. & BLANCO, R.E., 2008. The largest fossil rodent. Proceedings of the Royal Society of 

London B, 275(1637): 923-928. 
 
ROOK, L., ABBAZZI, L., CHESI, F., DELFINO, M., FERRETTI, M. & GALLAI, G., 2008. The Italian record of 

latest Miocene continental vertebrates. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 47(2): 
191-194. 

 
ROOK, L., GALLAI, G. & TORRE, D., 2006. Lands and endemic mammals in the Late Miocene of Italy: 

Constrains for paleogeographic outlines of Tyrrhenian area. Palaeogeography, Palaeoclimatology, 
Palaeoecology, 238: 263-269. 

 
ROSE, K., 2006. The Beginning of the Age of Mammals. Baltimore.  
 
RUMMEL, M., 1997. Mixocricetodon dehmi n. gen., n. sp., ein neuer Cricetide (Rodentia, Mammalia) aus 

dem Mittelmiozän von Süddeutschland. Mitteilungen der Bayerischen Staatssammlung für 
Paläontologie und Histor. Geologie, 37: 75-93. 

 
RUMMEL, M., 1999. Tribe Cricetodontini-In: RÖSSNER, G.E., HEISSIG, K. (eds.), The Miocene land 

mammals of Europe, München: 359-364. 
 
RUMMEL, M., 2001. Ein neuer Cricetodon aus dem Miozän von Petersbuch bei Eichstätt. Stuttgarter 

Beiträge Naturkunde, serie B 311: 1-6. 
 
RUSTIONI, M., MAZZA, P., AZZAROLI, A., BOSCAGLI, G., COZZINI, F., DI VITO, E., MASSETI, M. & PISANO, 

A., 1992. Miocene Vertebrate remains from Scontrone, National Park of Abruzzi, Central Italy. 
Rendiconti Fisici dell’Accademia dei Lincei, (serie 9) 3: 227-237. 

 
SAVORELLI, A., 2010. Analisi e descrizione dei principali morfotipi dei cricetidi miocenici dei 

riempimenti delle fessure carsiche del Gargano. Tesi di Laurea Magistrale. Università di Firenze. 
 
SAVORELLI, A., 2013. New data on the Cricetidae from the Miocene “Terre Rosse” of Gargano (Apulia, 

Italy). Geobios, 46: 77-88. 
 
SAVORELLI, A. & MASINI, F., in press. Mystemys giganteus n. gen. et sp.: an enigmatic and rare cricetid 

from the Terre Rosse M013 fissure filling (Gargano, Southeastern Italy). Palaeontographica, Abt. 
A. 

 
SAVORELLI, A., COLOMBERO, S. & MASINI, F. in press. Apatodemus degiulii nov. gen. nov. sp. (Rodentia, 

Muridae), a hiterto undescribed endemite from the Terre Rosse of Gargano (Late Miocene, 
Southeastern Italy). Palaeontographica, Abt. A. 

 
SCHAUB, S., 1925. Die hamsterartigen Nagetiere des Tertiärs und ihre lebenden Verwandten. 

Abhandlungen der Schweizerischen Paläontologischen Gesellschaft, 45: 1-114. 



                                                                                                                                 153 

SCHAUB, S. & ZAPFE, H., 1953. Simplicidentata von Neudorf an der March. Sitzungsberichte der 
Österreichischen Akademie der Wissenschaften, mathematisch-naturwissenschaftliche Klasse,162: 
181-215. 

 
SESÉ, C., 1987. Eucricetodon and Melissiodon (Cricetidae, Rodentia) from the Ramblian and Lower 

Aragonian of the Calamocha area (Calatayud-Teruel Basin, Spain). Scripta Geologica, 83: 1-17. 
 
SESÉ, C., 2006. Los roedores y lagomorfos del Neógeno de España. Estudios Geológicos, 62: 429-480. 
 
SGARRELLA, F. & MONCHARMONT-ZEI, M., 1993. Benthic foraminifera of the Gulf of Naples (Italy): 

systematics and autoecology. Bollettino della Società Paleontologica Italiana, 32: 145-264. 
 
SIMPSON, G.G., 1945. The principles of classification and a classification of mammals. Bulletin of the 

American Museum of Natural History, 85: 1-350. 
 
SPROVIERI, R., 1992. Mediterranean Pliocene biochronology: a high resolution record based on 

quantitative planktonic foraminifera distribution. Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 
98: 61-100. 

 
STORCH, G., 1987. The Neogene mammalian faunas of Ertemte and Harr Obo in Inner Mongolia (Nei 

Mongol), China. 7. Muridae (Rodentia). Senckenbergiana lethaea, 67: 401-431. 
 
STORCH, G. & DAHLMANN, T., 1995. The vertebrate locality Maramena (Macedonia, Greece) at the 

Turolian-Ruscinian boundary (Neogene). 10. Murinae (Rodentia, Mammalia). Münchner 
Geowissenschaftliche, Abh. 28: 121-132. 

 
SUZUKI, H., FILIPPUCCI, M. G., GALINA, N., CHELOMINA, G., SATO J. J., SERIZAWA, K. & NEVO, E., 2008. 

A Biogeographic View of Apodemus in Asia and Europe Inferred From Nuclear and 
Mitochondrial Gene Sequences. Biochemical Genetics, 46: 329-346. 

 
THEOCHAROPOULOS, C.D., 2000. Late Oligocene-Middle Miocene Democricetodon, Spanocricetodon and 

Karydomys n. gen. from the eastern Mediterranean area. Gaia, 8: 1-92. 
 
TOBIEN, H., 1978. New species of Cricetodontini (Rodentia, Mammalia) from the Miocene of Turkey. 

Mainzer Geowissenschaftliche Mitteilungen, 6: 209-219. 
 
TONG, H. & JAEGER, J.J., 1993. Muroid rodents from the Middle Miocene Fort Ternan locality (Kenya) 

and their contribution to the phylogeny of Muroids. Palaeontographica, Abt. A, 229(1-3): 51-73. 
 
TORRE, D., 1986. Phyletic gradualism in populations evolving in small isolated areas. An example from 

the fossil mammals of the Gargano Peninsula (Italy). Bollettino della Società paleontologica 
italiana, 25: 101-105. 

 
TULLBERG, T., 1899. Ueber das System der Nagetiere: eine phylogenetische Studie. Nova Acta Regiae 

Societatis Scientiarum Upsaliensis, serie 3: 18. 
 
ÜNAY, E., 1989. Rodents from the Middle Oligocene of Turkish Thrace. Utrecht Micropaleontological 

Bulletins, special publication 5: 1-119.  
 
ÜNAY, E., DE BRUIJN, H. & SARAÇ, G., 2003. A preliminary zonation of the continental Neogene of 

Anatolia based on rodents-In: REUMER, J.W.F. & WESSELS, W. (eds.), Distribution and migration 
of Tertiary mammals in Eurasia. A volume in honour of Hans De Bruijn, Deinsea, 10: 539-547. 

 



    154 

VALLERI, G., 1984. New data on planktonic Foraminifera biostratigraphy from the Neogene of the 
Gargano peninsula (Foggia, Southern Italy). Rivista Italiana di Paleontologia e Stratigrafia, 90: 
375-406. 

 
VAN DE WEERD, A., 1976. Rodent faunas of the Mio-Pliocene continental sediments of the Teruel-

Alfambra region, Spain. Utrecht Micropaleontological Bulletins, special publication, 2: 1-217. 
 
VAN DE WEERD, A., 1979. Early Ruscinian rodents and lagomorphs (Mammalia) from the lignites near 

Ptolemais (Macedonia, Greece). Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie van 
Wetenschappen, 82: 127-170.  

 
VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W., 2001. A revised generic classification of the Galericini (Insectivora, 

Mammalia) with some remarks on their palaeobiogeography and phylogeny. Geobios, 34: 681-
695. 

 
VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W., MEIJER, H.J.M., VAN DER GEER, A.A.E., 2009. A bridge too far. 

Comment on “Processes of island colonization by Oligo-Miocene land mammals in the central 
Mediterranean: New data from Scontrone (Abruzzo, Central Italy) and Gargano (Apulia, Southern 
Italy)” by P.P.A. Mazza and M. Rustioni [Palaeogeogr., Palaeoclimatol., Palaeoecol. 267 (2008) 
208-215]. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 279: 128-130. 

 
VAN DER GEER, A.A.E., 1999. On the astragalus of the Miocene endemic deer Hoplitomeryx from the 

Gargano (Italy). In: REUMER, J.W.F. & DE VOS, J. (eds), Elephants have a Snorkel! Papers in 
honour of P.Y. Sondaar. Deinsea, 7: 325-336. 

 
VAN DER GEER, A.A.E., 2005. The postcranial of the deer Hoplitomeryx (Mio-Pliocene; Italy): another 

example of adaptive radiation on Eastern Mediterranean Islands. Monografies de la Societat 
d’Història Natural de les Balears, 12: 325-336. 

 
VAN DER GEER, A.A.E., 2008. The effect of insularity on the Eastern Mediterranean early cervoid 

Hoplitomeryx: The study of the forelimb. Quaternary International, 182: 145-159. 
 
VAN DER GEER, A.A.E., 2014. Systematic revision of the family Hoplitomerycidae Leinders, 1984 

(Artiodactyla: Cervoidea), with the description of a new genus and four new species. Zootaxa, 
3847(1): 1-32. 

 
VAN DER GEER, A.A.E., LYRAS, G., DE VOS, J. & DERMITZAKIS, M. (2010): Evolution of Island 

Mammals. Adaptation and Extinctions of Placental Mammals on Islands. Oxford.  
 
VAN DER MEULEN, A.J., PELÁEZ-CAMPOMANES, P. & DAAMS, R., 2003. Revision of medium-sized 

Cricetidae from the Miocene of the Daroca-Villafeliche area in the Calatayud-Teruel basin 
(Zaragoza, Spain). Coloquios de Paleontología, Extra 1: 385-441. 

 
VAUGHAN, T.A., RYAN, J.M., & CZAPLEWSKI, N.J. 2013. Mammalogy. Burlington. 
 
VILLIER, B., VAN DEN HOEK OSTENDE, L.W., DE VOS, J. & PAVIA, M., 2013. New discoveries on the giant 

hedgehog Deinogalerix from the Miocene of Gargano (Apulia, Italy). Geobios, 46: 63-75. 
 
WANG, B.Y. & DAWSON, M.R., 1994. A primitive cricetid (Mammalia: Rodentia) from the Middle 

Eocene of Jiangsu Province, China. Annals of the Carnegie Museum, 63: 239-256.  
 
WESSELS, W. & REUMER, B.M., 2006. Democricetodon and Megacricetodon (Mammalia, Cricetidae) 

from the Miocene of Sandelzhausen, Southern Germany. Paläontologische Zeitschrift, 83: 187-
205. 



                                                                                                                                 155 

WESSELS, W., 2009. Miocene rodent evolution and migration Muroidea from Pakistan, Turkey and 
Northern Africa. Tesi di Dottorato di Ricerca, Università di Utrecht. 

 
WILLEMSEN, G.F., 1983. Paralutra garganensis sp. nov. (Mustelide, Lutrinae) a new otter from the 

Miocene of Gargano, Italy. Scripta Geologica, 72: 1-8. 
 
WILSON, D.E. & REDEER, D.M., 1993. Mammal Species of the World. A Taxonomic and Geographic 

Reference. Washington. 
 
WILSON, D.E. & REDEER, D.M., 2005. Mammal Species of the World. A Taxonomic and Geographic 

Reference (3rd ed). Baltimore. 
 
WÖGER, A., 2011. A Revision of the Murinae (Rodentia, Mammalia) of Kohfidisch (Upper-Miocene, 

Burgenland, Austria). Tesi di Laurea Magistrale. Università di Vienna. 
 
WOOD, A.E. & WILSON, R.W., 1936. A suggested nomenclature for the cusps of the cheek teeth of 

rodents. Journal of Paleontolology, 10: 388-391. 
 
WU, W. & FLYNN, L.J., 1992. New Murid Rodents from the Late Cenozoic of Yushue Basin, Shanxi. 

Vertebrata PalAsiatica, 30: 29-38. 
 
ZAFONTE, F. & MASINI, F., 1992. Enamel structure evolution in the first lower molar of the endemic 

murid of the genus Microtia (Pliocene, Gargano, Italy). Bollettino della Società Paleontologica 
Italiana, 31: 335-349. 

 
ZAMMIT MAEMPEL, G. & DE BRUIJN, H., 1982. The Plio/Pleistocene Gliridae from the Mediterranean 

Islands reconsidered. Proceedings Koninklijke Nederlandse Akademie van Wetenschappen, B 85: 
113-128. 

 
 
  



    156 

 
  



                                                                                                                                 157 

 

 
 
 
 
 
 
 

APPENDICE 
 
  



    158 

NEW DATA ON THE CRICETIDAE FROM THE MIOCENE “TERRE ROSSE” 
OF GARGANO (APULIA, ITALY)* 
 
Andrea Savorelli a 
 
a Università degli Studi di Firenze, Dipartimento di Scienze della Terra, via G. La Pira, 4 - 50121, 
Firenze, Italy 
* In Geobios, 46: 77–88. 
 
Abstract 
 
The Gargano “Terre Rosse” deposits are paleokarst fissure fillings found in the Mesozoic limestone of the 
Apricena-Poggio Imperiale area. They are an important source of information for evolutionary and 
paleogeographic studies. The Late Miocene-Early Pliocene assemblages found in the Terre Rosse attest 
the complex history of endemic faunal distribution in a paleoarchipelago.  
Based on the cricetid sample from six distinct fissures (F15, F21a, F21b, F21c, F1, F9, NBS) stored in the 
Department of Earth Sciences of the University of Florence, three species of endemic cricetids were 
described: the small-sized Hattomys beetsi, the middle-sized Hattomys nazarii, and the large-sized 
Hattomys gargantua. 
In line with previously published results, the analysis confirms that the endemic cricetids underwent a 
remarkable increase in size through time. The specimens from fissure F15 are attributed to H. beetsi, 
those from F21a-b to the transitional form H. beetsi-nazarii, those belonging to NBS are ascribed to H. 
nazarii, whereas those from F1 and F9 are classified as H. gargantua. F21c is considered contaminated 
with material from different fissures. 
The morphological variations show a marked trend towards increasing enamel thickness, but also the 
tendency of the cusps to assume a carved-in aspect. The variations of the morphological characters 
confirm that the three species likely belong to the same lineage.  
 
Keywords: Late Miocene, biochronology, endemic mammals, Cricetidae, Southern Italy. 
 
 
1. Introduction 
 
The Gargano “Terre Rosse” consists of fossiliferous deposits that fill a network of karst fissures 
developed in the Mesozoic platform carbonate. The remains of endemic fauna retrieved from these 
deposits document events of settlement in an isolated land. They therefore represent a significant source 
of information for evolutionary and paleogeographic studies. Most of these fissure fillings crop out in an 
area of intense quarrying activities between Apricena and Poggio Imperiale. Together with the fauna 
recovered from Scontrone and Palena-Capo di Fiume (Abruzzo, central Italy), the Terre Rosse 
assemblages document the existence of the so-called Abruzzo-Apulian Paleobioprovince (Mazza & 
Rustioni, 1996, 2008; Rook et al. 2006).  
The Terre Rosse fauna was discovered and sampled by Matthijs Freudenthal (Naturalis, Nationaal 
Natuurhistorisch Museum, of Leiden, the Netherlands) and his team during excavations carried out 
between 1969 and 1974 (Freudenthal, 1971). The Italian expeditions, of the Department of Earth Sciences 
of the University of Florence, began in the late 1970’s and continued during the 1980’s (De Giuli & 
Torre, 1984). 
The tetrapods assemblages yielded by the Terre Rosse deposits present many taxa with different degree of 
morphological modification derived from evolution in insular conditions. All the classes of vertebrates 
are represented (Masini et al., 2010): Amphibia, Reptilia (Delfino, 2002; Delfino et al., 2007), Aves 
(Ballman, 1973, 1976; Göhlich & Pavia, 2008) and Mammalia. The fauna, as often happens in insular 
settings, is highly unbalanced: it consists primarily of endemic small mammals and birds, some of which 
of gigantic size. The fauna draws its name from the extremely abundant and strongly endemic murid 
Microtia (later renamed Mikrotia by Freudenthal, 2006).  



