UNIVERSIDAD COMPLUTENSE DE MADRID

FACULTAD DE CIENCIAS GEOLOGICAS
Departamento de Geodindmica, Estratigrafia y Paleontologia

TESIS DOCTORAL

Tafonomia Actualista de Micromamiferos: Nuevas Herramientas para
las Interpretaciones Paleoecoldgicas

MEMORIA PARA OPTAR AL GRADO DE DOCTOR

PRESENTADA POR

Patricia Canales Brellenthin

Directoras

Paloma Sevilla Garcia
Yolanda Fernandez Jalvo

© Patricia Canales Brellenthin, 2019

Madrid, 2019






% UNIVERSIDAD

' COMPLUTENSE

iy

S5 MADRID

DECLARACION DE AUTORIA Y ORIGINALIDAD DE LA TESIS
PRESENTADA PARA OBTENER EL TITULO DE DOCTOR

D./Diia. Patricia Canales Brellenthin, estudiante en el Programa de Doctorado en Geologia
¢ Ingenieria Geoldgica, de la Facultad de Ciencias Geologicas de la Universidad
Complutense de Madrid, como autor/a de la tesis presentada para la obtencion del titulo de
Doctor y titulada: Tafonomia Actualista de Micromamiferos: Nuevas Herramientas para
las Interpretaciones Paleoecoldgicas y dirigida por: Paloma Sevilla Garcia y Yolanda
Fernandez Jalvo

DECLARO QUE:

La tesis es una obra original que no infringe los derechos de propiedad intelectual ni los
derechos de propiedad industrial u otros, de acuerdo con el ordenamiento juridico vigente,
en particular, la Ley de Propiedad Intelectual (R.D. legislativo 1/1996, de 12 de abril, por
el que se aprueba el texto refundido de la Ley de Propiedad Intelectual, modificado por la
Ley 2/2019, de 1 de marzo, regularizando, aclarando y armonizando las disposiciones
legales vigentes sobre la materia), en particular, las disposiciones referidas al derecho de
cita.

Del mismo modo, asumo frente a la Universidad cualquier responsabilidad que pudiera
derivarse de la autoria o falta de originalidad del contenido de la tesis presentada de
conformidad con el ordenamiento juridico vigente.

En Madrid, a 9 de septiembre de 2019













Departamento de Geodinamica, Estratigrafia y CONPLU "'l:‘a;,,l
, Q = 44
Paleontologia $ > 2,

Facultad de Ciencias Geologicas 27 £ ) =

- - . =] [ >

Universidad Complutense de Madrid AN 5

2 S

2 S

®LoLo61c>°

Tafonomia Actualista de Micromamiferos: Nuevas Herramientas para
las Interpretaciones Paleoecologicas

Memoria para optar al Grado de Doctor presentada por:

Patricia Canales Brellenthin












l"'/"’s',,

N

Departamento de Geodinamica, Estratigrafia y CONPLUT.
Paleontologia -
Facultad de Ciencias Geologicas

Universidad Complutense de Madrid

%

)

L

GNVERS;,
o
T

Tafonomia Actualista de Micromamiferos: Nuevas Herramientas para
las Interpretaciones Paleoecologicas

Memoria para optar al Grado de Doctor presentada por:

Patricia Canales Brellenthin

Bajo la direccion de: Dra. Paloma Sevilla y Dra. Yolanda Fernandez Jalvo

V°B° PALOMA SEVILLA GARCIA V°B° YOLANDA FERNANDEZ JALVO

PATRICIA CANALES BRELLENTHIN






“En la vida no existe nada que temer,
solo cosas que comprender”

Marie Cuerie

Esta tesis ha sido financiada gracias a una beca predoctoral del programa de Becas Chile, Capital
Humano Avanzado, Conicyt, Gobierno de Chile, folio N° 72150065.

Parte de esta tesis fue financiado por AJISEP de la Sociedad Espafiola de Paleontologia, CGL2016-
79334P del Programa Estatal de Fomento de la Investigacion Cientifica y Técnica de Excelencia
del Gobierno de Esparia.






Agradecimientos

En primer lugar, agradezco a mis directoras Paloma Sevilla Garcia y a Yolanda
Fernandez Jalvo por su guia y dedicacion a lo largo de estos afios durante la realizacion de
la Tesis Doctoral. Sus conocimientos y ganas de ensefiar han sido fundamentales a la hora
de llevar a cabo esta Tesis.

Extender mis gracias también a Dolores Marin-Monfort y a Dolores Pesquero del
Laboratorio de Tafonomia Experimental del MNCN de Madrid donde se realiz6 parte del
experimento. Gracias por la asistencia prestada, pero sobre todo por la compafiia. A Isabel
Bermidez de Castro por su ayuda y supervision, con su caracteristica amabilidad, y al
laboratorio de Biologia Molecular en el MNCN-CSIC por permitir el uso de su laboratorio
y equipamiento. Gracias a José Antonio Vallejos por su permanente colaboracién con la
ciencia y por proporcionar parte de las muestras utilizadas en este trabajo. Al laboratorio
de microscopia del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de Madrid, por su
asistencia en las técnicas aplicadas a esta Tesis Doctoral. También, extender las gracias a
Lorena Diez de UNIVAR por su gestion y a Novozymes Spain SA por proporcionar
muestras de su enzima Olexa®.

También quisiera agradecer a Sixto Fernandez Loépez y César Laplana por
atenderme siempre que acudi a ellos con mis dudas. Su ayuda me ha dado confianza para
seguir y sus aportaciones sin duda han mejorado sustancialmente esta investigacion.
Quisiera agradecer ademas a Fernando Garcia Joral, Elena Moreno Gonzalez de Eiris,
Concha Herrero y a Graciela Sarmiento que siempre me tendieron una mano cuando lo
necesité y tuvieron palabras de aliento y buenos consejos para afrontar el desafio de la tesis.

Agradezco a todas las personas del Departamento Geodespal, del Vicedecanato de
Postgrado y de la Secretaria de Alumnos de la Facultad de Ciencias Geoldgicas de la
Universidad Complutense de Madrid sobre todo a Lidia Bartolomé que ha acompafado y
ayudado en cada uno de los pasos de la gestion de esta tesis.

También a Graciela Sarmiento, Concha Herrero, Sixto Fernandez Lopez, Marisa
Canales Fernandez, Nuria Garcia, Maria José Comas y Elena Moreno Gonzélez de Eiris
que fueron mis profesores en el Master de Paleontologia y siguieron brindando su apoyo
durante las distintas etapas del doctorado. También a mis compafieros del programa de
doctorado, con los que hemos compartido congresos, dudas, tantos momentos de estrés,
pero también muchas sobremesas, risas, conversaciones y buenos momentos.

Especialmente mis agradecimientos a Roselis Salazar, Omid Fesharaki, Ricardo Carvalho,



Iris Menéndez, Melani Berrocal, José Luis Roman, Jonathan Pelegrin. Cada uno fue parte
de este proceso inolvidable y contribuyeron, de una u otra manera en el resultado.

A Belén Marquez, César Laplana y Enrique Baquedano, por considerarme para las
excavaciones de Pinilla del Valle, ensefiarme y permitirme colaborar en este gran proyecto.
A todos los compafieros de excavacion Yol Gonzélez, Marga Lliso, Hector del Valle,
Catalina Paz, Adrian Alvarez, Antonio Romero, Paco LoOpez, Lourdes Mesa, Mailys
Richard, Javier Sanchez, Francisco Torayo, Daniel Hontecillas, Estefania Gomez, Herméan
Pineda, Gonzalo Ruiz, Maria Ferrer y Eva Maria Poza. de los cuales, ademas de compartir
buenos momentos, he aprendido mucho.

Agradezco a mis amigos Karla Vera, Claudia Vera, Yessica Pérez, Carolina
Chacana, Claudia Maturana, Tatiana Cheausu, Hugo Valenzuela, Manuel Cartagena,
Cynthia Gonzalez, Andrea Vasquez, Déborah Gama, Roselis Salazar y César Arismendi
por el apoyo emocional. La ayuda de todos fue imprescindible para terminar esta larga
travesia, que a ratos se hacia interminable. De no ser por ustedes, seguro no lo habria
logrado.

Agradezco profundamente a mi marido Omar Recabarren por haber sido parte de
este viaje inolvidable. A mi madre Herta Brellenthin y mis hermanos Luis Canalesy Camila

Canales, que aunque lejos, siempre han estado conmigo Son mi inspiracién. Los amo.









Resumen
Abstract

Capitulo I. INTRODUCCION

1.Interés de la investigacion

2.0bjetivos del estudio
2.1.Estudio actualista en ambiente controlado
2.2.Estudio actualista en ambiente natural

3.Estructura del trabajo

Capitulo 1. TAFONOMIA: DEFINICION Y CONCEPTOS BASICOS
1.Definicion
2.Consideraciones tafonomicas basicas
3.Alteraciones tafondmicas bioestratinomicas
3.1.Descomposicion de la materia orgéanica
3.2.Degradacion de la materia inorganica
3.3.Abrasidn de los elementos tafonomicos
3.4.Distorsion de los elementos tafondémicos
3.5.Desplazamiento de los elementos tafondmicos
4. Tafonomia de micromamiferos
4.1.Digestion
4.2.0rigen y tipos de yacimientos de micromamiferos
4.2.1.Tipos de yacimientos de micromamiferos
4.2.2.0rigen de los yacimientos con micromamiferos

4.3.Estudios actualistas de micromamiferos

Capitulo 111. METODOS Y TECNICAS APLICADAS AL ESTUDIO
1.Estudio actualista en ambiente controlado: Simulacién de la digestion
1.1.0btencion y procesamiento de las muestras
1.1.1.Muestras de quiropteros
1.1.2.Muestras de control
1.2.Trabajo de laboratorio
1.2.1.Protocolos de experimentacion de la digestion

1.2.1.1.Protocolo de exposicion Acida

11
15
17
17
17
19

21
23
27
30
30
35
38
39
41
46
47
49
50
51
52

55
58
59
59
63
66
67
68



1.2.1.2.Protocolo de exposicion enzimatica

1.2.2.Resumen del experimento de simulacion de la digestion
1.3.Aplicacion de la nueva informacion a muestras fésiles.
1.4.Técnicas de observacion y analisis de las muestras

1.4.1.Microscopia optica

1.4.2.Microscopia electrénica
1.5.Trabajo de gabinete: Simulacion de la digestion

1.5.1.Realizacion de tablas cualitativas de modificaciones

1.5.2.Andlisis y tratamiento de los datos obtenidos

2.Estudio actualista en ambiente natural: asociacion de San Martin de Ubierna

2.1.0btencién y procesamiento de las muestras

2.1.1.Sedimento

2.1.2.Egagropilas

2.1.3.Técnicas de observacion
2.2.Método de estudio de las alteraciones producidas por depredacion

2.2.1.Representacion de elementos anatomicos

2.2.2.Fractura de elementos anatomicos

2.2.2.1.Fractura en elementos craneales
2.2.2.2.Fractura en elementos postcraneales

2.2.3.Digestion

2.2.4.Resumen de los indices y clasificacion general de los depredadores
2.3.Trabajo de gabinete: alteraciones por depredacion
2.4.Reconstruccién Climatica y Ambiental

2.4.1.Modelo Bioclimético

2.4.2.Método de ponderacion del habitat

Capitulo 1V. ESTUDIO ACTUALISTA EN AMBIENTE CONTROLADO:
SIMULACION DE LA DIGESTION Y SUS EFECTOS SOBRE ELEMENTOS
ANATOMICOS DE QUIROPTEROS ACTUALES

1.Introduccion y antecedentes

2.Experimento de Prueba: definicion del protocolo de exposicion enzimatica
con Olexa

2.1.Desarrollo de las pruebas y resultados

2.2.Discusion y conclusion: Experimento de prueba con Olexa

69
72
72
73
73
74
74
75
75
77
78
78
81
82
82
83
89
90
97
98
103
107
110
111
114

117
119

121

122
124



3.Experimento de simulacion de la digestién
3.1.Detalles metodoldgicos
3.1.1.Muestras de control
3.1.2.Muestras de quirdpteros
3.1.3.Trabajo de gabinete y siglado
3.2.Resultados
3.2.1.Resultados Muestras de Control
3.2.2.Resultados de las muestras de quirdpteros

3.2.2.1.Modificaciones de los elementos de quiropteros tras el
experimento
3.2.2.2.Secuencia de modificacion

4.Modificaciones en dientes fésiles de quirdpteros
5.Discusion y Conclusion
5.1.Experimento de simulacion de la digestién

5.2.Modificaciones en dientes fosiles de quiropteros

Capitulo V. ESTUDIO ACTUALISTA EN AMBIENTE NATURAL:
TAFONOMIA DE LA ASOCIACION ACTUAL DE MICROMAMIFEROS DE
SAN MARTIN DE UBIERNA

1.Introduccion y antecedentes
1.1.Localizacion geografica y contexto actual
2.Resultados
2.1.Representacion de los elementos anatomicos
2.2.Fractura de los elementos anatomicos
2.3.Digestién de los elementos esqueléticos
2.4.Inferencias climaticas y ambientales
3.Discusion y conclusion
3.1.Indices tafonémicos

3.2.Interpretacién del depredador productor

Capitulo VI. CONCLUSIONES GENERALES

1.Estudio actualista experimental: simulacion de la digestion y sus efectos
sobre elementos anatomicos de quiropteros actuales

1.1.Secuencia de progresion de las modificaciones en elementos de
quirépteros

127
127
127
129
130
131
131
164

164
181

184
200
200
207

209

211
213
215
215
218
221
222
226
226
233

241

243

245



2.Estudio actualista en ambiente natural: tafonomia de la asociacion de
micromamiferos actual de San Martin de Ubierna 247

BIBLIOGRAFIA 249

ANEXOS 283
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RESUMEN

En la actualidad el estudio de los fésiles de los micromamiferos presentes en yacimientos
paleontologicos y arqueoldgicos es una practica ampliamente extendida. Esto se debe a que
constituyen no solo excelentes indicadores de la edad de las asociaciones fosiles de las que
provienen, sino también una valiosa herramienta para las interpretaciones paleoecoldgicas
y paleoambientales, proporcionando una informacion de gran valor a la hora de realizar

reconstrucciones del pasado.

La fiabilidad de las asociaciones de mamiferos fésiles usadas con estos fines depende de
un conjunto de factores que estan influenciados por todos y cada uno de los procesos que
condujeron a la formacién de la asociacion y que pueden analizarse desde la Tafonomia.
Es por ello que los estudios tafondmicos son imprescindibles antes de realizar
interpretaciones paleoecoldgicas y paleoambientales basadas en este tipo de material fosil.

La mayor parte de las asociaciones fosiles de micromamiferos son originadas por
depredadores, por lo que son éstos los que generan las primeras modificaciones en los
elementos que conformaran la asociacién. EI comportamiento de caza del depredador
puede sesgar los taxones existentes en la comunidad bioldgica original, por lo que la
depredacion es uno de los procesos tafonomicos a identificar a través de los estudios

tafonémicos de micromamiferos.

En esta tesis se abordaran aspectos relacionados con la depredacion. Se ha desarrollado la
investigacion centrando el trabajo en aportar informacion relevante en aspectos sin
desarrollar hasta el momento en la tafonomia de micromamiferos, por medio de un enfoque
actualista, pero con dos metodologias diferentes. Por un lado, se han desarrollado una serie
de trabajos de experimentacion en ambiente controlado, y por otro lado se ha realizado el

analisis de procesos tafondmicos en un ambiente natural.

Los resultados obtenidos en estos estudios han proporcionado nueva informacion que

permiten plantear y resolver problemas tafonomico-paleoecoldgicos y establecen nuevas



Resumen y Abstract

herramientas para interpretaciones tafonémicas con repercusiones en las interpretaciones

paleoecoldgicas de yacimientos de micromamiferos.

Experimentacion en ambiente controlado

Los estudios tafonomicos de micromamiferos no suelen incluir muestras de quiropteros.
Debido a esto, los patrones de alteracion producidos por depredacion son, en gran parte,
desconocidos. En esta tesis se presentan de forma novedosa un conjunto de experimentos
desarrollados para reconocer este proceso en asociaciones de micromamiferos con
quirdpteros, centrados en la busqueda de criterios que permitan identificar la digestion.

Como resultado se han caracterizado la forma en la que la digestion altera la denticion y el
esqueleto de murciélagos, poniendo de manifiesto diferencias con las alteraciones descritas
para insectivoros. Ademas, los experimentos demostraron que algunos patrones de
alteracion observados en los dientes de murciélagos, no habian sido descritos previamente
para otros grupos. Se observaron variaciones en la alteracion en dientes, tanto en intensidad
como en la progresion de la alteracion durante el proceso, dependiendo de si se trataba de
un diente superior o inferior y de su tamafio. Esto resultados permitieron establecer una
clave para la secuencia de progresion de las modificaciones a causa de la digestion en los
elementos craneales de quiropteros. Dicha clave fue aplicada a muestras fosiles de
quiropteros de varios yacimientos, estableciendo asi una nueva herramienta para la

identificacion de la depredacién en quirdpteros.

Estudio actualista en un ambiente natural

Este estudio tiene como objetivo cubrir un espacio escasamente desarrollado que consiste
en describir en un contexto natural los cambios que tienen lugar desde la produccion de las
excreciones originadas por los depredadores, hasta que se produce su enterramiento. Para
ello se analiz6 una asociacion actual aplicando la metodologia tafonémica estandar. Esto
se hizo separadamente para egagropilas enteras y sedimento, producido por la disgregacion
de egagropilas anteriores, que se encontraban bajo un posadero de lechuza comun (Tyto
alba) ubicada en un entorno natural (Burgos-Espafia). Se estudiaron los sucesivos pasos de
cambio de composicion esquelética y representatividad taxondmica en ambos estadios de
formacion de la asociacion. Posteriormente se aplicaron dos métodos habituales de

interpretacion paleoambiental con micromamiferos (el método de ponderacion de habitats
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y el modelo bioclimético) para determinar la influencia de los cambios observados en
dichas interpretaciones.

Los resultados indican que las sucesivas modificaciones que ocurren desde la produccion
de las egagropilas hasta su enterramiento afectan a aspectos como representacion de
elementos esqueléticos y la fractura, con repercusiones a la hora de interpretar el
depredador causante de la asociacion. Por otro lado, las modificaciones interpretables como
causadas por la digestion no se vieron afectadas y permitieron reconocer y matizar el agente

productor.

Sin embargo, el estudio pone de manifiesto que de las modificaciones ocurridas desde la
produccion hasta el enterramiento definitivo de los restos dseos no tiene repercusion de
relevancia a la hora de realizar la reconstruccion ambiental y que permitieron identificar

las caracteristicas de paisaje y los parametros climéticos de la zona de estudio.
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ABSTRACT

The study of fossils of the small mammal remains found in archaeological and
paleontological sites is currently a common practice. This is due basically to two main
reasons. Small mammals are known to be excellent indicators of the age of the fossil
assemblages in which they are found, but they are also a valuable source of information for

paleoenvironmental reconstructions.

The reliability with which small mammal assemblages may be used for these purposes
depends largely on all the factors that determined the conditions and processes that led to
the formation of the fossil assemblage. It is the aim of the taphonomic analyses performed
on the fossil material to determine these conditions and processes. The results of these
studies enable to identify biases and are therefore essential in order to achieve accurate

reconstructions.