                                                                                                                                 159 

The biochronology (sensu Lindsay, 1990) of the fissure fillings elaborated by Freudenthal (1976) is based 
on the evolutionary modifications  of Mikrotia, but also on those of the giant endemic cricetid Hattomys 
(Freudenthal, 1985). De Giuli et al. (1987) also worked on Mikrotia, as well as on Prolagus. Until now, 
Freudenthal (1985) was the only one to deal with the endemic cricetids of Gargano. In this paper the 
results of a morphometric and morphological analysis of dental,maxillar and mandibular remains of 
Gargano cricetids are presented. The material is kept at the Department of Earth Sciences of the 
University of Florence. This study is aimed at comparing the results with those of Freudenthal (1985) for 
a more complete knowledge and understanding of the Gargano cricetids. 
 
 
2. Biochronology of the fissure fillings 
 
Because the karst fissures are not lithostratigraphically superposed, they need to be sequenced 
biochronologically. This can be obtained by reconstructing the morpho-evolutionary trends of the taxa 
that compose the Terre Rosse faunal assemblages. 
Freudenthal (1976) was the first to propose a biochronology of the Terre Rosse fissures, based mainly on 
the evolutionary modifications of Mikrotia and on a preliminary study of the cricetids. In that paper, the 
author recognized the important increase in size of Mikrotia as well as the remarkable variation in teeth 
morphology, especially of the first lower and third upper molars. Teeth change primarily increasing the 
number of crests and becoming more hypsodont. Assuming smaller and simpler species to be older than 
the larger and more complex ones and that size increased through time, Freudenthal (1976) ordered the 
fissures using the mean value of the length of the first lower molar of Mikrotia from each fissure as 
guideline. He thus outlined three evolutionary lineages. The “medium size line of evolution” (lineage 2) 
is the only lineage present in all the fissures. Freudenthal used it as his major reference to reconstruct the 
relative chronological position of the samples. Lineage 1 includes a small-sized Mikrotia, whereas lineage 
3 a very large-sized one. Over time, they grow increasingly smaller and larger, respectively. 
Lineage 1 and 3 are not present in the oldest fissures, where other primitive Mikrotia species accompany 
the Mikrotia of lineage 2, the main line of evolution.  
In 1987 De Giuli et al. presented the biochronological succession of eight of the richest fissures they had 
sampled. To build this scheme, alongside Mikrotia and Prolagus, they used also preliminary data on 
Galerix, Myomiminae and Apodemus. The rationale adopted by these authors was similar to that used by 
Freudenthal (1976), but with some important differences: in contrast with Freudenthal (1976), who 
analysed sub-samples of 20 specimens for each fissure (with the exception of Biancone 1 of which he 
studied 100 specimens), De Giuli et al. (1987) studied only a few samples but very rich ones. Moreover, 
the latter authors put more emphasis on morphological modifications than on size changes.  
Rinaldi & Masini (2009) were the first who tried to integrate the biochronological successions elaborated 
by Freudenthal (1976) and De Giuli et al. (1987). Fig. 1 shows the fissures ordering proposed by De Giuli 
et al. (1987), with the integration of some of the fissures studied by Freudenthal (1976). The scheme is 
organized in different phases characterized by different taxonomical composition and evolutionary stages. 
A detailed description of the phases is given by Masini et al. (2012, this volume).  
As previously stated, one of the difficulties of this correlation is that different authors studied different 
taxa and researchers from Florence ignored the cricetids. The fissures of the Florence collection analyzed 
in this paper are those published by De Giuli et al. (1987) and included in Rinaldi and Masini’s (2009) 
chronological scheme, namely F15, F21a, F21b, F21c, F1 and F9. Another fissure was added, it is called 
“Nazario Bivio Sinistra”. It is quite rich in cricetid remains, and it has never been analized before. 
Considering the size and morphology of Mikrotia, this new fissure results to be somewhat older than 
fissure F1. Nazario Bivio Sinistra’s chronological position was defined by Savorelli (2010). Fissure F21c, 
as explained later in this paper, is very rich in outliers. The fossil content of this fissure devoid of outliers, 
is referred to as F21c pro parte. Outliers of F21c are fully described in section (6.1). Because of their 
similar fossil content, fissures F21a, F21b and F21c pro parte are often considered as one, and referred to 
as fissures F21a-b-(c). 
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3. Taxonomy of the Gargano cricetids 
 
The endemic cricetids of Gargano were studied in detail by Freudenthal (1985), who defined three species 
of the same lineage: the small and primitive Hattomys beetsi, the middle-sized and more advanced 
Hattomys nazarii, and the largest and most complex Hattomys gargantua.  
The specimens from fissures Biancone 1 (type locality), Rinascita 1, Trefossi 1, and Chiro 19 were 
attributed to H. beetsi; those from Fina D, Cantatore 3A, Chiro 7A, Nazario 2A, Nazario 2B (type 
locality), Nazario 4 to H. nazarii; those from Chiro 27, Chiro 5A, Chiro 29 to a chronospecies called 
Hattomys nazarii-gargantua, and those from Pizzicoli 11, Pepo 1A, Chiro 10C, Chiro 12, Chiro 10B and 
Chiro 2N (type locality) to H. gargantua. Specimens become larger throughout the given sequence of the 
fissures. Therefore, the fissures with H. beetsi are the oldest, and those with H. gargantua the youngest. 
Older fissures yielded remains of continental taxa such as Neocricetodon (Biancone 1, Rinascita 1, and 
Trefossi 1) and Apocricetus (Rinascita 1 only). Basic statistic parameters for the size measurements of 
each one of Freudenthal’s (1985) samples are reported in Table S1, alongside those of the samples of the 
collection of Florence. 
 
 
4. Material and Methods 
 
The samples studied are stored in the Department of Earth Sciences of the University of  Florence and are 
labelled F (“fissure”) followed by a progressive number that indicates the sampling order. The only 
exception is “Nazario Bivio Sinistra” which is referred to with the acronym NBS. A lower-case letter next 
to the number (e.g., F21a, F21b, F21c) indicates different fissures from the same complex. Other terms or 
numbers next to the acronym of the fissure (e.g. “F1 SA” or “NBS3,5”) indicate different sub-samples of 
the same fissure. The specimens are indicated by a progressive number; the mandibulae and maxillae that 
preserve more than one molar are indicated by the code of the specimen plus a letter that refers to the 
dental element (a = first molar; b = second molar; c = third molar). 
Length and width of the molars are measured with a Wild Heerbrugg MMS 235 system mounted on a 
Leitz Wetzlar Elvar microscope with calibration at 2,5 mm; measurements are in millimetres. The 
maximum and minimum length and width were measured as shown by the dashed lines in Figure 2. The 
width of the first upper molar (M1) has been taken measuring from the tangent to the lingual side to the 
labial end of the metacone. Broken or very worn molars have not been measured. 
Basic statistic parameters (minimum and maximum value, mean and standard deviation) of the size 
measurements of each tooth are reported in Table S1, which includes also Freudenthal’s (1985) 
measurements of the teeth kept in Leiden. 
The scantiness of the samples prevented the statistical treatment of the morphotype frequency. In fact, the 
number of the different teeth from each fissure is usually too low for any reliable statistical analysis (Tab. 
S1). Images of the specimens were captured with a Leica DC150 system mounted on a Wild Heerbrugg 
Type 308700. 
Images have been graphically elaborated using Adobe Photoshop CS3 version 10.0 and Adobe Illustrator 
CS3 version 13.0.1. Data recording, statistic elaboration and graphic representation of the data was 
obtained with Microsoft Excel 2004 for Mac (ver. 11.0). 
 
 
5. Nomenclature and descriptions of the morphological characters of Hattomys 
 
The nomenclature of the morphological characters follows Mein & Freudenthal (1971) and it is shown in 
Figure 2. As stated by Freudenthal (1985), a peculiarity of the genus Hattomys is the presence of a 
preloph/id in the first molars. Preloph/id is a transversal crest joining the anterocone/id complex with the 
main anterior cusps (paracone and protocone in the upper molar, metaconid and protoconid in the lower 
molar). This crest is usually connected with the anterior branch of the protocone/id, the anterior 
protolophule/metalophulid, and the anterocone/id complex through the branches of the anterolophule/id. 
The connection of the preloph/id with the protocone/id, which does not have an encoded name in 
literature, is referred to as “anterior branch” of the protocone/id; the same applies for the connection 
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between the protocone/id and the entoloph/ectolophid, which is called here “posterior branch”. The 
anterolophulid has a variable number of branches (one, two or three) which  may completely developed 
or interrupted. 
Another major dental feature of Hattomys are the so-called “flanges” (Freudenthal, 1985): these are 
enamel thickenings that develop on the outer side of the main cusps, particularly the labial ones. Flanges 
grow in parallel with the evolutionary advancement of the species and with the tendency of the main 
cusps to assume a “carved-in look” (i.e., cusps compressed mesio-distally: Freudenthal, 1985). In 
addition, higher cusps and crests and deeper valleys mark the evolution of the genus.  
Valleys are often crossed by accessory crests, which are usually low and fairly weak. The 
entomesoloph/ectomesolophid may have variable length. It generally runs from the cingulum, rarely from 
a styl(id), into the sinus(id), without reaching the entoloph/ectolophid. In this case, in the descriptions it is 
referred as a not fully developed “entomesoloph/ectomesolophid”. 
In most advanced species the anteroconid of M1 is always split into two cusps (double anteroconid), 
whereas in primitive species its form is highly variable: usually it is divided into a larger labial cusp and a 
smaller lingual one, but in some cases the labial cusp is further divided, giving the anteroconid complex a 
three-cusped aspect. However, the lingual and labial cusps are well separated, whereas the labial cusp is 
imperfectly cleft: it is also called double anteroconid in the present paper. Specimens with a triple 
anteroconid, that is with the anteroconid markedly subdivided into three separate cusps of equivalent size, 
are very rare: they occur only in fissures F21a-b-(c), as is explained later in the paper. Other highly 
variable morphological elements are the mesolophid and mesoloph. The mesolophid is generally 
transversal, but often presents branches running towards the metaconid or hypoconid. The mesolophid is 
sometimes oblique and acts as an anterior hypolophulid. Freudenthal (1985) already remarked the 
difficulty in identifying it as “mesolophid” or “anterior hypolophulid”. In this paper, it will be called 
mesolophid when it is transversal or when, in addition to an oblique crest, branches/spurs directed 
towards the metaconid or along the mesosinusid occur; conversely, when the crest is oblique and devoid 
of branches/spur it will be called anterior hypolophulid, and the mesolophid will be considered absent. 
The mesoloph branches off from the entoloph and fuses to the metacone. In the upper molars the 
mesoloph always acts as an anterior metalophule, because there is never a free mesoloph associated with 
an oblique anterior metalophule. Additional branches of the mesoloph are extremely rare. In advanced 
species of Hattomys the mesoloph turns hook-shape: it starts transversal and it ends bending sharply 
towards the metacone.  
Another peculiar and not uncommon character is the “double anterior hypolophulid” (Freudenthal, 1985). 
This is a second connection, behind the anterior hypolophulid, which is generally transversal and 
connects the hypoconid to the entoconid.  
The high morphological variability of the genus Hattomys depends on the high number of crests which 
may assume different shapes and lengths.  
 
 
6. Systematic Paleontology 
 
Order Rodentia Bowdich 1821 
Family Cricetidae Fischer von Waldheim 1817 
Subfamily Cricetinae Fischer von Waldheim 1817 
 
Genus Hattomys Freudenthal, 1985 
 
 
Hattomys beetsi Freudenthal, 1985 
 
Locality - F15 
Age - Late Miocene-Early Pliocene.  
Measurements – Tab. S1  
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Descriptions 
 
M1 - Anterocone complex splitted into two cusps and not labially displaced; straight labial border of the 
molar. In two specimens the anterocone complex is slightly displaced and the labial border is weakly 
concave. Anterolophule always double and often with a labial spur. In two specimens the anterolophule is 
single and the labial spur acts as the labial branch. Preloph frequently absent, when present is short. 
Posterior protolophule always oblique; it fuses with entoloph or mesoloph. Mesoloph long and bent 
towards the metacone (acting as a sort of anterior metalophule) or transversal, with a spur that connects 
with the metacone. Posterior metalophule present in one specimen only. A not fully developed 
entomesoloph occurs in two specimens. 
 
M2 – Anterior protolophule oblique; in one specimen bears a second branch that reaches the labial 
anteroloph. Anterior protolophule absent in one specimen only, thus the anterosinus and the longitudinal 
sinus between the main anterior cusps form a single valley. Posterior protolophule always oblique and 
fuse with the entoloph, which is almost always present with variable length. In one specimen, the 
posterior protolophule is transversal and fused with the protocone. Mesoloph oblique (resembling an 
anterior metalophule) or transversal: its length can vary as well as the point in which it fuses with the 
metacone. In a single specimen the transversal mesoloph rims the border of the metacone, while in 
another case it is has two branches that reach the metacone in two distinct points. Posterior metalophule 
often present. In several specimens a not fully developed entomesoloph occurs. 
 
M3 – Anterior and posterior protolophule always oblique. Entoloph always present and generally long. 
Mesoloph generally long and oblique acting as an anterior metalophule; in a single specimen the oblique 
mesoloph bears a transversal spur directed towards the labial border of the tooth. M3 is distally reduced, 
thus metacone, hypocone and the valley between them are small. Entomesoloph never occurs. 
 
M1 – Anterconid always split into two cusps, the labial one is usually the largest. In some specimen, a 
slightly subdivided labial cusp occurs, thus the anterocone complex gets a three-cusped look. 
Anterolophulid generally formed by three ridges, two of which reach the labial cusp. These branches may 
be interrupted and the external labial branch may have a transversal spur that crosses the protosinusid. 
Prelophid always present and usually short. Mesolophid always absent. A not fully developed 
ectomesolophid occurs in three specimens only. 
 
M2 – Lingual anterolophid present but poorly developed, it encircles a very small anterosinusid (markedly 
smaller than the protosinusid). Mesolophid almost always absent; in one specimen a long and transversal 
mesolophid rims the metaconid. A double anterior hypolophulid occurs in one specimen. In about one 
third of the specimens a not fully developed ectomesolophid occurs and in one case the ectomesolophid is 
fully developed. 
 
M3 – Anterior part of the tooth quite similar to that of M2; posterior part highly variable. Mesolophid 
usually present and well developed, but it can be short or absent; in some specimen it is a free transversal 
crest that runs next to the anterior hypolopuhlid, in others it presents spurs pointing towards entoconid 
and metaconid; in other cases the mesolophid is the only connection with the entoconid. A double 
anterior hypolophulid occurs in several specimens and in a single case the ectolophid is interrupted, thus 
the sinusid extends to the connection between mesolophid and entoconid. A not fully developed 
ectomesolophid is relatively frequent. 
 
Remarks – Specimens from F15 are morphologically similar to H. beetsi, which is the smallest and most 
primitive species of the genus. The most typical features of these specimens are: the weak or absent 
flanges on the outer walls of the cusps (which consequently have a rounded outline), the not labially 
displaced anterocone complex of M1, the double anterolophule (often provided with a labial spur), the 
variable mesoloph (long and transversal or oblique as an anterior metalophule, undivided or forked), the 
entoloph generally present in M2 and M3, the cleft anteroconid (often the labial cusp is larger than the 
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lingual one), the constantly present prelophid, M1 without mesolophid, M3 with variably shaped 
mesolophid, the lingual anterolophid of M2 and M3 and the weak but present anterosinusid.  
The measurements in Table S1 and the scatter diagrams in Figure 3, in which the specimens analyzed in 
this paper are plotted together with Freudenthal’s data (1985), clearly show that the F15 teeth fall within 
the dimensional range of H. beetsi from Biancone 1, Rinascita 1 and Chiro 19 (Trefossi 1 is represented 
by a single specimen and is therefore excluded from this analysis). Generally, the F15 specimens exceed 
in size those from Biancone 1; they can be closer to those of either Rinascita 1 or Chiro 19. One particular 
specimen (F15-1-22) is very large, more than the specimens from F21 and comparable to those of 
Freudenthal’s Nazario 2B, which is the type locality of the species H. nazarii. We cannot rule out the 
possibility that this very large specimen is an outlier, however, as stated by Freudenthal (1985): “since we 
are dealing with chronospecies a sharp line between […] any of these species […], cannot be drawn”. 
Therefore, since this specimen does not differ morphologically from the other ones of the F15 
assemblage, it may be classified as a very large H. beetsi.  
 
 
Hattomys beetsi-nazarii 
 
Localities – F21a, F21b, F21c pro parte 
Age - Late Miocene-Early Pliocene.  
Measurements - Tab. S1 
 
Descriptions 
 
M1 – Anterocone complex slightly or not labially displaced, straight labial border of the tooth. 
Anterolophule with two branches, a labial spur often occurs. Preloph usually absent, rarely very short. 
Anterior protolophule oblique, sometimes absent. Posterior protolophule always oblique; entoloph absent 
or short. Mesoloph of medium length, longitudinal or slightly oblique and sharply bended towards the 
metacone. Entomesoloph rarely occurs. 
 