It is generally accepted that most fossil small mammal assemblages were originated
through predatorial action. In this way, the predator involved in the process is the first agent
introducing modifications in the elements that will ultimately conform the assemblage. A
predator selecting its prey is introducing a bias that will determine characteristics of the
assemblage such as taxonomic representation or the size of the prey and will lead to
inaccurate interpretations of the community of provenance if this bias is not considered.
Thus, identification of predation and of the predator itself is the first step when conducting

a taphonomic analysis of a small mammal assemblage.

This thesis deals with taphonomical processes that have to do with predation. Two different
approaches, both with actualistic methodologies, have been carried out, aimed to explore
and deepen in the knowledge of particular aspects that had either been dealt with
superficially or never been studied. The first approach is based on lab-controlled
taphonomic experiments and the second approach is based on the analysis in a recent bone
assemblage of preburial taphonomical processes under natural conditions and how these

processes may bias subsequent environmental interpretations.
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The main results derived from the studies developed in this thesis provide new information
that will serve as a basis to lay out and solve new taphonomic quests. It has also established
new tools that will help build more precise interpretations of the origin of small mammal

assemblages and consequently, more accurate environmental interpretations.

Actualist study in a controlled lab environment

This study has been focused on identifying digestion traits in skeletal bat material.
Taphonomic studies dealing with small mammals do not usually consider bats and for this
reason, the way and the degree in which bat bones are modified by predation and other

taphonomic agents are largely unknown.

The results of the experiments have enabled to characterize the way in which digestion
attacks the teeth and the skeleton of bats, showing that this process gives different results
to those described for insectivores. Besides, new alteration patterns have been observed in
bat teeth, which had never been observed in other small mammals. Tooth modification
varied depending both in intensity and in the way it advanced depending on whether it was
an upper or a lower element, and of its size. With these results, a key to the sequence of
modifications that take place in bat cranial elements during digestion was defined. This key

was successfully used to identify digestion on fossil bat material from several sites.

Actualist study in a natural environment

The second approach aimed to fill in the information that is lacking concerning the
modifications in a small mammal bone assemblage under natural conditions, from the

moment of production as a collection of pellets to the moment their content is finally buried.

This study was conducted with a modern bone assemblage produced by a Barn Owl (Tyto
alba) in a natural environment (Burgos-Spain). Bone content and taxonomic representation
was analysed in wolle pellets and in the sediment formed by the remains coming from the
disintegration of pellets. Standard small mammal taphonomic methods were used to
conduct these analyses. Subsequent habitat and climatic reconstructions were performed
using two methods (habitat weighting method and bioclimatic model), used commonly to
make paleoenvironmental reconstructions with fossil small mammals, in order to evaluate

the quality of the biological signal in each stage.

6
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Results showed that as modifications advanced from the pellet stage to the within-sediment
stage, significant changes took place in bone representation and breakage, interfering with
a correct identification of the predator. On the other hand, digestion features were not

altered enabling a correct identification of the predator.

Most importantly, habitat and climatic reconstructions were equally accurate whether
pellets, disaggregated pellets or sediment were used for this purpose. In each case, a correct
interpretation of habitat types and climate were obtained based on the taxa identified in the

bone assemblages.
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Introduccién

Los fosiles son el resultado del proceso de fosilizacion y su conservacion y origen siempre
han sido materia de gran interés. Por ello, para comprender el registro fosil el paleontélogo
ruso Ivan Efremov, en 1940 acufia el término Tafonomia para designar la disciplina que
estudia “la transicion de los restos organicos desde la biosfera a la litosfera”. En la
actualidad la Tafonomia se describe como la disciplina de la Paleontologia que estudia
todos los aspectos relacionados con la formacion del registro fésil y su objetivo es explicar
las modificaciones que éste ha experimentado durante los procesos de produccién y
fosilizacion (Fernandez-Lo6pez, 1984, 2000, 2001).

En el proceso de fosilizacion, participan una serie de agentes tafondmicos (alterativos o
conservativos) que modifican los elementos que constituyen el registro fosil (Fernandez-
Léopez, 1988, 1989, 2005, 2006). Es por ello que el estudio tafonémico es uno de los
primeros pasos para el desarrollo de investigaciones no solo en la Paleontologia, sino
también para diferentes areas de la ciencia en las que se ven implicados restos y/o sefiales
fosiles y donde la formacion de los yacimientos sea relevante para las interpretaciones,

como por ejemplo en Estratigrafia, Sedimentologia o la Arqueologia.

La tafonomia de micromamiferos ha cobrado gran importancia, ya que tanto la
Paleobiologia.(Paleoecologia y Paleobiogeografia), como la Biocronologia se “sirven” de
este tipo de fauna para realizar sus interpretaciones, sobre todo en investigaciones del
Cuaternario, donde la presencia de fosiles de ciertas especies de micromamiferos sugiere
una edad aproximada para los sedimentos en los que se encuentran, asi como un clima y
habitat determinado para el momento de formacion del yacimiento (e.g. Fernandez-Jalvo,
1992). Toda esta informacion entregada por los micromamiferos se basa en el actualismo,
donde por un lado se considera que las especies del pasado presentaban las mismas
caracteristicas y costumbres que las actuales y por ende estarian estrechamente ligadas a
las condiciones especificas de su medio externo. Por otro lado, esta el hecho de que los
ambientes analogos a los actuales se conocen desde el Cretacico (Horrell, 1991).

Sin embargo, los fosiles no siempre poseen la misma cronologia que los sedimentos que
los contienen ni la misma ubicacion de produccion, por lo que el analisis tafonémico es
imprescindible para que las interpretaciones inferidas a partir de los fdsiles de
micromamiferos sean validas.

Las asociaciones de micromamiferos son originadas mayoritariamente por depredacion

(Mellet, 1974; Andrews, 1990), por lo que el depredador genera las primeras

13
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modificaciones en los restos de sus presas. Esto repercutira luego en el comportamiento de
los elementos producidos frente al ambiente de deposicion. Sumado a esto, el
comportamiento del depredador puede seleccionar especies de la comunidad bioldgica
original dependiendo de su comportamiento de caza, por lo que es necesario identificar el
depredador, con el fin de considerar estos sesgos en las interpretaciones paleoecoldgicas.
Asi, la Tafonomia de micromamiferos esté dirigida en primera instancia a identificar el
productor de la asociacidn, a partir de las modificaciones producidas en los restos de las
presas (Andrews, 1990), y en la valoracion del sesgo asociado a dicho productor.

Pese a que la depredacion consta de una parte inicial, muy corta en la formacion de las
asociaciones de micromamiferos, gran parte de las investigaciones relacionadas con la
tafonomia de micromamiferos estan dedicadas a este agente tafonémico en concreto, ya
que las modificaciones relacionadas con la depredacién son multiples y complejas.
Ademas, gran parte de las modificaciones ocasionadas por depredacion tienen efectos tanto
fisicos como quimicos en los elementos susceptibles de conservacion (Dauphin et al., 1988,
1997; Denys et al., 1996; Fernandez Jalvo et al., 2002), por lo que influyen directamente

en el proceso de fosilizacion, desde sus primeras etapas.

En el esfuerzo de conocer el comportamiento de los depredadores y como son las
modificaciones ocasionadas en los restos de las presas, se han realizado diversos estudios
actualistas. Este tipo de investigaciones tienen como objetivo principal comprender los
procesos actuales para conocer como estos han ocurridos en el pasado (Behrensmeyer,
1978.Andrews y Evans, 1983; Andrews. y Cook, 1985; Denys, 1985, 1986; Andrews,
1990; Denys et al., 1987, 1995, 1992; Hernandez-Fernandez, 2001, 2006; Fernandez-Jalvo
etal., 2002, 2014; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2003; Andrews y Whybrow, 2005). Basado
en el actualismo, en Paleontologia se asume que los factores climaticos del pasado pueden
ser inferidos a partir del estudio de las asociaciones de mamiferos fosiles (Weerd y Daams,
1978; Andrews et al., 1979; Artemiou, 1984; Bonis et al., 1992; Andrews, 1995) dado que
el clima impone una serie de habitats que, a su vez imponen una estructura a la comunidad
(Hernandez-Fernandez 2001 y bibliografia).

Asi, este tipo de investigacion ha suministrado gran parte del cuerpo de conocimientos
bésicos para toda interpretacion  paleoecoldgica, paleobiogeografica y

paleobioestratigrafica.
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1. Interés de la investigacion

Las asociaciones fosiles de micromamiferos han sido constantemente consolidadas como
un indicador paleocliméatico adecuado, ya que la relacion entre este tipo de fauna y su
ambiente est& bien documentada (Stoddard, 1979; Avery, 1982; Daams y Meulen, 1984;
Sesé, 1991, 1994; Meulen y Daams, 1992; Montuire et al., 1997, Montuire, 1999;
Hernandez-Fernandez y Peldez-Campomanes, 2003). Sin embargo, es necesario realizar
andlisis tafondmicos antes de cualquier interpretacion paleoecoldgica y paleoambiental ya
que tanto los fésiles como las asociaciones de micromamiferos pueden estar sujetos a la
intervencion de procesos postdeposicionales e importantes modificaciones producidas por
diversos agentes de alteracion tafonomica (Denys, 1985, 1986; Fernandez-Lépez, 1989;
Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1992).

La depredacion es el agente tafonémico productor de asociaciones mas frecuente ya que
los depredadores colectan, producen y agrupan los restos de sus presas, ya sea en los
excrementos o0 en los restos regurgitados. Asi, el depredador es el primero en introducir
modificaciones a los elementos constituyentes de dichas asociaciones (Andrews y Evans,
1983; Denys, 1985, 1986; Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992, Fernandez-
Jalvo et al., 2002, 2016). El depredador no solo modifica los restos de las presas por su
actividad (masticacion, digestion, etc.), si no que con su comportamiento puede introducir
restos de especies en habitats que no les corresponden o generar una abundancia relativa
mayor de una especie en particular por su preferencia de consumo. Asi, es cémo la
informacion ecol6gica proveniente de las especies que conforman una asociacion puede
conducir a interpretaciones erréneas.

En este aspecto, la metodologia sistematizada por Andrews (1990) ha supuesto un gran
paso en esta area, utilizando el actualismo para comprender y describir las modificaciones
generadas por diferentes depredadores de micromamiferos, a traves del estudio de los restos
de sus presas. La identificacion del depredador productor de la asociacién permite conocer
tanto la naturaleza de la asociacion como hacer inferencias paleoecoldgicas y
paleoambientales, ya que posibilita la contrastacion de las interpretaciones obtenida a partir
de las especies de micromamiferos con la entregada por el depredador. Ademas, a través
de la etologia de los distintos depredadores es posible discriminar los sesgos por
comportamiento del depredador tales como seleccion en la caza y también ayudar en caso

de que la asociacién de micromamiferos represente una asociacion mezclada, ya que el
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depredador puede servir de punto de referencia para averiguar el grado de las diferencias

ambientales existentes entre las especies que componen la asociacion.

El rasgo secuencial y progresivo de las modificaciones producidas por digestion es el mejor
indicio de depredacion dada que es una alteracion exclusiva y caracteristica de los
depredadores (Andrews, 1990; Denys, et al., 1995; Fernandez-Jalvo,1992). Esto porque las
demas modificaciones, como la proporcién de elementos esqueléticos, fractura, pérdida de
elementos anatomicos, pueden ser producidos por otros mecanismos de alteracidn
tafondmica. Asi, la digestion hasta el momento es el Unico criterio, para identificar el
productor de una asociacion, que no es replicable por un entorno natural o por otros

mecanismos de alteracién tafonémico.

En esta tesis se abordaran aspectos relacionados con la depredacién. Esta investigacion
busca aportar informacion relevante a través de estudios actualistas con dos trabajos con
enfoques diferentes. El primero se centra en la experimentacion controlada en laboratorio,
mientras el segundo aborda el estudio actualista en un ambiente natural. Ambos estudios
constituyen un instrumento para plantear y resolver problemas tafonémico-

paleoecoldgicos.
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2. Objetivos del estudio

El objetivo general de esta tesis es incorporar nueva informacion, relativa a las asociaciones
de micromamiferos y las modificaciones bioestratindmicas de los elementos que las
componen, a traves de estudios actualistas.

Tambien, establecer una nueva herramienta para la identificacion de la depredacion en
quirdpteros, contribuyendo asi a las interpretaciones tafonémico-paleoecoldgicas.

Para ello se han establecido los siguientes objetivos especificos.

2.1.Estudio actualista en ambiente controlado
-Obtener modificaciones en los elementos anatémicos de micromamiferos, simulando la
accion del jugo gastrico en el laboratorio a través de la accién acido-enzimatica.
-Comprobar si las modificaciones producidas por digestion en quirdpteros, posee rasgos
identificables equiparables a otros micromamiferos cuyas modificaciones por digestion son
conocidas (roedores, soricidos).
-Describir el comportamiento diferencial de los elementos anatdmicos de micromamiferos
frente a diferentes enzimas.
-Generar una posible secuencia de modificacion por digestién en elementos craneales de
quirdpteros.
-Articular la informacion inédita sobre la modificacion por digestion en quirdpteros, a la
informacion existente acerca de los demas grupos de micromamiferos.
-Aplicar la informacion nueva sobre las modificaciones por digestién en quirdpteros a
yacimientos fésiles para contrastar la informacion obtenida como indicativa de depredacion
de quiropteros y asi, consolidar las modificaciones obtenidas en laboratorio como una

nueva herramienta de interpretacion tafonémico-paleoecoldgica.

2.2.Estudio actualista en ambiente natural
-Indagar sobre los aspectos tafonomicos bioestratinomicos de las asociaciones de
micromamiferos, aplicando la metodologia habitualmente empleada para el estudio
tafondmico de asociaciones fosiles, a una asociacion actual de micromamiferos ain en

formacion.
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-Confrontar la informacion obtenida de estudio tafonémico de egagrépilas enteras, con la
obtenida de un sedimento, formado por la disgregacién de egagrépilas antiguas de la misma
asociacion en formacion.

-Constatar cambios en el valor interpretativo de la asociacion a causa de las modificaciones
tafondmicas bioestratindmicas, tanto en relacion a la interpretacion ecoldgica, como con la
identificacion del depredador productor de la asociacion.

-Comprobar si las asociaciones de micromamiferos producidas por juveniles (nidos),
responden de manera particular y reconocible en las asociaciones, o si por el contrario
representa a un problema en cuanto a la identificacion del depredador productor de la
asociacion, conduciendo asi a errores de interpretacion paleoecoldgicas y paleoclimaticas.
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3. Estructura del trabajo

La estructura de este trabajo se basard en entregar los conceptos basicos méas generales
sobre tafonomia, para luego introducirnos en los rasgos puntuales de la tafonomia de
micromamiferos que se abordaran en esta tesis.

En el capitulo 11 de antecedentes, se hara una introduccion a la tafonomia, su definicién y
conceptos basicos y las aportaciones de los principales investigadores de la disciplina.

En el capitulo 111. Métodos y técnicas aplicada al estudio, contendra dos apartados, uno
para cada trabajo realizado en esta Tesis Doctoral. EI primero consta de la metodologia
utilizada para llevar a cabo un experimento controlado en laboratorio sobre los efectos de
la digestion en los elementos anatomicos actuales de quiropteros. Esta metodologia se vera
complementada y aplicada en el Capitulo 1V.

El segundo apartado, tendrd relacion con la metodologia empleada en el estudio
tafondmico-paleoecoldgico de asociaciones de micromamiferos. Se hard énfasis en los
procesos bioestratindmicos, sobre todos los involucrados con la depredacion. Estos
aspectos metodoldgicos se veran aplicados luego en el capitulo V.

El capitulo IV Corresponde a un estudio actualista experimental, en un entorno controlado,
de los efectos de la digestion sobre los restos de quirdpteros. Por ello, se hara una pequefia
introduccién y antecedentes especificos para este trabajo. También se especificaran
cuestiones metodoldgicas que ameritan ser mencionadas para un mejor seguimiento y
comprension de todos los pasos y procesos involucrados en el experimento. Posteriormente
se expondran los resultados, discusion y conclusion de las pruebas experimentales llevadas
a cabo para definir uno de los protocolos (inédito) utilizado en el experimento.
Posteriormente se presentaran los resultados del experimento, y la aplicacion de esos
resultados en diferentes yacimientos fosiles. El capitulo finalizara con la discusion y
conclusiones especificas de todo el experimento.

En el Capitulo V consiste en un estudio actualista en un entorno natural que abordara los
efectos de las modificaciones bioestratindmicas, ocurridas en la etapa inicial de la
formacion de un yacimiento. Asi, se ha aplicado la metodologia ampliamente utilizada para
el estudio tafondmico de las asociaciones fosiles de micromamiferos, a una asociacion
actual que se aplicara separadamente a dos conjuntos (egagropilas y sedimento) de la
misma asociacion para indagar en las modificaciones en las etapas iniciales de

modificacion. Esta investigacion esta relacionada directamente con la identificacion del
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depredador productor de la asociacion, principal herramienta de interpretacion del método
empleado. Ademas, se indaga en problematicas ain no resueltas respecto a las asociaciones
producidas por aves rapaces.

Al igual que el capitulo 1V, contendra una introduccion con antecedentes propios. El
capitulo finalizara con los resultados y la discusion y conclusion especifica para este
capitulo.

El siguiente capitulo corresponde a las conclusiones generales, donde se hara puntualizaran
todas las conclusiones y las nuevas herramientas aportadas por esta investigacion para el
estudio e interpretacion tafondmico-paleoecolégica de las asociaciones de

micromamiferos.
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Capitulo II

Tafonomia: definicién y conceptos bésicos

1.Definmicién

2.Consideraciones tafonémicas basicas
3.Alteraciones tafonémicas bioestratinémicas
4. Tafonomia de micromamiferos
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1atonomia: definicion v conceptos bdsicos

1. Definiciéon

En 1940 el paleontdlogo ruso Ivan Antonovich Efremov propuso el término Tafonomia
(del griego taphos, enterramiento; y nomos, leyes) para designar la disciplina que permite
conocer los procesos de enterramiento, fosilizacion y formacion de los yacimientos. Esta
disciplina tiene sus origenes en la preocupacion por la escasez y sesgo que presentaba el
registro fosil que ya habia planteado Darwin en 1859 en su capitulo On the imperfection of
the geological record. Algunos trabajos paleontolégicos posteriores a Darwin ya
contemplaban el andlisis de las condiciones en las que los restos organicos pasaban a formar
parte de la litésfera (Abel, 1912; Deecke, 1916; Wasmund, 1926 por ejemplo). Sin
embargo, es Efremov (1940, 1953) quien plantea los principios y fundamentos basicos de
la Tafonomia, otorgdndole la responsabilidad del sesgo y “pérdida de informacién” a los
procesos que intervienen sobre los restos de animales antes de su enterramiento, mientras
los procesos post-enterramiento eran los responsables de la conservacién. Asi, mientras
mas rapido fuesen enterrados los restos y antes se iniciasen los procesos de sustitucion de
la materia organica, mas probabilidad de fosilizar tendrian dichos restos.

Desde entonces el objetivo principal de los estudios tafonémicos, fue dar respuesta al por
qué de la parcialidad del registro fosil. Se desarrolla la concepcién de la fosilizacion como
un proceso intrinsecamente destructivo y selectivo, generando un registro fosil incompleto
donde algunos agentes actian a modo de filtro produciendo pérdida y disminucion de
informacion bioldgica de los elementos constituyentes mas fréagiles. (Olson, 1958; Jhonson,
1960, 1962; Lawrence, 1968, 1979; Shipman, 1981; Behrensmeyer y Kidwell, 1985; Brett
y Baird, 1986; Kidwell y Behrensmeyer, 1988; Wilson, 1988).

Tasch (1965) fue uno de los primeros en argumentar la posibilidad tedrica de la eliminacion
de esta “laguna de informacion” del registro fosil mediante la aplicacion de algunos
conceptos de la teoria de la informacion, adaptandolos a la Tafonomia para explicar el
proceso de fosilizacion. Asi, la fosilizacion podria pasar a ser entendida como una
“transmision de informacion de la biosfera a la litosfera”. Muchos autores siguieron por
esta linea de investigacion (Lawrence, 1968; Beerbower and Jordan, 1969; Hanson, 1980;
Behrensmeyer and Kidwell, 1985), sin embargo, este nuevo enfoque, mas que resolver los
problemas existentes, sirvid para evidenciar la ambigiedad de algunos conceptos y

métodos de la Tafonomia. No es hasta los trabajos de Sixto Fernandez Lopez (1982 al
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2013), que se alcanza un planteamiento distinto. Este autor realiza un desarrollo tedrico de
la evolucion tafondmica o Tafonomia evolutiva (Fernandez-Lopez, 1982, 1984, 2001,
2005, 2013) basandose tanto en la teoria evolutiva de Darwin como en principios de la
teoria de sistemas y de la informacion. A lo largo de su trabajo Fernandez-Lopez propone
nuevos postulados tafondmicos y un modelo alternativo de fosilizacion (Fernandez-Lopez,
1989, 1991, 2001, 2005) y ha analizado y aclarado tanto los aspectos metodologicos de la
Tafonomia (Ferndndez-Lo6pez, 2005) como los conceptos bésicos, tanto paleontoldgicos
como tafonémicos. Asi, ha definido con precision conceptos ya existentes y ha sumado
otros nuevos (Fernandez, Lopez 1984, 1986, 1990, 1991a), todo esto dentro del marco de
la teoria de la evolucién tafondémica, otorgandoles con esto todas las caracteristicas para
consolidarlos como conceptos cientificos (Fernandez-Lépez, 1982, 1984, 1989, 1991a,
2005; Fernandez-Lopez et al., 2002). Sumado a esto, Ferndndez-L6pez también ha resuelto
incongruencias y discrepancias respecto de los objetivos y problematica de la disciplina,
confiriéndole de un cuerpo de conocimiento, metodologia y marco conceptual solidos, por
lo que hoy en dia es posible posicionar a la Tafonomia como una disciplina cientifica dotada
de todos los componentes de un sistema conceptual (Fernandez-Lo6pez, 1988).

Bajo este nuevo enfoque, cambia por completo nuestro entendimiento del registro fosil,
desde su naturaleza y produccidn, hasta la forma en la que debemos enfrentar su analisis y
estudio. Actualmente entendemos que los restos a los que Ilamamos fésiles no tiene
necesariamente naturaleza orgéanica y su origen no esté intrinsecamente relacionado con la
muerte de organismos del pasado, por lo que se le denomina de manera mas adecuada con
el término produccion. Luego de dicha produccion, comienza la fosilizacion, entendida
como un proceso de transformacion de la informacion que implica un incremento de la
informacion tafonomica y no pérdida de informacion paleobioldgica (Fernandez-Lopez,
1991b, 1995). Esto permite alejarnos de la antigua interpretacion del registro fésil como un
conjunto de entidades bioldgicas del pasado que han experimentado un cambio de estado,
perdiendo parte de su informacion a causa de procesos destructivos, para abrir paso a
comprender el registro fésil como algo completo, formado por todos y cada uno de los
fésiles que lo constituyen, pese a la su inherente parcialidad respecto de las entidades
bioldgicas que han existido a lo largo de la historia de la Tierra. (Fernandez-Lépez, 1986,
1999).

Finalmente, la Tafonomia puede describirse de manera méas precisa como un subsistema

conceptual de la Paleontologia, que aspira a explicar los procesos por los cuales el registro
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fosil ha sido producido y qué modificaciones ha experimentado. Su objetivo de estudio son
los fosiles, entendidos como restos y/o sefiales observables (directa o indirectamente) que
fueron producidos por entidades biolégicas del pasado o por entidades previamente
conservadas (Fernadndez-Lo6pez, 1986, 1991b, 1995, 2001).

Dentro de la Tafonomia, muchas subdisciplinas o sistemas de clasificacion han sido
propuestos (Fig. I 1). Hoy se distinguen dos subdisciplinas: La Bioestratinomia y la
Fosildiagénesis; dénde la primera se ocupa de las modificaciones ocurridas antes del
enterramiento y la segunda de las modificaciones post-enterramiento. Ambas
subdisciplinas son consideradas en dos sentidos diferentes en su campo de aplicacion. En
el primero, se considera un tipo de proceso o ambiente de fosilizacién, mientras que en el
segundo es considerado como una fase o etapa de fosilizacion.

El limite del campo de aplicacion de cada una de estas subdisciplinas no estuvo bien
definido desde un principio y no es hasta el 2002, con el trabajo de Fernandez-Lopez y
Fernandez-Jalvo, que se analizan los diversos significados de los términos utilizados para
describir las subdisciplinas de la Tafonomia (Figura I. 1) y se determina el limite méas
adecuado, con el fin de resolver la ambigliedad existente.

En esta tesis se presentaran estudios acerca de las modificaciones ocurridas en la etapa pre-
enterramiento. Asi, como fase o etapa de la fosilizacion, consideramos a la Bioestratinomia
como la disciplina que se ocupa el estudio de los procesos ocurridos y las modificaciones
experimentadas por los restos o sefiales en el intervalo de tiempo/fase comprendido entre
su produccion y su entierro inicial. Como un tipo de proceso o ambiente de fosilizacién, las
modificaciones bioestratindmicas incluyen procesos fisicos, mecanicos o sedimentarios,
tales como la biodegradacion, desarticulacion, abrasion, transporte, dispersion,
clasificacion y resedimentacion (Lawrence, 1968; Fernandez-L6pez, 1986, 1999, 2000;

Fernandez-Lopez y Fernandez-Jalvo, 2002).
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Muerte/
Produccién Inicio Inicio Fin
biogénica enterramiento exhumacion Fin enterramiento  exhumacién ~ Hoy
Citas
Fosilizacion Lyell, 1833
Fosilizacion Orbigny, 1849
Fosilizacion Deecke, 1923
Biostratinomia Fosilizacion Weigelt, 1927
L . Fosilizacion
Acumulacion ramiento T
(concentracion) (transporte y sedii ion) s Efremov, 1940
diagénesis)
Tafonomia
51isis Fosil diagenesis s 9
°e Fosildiagénesis Miiller, 1951; 1963;
Biostratinomia 1979
Fosilizacion (Tafonomia)
Biostratinomia | Fosildiagénesis Lawrence, 1968;
Tafonomia 1971; 1979
Biostratinomia Dmgc.p“‘.%
Meteorizacion Rolfe y Brett, 1969
Tafonomia
Prefosilizacion Fosilizacion o fosil
Biostratinomia diagénesis Seilacher, 1973
Tafonomia
Sedimentacion I Diagénesis I |Sedimentacion II|  Diagénesis II .
Seilacher, 1984
Tafonomia
; : ; sosn s Fernandez Lopez
Biostratinomia Fosildiagénesis ’
. g 1984; 1988 1989;
Tafonomia 2000
gia Biostratinomia I Diagénesis Behrensmeyer y
Tafonomia Kidwell, 1985
Necrolisis

Biostratinomia 1

Fosil diagénesis |Biostratinomia 2

Fosil diagénesis

Wilson, 1988

Tafonomia
Necrdlisis Prefosilizacion | Biostratinomia Fosilizacion Meteorizacion
Biostratinomia | Fosil diagénesis Fosil diagénesis Seilacher, 1992
Tafonomia
Fosilizacion Dauphin ef al., 1994;
Tafonomia | Diagénesis 1999

Figura I. 1. Diferentes sistemas de clasificacion y limites establecidos por distintos autores

para interpretar el proceso de fosilizacién. Tomado de Fernandez-Lépez y Fernandez-Jalvo
(2002).
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2. Consideraciones tafonémicas basicas

En la naturaleza la materia es limitada, por lo que lo normal es que la materia organica se
disocie en sus compuestos elementales (nitrogeno, carbono, calcio, fosforo etc) de modo
que estos se “reciclen” a través de los procesos naturales que dan lugar a 10s ciclos
biogeoquimicos del carbono, nitrdgeno, calcio, etc. Pese a esto sabemos que este proceso
no siempre ocurre dado que existen agentes que entran en “conflicto” con el proceso normal
bloqueandolo, ralentizandolo o creando barreras entre los procesos y los elementos
susceptibles de ser afectados, favoreciendo con ello la conservacion. Existen, por ejemplo,
agentes que bloguean los procesos fisicos y quimicos que dan lugar a la descomposicion,
que constituye uno de los mecanismos mas importantes en los ecosistemas, ya que de este
proceso se desprende el reciclado de los nutrientes, devolviéndolos al suelo (Abel y Melillo,
1991; Aerts, 1997).

Llevada esta informacion al campo de la Tafonomia, sabemos que los elementos
producidos por entidades bioldgicas del pasado pueden ser destruidos o no. De no ser
destruidos, estos experimentaran modificaciones en su composicion, estructura y/o
ubicacion espacio-temporal antes de ser registrado en los materiales de la litésfera. Por ello,
nace la necesidad de definir cada uno de estos tipos de entidades y los mecanismos de
alteracion por los cuales éstos han sido modificados. El esfuerzo de conceptualizacion de
la Tafonomia como ciencia dotada de su propia ldgica interna y de la creacion de una
terminologia propia, separar de los términos bioldgicos, se deben a los trabajos de Sixto
Fernandez-Lopez, por lo que haremos un resumen de los conceptos basicos en los que se

ha fundamentado esta tesis, siguiendo a este autor.

Entidades tafonémicas

Como ya se ha mencionado, los fésiles no son entidades bioldgicas del pasado que han
experimentado un cambio de estado, ni poseen necesariamente naturaleza organica. Asi,
utilizamos el término entidad tafonomica y/o entidad conservada, como ‘“cualquier
evidencia de una entidad bioldgica del pasado” (Fernandez-LOpez, 2000) que esta

determinada no so6lo por sus propiedades originales, sino también por su ambiente
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(Fernandez-Lopez, 1984, 1986). Entre las entidades tafonomicas podemos distinguir:
entidades producidas, entidades registradas y entidades obtenidas.

Las entidades paleobioldgicas dan origen a las entidades producidas (restos o sefiales) a
través de la produccion biogénica. Estas, y no las entidades paleobiol6gicas, son las
entidades tafondmicas que se encuentran en la fase inicial del proceso de fosilizacion y
alteracion tafonomica y pueden llegar a ser destruidas. Si el proceso de fosilizacion ha
propiciado su registro en la litésfera, obtendremos entonces una entidad registrada. Esta,
constituye la evidencia observable (observada o no) de las entidades paleobioldgica y del
proceso de alteracion tafondmicas. Las entidades obtenidas, en cambio, son las entidades
registradas que hemos evidenciado u observado, en otras palabras, los fosiles a los que
hemos tenido acceso (Fernandez-Lo6pez, 1981, 1988, 1991 a, b, 1999, 2000).

La produccion biogénica es el término para describir el proceso por el cual las entidades
paleobioldgicas han dado origen a entidades tafonomicas. Sin embargo, las entidades
tafondmicas, también pueden generar nuevas entidades tafondmicas. A este proceso se le

ha denominado produccidn tafogénica (Fernandez-Ldpez, 1991a).

La entidad tafonomica elemental corresponde al elemento tafondmico o elemento
conservado y constituye la entidad de minima complejidad o categoria en la jerarquia
tafondmica (Fernandez-Lopez, 1986). Una de las entidades de nivel superior de
organizacion mas estudiadas, son las asociaciones conservadas. El término asociacion aqui
empleado, se refiere a "un grupo de fosiles que se encuentra en el mismo nivel
estratigrafico, a menudo con una connotacion también de extension geogréfica localizada™
(Bates y Jackson, 1987). Asi, una asociacion conservada, es un grupo de elementos, de uno
0 mas taxones, que interactian entre si e influyen o estan influenciados por su medio
externo, por lo que la asociacion conservada mas su medio externo constituyen un
Tafosistema (Fernandez-Lépez, 1984).

La asociacion conservada, ademas de describirse por la presencia de una composicion
taxonomica concreta, se caracteriza por tener unas determinadas propiedades estructurales,

tales como tamario, densidad, diversidad, distribucién geogréafica y estructura temporal.

Factores de conservaciéon

Los elementos que componen cualquier asociacion conservada tendran mayor o menor

durabilidad que otro ante diferentes ambientes. Sin embargo, la conservacion de un fosil

28



1atonomia: definicion v conceptos bdsicos

estd determinada por varios factores y no es sélo por las propiedades intrinsecas de los
elementos. Asi, un elemento tafonémico debe ser interpretado teniendo en cuenta: 1)
factores paleobioldgicos o las propiedades intrinsecas de la entidad biologica que dio origen
al elemento tafondmico. 2) las condiciones en que se produjo el elemento tafonémico o
factores de produccién. 3) todos los factores relacionados con el medio externo y que no
guardan relacion con los dos primeros. Estos son los factores tafondémicos, que
corresponden a cualquier componente del ambiente externo capaz de actuar directamente
sobre las entidades tafondmicas, elementales o supra-elementales.

Asi, aunque las propiedades fisicas de los elementos son un factor que interviene en el
proceso de fosilizacion, seran los factores tafondmicos los que determinen la composicién
y estructura de los fosiles desde su produccion hasta su estado actual y, por o mismo, son
los causantes del incremento la informacion tafonémica (Fig. 1. 2) (Fernandez-Lopez, 1986,
1995, 2000).

| Modificacion tafonémica y retencion diferenci>

—
ENTlDAh

ENTIDADES ENTIDADES ENTIDADES -
PALEOBIOLOGICAS PRODUCIDAS . CONSERVADAS - REGISTRADAS

ENTIDADES
OBTENIDAS

.......................................

Comunidad Asociacion producida Asociacion conservada Asociacion registrada |Asociacion obtenida
Poblacioén biolégica | Poblacion producida Poblacién conservada Poblacién registrada | Poblacién obtenida

Organismo, Elemento producido Elemento conservado Elemento registrado Elemento obtenido

parte, etc.

Factores

Factores de produccion Fact tafonémi Factores

paleobiolégicos (muerte y/o aciores 1alonomicos de observacién
reallzacmn) PRI 1] |||”|||||||””[|”|

...ummllllIIIIIIII|||||||||||||||||“|""I“II“I ””H Informacion tafonomica
e AT TN RRTIATIRTVERNRINITS

Figura I. 2. Modelo de fosilizacion entendida desde el planteamiento sistemista y
evolucionista. La fosilizacion es un proceso que no implica pérdida o disminucion de la
informacidn paleobioldgica y es capaz de incrementar la informacién tafondmica, ya que
los factores tafondmicos no son necesariamente destructivos. Desde este punto de vista, la
fosilizacion es un proceso no-paleobiolégico y el registro fosil ha sido producido por
entidades paleobioldgicas o bien por otras entidades tafondmicas preexistentes. Asi, el
registro fosil esta construido por las entidades conservadas que han tenido mayor eficiencia
durante la alteracion tafonomica (Fernandez-Lopez, 2000).
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3. Alteraciones tafonémicas bioestrainémicas

Durante la fosilizacion, los elementos conservados reaccionan a su entorno, tanto a los
factores fisicos, quimicos y bioldgicos del entorno local, como a las interacciones con otros
elementos conservados. A causa de esto, se transforman, adquieren nuevos estados de
conservacion y se ajustan a las nuevas condiciones del medio, o bien, se destruyen cuando
estas condiciones exceden su limite de tolerancia (Fernandez-Lépez, 1995). Asi, la
alteracion tafonémica es el proceso de interaccion de las entidades tafondmicas con el
ambiente externo cuyo resultado es el cambio o la modificacion y no necesariamente la
destruccion o deterioro los elementos de menor durabilidad (Fernandez-Lopez, 1984,
Skelton, 1993: 574).

A partir del analisis tafondmico de las modificaciones encontradas en los fosiles es posible
interpretar cuéles fueron las alteraciones tafondémicas sufridas y los mecanismos que
pudieron haber dado lugar a esas alteraciones. Dado el enfoque de esta tesis, se expondran
a continuacion un resumen de las alteraciones tafondmicas que tienen lugar en la fase
bioestratindbmica y que comunmente afectan a las asociaciones de micromamiferos, dado

el enfoque de esta tesis.

3.1. Descomposicion de la materia organica
La descomposicion de sustancias organicas por la accion de organismos vivos es el proceso
mas comun en los sistemas bioldgicos y la actividad de diversos organismos puede actuar
como agente alterativo. Sin embargo, son los microorganismos e insectos detritivoros o
saprofagos y la depredacion/carrofieo los agentes mas importantes durante las primeras

etapas de alteracion tafonomica.

Dentro de los microorganismos, los principales descomponedores son hongos
microscopicos, algas, protozoos, nematodos y bacterias. La actividad y abundancia
microbiana esta condicionada por las caracteristicas del ambiente externo, como la
temperatura, la humedad, el pH o la disponibilidad de oxigenos (Mueller, 1975; Child,
1995a). Algunos de estos microorganismos tienen la capacidad de modificar su
metabolismo ante este Gltimo componente, realizando la descomposicion en ausencia de

oxigeno, en lo que se conoce como descomposicion anaerobia.
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Los suelos son considerados los ambientes mas diversos desde el punto de vista microbiano
en la Tierra, sin embargo, en el contexto tafonoémico la propia flora intestinal también debe
tenerse en cuenta, dado que contribuye a la descomposicion de la materia organica de los
cadaveres durante la produccion biogénica (Bell et al., 1996). También los parasitos o
simbiontes pueden acelerar la descomposicion de la materia organica de sus huéspedes.

La descomposicion aerobia y anaerobia pueden presentarse de forma sucesiva, segin se
encuentre en la etapa bioestratinomica o fosildiagenética, ya que antes del enterramiento la
descomposicion suele darse en condiciones oxigenadas, pero una vez hayan sido enterrados
los restos, la falta o nula disponibilidad de oxigeno propicia la descomposicion anaerobia.
No obstante, ambas formas de descomposicion pueden presentarse de forma simultanea
durante la etapa bioestratindmica, pues en el interior de los cadaveres habra un ambiente
carente de oxigeno, presentando descomposicion anaerobia, al tiempo que las partes

expuestas estan descomponiéndose aerdbicamente.