M2 – Anterosinus and protosinus well developed and encircled by the labial and lingual anteroloph, 
respectively. Oblique anterior and posterior protolophule. Mesolph with the same variability as described 
for M1. Entoloph usually short. Posterior metalophule absent. A not fully developed entomesoloph is 
rather frequent.  
 
M3 – Anterior part of the tooth similar to that of M2: oblique anterior and posterior protolophule (the latter 
being rarely absent). In one specimen a longitudinal anterior protolophule fuses with the labial 
anteroloph. Long entoloph. Long and oblique mesoloph, directly fused with the metacone, sometimes 
bearing a spur. Posterior metalophule may occur. Entomesoloph absent. 
 
M1 – Anteroconid bears two or, more often, three cusps. When splitted in two, the labial one is the 
largest; when splitted in three, the cusps have the same size. Three-branched anterolophulid in most of the 
specimens: the central branch is longitudinal and directed towards the central cusp when the anteroconid 
has three cusps. A labial spur of the anterolophulid may occur. Prelophid almost always occurs. 
Mesolophid always absent, instead an anterior hypolopuhlid is present. Posterior hypolophulid absent. 
Ectomesolophid is rare,when present poorly developed. 
 
M2 – F21a-b-(c) yielded one M2 only. A weak lingual anterolophid and a small but noticeable 
anterosinusid are present. Oblique anterior and posterior metalophulid.  Mesolophid usually absent. 
Posterior hypolophulid and ectomesolophid absent. 
 
M3 – A weak lingual anterolophid and a small anterosinusid are usually present. In some cases the labial 
anterolophid forms a continuous ridge with the cingulum of the sinusid. Mesolophid usually transversal, 
in contact with the entoconid; in some specimens is free (beside an anterior hypolophulid), transversal or 
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directed towards the metaconid. A not fully developed ectomesolophid is frequent and in two specimens 
it is fully developed. 
 
Remarks – The specimens from fissures F21a-b-(c) were attributed to a chronospecies called H. beetsi-
nazarii. In fact, the F21a-b-(c) specimens are comparable in size (Tab. S1, Fig. 3) with H. nazarii from 
Cantatore 3A and Fina D, which are the fissures that contain the smallest specimens of H. nazarii 
(Freudenthal, 1985), however, they are not too different in size from the H. beetsi of fissure F15. The 
morphology too is very similar to that of the F15 specimens but it also conforms to the description of H. 
nazarii made by Freudenthal (1985). For these reasons, F21a-b-(c) specimens likely represent a 
transitional form between H. beetsi and H. nazarii. 
It is noteworthy that, in the entire Florence collection, only the F21 specimens show an anteroconid of M1 
that is perfectly subdivided into three cusps.  
 
 
Hattomys nazarii Freudenthal, 1985 
 
Locality – NBS  
Age - Late Miocene-Early Pliocene.  
Measurements - Tab. S1 
 
Descriptions 
 
M1 –Anterocone complex displaced and concave labial border of the tooth. Two-branched anterolophule 
without labial spur. Preloph always absent or, in few specimens, very short. Longitudinal or oblique 
anterior protolophule, sometimes with a transversal spur. Posterior protolophule always oblique; entoloph 
absent or short. Long and developed mesoloph, with the hook-shape typical of F1 and F9 specimens; 
sometimes it bears a spur towards the labial border and/or towards the paracone. A not fully developed 
entomesoloph may occur. 
 
M2 – Anterosinus and protosinus well developed and encircled by the labial and lingual anteroloph, 
respectively. Oblique anterior and posterior protolophule, sometimes the former is absent. Mesolph with 
the same variability as described for M1. Entoloph usually short. Posterior metalophule often occurs; in a 
single case, it appears as a longitudinal ridge that starts from the posteroloph and rims the base of the 
metacone. A not fully developed entomesoloph is rather frequent; in one specimen it almost fuses with 
the entoloph, thus representing an almost completely developed entomesoloph. 
 
M3 – Anterior part of the tooth similar to M2. Anterior and posterior protolophule are oblique (the latter 
being rarely absent). In one specimen the anterior protolophule is longitudinal and fuses with the labial 
anteroloph. Long Entoloph. Mesoloph long and oblique, directly fused with the metacone, sometimes 
bearing a spur. Posterior metalophule may occur. Entomesoloph occurs in about one third of the 
specimens. 
 
M1 – Anteroconid always split into two cusps of about the same size. Anterolophulid usually three- or 
two-branched. Prelophid present in most of the specimens. Mesolophid absent: there is a normal anterior 
hypolopuhlid. Posterior hypolophulid never occurs. Ectomesolophid is absent or poorly developed. 
 
M2 – Lingual anterolophid absent, the anterosinusid is merely a weak depression on the mesial side of the 
metaconid. Oblique anterior and posterior metalophulid. Mesolophid absent in most of the cases. In few 
specimens a free mesolophid (transversal or oblique towards the metaconid) or a spur that departs from 
the anterior hypolophulid occurs. Posterior hypolophulid always absent and ectomesolophid rare and 
poorly developed.  
 



                                                                                                                                 165 

M3 – Lingual anterolophid absent, anterosinusid is a weak depression. Mesolophid usually appears as a 
spur departing from an oblique anterior hypolophulid. In several specimens a second anterior 
hypolophulid occurs. Ectomesolophid occurs frequently, but it is fully developed in one specimen only.  
 
Remarks – The specimens from NBS were attributed to H. nazarii. The mean size of the teeth fall close to 
the mean value of the assemblage from Nazario 4, which yielded the largest-sized population of H. 
nazarii. The cricetid collection of Florence does not contain specimens of the size of the H. nazarii 
specimens from the type locality Nazario 2B (Freudenthal, 1985).  
From a morphological point of view the specimens are similar, in certain characters, to the more derived 
species H. gargantua: thick enamel and well developed flanges, cusps showing the tendency to become 
“carved”, anterocone of M1 labially displaced and concave labial border of the tooth, anterolophule 
regularly split (the labial spur is rare), transversal hook-shaped mesoloph (mesoloph sometimes with 
spurs or other branches), anteroconid of M1 constantly double, anterolophulid generally double, absence 
of the lingual anterolophid and anterosinusid in M2 and M3. 
 
 
Hattomys gargantua Freudenthal, 1985 
 
Localities – F1 and F9 
Age - Late Miocene-Early Pliocene.  
Measurements - Tab. S1  
 
Descriptions  
 
M1 – Labially displaced anterocone complex and very concave labial border of the tooth. Antercone 
always split into two cusps of the same size. Two-branched anterolophule, sometimes its labial branch 
bear a transversal spur, running free through the anterosinus or fusing with the paracone. In the specimens 
from locality F1 the labial spur never occurs. 
The preloph is present and generally long in all F9 specimens except one. In those from F1 the preloph is 
a little less developed and in several cases it is missing. Anterior protolophule usually longitudinal; 
Posterior protolophule longitudinal and fused with the hook-shaped mesoloph. In one specimen the 
mesoloph is oblique and connected to a short entoloph. An oblique anterior metalophule never occurs. 
Posterior metalophule frequent in the F1 specimens, less in those from F9. A not fully developed 
ectomesoloph may occur.  
 
M2 – Equal-sized anterosinus and protosinus, encircled by the labial and lingual branches of the 
anteroloph respectively. Oblique anterior protolophule and anterior branch of the protocone. The posterior 
part of the tooth is similar to that of M1: posterior protolophule almost always longitudinal and connected 
to the hook-shaped mesoloph. Anterior metalophule absent. Posterior metalophule and not fully 
developed entomesoloph frequently occur. One specimen shows a completely developed entomesoloph. 
 
M3 – Represented by two specimens from fissure F9 only. The anterior part similar to that of M2. The 
posterior part is also very similar but reduced: the posterior protolophule is usually longitudinal and the 
mesoloph is more oblique than that of M1 and M2, similar to a long anterior metalophule. Posterior 
metalophule and the a not fully developed entomesoloph occur in both specimens. 
 
M1 – Anteroconid split into two cusps of the same size, in one case the labial cusp is larger than the 
lingual one and in another the anteroconid is not clearly subdivided. Anterolophulid generally double, 
sometimes single or triple. When double, the two branches reach the labial and lingual end of the 
respective cusp; when triple, two branches reach the labial cusp; when single, the only branch is the labial 
one. The prelophid is variable: long in the two specimens from F9, short to medium to long in the F1 
specimens. Oblique anterior metalophulid and usually longitudinal anterior branch of the protoconid . 
Mesolophid  highly variable: transversal and in contact with the mesial end of the entoconid; oblique as a 
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normal anterior hypolophulid; bearing several spurs that run towards the labial border, the entoconid or 
metaconid. Posterior hypolophulid occurs in one specimen only. Ectomesolophid never occurs. 
 
M2 – Lingual branch of the anterolophid and anterosinusid are absent, protosinusid large and encircled by 
a well developed labial branch of the anteroloph which may or may not be fused with the base of the 
protoconid. Oblique anterior metalophulid, longitudinal anterior branch of the protoconid. Transversal 
mesolophid in contact with the entoconid, usually bearing an oblique spur, a sort of posterior 
metalophulid, directed towards the metaconid. In one specimen only, mesolophid is absent and a normal 
anterior hypolophulid occurs. Ectomesolophid never occurs. 
 
M3 – Anterior part of the tooth is analogous to that of M2. Usually transversal mesolophid in contact with 
the entoconid, several mesolophid spurs may occur, directed towards the metaconid or the labial border of 
the molar. Sometimes an oblique mesolophid, departing from the posterior branch of the protoconid, 
fuses with the entoconid and bears a spur directed towards the base of the metaconid. Anot fully 
developed ectomesolophid occurs in one third of the specimens. 
 
Remarks – The specimens from F1 are similar in size to those attributed by Freudenthal (1985) to the 
transitional form H. nazarii-gargantua (Chiro 27, Chiro 5A and Chiro 29 localities) (Tab. S1, Fig. 3). The 
specimens from fissure F9 fall in the size range of the largest H. gargantua, some are even larger than the 
specimens from fissures Chiro 10B, Chiro 10C and Chiro 12 that provided the largest individuals. 
However, the material from fissure F9 is very scarce. 
As already remarked by Freudenthal (1985), H. nazarii-gargantua is morphologically difficult, 
sometimes arbitrary, to differentiate from H. gargantua. In this paper the populations from F1 and F9 that 
do not show significant morphological differences, are attributed to H. gargantua.  
Typical features of H. gargantua are: very thick enamel and very evident flanges, cusps with a very 
distinctive “carved in” aspect, the anterocone complex of M1 strongly displaced and consequently a very 
concave labial border of the tooth, the double anterolophule (usually without labial spur), the long and 
peculiar hook-shaped mesoloph without branches or spurs, entoloph in M2 and M3 short or absent, 
longitudinal posterior protolophule fused to the mesoloph, anteroconid of M1 split into two cusp of the 
same size, anterolophulid in most cases double, mesolophid absent in M1 but long and with branches in 
M2 and M3, lingual anterolophid and anterosinusid absent in M2 and M3. 
 
 
6.1. Outliers 
Outliers occur in four out of seven fissures. Nonetheless, their number is always very low. The only 
exception is fissure F21c, where eight outliers were found in a total of eighteen specimens. F15, F21b and 
F9 do not contain outliers. F21a and NBS have one outlier each, F1 has four, but three belong to the same 
individual (fragment of maxilla with three molars).  
F21c includes three different species of Hattomys together with specimens possibly belonging to the 
genus Apocricetus. In fact, the size of some of the smallest outliers is consistent with H. beetsi and 
Apocricetus angustidens (Depéret, 1890), which is the largest known species of the genus. They are 
therefore analyzed in detail below and compared with the description of A. angustidens from Mont-
Hélène by Freudental et al. 1998. 
 
 
Fissure: F21a 
 
Specimen: F21a-4, left M1 (Fig. 7: 1) 
Measurements: 2,95 x 2,10 mm  
 
This specimen is shorter than the smallest specimen of H. beetsi from Biancone 1 (3,11 mm), whereas its 
width is comparable with the minimum value of the Biancone 1 teeth (2,0 mm). The size of this molar is 
also comparable with that of the large-sized Apocricetus angustidens (Freudenthal et al., 1998). 
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The morphological characters of this specimen are: absence of the flanges, rounded cusps, double 
anterolophule with transversal and interrupted lingual loph, preloph and anterior protolophule absent, 
oblique posterior protolophule, almost transversal mesoloph interrupted at the base of the metacone. 
These characters suggest H. beetsi, but the presence of only three roots, as well as the absence of a well-
developed cingulum ridge in front of the anterocone rule out an attribution to A. angustidens. In the light 
of all this, the tooth is attributed to H. cf. beetsi. 
 
 
Fissure: F21c 
 
Specimen: F21c-1, right M1 (Fig. 7: 2) 
Measurements: 2,92 x 1,91 mm 
 
This specimen is shorter than the minimum value of Biancone 1, whereas the width is close to the mean 
value in Biancone 1. The length of this outlier is comparable with that of A. angustidens, whereas the 
width considerably exceeds the maximum value of A. angustidens. 
The most characteristic morphological traits of this specimen are: absence of flanges, split anteroconid 
with larger labial cusp, double anterolophulid, peculiar prelophid with two lophids that form a circle, 
mesolophid absent. 
The split anteroconid with a larger labial cusp is commonly observed in H. beetsi, whereas a split 
anteroconid is a rare character in A. angustidens (Freudenthal et al., 1998). The prelophid can be observed 
in both H. beetsi and A. angustidens. However, the peculiar shape of this element somewhat resembles 
the double anterior hypolophulid that can occur in the posterior part of the tooth of H. beetsi. This 
character is never reported in A. angustidens. In sum, this specimen is attributed to H. cf. beetsi. 
 
Specimens: F21c-8, right M3 (Fig. 7: 6); F21c-9, right M3 (Fig. 7: 7); F21c-17, left M2 (Fig. 7: 8) 
Measurements: F21c-8: 4,46 x 3,08 mm; F21c-9: 3,70 x 3,40 mm; F21c-17: 4,03 x 3,47 mm 
 
These teeth are fully comparable in size and morphology with those of H. gargantua. They are therefore 
attributed to H. cf. gargantua.  
 
Specimens: F21c-10 (b,c), left M2 and M3 (Fig. 7: 3) 
Measurements: F21c-10b: 2,50 x 2,01 mm; F21c-10c: 2,57 x 1,95 mm 
 
The dimensions of the two specimens are close to the mean size of H. beetsi from Biancone 1. Although 
these teeth fall also in the size range of A. angustidens, the ectomesolophid lacks in the latter species, 
whereas a not fully developed ectomesolophid, is relatively common in H. beetsi. Therefore these 
specimens are classified H. cf. beetsi. 
 
Specimen: F21c-14, right M2 (Fig. 7: 4) 
Measurements: 2,47 x 1,97 mm 
 
This tooth is smaller than the mean of H. beetsi from Biancone 1 and falls in a range where H. beetsi and 
A. angustidens overlap. However, the anterior hypolophulid that starts transversal and then bends towards 
the entoconid together with the posteroloph that is well fused at half the height of the entoconid, recall H. 
beetsi. The  specimen is therefore classified H. cf. beetsi. 
 
Specimen: F21c-16, left M2 (Fig. 7: 5) 
Measurements: 2,38 x 1,97 mm 
 
This is the smallest M2 of the entire collection. Its size falls in the range where H. beetsi and A. 
angustidens overlap. This tooth has a peculiar morphology, with rounded cusps and no flanges. The tooth 
may have been exposed to chemical alteration because there is no microwear visible on the enamel 
surface. The tooth is therefore hard to classify to either Hattomys or Apocricetus. Considering the 
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possible phylogenetic affinity between the two genera (Freudenthal & Martin-Suarez, 2010), the 
specimen is thought to belong in the group Apocricetus-Hattomys. 
 
 
Fissure: NBS 
 
Specimen: NBS-4, left M1 (Fig. 7: 9) 
Measurements: 3,81 x 2,25 mm 
 
This specimen is comparable in size and morphology with H. nazarii from F21a-b-(c). The main 
morphological features are the double anteroconid with larger labial cusp, the triple anterolophulid and 
the absent mesolophid. The less pronounced flanges, low crests and the fairly shallow valleys suggest a 
species less advanced than the H. nazarii from this fissure and closer to the more primitive H. beetsi-
nazarii from F21a-b-(c). The specimen is attributed to H. cf. nazarii. 
 
 
Fissure: F1 
 
Specimen: F1 SA1-4, left M1 (Fig. 7: 10) 
Measurements: 3,90 x 2,32 mm 
 
This specimen is smaller and less advanced than the other first lower molars from F1. It shows weak 
flanges, a double anteroconid with larger labial cusp and a triple anterolophulid with a small labial spur, 
which are characters not consistent with H. gargantua of F1. Size and morphology are comparable with 
H. beetsi-nazarii from F21a-b-(c); This specimen is attributed to H. cf. nazarii. 
 
Specimen: F1-13 (a-b-c), right M1, M2, M3 (Fig. 7: 11) 
Measurements: F1-13a: 4,40 x 3,03 mm; F1-13b: 3,50 x 2,96 mm; F1-13c: 3,40 x 2,81 mm 
 
The dimension of these specimens is close to the mean size of the H. nazarii from NBS. The 
morphological characters are not decisive for attributing the specimens to either H. nazarii or H. 
gargantua. The development of the flanges is difficult to evaluate because the teeth are too heavily worn. 
These specimens are attributed to H. cf. nazarii because of their size, but they might even fall in the range 
of H. gargantua. 
 
 
7. Discussion 
 
The morphometrical and morphological analysis of the cricetid collection of Florence clearly shows that 
the endemic cricetids of Gargano underwent a remarkable increase in size through time and that the three 
species of the genus Hattomys probably belong to the same phyletic lineage, as already stated by 
Freudenthal (1985).  
Fissure F15, which is the oldest fissure considered here, yielded the smallest specimens. Size steadily 
increases throughout the sequence F21a-b-(c), NBS, F1, and finally F9, in which Hattomys is extremely 
large. As for morphology, although the scantiness of the material prevented a statistical analysis of the 
morphotype frequency, the major changes through time of the typical characters of the genus can be 
easily tracked and compared to the evolutionary sequence outlined by Freudenthal (1985). 
The development of flanges upon the outer walls of the cusps is the most distinctive trait of the teeth. The 
primitive H. beetsi of F15 shows weak flanges. Its enamel is not particularly thick and its cusps are 
rounded. In contrast, the most evolved H. gargantua of F9 has well-developed flanges, very thick enamel 
and cusps with a peculiar “carved in” aspect; the cusps become higher and the valleys deeper.  
The observed morphological and dimensional patterns suggest that modifications took place with a 
certain gradualness. In fact, the teeth of H. beetsi-nazarii from F21a-b-(c) seem to represent a transitional 
form: their morphology is very similar to the F15-like H. beetsi whereas the size is comparable with the 
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H. nazarii from localities Cantatore 3A and Fina D. In the same way, H. nazarii from NBS is somewhat 
similar to the more derived H. gargantua from F1 and F9. The apparent chasm in size and morphology 
between the specimens from F21a-b-(c) and those of NBS is bridged by H. nazarii specimens that are 
preserved in the Leiden collection (e.g., Nazario 2B - Freudenthal, 1985) and which are intermediate in 
size and morphology. 
In the first upper molar, the labial border shows the tendency to grow increasingly more concave due to 
the labial shifting of the anterocone complex, the anterolophule tends to lose the labial spur and the 
preloph grows stronger. In the upper molars, the mesoloph, which is highly variable in the most primitive 
species, turns hook-shape in the most advanced H. gargantua and the anterior and posterior protolophule 
tend to pass from oblique to longitudinal. 
In the lower molars, the anteroconid of M1 is formed by two or three cusps in the teeth from the oldest 
fissures (F15 and F21a-b-(c)), whereas in NBS, F1 and F9 it is always subdivided into two cusps of about 
the same size. The anterolophulid switches from triple to double and tends to lose the labial spur; the 
prelophid grows stronger. The lingual anterophid as well as the anterosinusid of M2 and M3 tend to 
disappear; the double anterior hypolophulid, which sometimes occurs in H. beetsi and H. nazarii, lacks in 
H. gargantua. The oblique anterior hypolophulid in M2 and M3 tends to become a transversal mesolophid 
in contact with the mesial side of the entoconid. These morphological traits confirm Freudenthal’s (1985) 
observations, with one exception: the specimens studied by Freudenthal (1985) show a tendency to size 
increase of the entomesolph, whereas in the sample of Florence a fully developed entomesoloph is 
extremely rare. Actually, entomesoloph/ectomesolophid, is more frequent in the younger fissures, as 
indicated by Freudenthal (1985), but it does not elongate nor grow larger through time. This, however, 
might be biased by the scantiness of the sample of Florence. 
Noteworthy is the constant absence of continental taxa (Neocricetodon, Apocricetus) from all the samples 
of Florence, except for the probably contaminated fissure F21c in which at least one specimen of doubtful 
attribution actually occurs. 
Outliers are particularly numerous in F21c. De Giuli et al. (1987) were baffled by the remarkable 
variability in size and morphology of the different species of Mikrotia in this fissure. The F21c specimens 
of H. beetsi-nazarii are similar to those from F21a-b. The fissure, however, yielded also specimens that 
are fully comparable to the H. gargantua of fissures F1 and F9 and others reminiscent of H. beetsi of 
fissure F15, only sensibly smaller in size. There is also a specimen that cannot be accommodated in either 
Hattomys or Apocricetus. The situation of fissure F21c is similar, to some extent, to that of fissure 
Rinascita 1 discussed by Freudenthal (1985). Rinascita 1 yielded material of H. beetsi, of the size of H. 
nazarii-gargantua but more advanced morphologically, together with continental genera such as 
Neocricetodon and Apocricetus. 
Martin Suarez & Freudenthal (2007) gave three possible explanations for the presence of outliers in 
Rinascita 1. The specimens might represent different species that evolved on different islands and that 
then reached the Apricena-Poggio Imperiale area when the opportunity arose. Another explanation is that 
these specimens were transported to Gargano by birds of prey that had captured them elsewhere. A final 
explanation is that the fissure is contaminated with material from other deposits. Rinaldi & Masini (2009) 
added a fourth possibility: the outliers may be individuals of a relict population that inhabited the 
Apricena-Poggio Imperiale area in earlier times. If fissure F21c is assumed not to be contaminated, H. cf. 
beetsi primitive as those from Biancone 1, H. beetsi-nazarii close to those from fissures F21a-b, and a H. 
cf. gargantua similar to those from F1 and F9, would have inhabited the area at the same time.  
The very small H. beetsi–like specimens could then represent a very primitive, relict population that 
survived until the time interval recorded by fissure F21c. This interpretation is weak, however, for the 
lack of similar specimens in fissures F15 and F21a-b. We cannot either rule out a (remote) chance that the 
individuals of this relict population did not leave any evidence of their existence, but this is highly 
speculative. The small H. cf. beetsi and H. cf. gargantua might be immigrants from another island (the 
phenomenon of immigration from other islands of the same archipelago is reported for the Gargano area 
in De Giuli et al. 1986). Yet the absence of these forms from the next youngest fissure, NBS, and the 
reappearance of H. gargantua in fissure F1 undermine this explanation. In virtue of these considerations, 
the most parsimonious scenario is that these specimens are the result of contamination from other 
fissures. Because F21c contains both primitive (H. cf. beetsi) and advanced species (H. cf. gargantua), 
the former must come from an older fissure (e.g. a Biancone 1-like fissure) and the latter from a younger 
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one (F1-like fissure). A simple explanation may be the one in which the older material might be derived 
from an earlier deposit that filled the fissure, whereas the younger material might come from an 
infiltration from a more recent deposit. However, the possibility that the older material derives from an 
episode of infiltration cannot be ruled out. 
Even if the chronology of the fissures is beyond the scope of this study, the cricetid data confirm the 
already established succession of the Gargano fissures, i.e., F15-F21a-b-F1-F9 (De Giuli et al.,1987; 
Rinaldi & Masini, 2009) with the inclusion of fissure NBS between F21a-b and F1 (Savorelli, 2010). 
Furthermore, for the reasons given above, fissure F21c should be excluded from any future attempts to 
chronologically arrange the Gargano fissures. 
 
 
8. Conclusions 
 
This paper fills a gap in the knowledge of the Terre Rosse cricetids by integrating new data from the 
analysis of the cricetid collection stored in Department of Earth Sciences of the University of Florence. 
The results of this study is particularly valuable because most of the analyzed material comes from the 
very rich samples that were selected by De Giuli et al. (1987) to develop a biochronological succession 
(based on detailed studies of Mikrotia and Prolagus) of the Gargano fissure fillings. 
The specimens were attributed to the three species of the endemic genus Hattomys, already described by 
Freudenthal (1985). In contrast to Freudenthal (1985), no continental taxon was found in the Florentine 
material, with the possible exception of one single specimen. 
An important result of this study was to confirm that fissure F21c is most probably contaminated with 
material from other fissures. It would then be preferable to exclude it from future biochronological 
reconstructions.  
The analysis of the endemic cricetids confirms the observations Freudenthal made in 1985. In details, 
Hattomys beetsi, H. nazarii, and H. gargantua are confirmed to belong to the same lineage. Hattomys 
underwent a noticeable increase in size and, even if a statistical analysis of the morphotypes is impeded 
by the scantiness of the samples, morphological variations can easily be seen to develop gradually along 
the outlined chronological succession. The major morphological changes include the tendency of the 
enamel to become thicker, the crests that become higher and the valleys deeper, the anterocone complex 
of M1 that shifts labially, the mesoloph that increase in size attaining a peculiar hook-shape, the tendency 
of some connections, like the posterior protolophule, to become longitudinal, and the two different-sized 
cusps of the anteroconid that become equal in size. Even though not demonstrable,  Hattomys seems to 
constitute a good example of phyletic, gradual evolution that occurred in an isolated context. It is worth 
stressing that specimens of fissures that are assumed to be close in time, as those from F15 and F21a-b-
(c), are actually very similar to each other morphologically. In spite of this, in this paper they are ascribed 
to the chronospecies H. beetsi-nazarii due to their larger size, comparable to that of the primitive H. 
nazarii. By and large, the separation of species along a single phyletic lineage that is evolving with a 
certain gradualness through time, depends on the chronological distribution of the available samples. 
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Figure 1 - Tentative correlation of the biochronological successions by De Giuli et al. (1987) and by 
Freudenthal (1976), from Masini et al. (2013). 
 
 

 
 
Figure 2 - Nomenclature of parts of the cheek teeth in the genus Hattomys. Upper molar row at the top, 
lower molar row at the bottom. The dashed lines represent the measurements method. 
1: Anterocone; 2: Anteroloph; 3: Anterolophule; 4: Preloph; 5: Protosinus; 6: Anterosinus; 7: Paracone; 
8: Anterior Protolophule; 9: Posterior Protolophule; 10: Protocone; 11: Entoloph; 12: Mesoloph; 13: 
Sinus; 14: Mesosinus; 15: Metacone; 16: Posterior Metalophule; 17: Hypocone; 18: Posteroloph. 
19: Anteroconid; 20: Anterolophid; 21: Anterolophulid; 22: Prelophid; 23: Protosinusid; 24: 
Anterosinusid; 25: Metaconid; 26: Anterior Metalophulid; 27: Protoconid; 28: Mesolophid; 29: Sinusid; 
30: Mesosinusid; 31: Entoconid; 32: Hypoconid; 33: Posterolophid. 
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Figure 3 - Length/width diagrams for each dental element of Hattomys. ▲ = H. beetsi, mean values from 

Freudenthal (1985); r = H. beetsi from fissure F15; ● = H. nazarii, mean values from Freudenthal 

(1985); � = H.nazarii from fissures F21a-b-(c); Í = H. nazarii from fissure NBS; ■ = H. nazarii-

gargantua, mean size from Freudenthal (1985); £ = H. gargantua from fissure F1; ◆ = H. gargantua, 

mean size from Freudenthal (1985); ¯ = H. gargantua from fissure F9. In Tab. 1 are reported basic 

statistical parameters for the samples of Leiden (Freudenthal, 1985) and for those of Florence collection. 
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Figure 4 - Hattomys beetsi: 1: left M1 (F15 1-10); 2: right M2 (F15 1-13); 3: right M3 (F15 1-21); left M1 
(F15 1-7); right M2 (F15 1-4); right M3 (F15 1-26); Hattomys nazarii: 7: right M1 (F21b-8); 8: right M2 
(F21a-9); 9: left M3 (F21a-8); 10: left M1 and M2 (F21a-16a and b); right M3 (F21c-13); 12: right M1 
(NBS-5); right M2 (NBS-8); left M3 (NBS-21); left M1 and M2 (NBS4-9); left M3 (NBS3,5-21).  
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Figure 5 - Hattomys gargantua: 1: left M1 (F1 ScB-3); 2: right M2 (F1 SA 1-5); 3: right M3 (F1-5); 4: 
right M1 (F1 SA-2); 5: left M2 (F1-21); 6: right M1, M2 and M3 (F9-1a, b and c); 7: left M1 (F9-5); 8: left 
M2 and M3 (F9-11b and c); 10: left M1 (F1-19). Hattomys nazarii: 9: right M1 (BNS-2).  
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Figure 6 - Hattomys cf. beetsi: 1: left M1 (F21a-4); 2: right M1 (F21c-1); 3: left M2 and M3 (F21c-10b and 
c); 4: right M2 (F21c-14); 9: left M1 (BNS-4). Cricetini ex. gr. Apocricetus-Hattomys: 5: left M2 (F21c-
16). Hattomys cf. gargantua: 6: right M3 (F21c-8); 7: right M3 (F21c-9); 8: left M2 (F21c-17). Hattomys 
cf. nazarii: 10: left M1 (F1 SA 1-4); 11: right M1, M2 and M3 (F1-13a, b and c).  
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Abstract 
 
The study of evolutionary rates dates back to the work of Simpson and Haldane in the 1940s. Small 
mammals, especially Plio-Pleistocene arvicolids (voles and lemmings), are particularly suited for such 
studies because they have an unusually complete fossil record and exhibit significant evolutionary change 
through time. In recent decades, arvicolids have been the focus of intensive research devoted to the tempo 
and mode of evolutionary change and the identification of trends in dental evolution that can be used to 
correlate and date fossil sites. These studies have raised interesting questions about whether voles and 
lemmings had unique evolutionary trajectories, or show convergent evolutionary patterns with other 
hypsodont rodents. Here we review evolutionary patterns in selected arvicolid lineages and endemic 
Messinian murids (Mikrotia spp.) and discuss reasons for convergence in dental morphology in these two 
groups of hypsodont rodents. The results substantiate previously detected patterns, but the larger dataset 
shows that some trends are less regular than previous studies have suggested. With the exception of a 
pervasive and sustained trend towards increased hypsodonty, our results show that other features do not 
follow consistent patterns in all lineages, exhibiting a mosaic pattern comprising stasis, variable rate 
evolution and gradual unidirectional change through time. Evidence for higher evolutionary rates is found 
in lineages apparently undergoing adaptations to new ecological niches. In the case of Mikrotia, Microtus 
voles and the water vole (Mimomys-Arvicola) lineage, a shift to a fossorial lifestyle appears to have been 
an important driving force in their evolution. For other characters, different causes can be invoked; for 
example a shift to a semi-aquatic lifestyle may be responsible for the trend towards increasing size in 
Arvicola. Biochronological application of the data should take into account the complexity and biases of 
the data. 
 