Es importante destacar que los productos resultantes de la descomposicion microbiana,
como el anhidrido carbonico y sulfhidrico, bicarbonato, amoniaco y aminas, también
condicionan el pH y Eh del ambiente externo. Por ello, también pueden intervenir como
agentes de alteracion de otros restos, pues provocan cambios quimicos en el sedimento o
en el ambiente (Child, 1995a; Piepenbrink, 1989;). Asi, es posible que ocurra la
modificacion en disponibilidad de oxigeno, aumento o disminucién del pH, propiciando la
precipitacion de ciertos minerales (Barner, 1968; Piper y Codespoti, 1975; Froelich et al.,
1988; Ingall et al., 1993). También ciertos &cidos liberados y sustancias producidas por la
descomposicion, como los taninos y &cidos fenolicos, tienen un efecto curtiente en los
tejidos blandos, inhibiendo la autolisis enzimatica y la accion microbiana. Otras como la
cadaverina y los acidos hamicos, o la propia alteracion del pH del medio por acidos
organicos, pueden actuar como toxinas o tener un efecto antibiético afectando a los
microorganismos descomponedores como las bacterias (Benoit y Starkey 1968; Ladd y
Butler 1969; Voigt 1988; Goodwin y Zeikus 1987; Butterfield 1990).

La descomposicion por microorganismos puede verse retardada o acelerada por la
intervencion de diversos factores, tanto endégenos como ambientales, que aminoran o
inhiben los procesos de biodegradacion. Actualmente conocemos bien algunos tipos de
conservacion excepcional de la materia organica entre los cuales se encuentra la

momificacion, la saponificacion o las inclusiones en ambar, por ejemplo. En la
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momificacion los restos organicos pueden permanecen conservados tanto por una
temperatura alta constante y baja humedad relativa, como a causada de las baja
temperaturas constantes, como en el permafrost de Alaska o Siberia (Guthrie, 1990;
Goodman et al., 1979; Moll et al., 2001). Otros ejemplos de restos momificados son los
encontrados en los yacimientos de Rancho La Brea (California) y Pampa La Brea (Talara,
Pert) conservados en asfalto (Stock, 1929; Howard, 1930; Lemon y Churcher, 1961;
Seymour, 2010).

Los vertebrados (mamiferos, reptiles, aves etc.) poseen un aparato digestivo que modifica
el alimento ingerido para facilitar la absorcién de los nutrientes en el intestino. Para ello,
se combinan procesos mecanicos (masticacion, deglucion, motilidad intestinal, etc.) y
quimicos (acidos y enzimaticos) que rompen las moléculas organicas complejas en
moléculas facilmente asimilables por el organismo. Estos procesos tienen lugar en
diferentes fases y en distintas zonas del aparato digestivo. Por esto, su estudio como proceso
tafondmico es complejo y una serie de mecanismos de alteracion tafondmica
(biodegradacidn, disolucion, desarticulacion, distorsion, etc.) deben ser investigados para
la interpretacion de su accion, dado que méas de un proceso tafonémico (descomposicion
aerobia y/o anaerobia, suelos &cidos, etc.) puede dar origen a modificaciones observadas

en los fosiles que han sido originados por depredacion.

Como ya se ha mencionado anteriormente, en el proceso quimico de la digestion, se
produce la transformacion de las moléculas organicas complejas, en moléculas mas
sencillas para que sean facilmente absorbibles por el intestino. Las reacciones quimicas
mas importantes en la digestion son las de hidrolisis, favorecidas por enzimas presentes en
los jugos digestivos. Asi, los hidratos de carbono se convierten en monosacaridos como la
glucosa, las grasas se rompen en acidos grasos y glicerina, y las proteinas se transforman
en aminoacidos. Sin embargo, no todos los restos son digeridos con igual facilidad, por lo
que los desechos regurgitados o excretados por animales suelen presentar restos organicos,
sobre todo, si las presas ingeridas corresponden a artropodos, pequefios mamiferos o aves
cuyas partes anatomicas pueden ser ingeridas completas. Estos restos organicos se
encontraran parcialmente descompuestos, por lo que, la depredacion también puede ser

tratada como agente tafonomico.
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Los restos organicos encontrados en los desechos de los animales corresponderan a los de
mayor estabilidad frente a la descomposicion (queratina, quitina, lignina, exina etc.), como
plumas, pelos, huesos, élitros y polen. Sin embargo, en la depredacion, la descomposicion
de los componentes organicos también estara condicionada por el modo de ingestion del
depredador. Las egagrépilas regurgitadas por aves rapaces, por ejemplo, contienen los
restos organicos que no han sido digeridos en la primera porcion del aparato digestivo, dado
que estas presentan una digestion incompleta. Estas, pueden ingerir las presas o sus partes
anatémicas completas, mientras que los carnivoros y herbivoros mastican multiples veces
los restos antes de ingerirlos, fragmentandolos y aumentando su superficie relativa de

exposicion, lo que favorece a los procesos de biodegradacién y disolucion.

La descomposicion no biolégica de la materia organica y de caracter netamente ambiental,
también ha sido estudiada. Por ejemplo, los suelos con pH alcalinos y los rayos UV también
han sido considerados como un agente de alteracion tafondmica que produce
descomposicion de la materia organica, especificamente descomponiendo el colageno de
los elementos 6seos produciendo modificaciones como la exfoliacion (pérdida de tejido
superficial), agrietamiento (hendiduras en la superficie dsea sin pérdida aparente de tejido)
y la descamacion (desprendimiento de pequefios fragmentos o “escamas”, en la capa mas
externa del hueso) (Behrensmeyer, 1978; Bromage, 1985; Tuross et al., 1989a; Berry et al.,
1989; Andrews, 1990; Child, 1995a; Collins, 1995; Collins et al., 1995, 2002; Fernandez-
Jalvo et al., 2002; Trueman y Martill, 2002).

La hidrolisis no biologica del colageno puede ocurrir, catalizada por iones de hidrégeno e
hidroxilos (Collins et al, 1995) presentes en el ambiente, pero este proceso es mucho mas
lento que la hidrolisis de colageno mediada por enzimas. El colageno mineralizado (6seo)
posee mayor resistencia y es mas estable que el colageno no mineralizado (Lees, 1989;
Child, 1995a; Trueman y Martill, 2002; Landis y Jacket, 2013). En el hueso seco, las
moléculas pequefias como el agua pueden penetrar en los espacios intercristalinos del
colageno mineralizado (Child, 1995a). Sin embargo, estos espacios son demasiado
pequefios para permitir el paso de moléculas méas grandes (como por ejemplo, las enzimas
excretadas por los microorganismos) y para que el colageno esté disponible (Lees, 1989;
Landis y Jacket, 2013). Por esto, la disolucién de la fraccion mineral seria un requisito
previo para que la biodegradacion ocurra (Collins et al., 1995). Los cristales de apatita 6sea

y las fibras de colageno gozan asi de un estado de proteccion mutua, proporcionando una
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mayor estabilidad a ambos componentes (Trueman y Martill, 2002;). Sin embargo, el
colageno es particularmente sensible a la hidrolisis alcalina (Berry et al., 1989; Andrews,
1990; Fernandez-Jalvo et al., 1998, 1992, 2002; Fernandez-Jalvo, 1992, 1995; Trueman y
Martill, 2002), por lo que, en ambientes carentes de microorganismos descomponedores,
puede producirse deterioro del coldgeno bajo ciertas condiciones, como en ambientes
karsticos o suelos volcanicos basicos, por ejemplo, provocando descamacion en la
superficie de los huesos y agrietamiento en el mosaico en la dentina y las raices de los
dientes. EI esmalte en cambio, no presenta modificaciones observables, dado que este no

posee colageno en su composicion.

Varios autores han expuesto huesos de mamiferos a la intemperie para describir su estado
frente al paso del tiempo (Voorhier, 1969; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975, 1978;
Andrews, 1990; Tappen, 1994; Andrews y Whybrow, 2005). Algunos de estos autores
atribuyen las modificaciones observadas en los elementos tafondmicos a causas
ambientales, abarcando agentes fisicos y quimicos que operan tanto en la superficie como
dentro del suelo (Behrensmeyer, 1978:153), mientras que para otros, las causas
comprenden Gnicamente a los agentes fisicos como los rayos ultravioleta, el viento, la lluvia
y los cambios de temperatura, que actian mientras los elementos conservados se encuentran
en la fase bioestratindmica de la fosilizacion (Andrews, 1990:10; Andrews y Whybrow,
2005).

Behrensmeyer (1978) dentro de sus observaciones describe modificaciones como la
pérdida de material organica y la destruccion de la matriz organica (especificamente
perdida de colageno, Trueman et al., 2004). Como ya hemos mencionado, en la naturaleza,
la descomposicion de la materia organica durante la fase bioestratinomica se lleva a cabo
mayoritariamente por organismos. Por ello, en primera instancia, al realizar el analisis
tafondmico de los elementos tendriamos que demonstrar o refutar, a través de la evidencia,
que las modificaciones encontradas responden a la destruccién de materia organica por
factores ambientales bioestratindmicos, como la radiacion ultravioleta. Esto ya habia sido
sugerido en los afios 80 por Bromage (1985) y Tuross et al. (1989a), que apuntan a los
rayos UV como responsables de descomponer las fibras de colageno de la superficie dsea
de los elementos producidos. Las condiciones en ambientes aridos y semiaridos, en general,
son desfavorables para el crecimiento microbiano masivo, (Vega Avila et al., 2010;

Mamilov y Dilly,, 2002;) y estos se encuentran mayoritariamente asociados a parches de
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vegetacion, por lo que la mayor parte del suelo descubierto es carente en microorganismos
descomponedores (Schlesinger & Pilmanis 1998; Gonzalez-Polo & Austin 2009). Estos
podrian constituir ambientes donde podria ocurrir la descomposicion de la materia organica
atribuible a los rayos ultravioleta. Un ejemplo de esto es el caso de los estudios de las
modificaciones en una carcasa actual de camello después de 10 afios de exposicion en el
desierto, cerca de Abu Dhabi (Emiratos Arabes Unidos) realizados por Andrews y
Whybrow (2005). Estos autores observaron el efecto desigual del deterioro en costillas que
se encontraban parcialmente enterradas en la arena durante varios afios. La arena habria
protegido la porcidn enterrada de la costilla de la exposicion directa al sol, pero no de los
cambios de temperatura y humedad. Asi, estos autores proponen que la exposicion a los
rayos UV es lo que produce las modificaciones reportadas por Behrensmeyer (1978), como
el agrietamiento y la exfoliacion. Sin embargo, Andrews (1990), también observo el mismo
tipo modificacidn en la superficie 6sea expuesta a la intemperie, donde los huesos habian
estado protegidos de la radiacion ultravioleta por la vegetacion o enterrados en suelos
biol6gicamente activos. Asi, tanto el agrietamiento, la exfoliacién y la descamacion,
ocasionados por pérdida o descomposicién del colageno, parecen ser modificaciones
producidas por diversos agentes y/o procesos tafondmicos, por lo que distinguir entre las
modificaciones provocadas por los rayos UV, de las ocasionadas por otros procesos no es

sencillo.

3.2. Degradacion de la materia inorganica
Los fendomenos de disgregacion o desintegracion de los componentes microestructurales de
los elementos conservados pueden ser llevada a cabo por una serie de agentes tafonémicos
y mecanismos de alteracién tafondmica diferentes, que deben ser estudiados para explicar
las causas de las modificaciones que observamos en los elementos tafondmicos obtenidos.
Los componentes minerales, primarios, mas frecuentes en los restos esqueléticos de los
organismos son la calcita, el aragonito, el apatito y el 6palo. El fosfato célcico, en forma de
apatito, es uno de los componentes del esqueleto osificado de los vertebrados (Fernandez-
Lopez, 2000). El desgaste erosivo, la disolucion, la eliminacion y la corrosion
bioestratindmica de los restos mineralizados y los tejidos mas resistentes, puede ser llevada
a cabo por la accion de varios agentes tafondmicos. Los organismos, ya sea por medios

mecanicos y/o por la actuacion de acidos organicos u otros productos de su metabolismo
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son capaces de producir una serie de modificaciones. Los herbivoros y carnivoros, sobre
todo carrofieros, pueden producir arafiazos, estrias, rasgufios, muescas y cortaduras por la
accion de roer, morder o masticar los elementos conservados. Los herbivoros como los
venados, los antilopes, las ovejas y las vacas, mastican huesos para ingerir minerales que
son deficientes en su dieta (Sutcliffe, 1973; Brothwell, 1976). Los roedores también pueden
roer los huesos para el mismo fin, (Laudet y Fosse, 2001), sin embargo, también pueden
realizar esta accion para desgastar sus incisivos de crecimiento continuo (Brain, 1981). Esta
accion produce multiples estrias paralelas, que coinciden con el ancho de los incisivos que
permite su identificacion (Tong et al., 2008), e inclusive la pérdida de fracciones de los
elementos tafondmicos, como las diéfisis de los huesos largos, por ejemplo (Maguire et al.
1980; Andrews 1990; Andrews y Amour Chelu, 1998; Laudet y Fosse 2001).

También los restos regurgitados o excretados por mamiferos carnivoros y aves rapaces,
suelen presentar evidencias de corrosion quimica y pérdida de componentes inorganicos, a
causa de la digestion dado que los acidos gastricos atacan el esmalte y la porcion mineral
de los huesos y la dentina (Andrews, 1990; Denys et al., 1995; Fernandez-Jalvo et al., 2014,
2016; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016).

La destruccion de partes blandas por accion de insectos puede afectar fisicamente a los
tejidos mineralizados después de varios meses de su actividad (Ellison 1990; Haskell et al.,
1997). Los microorganismos que viven en el suelo también pueden descomponer el tejido
6seo mediante la desmineralizacion general o la destruccion focal. Los algas, hongos y
liquenes, son muy abundantes en la naturaleza y su accién suele tener efectos en la
degradacion de la estructura del tejido 6seo (Piepenbrink, 1989; Fernandez-Jalvo, 1992;
Fernandez-Jalvo et al. 2002; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016). La actividad metabolica
de los liquenes, al igual que en las rocas, puede producir cambios quimicos en el hueso
colonizado (Barker y Banfield, 1996; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016). Las algas,
pueden actuar en ambientes subaéreos y subacuaticos, sin embargo, los hongos ademas
pueden actuar a la intemperie. Estos con capaces de segregar sustancias para disolver la
matriz mineral del hueso (Hackett, 1981; Piepenbrink, 1989; Grupe y Dreses Werringloer,
1993; Hawksworth y Wiltshire, 2011), Las modificaciones observadas por estos
microorganismos son corrosion, hoyos, perforaciones y marcas de disolucion. En el caso
de algunas especies de hongos, se han observado delgados tineles concéntricos de unas

8um de diametro, (Armor-Chelu y Andrews 1996, ver Fig. 11.16 para los tuneles y Fig.
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11.17 para las hifas fungicas), sin embargo, la accion fungica todavia es dificil de identificar

(Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016).

En los diferentes ambientes continentales, el mineral 6seo se puede descomponer por
cambios quimicos, tanto por sustitucion idnica como por procesos de corrosion y disolucion
(Piepenbrink, 1989; Lyman, 1994a; Fernandez-Jalvo et al., 2002).

Tal y como se mencion6 anteriormente, los productos resultantes de la descomposicion de
la materia organica por parte de microorganismos condicionan el pH y Eh, provocando
cambios quimicos en el entorno que pueden afectar a los elementos conservados. La
desintegracion gradual de la fraccién mineral de los huesos por agentes quimicos del suelo
(corrosién) puede afectar tanto a los restos esqueléticos enterrados, como los que se
encuentran sobre el sustrato. Los medios extremadamente acidos alteran en gran medida
los tejidos mas mineralizados como el esmalte (Lyman, 1994a; Armor-Chelu y Andrews
1996; Fernandez-Jalvo et al., 2014). Sin embargo, en contacto con sedimentos de pH 4 los
huesos ya presentan modificacion por corrosién (Andrews, 1990) y en las turberas, por
ejemplo, los componentes fosfaticos suelen disolverse y dan lugar a restos mas fragiles o
flexibles (Fernandez-Lépez, 2000).

Los elementos conservados también pueden modificarse a causa de la recristalizacion
isomérfica o heteromdrfica, por un cristal de mayor tamafio, como por ejemplo, la
formacion de brushita luego de la disolucion de la hidroxiapatito, en medios &cidos
(Herrmann y Newesely, 1982; Piepenbrink, 1989; Child, 1995b). Los cristales laminares
de brushita son sustancialmente mas grandes que los de hidroxiapatita, por lo que ocurre la
modificacion microestructural e incluso de la morfologia de los elementos conservados,
que conduce al agrietamiento de los tejidos 6seos y la disociacidn de las estructuras 6seas
como las osteonas. Estas condiciones acidas, ocurren con frecuencia durante la putrefaccion
de los cadaveres, por lo que la recristalizacion por la formacion de brushita puede ocurrir
con frecuencia en una etapa temprana de la descomposicién. Ademas, la brushita es soluble
en agua, por lo que los elementos conservados que presenten esta alteracion tafonémica,

pueden sufrir su descomposicion progresiva una vez enterrados (Piepenbrink, 1989).
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Otros procesos como la hidrdlisis quimica y la pérdida de sustancias solubles (lixiviacién),
también degradan los restos esqueléticos produciendo la disgregacion de sus componentes
microestructurales  (maceracion natural). Estos suelen ser taxonomicamente
indeterminables una vez disgregados (fibras, esférulas, escamas y granulos), pero pueden
actuar como particulas sedimentarias de igual composicion mineraldgica que los restos
esqueléticos a partir de los cuales han sido generados, y pueden influir como agentes
tafondmicos reguladores de los procesos de fosilizacion (Fernandez-Lopez, 1999; Andrews
y Whybrow, 2005).

3.3. Abrasion de los elementos tafondmicos

La abrasion es la accion erosiva (friccion) de materiales sélidos ejercida sobre la superficie
de los elementos conservados que resulta en la pérdida de materiales superficiales. Suele
ser debida al impacto que ejercen sobre ellos las particulas transportadas por el agua o el
viento, aunque también podemos encontrar erosion ocasionada por el hielo, por ejemplo.
Esta accidn erosiva puede darse también por el rozamiento entre los propios elementos
conservados que son removidos. Por esto el principal agente por los cuales se produce la
abrasion de los elementos conservados es la corriente, ya sea hidraulica o eolica,
unidireccional u oscilatorias, que produce abrasion a través del transporte de particulas o
de los propios elementos conservados.

Las modificaciones observables en la superficie externa de los elementos conservados, a
causa de la abrasion puede ser, redondeamiento, superficie pulida, relieves positivos
desgastados y/u obliterados), o bien desgaste de una porcién de su superficie, adquiriendo
una faceta de desgaste (Miller, 1979; Fernandez-Jalvo and Andrews 1992; Fernandez-
Lopez, 1999; Fernandez-Jalvo et al., 2014; Fernandez-Jalvo and Andrews, 2016). Sin
embargo, el analisis de estas modificaciones tiene que ser efectuado con cautela, para no
incurrir en errores de interpretacion, dado que el redondeo y el pulido son modificaciones
que pueden ser producidas mas de un proceso o agente tafondmico. Asi, a pesar del hecho
de que la digestion y la abrasion tienen origenes diferentes e implican distintos agentes y
procesos (quimicos y fisicos respectivamente), las modificaciones (redondeo y pulido)
producidos pueden ser dificiles de distinguir (Fernandez-Jalvo et al., 2014; Fernandez-
Jalvo y Andrews, 2016).