Keywords: Evolutionary trends, hypsodonty, Neogene, Arvicolidae, Mikrotia 
 
 
1. Introduction 
 
The ‘modern’ study on the rates of biological evolution based on the fossil record started with Simpson 
(1944). Simpson proposed two different approaches to the problem. The first approach is to evaluate the 
number of taxa (species, genera etc.) deriving from an evolutionary radiation and then to define 
appropriate parameters (e.g., turnover rates) to describe the pattern. The second is to measure 
morphological features and to express numerically the amount of change that occurred within a single or 
several phyletic lines. As Haldane (1949) wrote: “… the dimensions of a solid organ such as a tooth… 
are often measurable with great precision; and when we have a series of fossil populations believed to 
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form a lineage, we can calculate the rate of change of the mean value of any measure“. The pioneering 
work undertaken by these authors provided the bedrock on which subsequently studies in the burgeoning 
field of evolutionary mode and rates have been built. 
Some 60 years later, Fitch and Ayala (1995) commented in the introduction of the proceedings of the 
conference Tempo and Mode in Evolution: Genetics and Paleontology 50 Years after Simpson: “Simpson 
failed to anticipate that molecular biology would make it possible to measure rates of evolution ‘most 
desirably’ as ‘amount of genetic change in a population per year, century, or other unit of absolute 
time’“. 
Nevertheless, even though molecular biology is playing an increasingly important role in the study of 
evolutionary rates, the fossil-based approach continues to provide critical insights in the study of 
evolutionary process and rates. To quote a few examples, important topics include studies of marine 
biodiversity (Sepkoski, 1993) and related studies on extinctions (e.g., van Valen, 1985; Raup and 
Sepkoski, 1986; Adams, 2012). Among evolutionary theoretical issues based on fossils a special place is 
occupied by Eldredge and Gould (1972) for Punctuated Equilibria, by van Valen (1973) for Red Queen 
Hypothesis, and by Vrba (1993) for Turnover Pulse. Important studies of evolutionary rates in Plio-
Pleistocene mammals include Kurtén (1958), Gingerich (1993), and Lister (Lister, 1993, 2004). 
Furthermore, studies investigating the relationship between morphological and genetic changes (e.g., 
Pergams and Lacy, 2008) can now be extended to the Late Pleistocene with recent advances in the 
analysis of ancient DNA (Brace et al., 2012).  
In vertebrate palaeontology, small mammal remains are among the most suitable objects to study 
evolutionary rates and process because of their rich fossil record and rapid evolution. In particular, this 
holds true for voles (Arvicolidae), which belong to the most important fossils for stratigraphic purposes in 
the terrestrial Plio-Pleistocene record in the northern hemisphere. For more than a century, the evolution 
of arvicolids has been studied by palaeontologists (e.g., Hinton, Kormos, Heller, Kretzoi, Jánossy, Fejfar, 
Repenning, von Koenigswald, Chaline, van der Meulen, Heinrich, Rabeder etc.). Much of this work has 
focussed on dental morphological characters, such as tooth size, crown height, occlusal morphology, and 
enamel thickness that underwent rapid changes. This work has provided a basis for biostratigraphic 
correlation and dating, which is of great importance since most fossil sites can be dated only through 
biostratigraphical methods.  
Although small mammals were not the main focus of his research, Alan Turner was involved in the study 
of evolutionary rates of dental characters in arvicolids (Maul et al., 1998a, b) During this work, we had 
very valuable discussion; Alan provided the critical ‘look from the outside’. Biochronological problems 
of small mammal had, however, deeper roots in Alan’s experience. In fact, during the preparation of a 
publication on the endemic mammals of the Gargano by De Giuli et al. (1987b), Alan Turner was 
studying carnivores at the Earth Science Department of Florence. At that time, he became deeply 
involved, really as a sort of ghost author, in many of the discussions presented in that paper and gave 
important theoretical contributions to develop the biochronological strategy presented in that and 
following papers. One of us – Federico Masini - who participated to those discussions takes the chance of 
the present report to thank Alan sincerely for his important contributions: better late than never! 
Within the last few years, many detailed arvicolid studies have been published, suggesting that the 
evolution of arvicolid molars is more complex than previously thought. These studies have highlighted 
methodological problems, notably differences in measuring protocols (e.g., in the case of SDQ) and the 
importance of regional variation, particularly in species with large geographical ranges.  
One intriguing observation is that morphometric trends occur only in some groups and not in others. 
Generally, in groups with hypsodont molars comparable patterns for corresponding characters would be 
expected. However, hypsodonty is obviously not the only precondition for high evolutionary rates, since 
in some groups with high crowned molars (Castoridae, Hystricidae, Allactaginae, Spalacidae) such trends 
do not occur, or are so subtle that they are not easy to detect. 
A remarkable example of hypsodonty and other trends in dental morphometrics is found in the endemic 
extinct murid Mikrotia, from the Gargano palaeo-archipelago (southern Italy) (Freudenthal, 1971, 1976). 
The attention of the scientific community has recently been focused anew on various aspects of the 
Messinian endemic vertebrates from the Gargano: several new papers dealing with glirids, insectivores, 
cricetids, as well as on biochronological, palaeogeographic and biogeographic aspects have been 
published recently (Freudenthal and Martín-Suárez, 2006; Martín-Suárez and Freudenthal, 2007; Mazza 
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and Rustioni, 2008; Rinaldi and Masini, 2009; Freudenthal and Martín-Suárez, 2010; Masini et al., 2010; 
Mazza and Rustioni, 2011; Masini et al., 2013; Mazza, 2013; Savorelli, 2013; Villier et al., 2013). 
Among these, the contribution by Masini et al. (2013) presents a revision of the faunal succession for the 
early phase of Mikrotia evolution in the palaeo-archipelago, bringing fresh data for resolving the tangled 
biochronology of this older phase. 
Mikrotia is a rather small clade of closely related species which shows clear morphological trends that 
develop as convergence to those of arvicolids. Data on the evolution of the murid Mikrotia are a suitable 
source of information on morphometric trends, independent from arvicolids and thus well suited for a 
comparison. 
In the present contribution we discuss similarities and differences in evolutionary trends and possible 
reasons for the observed patterns in several arvicolid lineages and compare the patterns with those 
observed in Mikrotia. We provide a critical overview on the evolutionary patterns in these groups based 
on the new morphometrical data. Finally, we infer general explanations for the different evolutionary 
rates and their limitations in the studied dental characters. This study does not attempt a complete 
compilation of all available data; rather its aim is to initiate further discussion on the subject of 
evolutionary rates in hypsodont rodents. 
 
 
2. Material and methods 
 
2.1 Arvicolids 
In this paper we document variation in molar morphology for c. 70 arvicolid species from c. 550 localities 
in Europe, ranging over a period of about 3.5 Ma. Sources and statistics (sample size; minimum, 
maximum, mean values; standard deviation) are listed in the Supplementary Data.  
We analysed the following variables of the lower first molar (m1) (Fig 1): 
1. Occlusal length (OL). 
2. A/L index, a measure of length of the anteroconid complex (ACCL) in relation to occlusal length (OL) 
(cf. van der Meulen, 1973). 
3. SDQ (abbreviation of the German term: Schmelzband-Differenzierungs-Quotient) index, the ratio 
between the thickness of the enamel on the posterior and anterior cutting edges of all salient angles of a 
tooth (cf. Heinrich, 1978). 
4. HSD/L index, a proxy measure of crown height calculated as the ratio between the height of the buccal 
posterior sinuid (HSDH) and the basal tooth length (BL) (Maul et al., 1998a,b – modified from Rabeder, 
1981). 
The graphs employed here show only the mean values for each sample, together with a second plot that 
combines all of the measurements of a taxon within 100 ka time-intervals (Figs. 4-7). Because of the 
complexity of the diagrams, individual data points are not labelled. However, each data point can be 
matched to its locality in the Supplementary Data chart, using the values and the associated ages as 
‘coordinates’. 
 
2.2 Mikrotia 
Mikrotia material from the Gargano palaeo-archipelago includes seven taxa from 27 samples collected 
from 13 fissure fillings (table 1). Material from fissures Rinascita 1, Biancone 1, Tre Fossi 1 is stored at 
the Naturalis Biodiversity Center (Leiden, the Netherlands). Material from fissures F1, F8, F9, F15, F21b, 
F21c, NBS, SG, F32 is stored at Department of Earth Sciences of Florence University (Italy). Material 
from fissure M013 is stored at the Museum of Geology and Paleontology of Turin University (Italy). Data 
for Mikrotia have been compiled from the original dataset by Abbazzi et al. (1993), De Giuli et al. 
(1987b) and Savorelli (2013), from Freudenthal (1976) and from Masini et al. (2013).  
The following variables of the m1 were analysed (Fig. 2; cf. Abbazzi et al., 1993). 
1. Tooth length, TL (total length) and OL (occlusal length).  
2. NC, the number of crests records the complexity of the crown morphology following the criteria 
adopted by Freudenthal (1976): a couple of crests is counted as “1” and the single unpaired crest is 
counted as “0.5”. 
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3. ACCL/OL (= 100* anteroconid occlusal length / occlusal length), an index analogous to the A/L of 
arvicolids. 
4. TDE, thickness of the distal wall of the second lingual crest. Crests are counted starting from the distal 
most crest. 
5. MSDH/TL (= 100*maximum height of the sinuous line on the lingual side / total length of the tooth). 
MSDH is measured from the deepest point of the sinuous line to its highest point. This parameter is 
similar to the HSD/L in arvicolids, but it is not strictly homologous since HSDH in arvicolids is the 
height of the posterior sinuid at the buccal side, while MSDH is the highest lingual sinuid.  

Only values of TL and NC are available for Mikrotia samples from fissures M013, RN1, TF1 and BIA1. 
For each parameter, the basic statistics (n, min, max, mean, sd and 95% confidence interval) have been 
computed (see Supplementary Data for detailed information). For Mikrotia maiuscula (see section 4.2.2) 
trend lines generated by linear, logarithmic and polynomial equations have been fitted to the data. The 
goodness of fit of each model has been evaluated through the determination coefficient (R2). 
 
 
3. Traits of evolution in arvicolids and in Mikrotia 
 
3.1 Arvicolids 
 
3.1.1 Biochronological framework 
The chronological framework has been established from independent dating methods (radiometry, 
palaeomagnetism, and amino acid racemisation), stratigraphical context (e.g. superposition of faunas, 
position in terrace sequences) and biostratigraphy. Although many of the sites were dated 
biostratigraphically, the risk of introducing circularity was reduced by combining first- and last-
appearance datums with morphometric data. This approach has allowed the age of the samples to be 
established with reasonable approximation. 
 
3.1.2 Traits of arvicolid evolution 
Arvicolids are a group of muroid rodents, which evolved from hamsters (cricetids) during the Late 
Miocene (Fejfar et al., 2011). Today, there are several dozen arvicolid lineages with more than a hundred 
species, distributed mainly in the northern hemisphere. Most of these lineages diverged during a period of 
rapid evolution during the Plio-Pleistocene. Arvicolids differ from their cricetid ancestors in possessing 
high-crowned prismatic molars with flat occlusal surfaces, whereas cricetids have brachyodont and 
bunodont molars with cutting edges at the tubercles. Changes through time include an increase in the 
crown height of the molars, which attained a rootless condition in several arvicolid lineages. In parallel, 
the occlusal surface became increasingly complex (particularly in the first lower and the third upper 
molars) and significant structural changes occurred in enamel thickness and histology. 
 
3.1.3 Outline of the phylogeny of considered arvicolid lineages 
Here we focus on seven arvicolid lineages. The water vole (Arvicola) lineage is considered as the 
succession Mimomys coelodus – M. savini – Arvicola mosbachensis – A. amphibius (modified from 
Rabeder, 1981; Tesakov, 2004) that represents an approximate evolutionary line of descent. Changes 
through time include increasing hypsodonty leading to rootless molars at around 600 ka (oldest faunas 
with rootless water vole molars from Kärlich G, Isernia, Mauer - cf. Koenigswald and van Kolfschoten, 
1996; Coltorti et al., 2005; Wagner et al., 2011), increase in m1 length (Fejfar, 1972), and changes in 
enamel structure and thickness (Koenigswald, 1973; Heinrich, 1978). These trends, coupled with a 
widespread assumption of a gradual unidirectional change throughout the 1.8 million year history of the 
lineage, are a main basis for the biostratigraphic subdivision of European faunas. According to Cuenca 
Bescós et al. (2010), Arvicola jacobaea from the Early Pleistocene (1.2 Ma) sediments in the Sima del 
Elefante at Atapuerca (Spain) is the oldest representative of the water vole lineage with rootless molars. 
However, the taxonomic relationship of A. jacobaea is debatable and it may have closer affinities with 
Allophaiomys, rather than being ancestral to the living southern water vole A. sapidus, as suggested by 
Cuenca Bescós et al. (2010). 
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The genus Microtus comprises voles with rootless molars, which can be subdivided into the subgenera 
Allophaiomys, Pallasiinus, Terricola, Stenocranius, Iberomys, and Microtus. In several previous articles 
some of these groups have been studied in detail in a regional and transregional context (e.g., 
Ayarzaguena and Lopez-Martínez, 1976; Agustí, 1992; López-García et al., 2011; Petruso et al., 2011). 
Victoriamys, erected as an independent genus by Martin (2012) is grouped here within Allophaiomys 
since it includes primitive characters (low A/L values, primitive ACC pattern) and might show parallel 
evolution to other Microtus lineages. The most notable change through time observed in most of the 
Microtus lineages is an increase in complexity of the anteroconid complex in the m1 (A/L ratio). Lippi et 
al. (1998) also documented a marked decrease in SDQ values through time. Although the early 
Pleistocene origins of the Microtus lineage probably lay in central Asia (Fejfar and Horáček, 1983), its 
ancestor with rooted molars has yet to be identified. However, Garapich and Nadachowski (1996) have 
ruled out M. tornensis as a putative ancestor (cf. Rabeder, 1986). The first appearance of Microtus is also 
uncertain. Alekseeva (1998, site Zasukhino 1) and Pevzner et al. (1998, sites Tizdar, Kryzhanovka 4) 
favour a first appearance of Microtus before the Olduvai subchron (>1.95 Ma) whilst Markova (1998, site 
Khadzhimus) dates the first occurrence of Microtus after this sub-magnetochron (< 1.77 Ma). 
The Mimomys pliocaenicus lineage comprises the succession M. hassiacus – M. polonicus – M. 
praepliocaenius – M. pliocaenicus/ostramosensis (Fejfar and Heinrich, 1982; Tesakov, 2004). The 
lineage originated before that of the M. savini – A. amphibius lineage, with a short period of overlap 
during the Early Pleistocene. M. pliocaenicus is not the direct ancestor of M. savini (resp. M. coelodus) 
(cf. Maul and Markova, 2007). However, both species might share a common ancestor. 
The Pitymimomys lineage includes P. stenokorys – P. jota – P. pitymyoides (Rabeder, 1981; Tesakov, 
2004). The Pusillomimus lineage comprises P. reidi – P. pusillus (Rabeder, 1981; Fejfar and Horáček, 
1983; Tesakov, 2004). Agustí et al. (1993) had shown a succession of the so called Kislangia lineage. 
However, this taxon is similar but possibly not directly related to the Hungarian material assigned to 
Kislangia. Myodes appeared for the first time in late MN16 (Tesakov, 1996) and comprises the species 
Myodes kretzoii – M. hintonianus – M. glareolus. The oldest records of Ungaromys (according to 
Rabeder, 1981, Germanomys is a synonym) are known from the Ruscinian (MN 15b) sites of Ivanovce, 
Gundersheim and Wölfersheim (Fejfar, 1961; Dahlmann, 2001; Fejfar et al., 2006) – the youngest from 
Monte Peglia (van der Meulen, 1973). The evolutionary patterns in Lemmini, Lagurini, Pliomyini, 
Dolomyini and Ondatrini are not discussed. 
 
3.2 Mikrotia 
This genus became deeply modified during its presence in the Gargano palaeo-archipelago in the late 
Miocene. The possible age and mode of the arrival of Mikrotia was discussed by De Giuli et al. (1987a), 
Masini et al. (2002; 2010; 2013), Mazza and Rustioni (2008), van den Hoek Ostende et al. (2009), 
Freudenthal and Martín-Suárez (2010), and Freudenthal et al. (2013). According to Freudenthal et al. 
(2013) the absolute age of its immigration is currently dated to 8.8-7.5 Ma. However, other authors (e.g., 
Mazza and Rustioni, 2008; Masini et al., 2010; Mazza and Rustioni, 2011; Masini et al., 2013) maintain 
that Freudenthal’s opinion is based on a misinterpretation of the features of the fauna and suggest that the 
dispersals of the faunal elements into the insular domain took place at different times, the youngest of 
which is Messinian in age. The reconstruction of its evolutionary history, morphological changes and 
evolutionary patterns are based on Freudenthal (1976), Torre (1986), De Giuli et al. (1987b), Abbazzi et 
al. (1993), Parra et al. (1999), Millien and Jaeger (2001), and Masini et al. (2013).  
The fossil record of Mikrotia is characterised by an abundance of well-preserved material, representing 
several species / lineages that exhibit a high degree of evolutionary differentiation. Currently, absolute 
age estimates are not available for the fissure-fills that have yielded the Mikrotia samples. However, a 
first approximation of the relative ordering of these assemblages can be constructed from the evolutionary 
level of the associated mammalian taxa, which includes several evolving lineages (e.g. Prolagus 
(lagomorph), Hattomys (endemic hamster), Stertomys (endemic dormouse), Apodemus (mouse), and 
Apulogalerix (endemic moonrat).  
 