38



1atonomia: definicion v conceptos bdsicos

Los efectos de la abrasion varian segun diferentes factores, como el tipo de sedimento,
donde las particulas mas finas y angulosas producen pulido (la accion del viento
transportando arena fina) y redondeo (accion del limo con arcilla o la grava transportados
por el agua) mas rapidamente (Shipman y Rose, 1988; Andrews 1990; Ferndndez-Jalvo y
Andrews, 2003, 2016). Ademas de los factores extrinsecos, también son importantes las
propiedades estructurales y el comportamiento de los elementos conservados. Varios
experimentos han demostrado que el efecto de la abrasion serd diferente segun el estado
del elemento 6seo (fresco, seco, degradado) o si se trata de un fosil (Martill, 1990;
Behrensmeyer, 1991; Fernandez-Jalvo y Andrews 2003). También, los elementos
conservados con microestructura de grano mas fino y mas compacta son mas resistentes a
la abrasién en comparacién con microestructura de grano grueso y alta porosidad
(Fernandez-Lopez, 1999). Otros factores como el patrén de agrupamiento de los elementos
conservados, que también pueden condicionar los resultados de la abrasion. Esto tiene
relacion con la energia del medio y la forma de los elementos conservados, que condicionan
su comportamiento, donde los elementos esféricos son mas resistentes a la abrasion que los
discoidales (Fernandez-Lépez, 1999), aunque tienen menos probabilidad de permanecer
protegidos por agrupamiento, mientras que los discoidales o cénicos pueden producir
agrupamiento imbricado o en punta de flecha, quedando alguno de los elementos protegidos
de los efectos de la abrasion. Asi, para el andlisis tafondmico de la abrasion hay que tomar
una serie de consideraciones y realizar un estudio acabado, dado que, tanto el medio como
el elemento condicionan los efectos del proceso de abrasion. Por ejemplo, las arenas finas
producen mayor abrasion en huesos frescos que en los huesos secos (Fernandez-Jalvo et
al., 2014).

3.4. Distorsion de los elementos tafonomicos
La distorsion tafondmica corresponde a cualquier cambio en la forma, tamafio, estructura
y/o textura de un elemento tafondmicos, debido al esfuerzo mecanico (Fernandez-Lopez,
1999). Las modificaciones mas comunes a causa de la distorsién son las grietas, fisuras,
rasgufios y las fracturas. Durante la fase bioestratindmica, estas modificaciones son
producidas mayoritariamente por agentes biolégicos, pudiendo ocurrir por acciones como

la depredacidn, el carrofieo y el transito de los animales sobre elementos conservados que
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se encuentran sobre el sedimento. Asi, en los fosiles es relativamente comUn observar

rasgufos, estrias, fisuras y fracturas como efecto del pisoteo, mordeduras o masticacion.

Varios organismos generan distorsiones caracteristicas en los huesos, como las hienas que
rompen e ingieren fragmentos de huesos, los grandes felinos muerden las epifisis de los
huesos largos produciendo perforaciones, fisuras y hendiduras de variado grosor y
profundidad (Brain, 1981; Cruz-Uribe, 1991; Lyman, 1994a; Dominguez-Rodrigo, 1995;
Borrero et al., 2005), las aves rapaces diurnas desgarran sus presas rompiendo huesos
(Andrews, 1990; Montalvo y Tallade, 2009) o los seres humanos que descarnan la presa
con diferentes tipos de herramientas de piedra (Shipman y Rose 1984).

Puede ser dificil de distinguir el agente tafondmico a partir de las modificaciones. El
pisoteo, por ejemplo, es uno de los principales agentes de modificacion de los elementos
conservados en ambiente continentales, produciendo estrias, fracturacién y fragmentacion,
en funcion de la litologia del sedimento. Sin embargo, la distorsion se produce por la
friccion de los huesos contra los sedimentos, por lo que las modificaciones generadas por
pisoteo pueden confundirse con marcas de corte de herramientas de piedra (Shipman y
Rose 1984; Andrews y Cook 1985). Se han realizado varios experimentos, obteniéndose
asi los criterios para distinguir ambas modificaciones, donde las marcas por pisoteo son
generalmente menos profundas, méas cortas y mucho mas abundantes, con una distribucion
en haces que aleatoriamente afectan la superficie del elemento conservado, con poca o
ninguna relacién con areas de tendon o union muscular (Behrensmeyer et al., 1986; Olsen
y Shipman, 1988; Lyman, 1994a; Fiorillo, 1989; Dominguez-Rodrigo et al. 2009;
Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016).

Otros procesos como el transporte y los cambios de parametros ambientales, como la
temperatura y humedad relativa, pueden intervenir o causar distorsiones bioestratinémicas.
Los rasgufios y la fracturacion de los elementos pueden darse por el choque o impacto con
particulas y/u otros elementos tafonomicos desplazados por el agua o el viento (Andrews,
1990). En este caso, no solo la energia del medio tendra influencia sobre la probabilidad,
el tipo y la intensidad de las modificaciones, si no que la forma, el tamafio y la estructura
de los elementos también influiran, por ejemplo, en la probabilidad y el grado de
fracturacion (Behrensmeyer, 1975). Los elementos de microestructura mas densa,
compacta o de grano mas fino suelen tener mayor durabilidad frente a la fracturacion

(Fernandez-Lopez, 1999). Los cambios de temperatura y humedad producen
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modificaciones como el agrietamiento y fracturacion en la superficie externa de los restos
6seos. Como ya se comento en el apartado anterior (3.1. Descomposicion de la materia
orgénica) el patron de agrietamiento y el tipo de fractura despenderan de factores
relacionados al estado de los elementos conservados, y el porcentaje de materia organica
que contiene, dado que los huesos frescos muestran un tipo de fractura (espiral) que difiere
de los patrones de fracturacion de los huesos deteriorados, que han perdido materia
orgdnica o que han sido mineralizados. Sin embargo, las fluctuaciones bruscas de
temperaturay humedad propician la contraccion/expansion de los diferentes tipos de tejidos
gue componen los huesos. A altas temperaturas pueden aparecer fracturas perpendiculares
a la alineacion preferente de las fibras de colageno en el tejido, debido a la retraccion de
las fibras de colageno (Fernandez-Lopez, 1999). También en huesos saturados de agua o
expuesto a ambientes con alta humedad, puede producir la aparicion de grietas por el secado
rapido de los elementos, ya sea por cambio de humedad relativa, por evaporacion por

aumento de las temperaturas o ambas.

3.5. Desplazamiento de los elementos tafonémicos

Inmediatamente después de su produccion, biogénica o tafogénica, los elementos
tafondmicos pueden desplazarse por la energia del medio externo. Cuando estos
desplazamientos ocurren durante la fase bioestratindmica de la fosilizacion se le denomina
necrocinesis (Fernandez-Lépez, 1984, 1990). El desplazamiento, llevado a cabo por
diversos agentes tafondmicos, puede producir una serie de cambios en la disposicion de los
elementos, afectando su ubicacion espacial por dispersion o su posicion mecanica,
orientacion e inclinacion por reorientacion. Ademaés, también afecta a las asociaciones
conservadas, pudiendo cambiar su patron de agrupamiento y su composicion y estructura
por desarticulacion, dispersion o reagrupamiento de los elementos que la componen.

En los ambientes continentales, subaéreos y subacuaticos, es muy comun que ocurran
desplazamientos verticales hasta que los elementos alcanzan una posicion de equilibrio.
Los movimientos gravitacionales en superficies topograficas inclinadas organizan los
restos por peso y forma a lo largo de la pendiente. Sin embargo, en ambiente subacuéticos,
los elementos, ademas, pueden desplazamientos ascendentes y descendentes, ya sea por las
propias caracteristicas de los elementos (presencia de cavidades, hueso neumatizado,
presencia de vejiga natatoria) (Wolff, 1973; Korth, 1979; Tintant, 1984; Maeday Seilacher,
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1996; Fernandez-Lopez, 1997) o por modificaciones tafondmicas, como la descomposicién
0 desecacion, que les confiere a los elementos conservados nuevas propiedades como la

flotabilidad positiva (Fernandez-Lopez, 1999).

Teniendo en cuenta que la desarticulacion de los componentes esqueléticos por
biodegradacion suele ser relativamente rapida, tanto en ambientes subaéreos como
subacuaticos, la presencia de esqueletos articulados o la presencia de las partes
desarticuladas en la posicion de produccion (produccién tafogenica), suele ser utilizada
como un indicador de enterramiento rapido, baja/nula energia del medio y/o anoxia que
impiden la accién destructiva de los organismos bioturbadores, depredadores y carrofieros.
Estos dos dltimos pueden producir el desplazamiento de los elementos anatémicos de un
mismo individuo luego de la produccién, dado que son capaces de desarticular partes de
las presas para desplazarse con ellas y consumirlas en resguardo o bien alimentar a sus crias
en cubiles (Sutcliffe, 1970; Andrews, 1990; Selvaggio y Wilder, 2000). Asi, las
proporciones de los elementos esqueléticos de los individuos consumidos, estara alterada
desde la produccion por el comportamiento de los depredadores/carrofieros. Ademas, el
pisoteo que llevan a cabo muchos vertebrados superiores o la actividad de los organismos
bioturbadores, también son capaces de desplazar algunos restos que se encuentren
apoyados sobre el substrato, alterando la disposicion espacial de los elementos (Hill, 1979;
Beherensmeyer, 1975; Fiorillo, 1989; Andrews, 1990; Lyman, 1994a; Andrews y
Whybrow, 2005).

La desarticulacion y posteriores desplazamientos verticales de los elementos también
pueden ser causados por agentes ambientales, como la accion gravitatoria o la actuacion de
corrientes, hidraulicas o eolicas, que producen desplazamiento por deslizamiento,
rodamiento, saltacion o suspension de los elementos conservados. Cuanto menor sea el
tamafio y densidad de los elementos, antes seran desplazados sobre el substrato. Sin
embargo, hay que considerar que la forma y las caracteristicas de cada elemento también
influenciaran la rapidez con la que estos elementos empiezan el desplazamiento, que puede
resultar en su dispersion (Wolff, 1973; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975; Korth, 1979;
Hanson, 1980; Coard y Dennell, 1995; Cheme-Arriaga et al., 2012; Montalvo et al., 2012).
La dispersion implica el desplazamiento de los elementos conservados desde una localidad
hasta otra geograficamente distante, modificando asi su ubicacion y distribucion geografica

(Hill 1979; Fernéndez-Ldpez, 1997). La presencia de prominencias y ornamentaciones
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superficiales pueden actuar como anclas, incrementando la estabilidad mecanica de los
elementos que estan apoyados sobre el substrato. Ademas, los elementos con formas finas
y elongadas son mas hidro o aerodinamicos y por lo mismo para las corrientes es mas
dificiles iniciar su movimiento evitando o retarddndose asi la dispersion (Voorhies, 1969;
Wolff, 1973; Dodson, 1973; Behrensmeyer, 1975; Andrews, 1990; Lyman, 1994a; Terry,
2004; Arcos et al., 2010; Fernandez-Lopez, 1999; Montalvo et al., 2012).

La diversidad de cualquier asociacion conservada puede verse disminuida si alguno de sus
componentes es dispersado a otras areas (Sutcliffe, 1970; Andrews, 1990). Sin embargo, la
dispersion puede dar lugar también a la asociacidn de elementos transportados de distintos
ambientes, produciendo asociaciones mezcladas, con alto valor de diversidad, inclusive
maés altos que cualquiera de las asociaciones originales (Korth, 1979; Andrews, 1990;
Fernandez-Lopez, 1999). Una asociacion es una asociacion mezclada si sus elementos
constituyentes corresponden a dos 0 mas entidades biologicas de ambientes diferentes. Por
ello es importante detectar las asociaciones mezcladas, para investigar el grado de las
diferencias ambientales correspondientes a sus elementos (Fernandez-Ldpez, 1984).

Respecto a la dispersion y el proceso de transporte, los elementos tafondmicos seran
autdéctonos en una localidad, region o cuenca sedimentaria si estan en el lugar, region o
cuenca sedimentaria donde han sido producidos (Fernandez-Lopez, 1990). Asi, por
ejemplo, los restos excretados o regurgitados por mamiferos carnivoros y aves rapaces, que
cazan sus presas en un area distante al area de deposicién (reposaderos, nidos o cubiles),
no son considerados aloctonos. Seran aloctonos los elementos tafondmicos que han sido
transportados a otra localidad geograficamente distante u otra region o cuenca sedimentaria
después de ser producidos (Tintant, 1984). La condicién de autoctono/aléctono inferida a
partir del analisis tafondémico no son Gtiles como dato paleobiogeografico o biocronolégico,
ya que como hemos dicho, guarda relacion con la produccion del elemento tafonémico, y
no con la distribucion de los taxones productores. En esos casos sera necesario distinguir
entre taxones démicos y adémicos, siendo démicos los taxones cuyos fésiles han sido

registrados en el lugar o area donde vivieron (Fernandez-Lo6pez, 1990, 1999).

Durante el transporte, los elementos sufriran una serie de modificaciones, comentadas ya

en abrasion y distorsion, como fracturas, pulido y redondeamiento, pudiendo sufrir,
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ademas, seleccion y clasificacion (Voorhies, 1969; Dodson; 1973; Wolf, 1973; Boaz y
Behrensmeyer, 1976; Kort, 1979). Estas seran entonces evidencias claves para detectar
elementos incorporados, por dispersion, a las asociaciones registradas. Sin embargo, la
pérdida, el transporte o la destruccion de los elementos tafonémicos que componen una
asociacion, son procesos mas dificiles de valorar/interpretar, dado que en ningun caso
podemos realizar un anélisis tafondmico a partir de evidencia negativa. Existen varios
criterios que pueden ser empleados, como la coexistencia de restos y sefiales de actividad
biologica, que pueden confirmar el caricter démico de los organismos productores. Los
valores altos en la proporcion de elementos esqueléticos pares, o la alta representacion
anatomica de elementos de diferente tamafio, que componen el esqueleto de un mismo
individuo, podra ser empleado para excluir procesos de seleccion por transporte. También
la abundancia de ciertos elementos esqueléticos, puede ser diagndéstico de la intervencion
de la dispersion, dado que algunos elementos suelen dispersarse antes, como vertebras,
costillas y pelvis, a los que pueden unirse escapulas y falanges (Voorhies, 1969; Wolf,
1973; Fernandez-Jalvo, 1992; Montalvo et al., 2012).

El desplazamiento también puede dar lugar al reagrupamiento, donde los elementos se
desplazan, agrupandose u ordenandolos de modo diferente a como fueron producidos
(Fernandez-Lopez, 1997). Los patrones de agrupamiento seran asi, indicativos de la
dinamica de los fluidos y la accidn de las corrientes que han actuado durante la necrocinesis.
Sin embargo, los diferentes patrones de agrupamiento dependeran, sobre todo, de la forma
de los elementos conservados. Asi, los elementos planos y discoidales tienen a agruparse
de manera imbricada indicando la direccion de la corriente, mientras los alargados, conicos
y cilindricos tienden a rodar, orientando su largo maximo perpendicular a la corriente
pudiendo agruparse en forma de “T”, o en punta de flecha (Futterer, 1978).

También los animales son capaces de provocar reagrupamiento con su comportamiento, ya
sea por su desplazamiento (pisoteo) o actuando como depredadores o carrofieros. Pueden
desplazar y agrupar partes esqueléticas de presas en lugares concretos como cubiles, nidos
y cuevas que utilizan para resguardarse o alimentar a sus crias o bien por marcaje de su
territorio, reagrupando los restos presentes en sus excrementos (Andrews y Evans, 1983;
Andrews, 1990; Mondini, 2000). Las cuevas Yy cubiles ademas pueden servir de abrigo para
mas de un tipo de depredador, contemporanea o estacionalmente (Andrews, 1990; Mondini,

2000; Toomey, 1994; Marin-Monfort et al., 2016). Las aves rapaces ingieren sus presas y
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luego se desplazan, expulsando sus restos no digeridos en forma de egagropilas en sus
reposaderos o nidos, reagrupando los restos sin destruirlos. Por esta razon se las considera
uno de los principales responsables de producir grandes concentraciones/asociaciones de
micromamiferos (Mellett, 1974; Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992), junto
con los medios fluviales (Wolff, 1973; Korth, 1979). La fosilizacion de los elementos
reagrupados puede dar lugar a asociaciones mezcladas complejas de interpretar, sobre todo
desde el punto de vista paleoecolédgico (Andrews, 1990, 2000; Dominguez-Rodrigo, 1994,
1995; 2001; Selvaggio y Wilder, 2001).
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4. Tafonomia de micromamiferos

Los micromamiferos comprenden un grupo informal, sin validez taxonémica, que ha sido
establecido a partir del factor tamafio (Delany, 1974; Bouliére, 1975). Asi, este grupo
incluye a mamiferos que no sobrepasan los 5 kg. de peso, como los roedores, liebres,
conejos, topos, musarafias y murciélagos. Existen, no obstante, dificultades en incluir a
todos los representantes de los grupos antes mencionados, en especial por los roedores
sudamericanos de gran tamafio y peso muy superior a los 5 kg.

El origen de los restos de pequefios mamiferos en el registro fosil comienza a ser de interés
recién en la segunda mitad del siglo XX, sobre todo a partir de los afios 60, cuando
comienzan a generalizarse las técnicas de lavado-tamizado para la recuperacion de los
restos de microvertebrados fésiles, especialmente en sedimentos continentales.

La tafonomia de micromamifero creci6 en interés dado el gran valor interpretativo que
poseen, pues ademas de buenos indicadores de la edad de la asociacion de la que provienen,
constituyen una herramienta de gran valor para las interpretaciones paleoambientales
(Fernandez-Jalvo, 1996; Hernandez-Fernandez, 2001, 2006; Sesé, 2005, 2011; Fernandez
etal., 2009; Reed y Denys, 2011; Gomez Cano et al., 2013, entre otros). Esta utilidad radica
en caracteristicas bioldgicas que combina aspectos como altas necesidades metabdlicas,
movilidad limitada por su pequefio tamafio, alta tasa reproductiva y evolutiva, en su
mayoria. Asi, gran parte de los micromamiferos son altamente sensibles a los cambios
ambientales, por lo que viven en condiciones climaticas precisas y muchas especies
muestran rangos de distribucion geogréafica limitados ocupando un reducido nimero de
biotopos. Todo esto hace de sus fosiles una herramienta ventajosa para inferir
caracteristicas del clima y la vegetacion a partir del Cenozoico (Daams y van der Meulen,
1984; Sesé, 1991; Currie, 1991; van der Meulen y Daams 1992; Andrews, 1995; Montuire,
1996; Van Dam y Weltje, 1999; Fernandez-Hernandez, 2001; Avery, 2001, 2002;

Hernandez-Fernandez y Pelaez Campomanes, 2005; entre otros).