3.2.1 Biochronological methodology 
Detailed discussions of the biostratigraphical methodology applied to the Gargano fissure fills are given 
in De Giuli et al. (1987b), Rinaldi and Masini (2009), Masini et al. (2010; 2013), Savorelli (2013). The 
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biochronological succession adopted here is based on data from Freudenthal (1976), De Giuli et al. 
(1987b), Abbazzi et al. (1993), with modifications outlined by Masini et al. (2013). The approach is to 
provide the most consistent and parsimonious chronological arrangement by analysing as many taxa as 
possible and minimizing the possible contradictions (evolutionary inversions in size and morphology) and 
the numbers of events (extinctions, originations/migrations). 
In order to analyse the variations of the parameters of Mikrotia m1 through time it was necessary to 
define an arbitrary time scale to provide a relative ordering of the faunas from the different fissures (see 
Freudenthal, 1976, De Giuli et al., 1987b; Abbazzi et al., 1993; Masini et al., 2013). As a first step in this 
process we have considered the different fissures as if they are separated by equal intervals of time. For 
the sake of simplicity we have assumed that these intervals have an arbitrary length of “1” starting from 
the oldest fissure (M013) to which an arbitrary age of “1” has been assigned. It is worth stressing that 
these artefacts do not affect the relative chronological succession of the fissure infillings, which is here 
considered as an a priori assumption based on the previous literature (Freudenthal, 1976, De Giuli et al., 
1987b; Abbazzi et al., 1993; Masini et al., 2010; 2013). 
 In a second step, we use the totality of the biochronological information to assign different lengths to the 
time intervals separating each fissure from the preceding one. For example, field observations show that 
fissures F8 and F9 are two outcrops within the same megakarren. These fissures have yielded faunas with 
a similar taxonomic composition (De Giuli et al., 1987b; Mazza, 1987; Mazza and Zafonte, 1987; Masini 
and Fanfani, 2013) that exhibit only minor differences in evolutionary level, suggesting that they are 
nearly contemporaneous. This close temporal relationship is expressed by allocating a small, fractional 
value to the interval separating the two deposits (in this case ‘‘0.1’’). In such a way, starting from the 
oldest sample, to which an age of 1 has been assigned, we obtained for each fissure a numerical value that 
represents a relative ‘time’ coordinate expressed in arbitrary units (e.g. F15, Y=3; NBS, Y=4.8; SG Y=6.7 
etc., see table 1). 
 
3.2.2 Traits of Mikrotia evolution  
Through the late Miocene in the Gargano palaeo-archipelago, a sequence of forms of Mikrotia has been 
established in an endemic situation. Currently, at least five lineages are recognized (Fig. 4), each 
exhibiting increased hypsodonty in the molars. Unlike arvicolids, however, molars in Mikrotia do not 
attain a rootless (ever-growing) state. The most important changes occur with the transition from the 
original murine tubercle morphology to a pattern characterized by transversal crests in the lower molars, 
and by the fusion of the tubercles to form circular structures in the first and second upper molars 
(stephanodonty). The latter feature, however, is not exclusive of Mikrotia and is found also in other 
moderately hypsodont murids. Two molars show the most marked morphological transformations: the 
lower first molar (m1) and the upper third molar (M3). The m1 increases its number of crest, starting 
from a ‘normal’ murine state with three crests and small anterior tubercle (still present in Murinae indet. 
from fissure M013), by increasing size of the anterior tubercle, resulting in the addition of new crests at 
the anterior part of the crown. The M3 changes its original murine pattern too, forming parallel 
transversal crests joined at the buccal side of the crown, which, analogously with the m1 increase in 
number during the evolutionary process. Increasing complexity in m1 and M3 is an evolutionary feature 
which develops in other rodent groups, and parallel trends are seen in arvicolids, such as Microtus, 
Dicrostonyx etc.  
The enamel microstructure also underwent significant evolutionary changes in Mikrotia lineages (Zafonte 
and Masini, 1992), from a primitive radial pattern to one in which bands of prisms become more inclined 
and decussated. In the more derived populations, a thin band of lamellar enamel runs through thicker 
bands of radial enamel. An analogous pattern is found in other rodents, such as the cricetid 
Microtoscoptes (cf. Koenigswald, 1980).  
 
3.2.3 Phylogenetic reconstruction of Mikrotia 
The Murinae gen. et sp. nov. from fissure M013, is rather primitive in comparison to Mikrotia. It shares, 
however, a number of synapomorphies with this genus which indicate it should be considered as its 
possible direct ancestor (Masini et al., 2013). The very small and primitive Mikrotia sp. a from Rinascita 
1 and Tre Fossi 1 (Tab.1, Figs. 4A-B,) might represent a direct descendant of Murinae gen. et sp. nov. 
The larger and more advanced Mikrotia from Rinascita 1, Tre Fossi 1 and Biancone 1 represent an early 
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stage in the evolution of lineage 2 (Mikrotia maiuscula). This lineage could have arisen from Murinae 
gen. et sp. nov. via in situ speciation, or as an immigrant from a neighbouring island. The close 
morphological similarity between these primitive species suggests that they derived from a unique 
common ancestor, and then diversified on different islands. Mikrotia maiuscula continues its evolution 
and is joined by a second small-sized primitive species Mikrotia parva in fissures Biancone 1, F15, F21a-
b-c. In F15 a third rare Mikrotia species (Mikrotia sp. b) occurs. This form is both larger and 
morphologically more advanced than M. maiuscula. Mikrotia sp. b occurs only in F15 and has been 
interpreted as an immigrant taxon that went extinct shortly after its arrival (Masini et al., 2013). The M. 
maiuscula lineage is present in fissures NBS and F1; in the former fissure it occurs together with a very 
rare, smaller-sized species that is characterized by morphologically simpler molars. This species of 
Mikrotia (reported here for the first time) is interpreted as a primitive representative of Mikrotia lineage 
3, which occurs in younger fissures. The occurrence of very rare Mikrotia specimens at the lower end of 
the size/morphotype histogram of Mikrotia maiuscula in F1 (see also De Giuli et al., 1987b, Fig. 2) might 
represent the continuation of smaller species from fissure NBS. It is difficult to assess if this form 
represents an offshoot of the preceding M. parva, or if it is a newcomer from a neighbouring island. The 
lineage continues in fissures F8-F9-SG and in the youngest fissure of the succession (F32) it is the sole 
species of Mikrotia. In F8-F9-SG, M. maiuscula continues its evolution, and it is flanked by Mikrotia 
magna, the largest species. Unlike the Mikrotia lineage 3, the fissures older than F8 do not contain 
specimens that could be identified as direct ancestors of M. magna. Therefore Mikrotia magna is likely to 
be an immigrant from one of the neighbouring islands in the archipelago. The occurrence of primitive 
Mikrotia populations belonging to lineage 3 in fissures NBS and F1 is a new interpretation and requires a 
modification of the ‘classical’ model of De Giuli et al. (1987b), in which Mikrotia lineage 3 and M. 
magna were assumed to have dispersed to the Gargano islands at the same time.  
 
 
 
4. Results  
 
4.1 Patterns of change in arvicolids 
A rather constant increase of the length of the m1 in the water vole (Mimomys-Arvicola) lineage is 
recognised from 2.8 mm in the early Biharian, reaching a maximum length averaging 4.4 mm in extant 
samples (Fig. 5). Two remarkable inversions of the general trend are apparent. The first during the Early 
Pleistocene (0.9 Ma) is represented by Mimomys savini from Karaj Dubina (Russia) with exceptionally 
small values, and the second is Arvicola jacobaea (Spain), which has a much larger m1 length than any 
broadly contemporary sample. This observation is significant in view of the uncertain taxonomic status of 
A. jacobaea, providing additional support for the suggestion that this it represents an independent 
evolutionary offshoot. 
A slight shift towards increasing m1 length is also apparent in the Mimomys pliocaenicus lineage, which 
increased by 35% during the early Villányian and early Biharian. The values from of M. polonicus from 
the type locality of Rebielice Krolewskie, are larger than expected and fall a bit apart from the regression 
line computed for this lineage. 
A slight increase in m1 length is discernible in the Kislangia lineage. Length of the m1 increased by 17 
%, but there are too few samples to test whether this statistically significant. 
The mean values of the m1 length in all other lineages plotted in Fig. 5 remain rather stable throughout 
time with few fluctuations: in Ungaromys and Myodes between 1.9 and 2.6 mm, in Pitymimomys between 
2.5 and 3.0 mm, in Pusillomimus between 2.4 and 2.8 mm, and also in Microtus between 2.2 and 3.2 mm. 
An exception to this pattern is seen in the Myodes lineage, where m1 length remained relatively constant 
for almost 2.5 Ma. In this context, the large size of the extant form M. glareolus is notable, suggesting at 
least partially a closer relationship of some of the fossil forms considered here with the smaller extant M. 
rutilus.  
In contrast to the available measurements of arvicolids with rooted molars (Ungaromys, Myodes, 
Mimomys etc.), with rather constant SDQ ratios (between 155 and 125, see Supplementary data), this 
index shows a clear trend in Arvicola and Microtus (Fig. 6). The SDQ values exhibit a general trend 
towards lower values, starting from values around 150 in the older samples, falling to values as low as 
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50-60 in the youngest sites. In Mimomys coelodus and Mimomys savini, the ancestor of Arvicola 
mosbachensis within the water vole lineage, the values remain rather stable (150-120) but vary 
considerably from the oldest member of the lineage up to the transition from rooted to rootless molars 
(“Mimomys/Arvicola boundary” sensu Koenigswald, 1973) at c. 600 ka. Afterwards, the overall variation 
is still large, but the trend towards smaller values is very clear. Exceptionally low SDQ values in 
comparison to those of other contemporaneous Arvicola samples were reported from the early Middle 
Pleistocene (400 ka) Pivikha locality in Eastern Europe and from Saalian (Ariendorf 2, Plaidter 
Hummerich, Rhenen (van Kolfschoten, 1990), and Moulins and Gigny (Abbassi and Desclaux, 1996) in 
Germany, The Netherlands, and France.  
In Microtus, SDQ values of less than 90 are found in some samples dating to 1.3 Ma. This early 
attainment of an advanced enamel pattern (SDQ <100) is found in practically all lineages and samples. 
Outliers include Roksolany (Russia), where the Allophaiomys exhibits unusually low SDQ values. 
Interestingly, the regression lines of Arvicola and Microtus are parallel, indicating that changes in the 
distribution of molar enamel developed at a similar rate in both lineages, albeit at different times.  
Clear evolutionary trends of the A/L ratio (Fig. 7) are apparent only in lineages/subgenera of Microtus. In 
arvicolids with rooted molars fewer data are available as this index was less frequently measured. 
However, the available data display remarkable stability with values between 38 and 46. In contrast, A/L 
values in Microtus show a clear shift from about 38 in the oldest to mean values as high as 56 in several 
extant species. The geologically oldest members of the genus Microtus are commonly referred to the 
subgenus Allophaiomys. Their A/L values start at 38-46 and do not exceed 50 in the youngest samples 
dating to around 1 Ma. At about this time, Microtus gave rise to the several subgenera (Pallasiinus, 
Stenocranius, Terricola, Microtus, and Iberomys). While extant taxa with primitive dental morphology, 
such as Neodon or Phaiomys, resemble the occlusal shape of Allophaiomys and have similar low A/L 
values (42-46, cf. Garapich and Nadachowski, 1996), members of Stenocranius, Terricola, Microtus and 
Iberomys evolve, more or less at the same rate, to A/L values of up to 56. Pallasiinus is situated in 
between those of Allophaiomys and the more advanced subgenera. 
A/L values obtained for Arvicola, do not follow a clear trend and remain rather constant, with values 
fluctuating between 40 and 42. 
The HSD/L values increased in all arvicolid lineages with rooted molars. For rootless molars, this 
character cannot be assessed, since the sinuids are never closed in the basal part of an ever-growing tooth. 
Apparently, in coeval populations, samples of Ungaromys have the smallest HSD/L values, Myodes and 
Pitymimomys have slightly higher values, with rather similar values occurring in Pusillomimus and M. 
Pliocaenicus; the highest values are found in M. tornensis. The HSD/L values range between 10 and 180 
but never exceed the latter value since this seems to be the level of crown height at which an m1 reaches 
the rootless state. The evolutionary rates (slopes of the regression lines) follow more or less a linear trend 
and do not differ very much between each other. In Ungaromys, values of two samples in the upper part 
of MN 17 (Neuleiningen 4 and Tegelen) are larger than predicted by the regression line. A rather constant 
rate of increase is also observable in the Myodes lineage. However, fluctuations around the regression line 
are here a bit larger in Ungaromys. Also the Mimomys pliocaenicus and particularly the Pitymimomys, 
Kislangia and Pusillomimus lineages show strong linear trends in the increase of this index with very 
high coefficients of determination (R2 > 0.9, see Fig. 8). The pattern in Mimomys tornensis too, shows a 
general trend of linear increase. However, values from Osztramos 3 (Kościów and Nadachowski, 2002) 
are lower than those predicted by the regression line. This anomaly could be resolved, if the age of this 
site were re-dated to 200-330 ka older than currently assumed.  
 
4.2 Patterns of changes in Mikrotia  
The graphs plotting the five parameters provide a basis for preliminary observations on evolutionary 
trends and patterns in Mikrotia. With the possible exception of lineage 2 (Mikrotia maiuscula) which 
displays a clear trend for most of the parameters (TL, NC, ACCL/OL, TDE), trends can be observed only 
for two parameters (TL, ACCL/OL) in lineage 4 and one parameter (MSDH/TL) in lineage 1. Most of the 
lineages, therefore, display a ‘static’ or fluctuating behaviour for most of the parameters, while for others 
they are dynamic, in the sense that they show some trend. 
 
4.2.1 Description of the lineages  



                                                                                                                                 185 

Murinae gen. et sp. nov. is a mouse with brachyodont molars, a short ACC, a low number of crests. It 
represents the basic murine pattern and size category and is the probable ancestor from which all the 
Mikrotia species derive. 
Mikrotia sp. a (lineage x) is known only from fissures RN1 and TF1. Its molars are brachyodont, 
relatively small and simple, with a short ACC. Currently, the sample is too limited to draw firm 
conclusions from other measurements.  
Mikrotia parva (lineage 1) is also a primitive species with relatively simple molars that can be 
distinguished from Mikrotia sp. a by their slightly larger size. Some features (TL, NC and ACCL/OL) 
fluctuate or remain static, while others (MSD/TL) increase through time and are indicative of an increase 
in hypsodonty.  
Mikrotia maiuscula (lineage 2) is the best documented lineage, with statistically valid samples that allow 
an assessment of TL and NC for the four oldest samples too. The values of TL, NC ACCL/OL, and TDE 
appear to increase regularly through time. It should be noted, however, that TL and NC remain stable 
within oldest fissures, while the increasing trend begins from fissure F15 onwards. A slightly more 
irregular pattern is observed, however, regarding MHSD/TL, which accounts for hypsodonty. 
Mikrotia  small form (lineage 3) is a morphologically derived species notable for its small size. The 
parameters are static or show random fluctuations. For the oldest samples referred to this lineage (NBS, 
F1) only parameters TL and NC are available. One can observe that the second parameter apparently 
undergoes a marked change from NBS to F1, we cannot exclude, however, that it can be due to very 
limited number of specimens. 
Mikrotia magna (lineage 4) is the largest species, characterised by a degree of morphological complexity 
and hypsodonty analogous to that of Mikrotia species b, from which it can be distinguished by its thicker 
enamel. It displays trends of size increase and ACC elongation parallel to M. maiuscula, while it has a 
static or fluctuating behaviour for the other parameters. 
 
4.2.2 Analysis of the parameters  
The total length of m1 (Fig. 9A) shows a considerable amount of differentiation among the different 
lineages. For example, lineage 2 and Mikrotia magna show a trend towards increasing size, while m1 
lengths in the remaining Mikrotia species are more static, with fluctuating trends. It is worth noting, 
however, that larger sized Mikrotia are found in the younger samples, even though the older sections of 
the trends are not detectable since M. magna, and possibly Mikrotia of lineage 3, achieved their size in a 
different island of the archipelago. 
The number of crests (Fig. 9B) is a character that reveals a trend in lineage 2 only, while all the other 
lines appear rather static, fluctuating around a specific value. It must be stressed, however, that, the 
lineages that appear static in the sample sequence, must have derived from more primitive populations 
and, at the very beginning, from a murine species similar to Murinae gen. et sp. nov. from fissure M013. 
Therefore all the lineages had undergone an increase in the number of crests, although this is not 
documented in the currently available sample sequence, suggesting that these evolutionary changes 
occurred on other islands in the archipelago. 
The patterns exhibited by the ACCL/OL index (Fig. 9C) mimics roughly those described for the number 
of crests, with the exception of M. magna that shows a trend toward increasing values.  
The enamel thickness (Fig. 9D) also shows some modification through time. Although enamel thickness 
is apparently rather static or fluctuates in a random fashion in primitive and small sized lineages, the M. 
maiuscula lineage is characterized by a marked trend towards thicker enamel. It is noteworthy 
mentioning, that the computation of an index of enamel differentiation equivalent to that of the SDQ 
index for the second lingual crest of m1 gave no indication of a trend in values. This indicates that there is 
no trend in the ratio between the thickness of the mesial and distal enamel walls in Mikrotia. 
The trend of parameter MSDH/TL (Fig. 9E) is similar to the previous one. It shows, however, some 
scattering and minor reversals. Nonetheless, the values show a marked increase, which indicates a clear 
trend towards increasing hypsodonty in Mikrotia molars. Highest values are observed in the M. maiuscula 
lineage.  
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5. Discussion 
 
5.1 Tooth length 
Although the total, occlusal, and basal lengths are not homologous parameters, they are all strongly 
correlated with body size, and therefore comparisons of size trends between arvicolids and Mikrotia can 
be assessed from these dental measurements. Among the studied arvicolids only members of the water 
vole lineage display a clear increase in m1 length. Less pronounced trend towards increasing size was 
also found in the Mimomys pliocaenicus and Kislangia lineages. It may be significant that shifts towards 
increasing size are found in the largest arvicolids. Using the extant water vole (Arvicola) and Muskrat 
(Ondatra) as a model, it is notable that these semi-aquatic rodents are bigger than any terrestrial vole, 
leading to the conclusion that Mimomys savini, M. pliocaenicus and Kislangia were also adapted to 
aquatic environments. According to Wolff and Guthrie (1985), murids, cricetids and soricids that are 
associated with aquatic habitats are significantly larger than their terrestrial counterparts (e.g., Neomys is 
larger than Sorex and Crocidura, but also Desmana is bigger than Talpa). These authors further suggest 
that in aquatic environments, small mammals below a certain body size are selected against by fish 
predation, thus favouring larger-bodied animals, whereas in terrestrial environments, large size may make 
animals more vulnerable to avian and mammalian predators.  
Currently, the fossil record of Mikrotia records size increase in only two species (i.e. M. maiuscula, and 
M. magna). However, a general trend for size increase in other lineages of Mikrotia can be inferred as 
they all evolved from a small-sized murine ancestor, such as Murinae gen. et sp. nov. from fissure M013. 
This suggests strong selective pressure for increased size in this group of endemic rodents. Size increase 
in island ‘small mammals’ has been considered as an aspect of the so called ‘Island Rule’. Lomolino 
(2005) suggested that in size variation in island multiple factors are involved. One of the crucial factors 
for size increase, however, is presumably the ecological release from competitors that is typical of 
unbalanced islands environment (Lomolino, 2005). This is a sort of ‘conditio sine qua non’ for size 
changes, but the varying sizes acquired by the different lineages and the fact that some lineage undergo 
sustained unidirectional size change, while others fluctuate around a mean size (i.e. stasis, see Mikrotia 
lineage 3) require more precise explanations. De Giuli and Torre (1984), suggest a competitive scenario 
as the an important driving-force for size and morphology change in island populations of Prolagus and 
Mikrotia. 
 
5.2 Enamel thickness 
The relation between the thickness of the trailing and the leading edge (SDQ) measured in arvicolids, and 
the thickness of distal enamel wall (TDE) measured in Mikrotia, follow trends only in some of lineages. 
Whereas in rooted arvicolids the SDQ values are rather stable through time, the SDQ for arvicolids with 
continuously growing molars shows a clear unidirectional change towards smaller values. This trend is 
evident in water voles (Mimomys-Arvicola lineage) and in Microtus. The same pattern has been described 
in earlier studies (e.g., Lippi et al., 1998), but with a more limited dataset. Even though the reduction of 
the SDQ starts before the Mimomys-Arvicola transition at around 600 ka, this takes place at a slower rate 
compared to the much faster rate observed after the rootless condition has been attained. The decrease in 
the SDQ values is mainly due to a reduction in the thickness of the trailing enamel wall. Histologically, 
this change might be reflected in a reduction of the tangential enamel (Koenigswald, 1980). However, in 
some Microtus species the mesial cutting edge becomes thicker through time (cf. Lippi et al., 1998).  
Very low SDQ values are observed in some samples of Arvicola from Middle Pleistocene sites in the 
Netherlands and Western Germany. These anomalous values are comparable to SDQ values found in Late 
Pleistocene samples from the same region. Kolfschoten (1992) interpreted this inversion as a result of 
population shifts forced by major climatic changes during glacial-interglacials transitions. This 
conclusion is supported by regional differences in SDQ values found in extant (Röttger, 1987) and fossil 
(e.g., Maul et al., 1998a) populations.  
In Mikrotia, the thickness of the distal enamel of the crest of m1 increases through time in the M. 
maiuscula lineage, whereas in the other lineages, enamel thickness exhibits random fluctuations about a 
mean value. It is worth noting, however, that smaller and simpler populations/species have thinner 
enamel. Such a feature must be therefore considered as primitive within the Mikrotia clade. A peculiar 
feature is that M. magna although larger sized than M. maiuscula has comparable or thinner enamel walls 
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so the enamel of this species is relatively thinner. Further work is required to fully quantify the evolution 
of and enamel thickness in Mikrotia as well as the functional meaning of its microstruture. 
 
5.3 Complexity of the occlusal surface  
Both the A/L in arvicolids and the ACCL/OL and the number of crests in Mikrotia are proxies for the 
degree of structural complexity of the occlusal surface of the first lower molar. As with the SDQ ratio, in 
Arvicolids changes in A/L values can be detected only in lineages where the molars achieved rootless 
state. Perhaps this feature might be limited to Microtus. Among the arvicolids with rooted molars, the 
relative length of the ACC remains constant with values between 40 and 46. One explanation for 
fluctuations in A/L values observed in these lineages is that samples may have a biased age profile, with 
the shifts in A/L values being due to changes in crown complexity during wear. This conclusion is 
supported by experimental studies of artificially worn M. savini molars, which show successive changes 
in A/L values as the tooth is worn-down (Maul, unpublished data).  
In Mikrotia, most of the lineages have rather stable ACCL/OL values that are lower (41-43) in smaller 
sized and more ‘primitive’ species such as M. parva as well as in the oldest segment of M. maiuscula 
lineage. Higher values occur in Mikrotia lineage 3 (48.5 to 49.5) and in M. magna (49 to 52). Only in M. 
maiuscula there is a marked trend towards increasing ACCL/OL, from 40-41 (F15) to values as high as 
56.6 in S. Giovannino. The latter values approach those found in advanced Microtus. It should be noted 
that on average, higher values of ACCL/OL roughly correspond to higher number of crests. These 
examples confirm that in Mikrotia, increasing relative length of ACC coincides with more complicated 
occlusal patterns (i.e. addition of crests). A similar relationship is observed in arvicolid evolution, where 
there is an increase in triangles in the m1. Mikrotia, however, shows that although increasing ACC length 
and complexity are correlated with increasing hypsodonty, they do not necessarily coincide with the 
acquisition of rootless molars. 
An explanation for the development of more complex occlusal patterns (here expressed by A/L and 
number of crests) is that there was a selective advantage in having more chewing edges as a 
morphological solution to increase chewing efficiency (Koenigswald, 1982) and to combat the increased 
attrition resulting from a shift to a more abrasive diet. Conversely if chewing forces remained constant the 
more complicated and longer enamel edges would have resulted in reduced the biting force and hence 
reducing abrasion of the teeth. 
 
5.4 Hypsodonty  
As defined by Carls and Rabeder (1988), the linea sinuosa delimits the enamel free areas that expose the 
dentine covered with a thin layer of cementum, which is the critical tissue for anchoring the molars in the 
alveoli. The HSD/L index provides a proxy for crown height. An increase in crown height through time is 
observed in all arvicolids with rooted molars, with a common evolutionary rate of the hyposinuid/crown 
height that approximates a linear or slightly exponential trend. It is currently unclear whether rootless 
molars undergo an acceleration of growth rate in comparison to rooted molars in the same lineage. 
However, Koenigswald and Golenishev (1979) have shown that in some arvicolid taxa, rootless molars 
grow at a faster rate than rooted molars. The maximum value of the crown height seems to be constrained 
by the height of the mandibular pars alveolaris, which is more or less stable in cricetids and arvicolids. As 
figures 7 shows, the HSD/L in arvicolids with rooted molars is never higher than 180, which seems to be 
the maximum possible value of this character. 
The evolution of relative crown height and linea sinuosa in Mikrotia mirrors the morphological changes 
observed in early rooted arvicolids. Mikrotia lineage 3 and M. magna have higher values than older, more 
primitive, species or populations. Mikrotia parva and particularly M. maiuscula show a considerable rate 
of change in this character. These observations confirm that in Mikrotia there is a general trend towards 
increasing hypsodonty. 
Hypsodonty in grazing herbivores has traditionally been invoked as a morphological adaptation to make 
the tooth more resistant to abrasion. A prime cause of dental attrition in these animals being silica rich 
grasses (Poaceae), which cause faster abrasion of a tooth than a diet based on softer seeds, berries and 
succulent herbaceous vegetation. A causal link between climate (in particular, a trend towards 
aridification) and hypsodonty on Gargano archipelago has been invoked by De Giuli et al. (1987b), not 
only in Mikrotia but also in the lagomorph Prolagus (Mazza, 1986a, b; Mazza and Zafonte, 1987). Other 
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authors (Raia et al., 2003) argue that increased hypsodonty in island mammals (e.g., dwarfed elephants) is 
an adaptation allowing increased food intake. 
The changes of dental characters outlined above may have been driven by other related environmental 
factors in different habitats. For example, Jardine et al. (2012), have established that the amount of 
dust/grit in herbivore diet plays a key role in the evolution of high crowned molars, particularly in 
herbivores that prefer open, dry landscapes and in those that have a fossorial habit. Here we use the term 
‘fossorial’ in the sense of Lacey et al. (2000), i.e. the habit of digging burrows, even if the life activities 
are not restricted to underneath the soil surface. 
 
5.5 Interconnection of the trends 
For the arvicolids, the known patterns of changes in SDQ, A/L and HSD/L (cf. Maul et al., 1998a; Maul 
et al., 1998b) are generally confirmed by the larger datasets used in our study. However, although the 
broad trends are clear for short time intervals and restricted geographical regions, the pattern is ‘blurred’ 
when these data are combined. We suspect several factors are responsible for this blurring of the trends. 
These factors include geographical gradients in environmental conditions, migration of populations and 
differences in measuring protocol (e.g., some authors calculate SDQ values for all salient angles on a 
tooth, others only for one or three triangles).  
Also in Mikrotia many trends are fluctuating. Nevertheless, a linear/logarithmic tendency can be observed 
in M. maiuscula (the one with most numerous observations), and perhaps in M. magna. The value of the 
determination coefficient computed for the fits of a linear and a logarithmic model on the different 
parameters in M. maiuscula is rather high (R2 greater 0.9) indicating that in this lineage the rate of change 
is constant (linear model) or it increases very slightly (logarithmic model) through the whole sampling 
sequence. 
 It is worth noting that we have tried several combinations of different lengths of the time intervals 
between the fissures to test the reliability of the detected trends. The minor changes obtained in the values 
of the determination coefficient comforted that that two models are effective in reproducing the 
observations.  
It is worth mentioning that the linear/logarithmic rate of change observed in Mikrotia and in most of the 
trends for arvicolid lineages was not observed during earlier studies in which exponential decay was 
assumed to provide a suitable model for evolutionary change in dental features in some Microtus lineages 
(Masini et al., 1998, 1999). The latter model-based approach appeared very effective in reproducing 
observations for the subgenera Pallasiinus, Terricola, Microtus and Allophaiomys. It should be noted, 
however, that the analysis was carried on different parameters and only A/L was analysed in both studies. 
 
5.6 Morpho-functional interpretation  
The correlation between the changes in enamel micro-structure and thickness in arvicolid teeth appears to 
be associated with maintaining equilibrium between anterior and posterior enamel walls of the molars 
(Koenigswald, 1980). Reduction of the tangential enamel on the trailing edge of the dental triangles 
causes the edge to became much lower than the leading one and therefore to lose its function as cutting 
edge. This reduction is particularly visible in Microtus and Arvicola (Koenigswald, 1982) in which only 
the leading edge (mesial in lower and distal in upper molars) function as a cutting edges. Therefore 
evolved arvicolids have reduced the number of efficient cutting edges. However, this loss is compensated 
by a much faster growth in rootless molars, which is estimated to be 10 to 15 times faster than rooted 
teeth (Koenigswald and Golenishev, 1979).  
The interconnection of increasing crown height resulting in different degrees of hypsodonty, changes in 
enamel thickness and the complication of occlusal pattern might be explained as a kind of stabilising 
feedback system, where growth and abrasion of a tooth stay in equilibrium in order to keep the molar 
height in a functional level (not too high and not too low): antagonist of increasing grow rate of the tooth 
is on one side a more advanced (lower SDQ) enamel with weaker trailing edges causing accelerated wear, 
whereas a longer ACC results in lower chewing pressure and slower wear (cf. Maul, 2001, 2007). A 
further argument for the interconnection of the evolution of the characters discussed in this paper can be 
seen in the fact that all observed trends take place only in one direction and they are, despite the observed 
fluctuations, apparently not reversible. 
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5.7 A fossorial lifestyle as the factor responsible of the observed trends 
The pioneering work of Rensberger (1975) has shown that highly abrasive soil particles might be 
responsible also for the evolution of strongly unequal thickness of enamel edges in rodents with fossorial 
habits. This inference can be extended to the asymmetric enamel differentiation (low SDQ) of fossorial 
voles, such as Microtus and advanced Arvicola. Conversely, it is not surprising that Myodes, a forest 
dweller, possesses rooted molars and sub-equal thick enamel walls different from Microtus , the latter 
comprising mostly open land-fossorial voles. However, for the development of molars in arvicolids 
ingesting abrasive soil particles was probably a crucial driving factor, but not the only one. Of particular 
importance is also food quality. Poor food quality means that larger quantities are required sustaining the 
animal. Woodland voles subsist on foodstuffs with a much higher nutritional content and they don’t have 
to contend with as much silica in their foods. 
As outlined in section 5.6, functional constraints link thickness of the enamel (SDQ), hypsodonty, A/L 
and number of triangles in Microtus and Arvicola. On the other hand, those two taxa are the ones that 
show higher evolutionary rate and are also those which have adapted to a fossorial habit. 
Mikrotia is considered to have had a fossorial life style somewhat comparable to that of Arvicola or 
Microtus (Parra et al., 1999). Even though the latter authors did not examine the whole suite of Mikrotia 
species, their observations demonstrate that at least the advanced medium sized M. maiuscula and the 
large M. magna were fossorial. The acquisition of a fossorial habit is unique among the Murinae, and 
could have triggered the dynamic behaviour of many traits of Mikrotia dental evolution: i.e. the 
development of a propalinal chewing, the tendency towards increasing hypsodonty, the increase of 
complexity of size and morphology of m1 and M3, the tendency to thicken enamel walls of the molars. 
As reported by Parra et al. (1999), the changes in enamel microstructural traits shown by Zafonte and 
Masini (1992), and interpreted by the authors and by De Giuli et al. (1990) as a response to a very 
abrasive diet driven by climatic deterioration, fit well the increased abrasiveness of the subterranean food 
supply encountered by fossorial small herbivores. It is important to stress, however, that the changes of 
enamel microstructure in Mikrotia is accompanied by an increase of thickness of the enamel edges but not 
by an increasing asymmetry between the mesial and distal borders of the crests as it is observed, in 
Microtus and Arvicola. Such a difference is not surprising if one considers that the micro-structural 
characters of advanced arvicolid molars are very different from those of the fossorial murine Mikrotia (cf. 
Zafonte and Masini, 1992), in having specialized zones of lamellar and tangential enamel at the anterior 
and posterior borders of dental triangles respectively (cf. Koenigswald, 1980). These observations 
strongly confirm that SDQ trends are in part also related to the microstructural fabric of arvicolid teeth. 
 