Los micromamiferos son fuente de alimento de una gran variedad de vertebrados con lo
que comparten su entorno, sobre todo, rapaces y pequefios carnivoros (Blanco, 1998;
Palomo et al., 2007; Walker et al., 2007; Napolitano et al., 2008). Los trabajos relacionados
con el conocimiento del comportamiento y dieta de los depredadores actuales de los

micromamiferos surgen antes y son numerosos, dado su interés para la Ecologia, sobre todo
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para el conocimiento de la fisiologia de los depredadores, aunque también para el
conocimiento de la lista faunistica de diferentes regiones (Reed y Reed, 1928; Southem
1954; Webster, 1973; Glue y Hammond, 1974; Mayhew, 1977; Morris, 1979; Yalden y
Warburton 1979; Yalden, 1985; Reinolds y Aebischer, 1991; Love et al., 2000; Gémez,
2005; Bekker et al., 2014 entre otros).

Esta informacidn ha sido de gran utilidad también para la investigacion tafonémica, dado
que, a través del andlisis de los fdsiles, pueden ser interpretadas las entidades
paleobioldgicas que le dieron origen y esta interpretacion sera mas precisa si conocemos a
dicha entidad histérica y las condiciones de produccion.

Al mismo tiempo, las condiciones de produccion pueden ser inferidas, al menos en parte, a
partir del analisis de las modificaciones que observamos en los fésiles. Basados en esta
premisa, el actualismo juega un papel importante, ya que muchos trabajos han aportado
informacidn para poder caracterizar a los depredadores a traves de las modificaciones de
los restos no digeridos o de los atributos de las asociaciones que producen (Denys, 1985;
Andrews, 1990; Denys et al., 1992; Montalvo et al., 2007; Montalvo y Tallade, 2009, entre
otros) Andrews, 1990; Schmitt y Juell, 1994; Denys et al., 1996a). También se han
realizado trabajos actualistas enfocadas en los procesos de alteracion tafondmica
postdeposicionales, que pueden modificar los elementos susceptibles de fosilizar, pero
parecen haber quedado rezagados ante los trabajos relacionados con la depredacién
(Voorhier, 1969; Hill, 1980; Behrensmeyer, 1975, 1978; Tuross, et al., 1989; Andrews,
1990; Fernandez-Jalvo y Andrews 2003; Terry, 2004; Cheme Arriaga et al., 2012;
Montalvo et al., 2012; Fernandez-Jalvo et al, 2014; Frontini y Vecchi, 2014; Boblit et al.,
2018).

4.1. Digestion
Como ya se ha mencionado (apartado 3. “Alteracion tafondmica bioestratinomica” de este
capitulo), el andlisis de la accion de la digestion es complejo, dado que diversos
mecanismos de alteracion tafonomica (biodegradacion, bioerosion, disolucion, etc) deben
ser investigados para afirmar que los resultados observables en los elementos conservados
corresponden a la digestion. Esto porque una serie de procesos tafonomicos
postdeposicionales pueden producir las mismas o alterar las modificaciones producidas por

digestion (descomposicion aerobia/anaerobia, exposicion a suelos acidos/alcalinos,
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transporte etc.) (e.g. Lyman, 1994a; Fernandez-Jalvo et al., 2002). Sin embargo, hasta
ahora, la digestion es el indicio mas directo de la depredacion, ya que es el Unico criterio
empleado en el andlisis tafonomico que dificilmente serd replicado con exactitud por el
medio externo. Los efectos de la digestién son el resultado de una combinacién de acido
clorhidrico y enzimas de los jugos gastricos, lo que produce dos efectos en los elementos
conservados: la modificacion superficial del elemento y la alteracion de su composicion
quimica. Esta Gltima ademés suele ser independiente de las modificaciones presentes en la
superficie de los elementos (Andrews y Ferndndez-Jalvo, 2012b). La modificacion mas
caracteristica en la composicién quimica, esta relacionada con P, Cay S, aunque también
afecta a otros elementos minoritarios (Sr, Mg, F, Cl, Zn, Al, Ba and Na) (Dauphin et al.,
1988, 1989, 1997, 2003, 2015; Dauphin y Denys, 1988, 1992; Denys et al., 1996b;
Dauphin, 1998; Dauphin y Williams, 2007).

El componente de acido de los jugos gastricos, provoca la corrosion y ataque quimico
afectando primero y mas intensamente a los tejidos mas mineralizados. Asi, la accion de la
digestion es progresiva y secuencial, por lo que las epifisis, &ngulos salientes y bordes de
fracturas son mas fuertemente afectados y el esmalte de los dientes es afectado primero y
mas fuertemente que la dentina y los huesos (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews,
1992; Denys et al., 1995). La abrasion, en cambio, afecta de forma idéntica a cualquier tipo
de tejido 6seo y redondea homogéneamente todo el elemento esquelético (Fernandez-Jalvo
et al., 2014). Las modificaciones superficiales por contacto con suelos con pH acido se
asemejan a las de la digestion, sin embargo, no tiene el caracter secuencial y progresivo de
la digestion, afectando aleatoriamente areas dispersas en la zona en que el elemento esta en

contacto con el sedimento.

Al contrario que en los mamiferos, las aves rapaces tienen una digestion incompleta,
restringida al estomago (proventriculo o el estomago glandular y la molleja o el estdmago
muscular — Smith y Richmond, 1972). Los restos no digeridos, como el pelo, plumas, élitros
y huesos son regurgitados en forma de bolas llamadas egagrdpilas. Estas son una clara
evidencia de la depredacion y a través de ellas podriamos inferir la entidad productora. Sin
embargo, las egagropilas son facilmente disgregadas en medios continentales (Andrews,
1990; Terry, 2004; Cheme-Arriaga et al., 2012) y los elementos producidos pasan asi a
estar sometidos a todo tipo de alteraciones tafondmicas durante el proceso de fosilizacion,

pudiendo producirse la destruccién o modificaciones de los elementos, asi como de la
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asociacion. Tras mencionar esto, es facil sefialar que cualquier tipo de estudio
paleoambiental, paleoclimatico o paleoecoldgico, basadas en fosiles de micromamiferos,
necesariamente debe ser precedido por estudios tafonémicos, para detectar cualquier
alteracion tafonémica que pueda llevar a errores de interpretacion (Andrews y Evans, 1983;
Denys, 1985; Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1995; Fernandez-Jalvo et al., 1998).

Uno de los ejemplos mas obvios de estudios tafondmicos obligados, son los analisis que
permitan diferenciar los fdsiles autdctonos de los aléctonos, detectando procesos de
transporte, resedimentacion o reelaboracion. Estos son requisito imprescindible si se quiere
reconstruir el ecosistema del pasado o realizar un estudio de caracter bioestratigrafico o
biocronoldgicos. Los estudios tafondmicos también deben ser realizados antes de cualquier
andlisis molecular o geoquimico, como colageno, isotopos de oxigeno o carbono, o
elementos traza, de elementos conservados que permitan inferir paleodietas,
paleotemperaturas y otras caracteristicas paleoambientales. Esto dado que las moléculas y
los elementos y sus proporciones, empleados como proxy, no estdn exentos de sufrir
alteraciones a causa del proceso de fosilizacion, por lo que podria conducir a resultados
poco fiables y, por ende, a interpretaciones erréneas (Dauphin et al., 1988, 1989, 2003;
Grupe y Pipenbrink, 1989; Tuross et al., 1989; Dauphin, y Denys, 1992; Smith et al., 1992;
Denys et al. 1996b; Dauphin, 1998; Fernandez-Jalvo et al., 2002; Erez, 2003; Domingo et
al., 2011). Finalmente, y muy importante, los estudios tafonémicos han de avalar resultados
obtenidos por datacién, descartando procesos de reelaboracion.

4.2. Origen y tipos de los yacimientos con micromamiferos
Existen basicamente dos tipos de yacimientos continentales de micromamiferos fdsiles,
donde se concentra la mayor parte de los registros: los yacimientos karsticos y los fluvio-
lacustres (Wolff, 1973; Korth, 1979; Behrensmeyer, 1987; Andrews, 1990; Behrensmeyer
y Hook, 1992; Terry, 2009).
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4.2.1. Tipos de yacimientos de micromamiferos

Yacimientos karsticos

Los sistemas karsticos, constituyen un tafosistema propio (Fernandez-Lopez, 1984) y es en
este en el cuél encontramos la mayor parte de los yacimientos fésiles con asociaciones de
micromamiferos, dado que muchos depredadores utilizan estos emplazamientos y, como
ya hemos comentado (en el apartado 3.5. Desplazamiento de los elementos tafonomicos),
estos pueden generar grandes concentraciones de restos de sus presas. Asi, los yacimientos
se localizan en fisuras karsticas de rocas carbonatadas o cuevas. Estas ultimas presentan
una mayor dimension, por lo cual pueden darse mecanismos de alteracion de los restos
distintos que los que se dan en fisuras de pequefio tamafio (e.g.Quintana, 2015), dado que
en las cuevas pueden intervenir distintos depredadores, incluso en ocupacion simultanea
(e.g. Selvaggio y Wilder, 2001). Los rellenos de cuevas volcénicas (e.g. Castillo et al.,
1996, 2001; Barberena et al., 2006) o de cuevas formadas en conglomerados (e.g. Nami y
Menegaz, 1991; Martin et al., 2015), son casos particulares, dado que no son yacimientos
kéarsticos, pero tienen la misma dindmica de produccion y apilamiento de restos que las

cuevas de origen Kkarstico.

Yacimientos Fluvio-lacustres

Los yacimientos de micromamiferos en ambiente fluvio-lacustres son mas frecuentes en de
Ilanura de inundacién (Bown y Kraus, 1981; Winkler, 1983; Maas, 1985; Badgley, 1986),
en charcas o los margenes de lagos (Martin Suarez, 1988; Agusti y Martin Suarez, 1984) o
en rellenos de canales abandonados (Behrensmeyer, 1987). Los margenes de lagos son
también ambientes donde se registran frecuentemente micromamiferos, siendo en algunas
partes mas frecuentes que en llanura de inundacién (Ruiz Sanchez, 1999; Alberdi et al.,
2001).

Otros tipos de yacimientos de micromamiferos

Otros tipos particulares de yacimientos con restos de micromamiferos son las
acumulaciones creadas por ciertos roedores (especies del género Neotoma y las especies
Erthizon dorsatum y Lagostomus maximus) que recogen los desechos de distintos

50



1atonomia: definicion v conceptos bdsicos

predadores y las concentran en lugares cercanos a sus madrigueras (Brain, 1980; 1981;
Betancourt et al. 1990; Hadly, 1999; Tomassini et al., 2019) Las paleomadrigueras, ademas
de toda la informacion aportada por la recoleccion de material bioldgico (hojas, polen,
ramas, heces, insectos, huesos) por parte de los roedores (Scott y Vogel 1992; Pearson y
Dodson 1993; Carrion et al. 1999; Holmgren et al. 2001; Rhode, 2001; Latorre et al. 2002),
pueden también contener los restos de sus habitantes (Voorhies, 1974, 1975; Tomassini et
al., 2019).

También se han reportado hallazgos del orden de miles de huesos recolectados por
hormigas granivoras actuales que transportaron los huesos a sus hormigueros (Shipman y
Walker, 1980). ElI mismo comportamiento pudo darse en el pasado generado
concentraciones de fosiles, sin embargo, las modificaciones generadas por las hormigas, e
insectos en general, estd poco estudiada (Backwell et al., 2012 y su bibliografia; Martin-
Perea et al., 2019).

4.2.2. Origen de los yacimientos de micromamiferos

Las trampas naturales o los enterramientos catastréficos pueden dar origen a yacimientos
con micromamiferos. En la naturaleza existen trampas como ciénegas, grietas, pantanos,
que presentan restos de micromamiferos en su interior (Szafer, 1957; Voorhies, 1974;
Andrews, 1990). Asi mismo, se han identificado enterramientos catastroficos en
madrigueras o cavidades de hibernacion/estivacion de diferentes microvertebrados fdsiles
(Andrews y Cook, 1985). Ambos tipos de registros se caracterizan por presentar todos o la
mayoria de los elementos esqueléticos de los individuos en una buena representacion
esquelética, practicamente completos y y con pocas modificaciones. Sin embargo, aunque
este tipo de registros catastrofico de micromamiferos sea tafonémicamente identificables,

consiste en un hallazgo poco comunes y excepcionales.

Depredacion/carrofieo

Si bien se ha mencionado la importancia de los micromamiferos como proxy, también hay
que sefialar que los depredadores también son fuente de informacion. Los fosiles de
micromamiferos producidos por depredacion son a su vez, restos de una entidad bioldgica

del pasado taxondmicamente determinable (la presa), y una sefial de una entidad biol6gica
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del pasado (el depredador), dado que forman parte del contenido de las egagrdpilas o los
excrementos, por lo que nos pueden aportan mucha informacidn sobre los ecosistemas del
pasado.

A finales de los afios 50 y principios de los 60, ya se habia sugerido la posibilidad de que
las asociaciones de micromamiferos fosiles podrian deberse a la accién de depredadores
(Brodkorb, 1959; Etheridge, 1965). Sin embargo, no es hasta los afios 70 que Mellett (1974)
plantea la hipdtesis del origen escatologico para los fosiles de micromamiferos, luego de
comparar restos actuales obtenidos de heces de pequefios carnivoros con fdsiles de
micromamiferos del Eoceno. Asi, Mellett plantea que la mayoria de los restos que
componen las asociaciones de micromamiferos fésiles han pasado a través del tracto
digestivo de depredadores antes de ser depositados. Unos afios mas tarde, en 1977, Mayhew
confirma esta premisa, indicando las asociaciones de micromamiferos pueden deberse

también rapaces diurnas, ademas de a carnivoros y rapaces nocturnas.

Existen varios grupos de predadores que incluyen micromamiferos en su dieta y en algunas
regiones los micromamiferos son un componente fundamental de la fauna por lo que son
el mayor componente de la dieta de varias especies de depredadores (eg. Walker et al.,
2007; Napolitano et al., 2008). También, las observaciones en los ecosistemas actuales
apoyan la hipotesis escatoldgica, dado que la mayoria de los micromamiferos mueren por
depredacion. Asi, los yacimientos de micromamiferos son comdnmente el resultado de este
proceso, aunque esto no excluye que, luego de su produccion, los elementos puedan ser
dispersados. (Chaline et al. 1974; Denys 1985; Andrews 1990; Fernandez- Jalvo, 1992;
1995; 1996; Fernandez-Jalvo y Andrews 1992; Fernandez-Jalvo 1995; Sanchez et al, 1997;
Fernandez-Jalvo et al. 1998; Matthews, 2000, 2002, 2006; Mondini, 2000; Castillo et al.,
2001; Avery, 2002; Montalvo et al. 2007, 2008; Stoetzel et al. 2011, entre otros).

4.3. Estudios actualistas de micromamiferos

A partir de mediados de los afios 70 se realizaron numerosos trabajos con la finalidad de
identificar al depredador causante de las asociaciones de micromamiferos en diferentes
yacimientos (Dodson y Wexlar 1979, Chaline y Mein, 1979; Jaeger, 1979; Avery, 1982;
Levinson, 1982; Andrews y Evans, 1983; Maas, 1985; Denys, 1985, 1986; Denys et al.,
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1987). Sin embargo, es Andrews en 1990 el que unifica la informacion de estos y otros
trabajos (e.g. Glue, 1971; Lowe, 1980; Korth 1979; Hoffman, 1988) con la de su
investigacion y establece una metodologia sisteméatica para reconocer al depredador
productor a partir de los restos esqueléticos de micromamiferos, basandose en el
comportamiento, la forma de ingestion y el tipo digestion del depredador (Andrews, 1990).
Su modelo se basa en el actualismo, caracterizando a los depredadores a través de las
modificaciones producidas en las asociaciones actuales, asi como en los restos que las
componen, aplicando una serie de andlisis cuantitativos y cualitativos (ver Cap. lll.
Métodos y técnicas aplicadas al estudio). Andrews (1990), ademés examino la
conservacion de los elementos de pequefios mamiferos en ambientes de cuevas y aplico los
resultados a asociaciones fosiles de la cueva de Westbury en Reino Unido. Los estudios de
Andrews (1990), constituyen una metodologia fundamental y un gran avance en el campo
de la tafonomia de micromamiferos. Posteriormente, esta metodologia ha sido aplicada en
innumerables asociaciones de cualquier edad, distribucion geografica y tafosistema
(Fernandez-Jalvo, 1992, 1995, 1996, 2003; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992; Fernandez-
Jalvoetal., 1998, 2011, 2017; Cuenca Bescos et al., 1999; Pardifias, 1999; Matthews, 2000,
2002, 2006; Avery, 2001; 2002; Castillo et al., 2001; Williams, 2001; Montalvo, 2002;
Deward y Jarardino, 2007; Montalvo et al., 2007, 2008; Mondini y Mufioz, 2008; Terry,
2009, 2010; Pesquero et al., 2013; Denys et al., 2017; Royer et al., 2019, entre muchos

otros) .

Se pueden distinguir tres grupos de depredadores naturales de los micromamiferos: las
rapaces nocturnas, rapaces diurnas y mamiferos carnivoros. Estos grupos de caracter
bioldgico, son clasificados por Andrews, en 5 categorias de modificacion tafonomica (leve,
moderada, intermedia, fuerte y extrema) basandose en las modificaciones de los elementos
esqueléticos contenidos en las egagrépilas y los excrementos de depredadores conocidos.
Estudios actualistas similares a los de Andrews se han hecho posteriormente, estudiando
diferentes especies de depredadores o las mismas especies, pero en diferentes continentes
(e.g. Saavedra y Simonetti, 1998; Mondini, 2000; Williams, 2001; Matthews, 2002, 2006;
Gbmez, 2005; Laudet y Selva, 2005; Gomez y Kaufmann, 2007; Montalvo et al., 2007,
2008, 2012, 2014, 2015; Souttou et al., 2007; Lloveras et al., 2008 a, b, ¢; Mallye et al.,
2008; Montalvo y Tallade, 2009; Rudzik et al., 2015).
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Ya hemos abordado la diferencia entre los depredadores respecto al tipo de digestion
(completa, a lo largo de todo el tracto digestivo en mamiferos e incompleta en aves), sin
embargo, este no es el Unico rasgo a considerar. La diferencia de pH de los jugos gastricos
entre depredadores es una de esas diferencias, donde las aves rapaces nocturnas tienen
niveles relativamente bajos de la acidez en comparacion con las rapaces diurnas, por
ejemplo. Ademas, estas Ultimas pueden digerir los alimentos durante periodos mas largos
rapaces nocturnas y frecuentemente desgarran la presa con el pico y las garras para facilitar
la ingestion, provocando fracturas que son mas susceptibles a ser afectadas por los jugos
gastricos (e.g. Raczynski y Ruprecht, 1974; Mayhew, 1977; Lowe, 1980; Andrews, 1990).
Asi, las rapaces nocturnas, al ingerir su presa completa, produciran niveles mas bajos de
digestion y menor nivel de fracturacion en los restos de sus presas. Sin embargo, el nivel
de acidez también presenta variabilidad intraespecifica, asi las diferencias en el grado de
digestion pueden estar influenciadas por varios factores intrinsecos (e.g. Smit y Richmond,
1972; Duke et al., 1975). Un depredador puede mostrar diferencias segun el lapso de tiempo
entre ingesta, que guarda relacion con la disponibilidad de presas. Este factor puede
provocar inclusive la digestion total de varios o todos los restos en un depredador muy
hambriento (Raczynski y Ruprecht, 1974). En el caso contrario, cuando las presas son muy
abundantes, puede registrarse la regurgitacion de las egagropilas antes de que esté
completamente digerida (Smit y Richmond, 1972; Andrews, 1990), regurgitacién que
puede realizar atn en vuelo, al avistar una nueva presa.