6. Conclusions 
 
The evolution of size, enamel thickness, complication of occlusal surface and the hypsodonty of the lower 
first molar in Plio-Pleistocene arvicolids and Miocene murid Mikrotia, have been compared in order to 
make general statements regarding patterns and processes associated with the development of hypsodonty 
in rodent molars. The quantitative study refines previous conclusions based on a smaller dataset, and has 
enabled a high-resolution study of dental evolution in several arvicolid lineages, spanning the Quaternary. 
Comparisons with the ‘Microtus-like’ endemic murid Mikrotia from the palaeo-islands of Gargano 
highlight parallel trends and differences in the morphological adaptations associated with increasing 
hypsodonty in these distantly-related rodent groups. The results and interpretations reported above 
provide the basis for further discussion and research questions. 
In general, the results of this investigation confirm that features such as hypsodonty, complexity of 
enamel pattern and enamel microstructure and thickness are interconnected and evolve in parallel, 
although at different rates (mosaic evolution). These features often exhibit trends that are sustained for 
long periods of time, and can be linked to selective pressures relating to an abrasive diet that included 
grasses and the ingestion of dust and grit in rodents with burrowing specializations.  
Earlier models based on expectations of simple linear or exponential rates of morphological change in 
arvicolids are only partially supported by the new results, which show a more complex pattern 
incorporating stasis and changes occurring at gradual, episodic and variable rates. Nevertheless, some 
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general aspects of dental evolution have been reinforced by the results. In each of the characters discussed 
above (with the exception of hypsodonty, which increases in all of the lineages), patterns of change 
include stasis, trends that are gradual or of variable rate, as well as fluctuating, and random (non-
directional) variation. When evolutionary trends occur, usually they are not limited to a single character 
but involve several characters evolving at different rates and reaching different end-points.  
Changes in body size (as reflected by the lower first molar) are probably controlled by multiple factors, 
with size changes resulting from the interaction of the genotype and the environment. Greater 
specialization to an aquatic life style may be a key factor driving size change in the Arvicola lineage, 
whereas factors such as ecological release and competition were probably of greater importance in the 
Mikrotia lineages. Although changes in enamel thickness can be observed in at least one lineage of 
Mikrotia, the SDQ trend is restricted to arvicolids. The reduction of SDQ in the latter group is possibly 
related to the high specialisation in the microstructure of the enamel walls. Results from the analysis of 
the elongation of the anterior part (ACC) of the crown in m1 gave ambiguous results. Changes in this 
character are probably related to increasing efficiency in chewing. Of the arvicolids considered in this 
study, a significant increase in the ACC is found only after the molars have lost their roots and attained 
ever-growing status (e.g., particularly in Microtus). In the arvicolids with rooted molars examined here, 
the A/L values are always less than 46, whereas in other arvicolid lineages with rooted molars (e.g., the 
American arvicolid lineage of Ondatra ), as well as in the most derived M. maiuscula populations, values 
of 56-60 are reached.  
The results of Mikrotia, gave important contributions to the interpretation of evolutionary trends. Indeed, 
Mikrotia likely entered a ‘burrower ecological niche” analogous to that later occupied by arvicolids and 
shows convergent evolution on trends found in arvicolids that later evolved in continental conditions. The 
shift to a burrowing lifestyle (Parra et al., 1999), parallel to that of many arvicolid taxa, is the key to 
interpreting the trends observed in Mikrotia, since abrasiveness and hardness of soil particles are the 
reasonable trigger to evolve increasing hypsodonty, more complex occlusal surface and more resistant 
enamel microstructure. This issue matches fairly well the trends observed in Microtus and Arvicola too, 
the two here considered arvicolid lineages that achieved burrowing habits. These observations support the 
conclusion that a burrowing (fossorial) habit may well be the event that triggered faster rate of evolution 
in Mikrotia and in the considered arvicolids. A secondary conclusion is that increasing evolutionary rates 
are likely promoted by shift of habits as also suggested by the possible relationship between increasing 
size and the acquisition of a more aquatic life-style in Arvicola. However, water voles can be both semi-
aquatic and fossorial. In most areas they are very closely tied to water and burrow into the banks of rivers, 
streams and lakes, but there are populations which live in burrows in dry grassland (Mitchell-Jones et al., 
1999). 
The evolutionary developments investigated here, are not the only ways that mammals have adapted to 
increasingly abrasive foodstuffs. The strategies are extremely disparate between the various mammalian 
groups. For example, omnivorous animals such as Eurasian suids have developed thick enamel with 
intricate folding patterns and multitubercular crowns in order to increase the length of the enamel cutting-
edges on the occlusal surfaces of the check teeth. Enlargement of molars, with the addition of new pairs 
of tubercles and increased height of the crown are also found in African lineages of pigs (e.g., van der 
Made, 1999). Many strict herbivores have developed crests instead of tubercles. Such crown patterns are 
found in horses, rhinos, among perissodactyls, tylopods and higher ruminants (Pecora) among 
Artiodactyls, and elephants among proboscideans (e.g., Lister et al., 2005; Prothero and Foss, 2007; 
MacFadden, 2008). Among mammals, rodents are the specialists in chewing and gnawing. They have a 
very distinctive dental formula; they retain only the first set of incisors (which are ever-growing), they 
have lost their canines and the first three or all of the premolars are missing in the most specialized 
groups. Another chewing specialist group is that of lagomorphs (rabbits, hares and pikas). Rodents are 
constrained by the reduction of the number of cheek teeth and rely mainly on molars to grind their food. 
Such a condition prevents them from evolving grinding strategies adopted by perissodactyls and 
especially by horses, in which premolars are enlarged to the same size as the molars (molarisation of 
premolars). Unlike horses, teeth of rodents are rather short and small in relation to the facial skeleton. The 
key to rodent strategies must be related to the development of very powerful chewing muscles, which 
allows them to process food efficiently and quickly, both of which are important attributes in animals that 
combine a short life with a high metabolic rate. 
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Although the study of morphometric trends in arvicolids presented here is limited to a relatively small 
number of lineages, it nevertheless provides a sound body of morphometric observations over a broad 
geographical area (from Spain to Russia), which is sufficiently detailed to provide a basis for 
comparisons with a clade of insular rodents, in which the effect of evolutionary dynamics is easier to be 
observed. 
As stated above, one of our aims was to establish whether evolution in continental and insular situations 
produce convergent or divergent pathways.  
We found several converging pattern that may indicate underlying constraints for evolutionary processes 
in rodents. 
1 – In arvicolids and in Mikrotia evolutionary directional changes (trends) are documented only in some 
lineages while in other ones changes are not directional fluctuations, with the noticeably exception of 
increasing hypsodonty that seems to be a pervasive aspect of arvicolids and of the endemic Mikrotia. The 
rate of changes in this trend, however, seems to be very low. 
2 – When trends occur they involve a suite of interrelated features (as in Mikrotia, Microtus and 
Arvicola). 
3 – Faster rates of change occur if there is some triggering cause that forces the species to abandon its 
niche in favour of a new one, thus forcing the development of features required to exploit the new niche. 
A switch to a burrowing lifestyle appears to be an important factor driving changes in dental morphology 
in insular rodents as well as for Microtus and Arvicola. For other characters, however, different causes 
must be invoked – e.g., the tendency to exploit an aquatic lifestyle might be responsible for the trend 
towards increasing size of Arvicola.  
 
For Mikrotia the cause of several changes probably involved multiple factors: ecological release from 
mainland competitors, increased competition among different species with similar morphology and/or 
habits. 
It should be noted, however, that the occurrence of higher rates of change acting over rather long time 
periods is a unique feature observable in only one lineage of Mikrotia (i.e. M. maiuscula). Mikrotia 
maiuscula evolved the most complicated dental morphotypes, the longest ACC, and the highest crowns 
just in the fissure fillings where it is flanked by a larger and a smaller Mikrotia species and by Prolagus. 
It is likely that M. maiuscula was subject to a very harsh competition that caused an increase of its 
evolutionary rate in order secure its ecological niche. The fact that M. maiuscula suffered the competition 
would be confirmed also by the fact that in the younger fissure filling, it is always documented by a lesser 
number of individual in respect to the two other species. 
A final comment is that, when the island shrank and resources became poorer, both the very large and 
simpler M. magna and the highly derived M. maiuscula were doomed to extinction.  
The use of trends in arvicolid dental characters has been widely used as a biostratigraphic tool to date and 
correlate Plio-Pleistocene deposits. In many cases this evidence provides the only means of dating fossil 
sites. Earlier studies using morphometric trends Masini et al. (1999) have attempted to fit regular curves 
to the data points. However, fluctuations and reversions are now apparent, suggesting that they can be 
used as biostratigraphic indicators only in a very general sense at present. Further refinements may be 
possible, however, from grouping the data into more tightly-constrained regional and taxonomic 
assemblages. From case to case intervals of 100-400 ka might be appropriate and enlarge confidence of 
age assessment. Another approach would be to use a combination of characters from different taxa in the 
assemblage. This would allow cross-checking of the resulting age assessments, and might further enhance 
the confidence and reliability of such biostratigraphic correlations. 
A further implication from the study is that in many lineages, time intervals and regions, the fossil record 
even of those groups with an excellent documentation is still too scarce to provide a comprehensive 
picture of the evolutionary patterns of tooth characters discussed here. Moreover, in some cases the 
interrelations between the characters are still not satisfactory understood. More detailed quantitative data 
(e.g., enamel thickness on the ultra-structural level, absolute data for growth rates of molar crowns), and 
further comparison between the evolution of dental morphology in different mammal groups with 
hypsodont molars will be required before it is possible to fully test the suggestions and propositions 
discussed here. The palaeo-archipelago of Gargano proved once more to have been an extraordinary 
‘evolutionary lab’ for mammalian taxa during the late Miocene. The quarry area between Apricena and 
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Poggio Imperiale revealed to be a typical lagerstaette producing an extraordinary record in terms of 
quantity and quality of fossils and in term of continuity of the documentation. It provides a vast amount 
of information permitting the reconstruction of the history of this insular domain. 
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Figures  
 

 
 
Fig. 1. Photographs of arvicolid m1s, in occlusal (A-B) and buccal (C) views, showing measurements 
taken for (A) SDQ index = 100*width of posterior enamel wall/width of anterior enamel wall (all salient 
angles of the tooth are measured at three points to derive a median value); (B) A/L index = 
100*ACCL/OL; (C) HSD/L index = 100*HSDH/BL. Abbreviations: ACCL, anteroconid complex length; 
BL, basal length; HSDH, hyposinuid height; OL, occlusal length. Not to scale. 
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Fig. 2. Photograph of a Mikrotia m1 in occlusal (A) and lingual (B) views, showing measurements taken. 
Abbreviations: 1-5, numbers of crests; ACCL, anteroconid complex occlusal length; MSDH/TL, height of 
the highest sinuid on the lingual side of the molar measured from the deepest point of the sinuous line to 
its highest point; OL, occlusal length; TDE, thickness of the distal wall of the second lingual crest; TL, 
total length. Not to scale. 

 
 
Fig. 3. Examples of the first lower molar in members of the arvicolid lineages discussed in the text. (A) 
Ungaromys, (B) Myodes, (C) Mimomys tornensis, (D) Pitymimomys, (E) Mimomys ostramosensis, (F) 
Pusillomimus, (G) Mimomys savini, (H) Kislangia, (I) Allophaiomys, (J) Terricola, (K) Pallasiinus, (L) 
Stenocranius, (M) Microtus. (A1-M1) occlusal view, (A2-H2) buccal view. 
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Fig. 4. Phylogeny and succession of samples of Mikrotia spp. in the Gargano palaeo-archipelago. (A) 
Photos of Mikrotia m1s from seven selected samples. The table represents synthetically the main traits of 
Mikrotia evolution. Teeth are represented in occlusal and lingual views. Mikrotia sp. b (lineage 2b) 
occurring in fissure F15 is not reported. Mikrotia sp. a from fissures Rinascita 1 and Tre Fossi 1 
(Freudenthal, 1976) are absent, since they have never been figured. (B) Solid profile arrow indicate the 
direct derivation of Mikrotia sp. a from the Murinae gen. et sp. nov. Dashed line arrows indicate the 
hypothetical derivation of Mikrotia maiuscula from the same ancestor. Black triangles indicate dispersals 
from neighbouring islands. The triangle preceded by question mark indicates where ‘in situ‘ derivation 
cannot be excluded. Crosses indicate extinctions. 
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Fig. 5. Changes in lower first molar (m1) length (in mm) of European arvicolid lineages through the 
Quaternary. Left side - averages of single samples; right side - average of all samples of a taxon per 100 
ka. The biochronological framework follows Fejfar et al. (1998) with slight modifications; absolute ages 
of the palaeomagnetic events are after Shackleton (1995). 
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Fig. 6. Changes in SDQ values of European arvicolids through the Quaternary. Left side - averages of 
single samples; right side - average of all samples of a taxon per 100 ka. The biochronological framework 
follows Fejfar et al. (1998) with slight modifications; absolute ages of the palaeomagnetic events are after 
Shackleton (1995). 
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Fig. 7. Changes in A/L values of European arvicolid m1s through the Quaternary. Left side - averages of 
single samples; right side - average of all samples of a taxon per 100 ka. The biochronological framework 
follows Fejfar et al. (1998) with slight modifications; absolute ages of the palaeomagnetic events are after 
Shackleton (1995). 
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Fig. 8. Changes in hypsodonty (HSD/L index) of European arvicolid m1s through the Quaternary. Left 
side - averages of single samples; right side - average of all samples of a taxon per 100 ka. The 
biochronological framework follows Fejfar et al. (1998) with slight modifications; absolute ages of the 
palaeomagnetic events are after Shackleton (1995). 
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Fig. 9. Changes in: total length (A), number of crests (B), ACCL/OL (C), TDE (D), and MSDH/TL (E) 
values of Mikrotia. The ordinate values indicate the stratigraphic position expressed in arbitrary (‘age’) 
units (see Table 1). The solid black line is the best fit (least squares interpolation) of a logarithmic model 
to the data of lineage 2. The equation of the line and the determination coefficient of the regression are 
reported in the plots. 
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Table  
 

Taxa and lineages Fissure Age NC 
TL 

(mm) 
TDE 
(mm) MSDH/TL 

ACCL/
OL n 

Murinae gen. sp. nov. - lineage 0 M013 1.00 3.25 2.64       29 

Mikrotia sp. a – lineage x 
RN1 2.00 3.50 2.78       16 
TF1 2.40 3.50 2.85       4 

Mikrotia parva - lineage 1 

BIA1 2.70 3.80 3.15       118 
F15 3.00 3.90 3.20 0.10 9.20 42.10 10 

F21b 3.50 3.75 3.08 0.12 10.09 40.62 4 
F21c 4.00 4.00 3.14 0.10 11.15 41.25 4 

Mikrotia maiuscula – lineage 2 

RN1 2.00 3.95 3.93       20 
TF1 2.40 4.00 4.15       20 

BIA1 2.70 3.93 4.10       16 
F15 3.00 3.97 4.20 0.12 7.20 41.77 30 

F21b 3.50 4.29 4.79 0.12 7.43 44.95 31 
F21c 4.00 4.38 4.87 0.13 8.50 47.11 30 
NBS 4.80 4.83 5.70 0.14 12.10 48.23 158 

F1 5.00 5.13 5.99 0.14 11.31 49.34 35 
F8 6.00 5.80 6.55 0.17 14.62 54.36 33 
F9 6.10 5.82 6.58 0.18 17.22 54.00 30 
SG 6.50 6.14 7.21 0.19 15.63 56.10 22 

Mikrotia sp. b - lineage 2b F15 3.00 4.46 5.12 0.14 7.75 47.65 25 

Mikrotia small form – lineage 3 

NBS 4.80 4.00 4.30       8 
F8 6.00 4.98 4.30 0.14 11.24 48.65 31 
F9 6.10 5.03 4.31 0.12 11.66 49.41 30 
SG 6.50 4.88 3.99 0.12 10.70 48.54 30 

F32 7.00 4.90 4.58 0.12 12.48 49.08 31 

Mikrotia magna - lineage 4 

F8 6.00 4.98 7.97 0.16 11.98 49.00 32 
F9 6.10 5.01 8.12 0.15 10.86 49.86 34 
SG 6.50 4.79 8.58 0.17 10.87 52.01 14 

 
Table 1. Age of various Mikrotia samples from the Gargano palaeo-archipelago and mean values of 
observed characters. These data are used in Fig. 9. Abbreviations: RN1 - Rinascita 1 a; BIA1 - Biancone 1 
a; TF1 - Tre Fossi 1 a ; F1, F8, F9, F15, F21b, F21c, F32 - fissures 1, 8, 9, 15, 21b, 21c, 32 b; SG - San 
Giovannino b; NBS - Nazario Bivio Sinistrac; M013 - Mikrotia 013 d. a after Freudenthal (1976). b after 
De Giuli et al. (1987b).c after Savorelli (2013). d after Villier et al. (2013). For indices and measurement 
abbreviations see Fig. 2 and section 2.2. n = number of specimens. Digits in italics are inferred values, 
computed as the average of the values of the previous fissure and the next one.  
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