La edad del depredador es otro factor que muestra diferencias respecto de los rangos
expuestos por Andrews para su clasificacion y constituye un factor muy poco estudiado
(Andrews, 1990; Williams, 2001). Sin embargo, Andrews, ya durante sus estudios observo
que las lechuzas juveniles, podian producir digestion moderada o incluso fuerte en los
huesos y dientes, en comparacién con los adultos que producen poca o0 ninguna digestién
(Andrews, 1990, pag. 33).
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Capitulo III.

Métodos y técnicas aplicadas al estudio

1.Estudio actualista en ambiente controlado:
Simulacién de la digestiéon

2.Estudio actualista en ambiente natural:
Asociacion actual de San Martin de Ubierna
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En el presente trabajo se realizaron estudios actualistas, tanto en ambiente natural como en
laboratorio cuyos resultados y conclusiones constituyen un instrumento para plantear y
resolver problemas tafonémico-paleoecoldgicos. Tanto las muestras como los métodos
empleados son diversos. Por ello, para un mejor entendimiento de los métodos llevados a

cabo, este capitulo tendra dos apartados:

Apartado 1. Estudio Experimental: Simulacién de la digestion en quiropteros.

El primer trabajo consiste en un estudio experimental de simulacion de la digestion en el
laboratorio siguiendo la metodologia de Denys et al. (1995) y modificaciones a este
método.

En el experimento se emplearon elementos actuales de roedores y soricidos a modo de
muestras control dado que los estudios tafondmicos sobre digestién se han centrado
principalmente en este grupo.

Los resultados del experimento fueron comparados posteriormente con muestras fosiles de

varios yacimientos.

Apartado 2. Estudio actualista en ambiente natural. Asociacion actual de San Martin de
Ubierna

Se aplicd la metodologia de Andrews (1990), en el estudio de una asociacion actual,
proveniente de un reposadero de lechuza coman.

Se aplic6 dicha metodologia de manera separada, aplicAndola primero a egagrépilas
completas y posteriormente al sedimento, formado por la disgregacion natural de
egagropilas pretéritas, realizando una comparacion final entre ambos conjuntos.
Finalmente se compard informacién ecoldgica obtenida de los taxones identificados en
estas muestras, con la informacion actual de la localidad de recoleccion de las muestras,
empleando el Modelo Biocliméatico (Hernandez-Fernandez, 2001a, b; Hernandez-
Fernandez y Peldez-Campomanes, 2003) y el Método de Ponderacion de Habitat
(Whittaker, 1948; Gauch, 1982).
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1. Estudio actualista en ambiente controlado: Simulacién de la digestion

Al igual que la mayoria de los micromamiferos, los murciélagos tienen un alto valor como
proxy paleoecol6dgico. Son habitantes frecuentes de cuevas y fisuras karsticas, algunos de
modo estricto/permanente y otros solo para fines reproductivos. Por esta razdn sus restos
6seos suelen encontrarse en estos ambientes al igual que sus fosiles. Pese a la gran
abundancia de fosiles de quirdptero habitualmente en yacimientos en cueva, no es en
absoluto frecuente la investigacion tafondmica ni estudios actualisticos de murciélagos, ni
categorizacion de las modificaciones de sus elementos anatdmicos a causa de la exposicion

a su medio externo (de sedimentacion y fosilizacion), ni a causa de la depredacion.

Se realizo la simulacién de la digestion en un medio controlado, con el fin de obtener
informacion acerca de las modificaciones de los elementos de quirdpteros, producto de la
accion digestiva. Para ello, elementos de quirdpteros y de micromamiferos ampliamente
estudiados (Rodentia y Soricide), fueron sumergidos en acido clorhidrico. Posteriormente
los mismos elementos fueron sumergidos en una enzima, completando asi la simulacion.
El experimento se desarrollé con dos grupos de elementos, con los cuales se emplearon
enzimas diferentes, una para cada grupo, con el objetivo de producir diferentes grados en

la intensidad de modificacion.

Este experimento fue realizado en el Laboratorio de Tafonomia Experimental del Museo
Nacional de Ciencias Naturales (MNCN-CSIC) y el laboratorio del Departamento de
Geodindmica, Estratigrafia y Paleontologia (GEODESPAL) de la Universidad
Complutense de Madrid (UCM).

El experimento se llevd a cabo gracias a la financiacion de las Ayudas a Jovenes
Investigadores de la Sociedad Espafiola de Paleontologia (AJISEP), CGL2016-79334P del
Programa Estatal de Fomento de la Investigacion Cientifica y Técnica de Excelencia del
Gobierno de Espafia. Por lo que, segiin como estipulan las bases del concurso, los resultados
fueron presentados en forma de manuscrito para su publicacion en la revista de la Sociedad,
Spanish Journal of Paleontology (Canales et al., 2018). Los resultados y conclusiones de

este articulo se afiadiran al capitulo IV.
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Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCI: acido clorhidrico; M*, M? y M3: primer,
segundo Yy tercer molar superior respectivamente; M1, M2y Ms: primer, segundo Yy tercer
molar inferior respectivamente.

Para la nomenclatura dental de los murciélagos se siguio el trabajo de Sevilla (1988). Para
lanomenclatura dental de soricidos se siguié a Reumer, (1984). Para la nomenclatura dental
de roedores se siguié a van der Maulen (1973), Heinrich (1978) y Rebeder, (1981) para
arvicélidos y van der Weerd (1976) y Miller (1912) para muridos. Para la terminologia
empleada en la descripcion de la microestructura del esmalte se siguié a von Koenigswald
y Sander (1997).

1.1. Obtencidn y procesamiento de las muestras
Con el fin de describir exclusivamente las modificaciones obtenidas en el experimento, los
elementos anatomicos actuales empleados en el experimento debian carecer de
modificaciones previas visibles. Para ello se recolectaron cadaveres actuales de
murciélagos de distintas localidades, cuya muerte se debio a causas naturales y no a la
depredacion. Ademas, los micromamiferos empleados como muestra control fueron
obtenidos de egagrépilas de lechuza comun, dado que este depredador produce poca o
ninguna modificacion en los elementos anatémicos de sus presas (Andrews, 1990;

Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992).

1.1.1. Muestras de quirdpteros

Para observar las modificaciones producidas en la simulacién de la digestion, se
seleccionaron elementos craneales y postcraneales de individuos de diferentes edades y
tamano, para observar si esas variables influyen en los efectos de la digestion. Para ello, se
recolectaron cadaveres actuales de murciélagos de distintas localidades, sin indicios de

depredacion. Estos se detallan a continuacion:

Individuos adultos

Se emplearon especimenes de la especie Myotis myotis (Borkhausen, 1797) que

presentaban denticion definitiva completa con desgaste (sensu Sevilla, 1986). Estos son
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ejemplares actuales que provienen de cuevas que son hoy refugio de murciélagos en el
Céaucaso Menor. Las bajas se produjeron en periodos de ocupacion invernal, pero fueron
recolectados del suelo de la cueva en verano, en una inspeccion pre-excavacion al interior
de Cueva de Azokh, en Nagorno-Karabakh. Los ejemplares pertenecian a la coleccién

personal de Paloma Sevilla, directora de esta tesis.

Individuos juveniles

Estos corresponden también a ejemplares de la especie M. myotis, sin embargo,
corresponden a individuos juveniles que presentan denticion en proceso final de erupcién
y sin desgaste y algunos especimenes aln presentaban denticion de leche.

Fueron recolectados en la Cueva de los Murciélagos, en Pinilla del Valle, Madrid. Esta
corresponde a una pequefia cueva que se encuentra en una finca privada, por lo que el
guardaparques José Antonio Vallejos (quien tiene acceso al predio) realizé la recoleccién
de las carcasas. Fueron recolectadas en total 9 carcasas (Fig. Ill. 1) que se encontraban
momificadas sobre el suelo de la cueva, con la piel recubriendo aun la mayor parte de los

elementos anatémicos

Figura Il1. 1. Cadaveres de los individuos juveniles momificados recolectados en el suelo
de la Cueva de los Murciélagos en Pinilla del Valle, Madrid.
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La limpieza de los elementos anatdmicos de estos ejemplares se realizd con agua destilada
a temperatura ambiente con la finalidad de reblandecer los tejidos y separarlos de los
huesos. Se empled un pincel para humedecer los tejidos blandos de las carcasas.
Posteriormente se sujetaron los tejidos con una pinza para extraer mecanicamente los
elementos anatomicos, directamente con las manos. Empleando esta técnica se evito aplicar
la metodologia comUnmente utilizadas en conservacion y preparacion de colecciones de
vertebrados como la maceracion natural, hervor y tratamientos quimicos, que pudiesen

alterar el estado inicial de los elementos (Fernandez-Jalvo y Marin-Monfort, 2008).

Individuo adulto de talla pequeiia

Se incluyé en el experimento un individuo de pequefias dimensiones, de la especie
Pipistrellus pipistrellus (Schreber, 1774). Se seleccion0 esta especie por tener una talla
considerablemente menor a la de M. myotis y poder contrastar asi el factor tamafio. La
hipétesis de trabajo consiste en que los elementos de igual composicion mineraldgica (eg.
Esmalte de la denticion) tendran un comportamiento heterogéneo respecto a su mayor o
menor area superficial efectiva o segun la proporcion de area superficial expuesta respecto
de su volumen (Ferndndez-Jalvo, 1992; Fernandez-Lépez, 2000). El cadaver de este
ejemplar fue recolectado en el suelo en un espacio abierto en Estepona (Malaga) y también
formaba parte de la coleccion personal de quirdpteros de Paloma Sevilla, directora de esta

tesis.

Seleccion de los elementos de quirdpteros

Se seleccionaron para el experimento un total de 36 elementos de los ejemplares actuales
de quiropteros (Tabla 111.1). Ademas de los maxilares y mandibulas, seleccionados en el
experimento para conocer el comportamiento de los elementos dentales, otros elementos,

detallados a continuacion, fueron seleccionados.

-Laberinto 6seo: Es un elemento que se encuentra bastante desarrollado en quirdpteros y
alcanzan un tamarfio proporcionalmente mayor en relacion con otros representantes de los
micromamiferos. Pese a tener un tamafio relativamente grande, la presencia del laberinto

0seo en yacimientos fosiles con quirdpteros es bastante escasa. Esto puede deberse a
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ausencia en el registro por causas tafondmicas o bien porque son obviadas en el cribado de
elementos anatomicos, dado que taxondmicamente no tiene valor diagnostico a nivel
genérico y/o especifico. No obstante, hemos seleccionado para el experimento laberintos
6seos de M. myotis, tanto juvenil como adulto, con el fin de obtener informacion sobre su
comportamiento tafonomico e indagar en como reacciona frente a la accidn acida y
enzimatica. Queremos, ademas, averiguar si presentan modificaciones diagndsticas que
permitan identificar la depredacion como agente tafonémico.

-Dientes sueltos: Los dientes sueltos de quirdpteros fueron seleccionados con el fin de
abarcar la totalidad de los posibles hallazgos obtenidos en yacimientos fosiles. Estos
consisten en caninos, premolares y molares extraidos de craneos y mandibulas de los
individuos de M. myotis, tanto de los individuos adultos de Azokh (dientes con raices
cerradas y/o facetas de desgaste) como de los juveniles de la Cueva de los Murciélagos

(dientes con raices abiertas y sin desgaste o desgaste incipiente).

-Elementos postcraneales: Se seleccionaron himeros y fémures dado que estos son los
elementos del esqueleto postcraneal de micromamiferos que se registran con mayor
frecuencia en los yacimientos fosiles. Por lo mismo, las modificaciones en estos elementos,
producidas por diferentes grados de digestion poseen descripcion en la literatura (Andrews,
1990). Ademas, en los quirdpteros el humero estd muy modificado, por lo que es un
elemento que presenta caracteres con valor diagnéstico que permite indica la
presencia/ausencia del grupo en las asociaciones fosiles e inclusive determinar la especie a

la que pertenecen (Sevilla, 1988).
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Grupo 1 Grupo 2
Adulto  Juvenil  Talla pequeia Adulto  Juvenil  Talla pequeiia  otal
Hemimaxilas 1 1 1 1 1 1 6
Hemimandibulas 1 1 1 1 1 1 6
Caninos sueltos 1 2 0 1 2 0 6
Molares sucltos 2 2 0 2 2 0 8
Premolares sueltos 0 1 0 0 1 0 2
Humeros 1 0 0 1 0 0 2
Fémures 1 0 0 1 0 0 2
Laberinto dseo 1 1 0 1 1 0 4

Total 8 8 2 8 8 2 36

Tabla I1l. 1. Elementos de quiropteros actuales seleccionados para el experimento de
simulacion de la digestion. Estos se separaron equitativamente en dos grupos para la
aplicacién de dos enzimas diferentes, una para cada grupo.

Los elementos seleccionados se separaron en dos grupos para el empleo enzimas de
diferentes, una con cada grupo, durante el desarrollo del experimento. Para conseguir que
ambos grupos fuesen lo mas semejantes posible, los craneos y mandibulas fueron divididos
en sus mitades, proporcionando una hemimandibula y una hemimaxila del mismo individuo

para cada grupo (Tabla I11. 1).

1.1.2. Muestras de control

El control cientifico es parte del método cientifico y esta disefiado para aumentar la
fiabilidad de los resultados, eliminando variables, y generar datos cientificamente validos
y reproducibles, por lo que son esenciales para cualquier experimento controlado.

En este trabajo se emplearon, como muestras control, elementos actuales de taxones de
micromamiferos cuyas modificaciones a causa de la digestion se encuentran descritas en la
literatura (ver. Capitulo 1V; 3.1.1. Muestras de control) tanto muestras actuales y fosiles
(Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992, 2016; Fernandez-Jalvo et al., 2016;
Fernandez, et al., 2017) como experimentales (Denys et al., 1995; Fernandez-Jalvo et al.,
2014).

En base a esto se seleccionaron roedores y soricidos como taxones adecuados para

establecer los grupos de control, debido a que son dos grupos ampliamente estudiados. Las
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muestras fueron obtenidas de egagropilas de lechuza comun (Tyto alba), disgregadas en
seco, bajo lupa binocular y se seleccionaron elementos craneales y postcraneales (fémures
y himeros) sin modificaciones previas visibles.

A partir de la informacion conocida sobre los taxones seleccionados, se han definido 5

grupos de control para diversos propdsitos (Tabla 1. 2):

- Comprobar si la respuesta de los elementos al ambiente artificial en el laboratorio, se
asemeja a lo observado en un entorno natural y asi lograr evaluar la validez del
experimento.

- Identificar el grado de digestion reproducido por el experimento

- Contrastar las modificaciones obtenidas el experimento con las modificaciones
observadas en quirdpteros.

- En el caso de observarse alguna diferencia entre ambos entornos (natural y artificial), las
muestras control cumplirian un cuarto rol: identificar las diferencias para permitir ajustar

las observaciones obtenidas en el laboratorio para este y futuros experimentos.

Todos los grupos de control se emplearan para confirmar la eficacia del experimento (Tabla
I1l. 2), contrastando las modificaciones obtenidas con la informacion contenida en la

literatura.

El grupo control 1 (C1), contiene los dientes sueltos, correspondientes a incisivos y molares
de diferentes roedores. Este grupo control fue definido con el proposito conocer el grado
de digestion simulado por el experimento (Tabla II. 2).

Los incisivos son los unicos elementos dentales que tienen una morfologia uniforme para
todos los grupos de roedores (Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al.,
2016). Por ello se incluyeron incisivos superiores e inferiores de roedores como elemento
control para establecer el grado de digestion obtenido tras el experimento. Ademas, se
seleccionaron diferentes tamarios para observar el efecto respecto de esta variable, teniendo

en cuenta los efectos desconocidos de las concentraciones enzimaticas y pH empleados.
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Control Elemento Objetivos
Cl Incisivos de Validar ¢l Conocer ¢l grado de
roedores experimento  digestion
Cl Molares de Validar el Conocer ¢l grado de
arvicolidos cxperimento  digestion
Cl Molares de Validar el Conocer el grado de
muridos experimento  digestion
C2 Fémures de Validar el Referencia para contrastacion
roedores experimento con postcraneal de quirdpteros
C2 Humero de Validar el Referencia para contrastacion
roedores experimento con postcraneal de quirdpteros
C3 Craneo de Validar el Referencia para contrastacion
Crocidura experimento con denticion superior de
quiropteros
C4 Hemim. de Validar el Referencia para contrastacion
Cocidura experimento con denticién inferior de
quirdpteros
Cs Hemim. de Sorex Validar el Comparativo: Variable tamafio
experimento y composicion quimica dental

con C4..

Tabla Il1. 2. Elementos empleados como muestras de control y objetivos con los cuales han
sido definidos los diferentes grupos de control del experimento de simulacion de la

digestion.

Los molares superiores e inferiores empleados corresponden a muridos y arvicolidos dadas
sus diferencias morfoldgicas. Esta diferencia implica que las modificaciones aparecen antes
en unos (arvicolidos) mientras que otros (maridos) comienzan a mostrar modificaciones
ante grados mas altos de digestion (Andrews, 1990). Por ello, ademas de ser utiles para
establecer el grado de digestion ocasionado en el experimento, estos elementos se
emplearon para contrastar las modificaciones obtenidas en el experimento con las descritas

en entornos naturales y confirmar la eficacia de los protocolos empleados.

Los elementos postcraneales, elegido como segundo control (C2), se emplearon para la
comparacion de las modificaciones obtenidas en el postcraneal de quirdpteros (Tabla Il1.
2). Aunque estan menos estudiados que los elementos dentales, los elementos postcraneales

también seran utiles respecto al grado de digestion replicado por el experimento.
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Los soricidos fueron seleccionados como grupo de referencia por su mayor similitud con
los quiropteros, tanto por su alimentacion (insectivoros) como por su morfologia dental. Se
emplearon craneos (C3) y hemimandibulas (C4) de Crocidura rusula para este fin (Tabla
I11. 2). Ademas, se incluyeron hemimandibulas de Sorex como elemento comparativo entre
soricidos (C5), tanto por presentar un menor tamafio, como por presentar distinta
composicién mineraldgica en sus dientes. Sorex presenta una capa de esmalte pigmentado
debido al alto contenido de hierro (Kozawa et al. 1988a, 1988b; Soderlund et al. 1992;
Akersten et al. 2001, 2002), que es sustancialmente mas gruesa que la encontrada en los
incisivos de roedores (Kozawa et al. 1988a, 1988b; Berkovitz y Shellis, 2018). EIl hierro
aumenta la resistencia a los acidos de los incisivos de roedores (Halse 1974; Selvig y Halse
1975; Dotsch y Koenigswald 1978) y se piensa que hace que los dientes sean mas duros o
mas resistentes al desgaste (Adamczewska-Andrzejewska 1966; Selvig y Halse 1975;
Soderlund et al. 1992).

Se emplearon en total 13 elementos anatémicos, tanto de maridos y arvicélidos, como de
soricidos para conformar los 5 grupos de control (Tabla Ill. 3). Este control se estableci6
para ambos grupos de quiropteros sometidos al experimento, sumando asi un total de 26

muestras de control.

1.2. Trabajo de laboratorio
En total 62 elementos de micromamiferos fueron sometidos al experimento de simulacion
de la digestion (Tabla I11. 4). De estos, 36 corresponden a elementos de quirdpteros (Tabla
[11. 1) y 26 a muestras de control (Tabla I11.3).

Dada la naturaleza de las enzimas, los experimentos de este tipo deben realizarse separando
la accion del acido y de la enzima, en dos etapas. Asi, en la primera etapa del experimento,
los elementos anatomicos de micromamiferos fueron sometidos a la accion de acido
clorhidrico, para simular los efectos del &cido estomacal. Finalizada la etapa de exposicién
al acido, los elementos fueron lavados y se realiz6 su registro fotografico. Posteriormente,
los mismos elementos fueron sometidos a la exposicion enzimatica, completando asi las
dos etapas de la simulacion. Esta segunda etapa, fue distinta para cada uno de los grupos

del experimento (Tabla Ill. 4) ya que se emplearon dos enzimas distintas, una para cada
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grupo, con el fin de producir diferente intensidad de modificacion en los elementos de
quirdpteros. Al terminar la exposicion de enzimatica, los elementos de los Grupos 1y 2

fueron lavados y posteriormente fotografiados.

Control Elementos Grupol  Grupo 2 Total
1 Incisivos de roedores 4 4 8
1 Molares de Arvicolidos 2 2 4
1 Molares de Muridos 2 2 4
2 Humeros de roedores 1 1 2
2 Fémures de roedores 1 1 2
3 Craneos de Crocidura 1 1 2
4 Hemimandibulas de Crocidura 1 1 2
5 Hemimandibulas de Sorex 1 1 2
Total 13 13 26

Tabla 1. 3. Elementos anatémicos de roedores, muridos, arvicolidos y soricidos actuales,
que conforman los diferentes grupos de control establecidos para el experimento de
simulacion de la digestion.

Para la realizacién de cada una de las etapas del experimento de simulacion de la digestion,
se siguieron tres diferentes protocolos de experimentacién, uno para la exposicion al acido
clorhidrico y dos protocolos de exposicion enzimético, uno para cada enzima utilizada en

el experimento.

1.2.1. Protocolos de experimentacion de la digestion

Dos de los protocolos empleados en este experimento estan basados en el trabajo de Denys
et al. (1995), al cual se le han realizado modificaciones relacionadas con los parametros de
acidez y los tiempos de exposicion. Esto, fue realizado porque sus resultados apuntan a
modificaciones similares a las producidas por aves rapaces diurnas (Orden Accipitriformes
y Falconiformes) y nosotros buscamos simular la accion de rapaces nocturnas (Orden
Strigiformes).

El tercer protocolo empleado en este experimento, se ha disefiado luego de un pequefio

experimento de prueba realizado con la enzima Olexa.
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Grupo 1 Grupo 2 Total
Quiropteros  Hemimaxilas 3 3 6
Hemimandibulas 3 3 6
Caninos sueltos 3 3 6
Molares sueltos 4 4 8
Premolares sueltos 1 1 2
Humeros 1 1 2
Fémures 1 1 2
Laberinto oseo 2 2 4
Muestras Incisivos de roedores 4 4 8
Control Molares arvicélidos 2 2 4
Molares muridos 2 2 4
Humeros de roedores 1 1 2
Fémures de roedores 1 1 2
Craneos de Crocidura 1 1 2
Hemimandibulas Crocidura 1 1 2
Hemimandibulas Sorex 1 1 2
Total 31 31 62

Tabla IlI. 4. Total de elementos sometidos al experimento de simulacion de la digestion.
Las 62 muestras totales se encuentran separadas en dos grupos equivalentes. Los grupos se
conformaron siguiendo los criterios expuestos en el apartado 1.1. Obtencion y
procesamiento de las muestras, de este capitulo. Cada grupo se sometié a una enzima
diferente.

1.2.1.1.Protocolo de exposicion acida

Este consiste en un protocolo comun para todas las muestras sometidas al experimento de
simulacion de la digestion. Se siguié uno de los protocolos del trabajo de Denys et al.,
(1995) con modificaciones. Se ha empleado con el fin de afectar componentes minerales
de los elementos.

En el trabajo de Denys et al. (1995), se empled acido clorhidrico (HCI) pH 1 durante el
ataque acido (Tabla III. 5, “Protocolo 17). Sus resultados corresponden a una modificacion
similar a la producida por falconiformes (rapaces diurnas), que producen una modificacion

Fuerte en la clasificacion de Andrews (1990).
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Denys et al., 1995 Este trabajo

P |
Protocolo 1 rotocolo de

exposicion acida

Acido empleado Acido clorhidrico Acido clorhidrico
pH del acido 1 2
Temperatura 20°C 20°C
Horas de exposicion 4 14

Tabla Ill. 5. Protocolo de exposicién acida empleado para simular la accion de los jugos
gastricos que afectan los componentes minerales de los elementos sometidos al
experimento de simulacion de la digestion. El protocolo de exposicion de este trabajo ha
sido inspirado en el de Denys et al (1995), al cual se le ha modificado el pH y las horas de
exposicion.

Hemos ajustando la acidez del HCI a valores pH del jugo géastrico de lechuza comun
después de la regurgitacion y antes de la alimentacién (Smith y Richmond, 1972), ya que
es cuando la lechuza se encuentra completamente lista para consumir una nueva presa. Con
ello se pretende producir una modificacién menos intensa que la obtenida por Denys et al.
(1995) y lo mas similar posible a la de rapaces nocturnas, ya que dada las conductas
habituales de los murciélagos (voladores nocturnos), éstas son uno de sus principales
depredadores oportunistas (Ruprecht, 1979; Hill y Smith, 1984; Pérez Barberia, 1991;
Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin, 2011).

Finalmente, en el protocolo de exposicion acida aplicado en este trabajo, hemos empleado
HCI pH 2 durante 14 horas a una temperatura de 20°C (Tabla Ill. 5).

1.2.1.2.Protocolo de ataque enzimatico

Luego de que todos los elementos fueran sometidos a un ataque acido (1.2.1.1 Protocolo
de exposicion acida), los elementos fueron sometidos a la exposicion enzimatica con el fin
de afectar a los componentes organicos de los elementos. Para ello se emplearon dos
enzimas diferentes, aplicando una enzima diferente para cada uno de los grupos del
experimento. EI Grupo 1 (Tabla Ill. 4) fue expuesto a la enzima Pronase (Roche®),
mientras el Grupo 2 (Tabla Ill. 4), fue sometido a la enzima Olexa (Novozymes

Bioenergy®).
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Protocolo de exposicién a Pronase

Pronase una mezcla de varias enzimas proteoliticas, neutras y alcalinas (quimotripsina,
tripsina, carboxipeptidasa, entre otras) producidas por una cepa de macroorganismos
(Streptomyces griseus K-1.1-8). Estas enzimas constan de endo y exopeptidasas, por lo que
su actividad proteolitica es inespecifica, produciendo la hidrolisis de las proteinas en
aminodacidos individuales (Narahashi, 1970). Se utiliza generalmente en genética molecular
para el aislamiento de ADN y ARN, como en la extraccion de ADN de bacteriéfago y
aislamiento de ADN plasmidico. También se emplea para la disociacién de tejidos en
histoquimica y cultivo celular y para la produccién de glucopéptidos a partir de

glicoproteinas purificadas (e.g. Lauer et al., 2008; Hou et al., 2015; Balci et al., 2014)

Dada la naturaleza de las enzimas, éstas no suelen ser compatibles con ambientes &cidos.
Por ello, para efectuar la exposicion enzimatica con Pronase, también se ha seguido a Denys
et al. (1995, “protocolo 2” en su trabajo). De su protocolo s6lo se modifico las horas de
exposicion tras confirmar, durante la revision de las muestras (realizadas cada 4 horas bajo
lupa binocular), que los elementos mostraban modificaciones significativas a las 12 horas
(23 horas en “protocolo 2” de Denys et al. 1995).

Al igual que en el protocolo de Denys, et al (1995), esta enzima fue preparada y utilizada
siguiendo las indicaciones del fabricante. Asi, la enzima se prepar6 a una concentracion de
1 mg/ml en una solucién tampdn de acetato de calcio segun la especificacion del fabricante.
Para lograr el pH adecuado de la solucion tampén (pH de 7,4), esta fue preparada en el
laboratorio de Biologia Molecular del MNCN-CSIC empleando un pH-metro para la
comprobacion del pH de la disolucion. También se peso el polvo para la preparacion del
Pronase a la una concentracion adecuada, empleando una balanza analitica de precision en
el mismo laboratorio.

El polvo de la enzima Pronase solo se disolvio en la solucion tampdn minutos antes de su
utilizacion en el experimento en el Laboratorio del departamento de GEODESPAL de la

Facultad de Ciencias Geoldgicas de la UCM.
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A continuacién, la Tabla. I11. 6 resume el protocolo de exposicion enzimatico aplicado al

Grupo 1.
Protocolo de exposicion a Pronase aplicado al Grupo 1
Exposicion Enzimatica Enzima empleada Pronase
Solucioén de preparacion Acetato de Calcio
pH de la solucién 7,4
Concentracion de la solucion 1mg/1ml
Temperatura 40°C
Horas de exposicion 12

Tabla Ill. 6. Protocolo empleado en el experimento de simulacion de la digestion. Este
protocolo se realiz6 aplicando la enzima Pronase a los elementos anatémicos del Grupo 1
(Tabla I11. 4).

Protocolo de exposicién a Olexa

Olexa es una endoproteasa que hidroliza diferentes enlaces peptidicos. Presenta
caracteristicas que hacen su funcionamiento algo mas simil al de las enzimas en el
estdbmago ya que puede actuar en condiciones &cidas.

Su méxima efectividad, indicada por el fabricante, se obtiene entre el pH 3,7 y 5,8 en un
rango de temperaturas entre 28 a 36°C. Por ello, se preparo la enzima Olexa empleando
acido clorhidrico (HCI) como solvente. Se seleccioné un pH 3.8 para el HCI, tanto por el
rango recomendado por el fabricante como por la variacion del pH del jugo géastrico de
lechuza comun tras la ingestion de su alimento (Smith & Richmond, 1972).

Al desconocer por completo la concentracion a la que esta enzima produce modificaciones
en los elementos anatdmicos, se realizaron una serie de pruebas experimentales en las que
se expuso elementos anatdmicos de micromamiferos a diferentes concentraciones de la
enzima Olexa preparada en acido clorhidrico, tal y como se describe en el parrafo anterior.
Al finalizar los experimentos de prueba con Olexa (ver. Capitulo 1V, apartado 2.
Experimento de Prueba: Definicion del protocolo de exposicion enzimatica con Olexa), se
efinio el tercer protocolo aplicado el experimento de simulacion de la digestion, descrito a

continuacion.
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La concentracion de la solucion de Olexa empleada fue de 20% (v/v) y se realizd
dispensando 20 ml de la enzima Olexa en un matraz aforado de 100ml, aforando con acido
clorhidrico pH 3.8. La temperatura de exposicion fue de 30°C durante 16 horas (Tabla Ill.
7).

Protocolo de exposicion a la solucién de Olexa aplicado al Grupo 2

Exposicion Enzimatica Enzima empleada Olexa
Solucion de preparacion Acido clorhidrico
pH de la solucién 3.8
Concentracion de la solucion 20ml/80ml
Temperatura 30°C
Horas de exposicion 16

Tabla Il1. 7. Protocolo aplicado en el experimento de simulacion de la digestion con el
Grupo 2 (Tabla 1. 4).

1.2.2. Resumen experimento de simulacion de la digestion

A continuacion, la Tabla Ill. 8 resume los protocolos aplicados en el experimento de
simulacion de la digestion. Se incluye en la tabla los protocolos aplicados por Denys et al.

(1995) a los cual se realizaron las modificaciones para su aplicacion en el experimento.

Al igual que en el protocolo de Denys et al. (1995), en la primera etapa del experimento
los elementos de micromamiferos fueron sometidos a la accion del acido clorhidrico. En la
segunda etapa, los elementos fueron expuesto a la accién enzimatica, completando asi la
simulacion de la digestion. En este trabajo se llevo a cabo el registro fotografico de todos

los elementos, empleados en el experimento, antes y después de cada etapa.

1.3. Aplicacion de la nueva informacion a muestras fosiles
Con la finalidad de encontrar elementos con modificaciones similares a las obtenidas en el
experimento, se revisaron los elementos de quirdpteros en diferentes yacimientos
paleontologicos de la peninsula ibérica que han sido estudiados con anterioridad (Sevilla,
1983, 1988). Estos corresponden a los yacimientos Las Grajas que se encuentra en Malaga,

Casablanca en Castellon, Atapuerca en Burgos y EI Reguerillo en Madrid.
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Denys et al., 1995 Este trabajo
Grupo 1 Grupo 2

Protocolo 1 Exposicion Acida
acido Acido clorhidrico Acido clorhidrico  Acido clorhidrico
pH 1 2 2
T° 20°C 20°C 20°C
Hrs 4 14 14

Protocolo 2 Exposicion Enzimatica
Enzima Pronase Pronase Olexa
Solucién Acetato de Calcio Acetato de Calcio  HCI
pH 7.4 7.4 3,8
Concentracion  Img/1ml Img/1ml 20ml1/80ml
T° 40°C 40°C 30°C
Hrs 23 12 16

Tabla I11. 8. Resumen de los protocolos empleados en el trabajo de Denys, et al. (1995) y
los protocolos aplicados en este trabajo.

Las muestras fdsiles se observaron bajo lupa binocular en busca de las modificaciones
observadas en el experimento de simulacion de la digestién. Luego las muestras
seleccionadas fueron fotografiadas en una camara digital acoplada a una lupa binocular y
se montaron en un portaobjetos para su observacion en el microscopio electrénico de
barrido en un total de 4 sesiones.

Se emplearon planillas para registrar las observaciones de cada una de las muestras y se

describieron las modificaciones encontradas.

1.4. Teécnicas de observacion y analisis de las muestras
1.4.1. Microscopia Optica

Los elementos empleados en el experimento de simulacion de la digestion fueron
fotografiados previa y posteriormente a cada una de las exposiciones (acidas y enzimaticas)
durante el experimento. Para ello se empled una cdmara digital Leica DFC420 acoplada a
una lupa Leica MZ16 A, del departamento de Geodindmica, Estratigrafia y Paleontologia
(GEODESPAL) de la Facultad de Ciencias Geologicas de la Universidad complutense de
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Madrid (UCM). Algunas observaciones y fotografias fueron realizadas en el Laboratorio
de Tafonomia Experimental del Museo Nacional de Ciencias Naturales (MNCN) de Madrid
con una cadmara digital Leica DFC450 acoplada a una lupa Leica M205 A.

Las muestras fosiles de quirdpteros fueron seleccionados y fotografiados empleando una
lupa Leica MZ16 A del departamento GEODESPAL de la UCM.

1.4.2. Microscopia electrénica

Luego de seleccionar las muestras fosiles de quirdpteros que presentaban similitudes con
las modificaciones obtenidas en el experimento de simulacion de la digestion, las muestras
fueron introducidas sin metalizar en los microscopios electrénico de barrido Quanta 200
(microscopio electrénico ambiental) y Inspect S (microscopio electrénico de bajo vacio)
del MNCN-CSIC de Madrid. Se emple6 detectores de electrones retrodispersados y andlisis
quimico elemental mediante espectroscopia de energia dispersada (EDS) y por dispersion
de longitud de onda de rayos X (WDS) para la observacion detallada de sus modificaciones
y composicion quimica.

Algunas de las muestras sometidas al experimento de digestién también fueron observadas
en el microscopio electronico para observar algunos rasgos microscopicos de las

modificaciones obtenidas en el experimento de simulacién de la digestion.

1.5. Trabajo de gabinete: Simulacion de la digestion
El trabajo de gabinete se realiz a lo largo de toda la tesis, primero recabando la bibliografia
para obtencion de todos los conocimientos necesarios para el desarrollo del experimento.
A lo largo del desarrollo de la tesis se trataron, analizaron e interpretaron los datos y
resultados obtenidos el laboratorio. Finalmente se elaboré el apartado de la presente
memoria, donde quedan recogido los antecedentes, datos, resultados, discusiones y
conclusiones més importantes de la investigacion realizada.
Asi, el trabajo de gabinete ha sido principalmente:

1) Realizacion de las tablas cualitativas para anélisis de las modificaciones observada

en los elementos anatdmicos de murciélagos y muestras control tras el experimento.
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2) Recopilacion de los datos obtenidos en el laboratorio, durante el experimento y las
pruebas realizadas.

3) Anélisis y tratamiento de los datos

4) Elaboracién del protocolo para Olexa a partir de los resultados de las pruebas

5) Elaboracion de las tablas de secuencia de modificaciones obtenidas en quirépteros
para su utilizacién en futuros estudios.

6) Elaboracion y tratamiento de la parte grafica y elaboracion de la presente Tesis
Doctoral.

7) Preparacion de la memoria de los resultados del experimento en elementos de
quirdpteros para la AJISEP.

8) Elaboracion de presentaciones y disefio de posteres para la difusion cientifica de los

resultados en jornadas y congresos.

1.5.1. Realizacién de tablas cualitativas de modificacién

Todos los datos respecto de las modificaciones observadas durante esta tesis, fueron
recogidos en tablas realizadas en Microsoft® Office Excel Profesional Plus 2016.

Las tablas realizadas fueron de caracter cualitativo, dénde se incluyeron los registros
correspondientes a las modificaciones tafonémicas encontradas en laboratorio relativas al
ataque &cido y enzimatico. También fueron registradas cuando se presentaban estas
modificaciones en las muestras fdsiles de comparacion. Asi, los campos se rellenan segun
la presencia ausencia, tipo y distribucion de las modificaciones. Las tablas de las muestras
fosiles de quirdpteros contienen, ademas, los campos con la informacion original de cada

muestra incluyendo el cddigo asignado en cada yacimiento.

1.5.2. Analisis y tratamiento de los datos

Para el analisis de las muestras del experimento, se siguieron las metodologias de trabajo e
informacion de los resultados descrita en la bibliografia detallada a lo largo de este apartado
(Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1992; Andrews y Fernandez-Jalvo, 1992; Denys et al.,
1995; Ferndndez-Jalvo et al., 2014, 2016; Fernandez, et al., 2017). Esto con el fin de
alcanzar uno de los objetivos del presente trabajo que consiste en completar la informacién

existente en la bibliografia, con otros micromamiferos, con el fin de extender esta
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informacidn y establecer por primera vez los criterios de depredacion para el grupo en

estudio (Chiroptera).
Para el tratamiento de las imagenes y elaboracion de las figuras se emple6 el programa

Adobe Photoshop© CS6 version 13.0.1. y Adobe llustrator®©.
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9. Estudio actualista en ambiente natural. Asociacién actual de San Martin de Ubierna

El estudio actualista en entorno natural se realizO a partir de una asociacion actual
producida por lechuza comin (Tyto alba), a la cual se ha aplicado la metodologia de Peter
Andrews (1990), tradicionalmente utilizada para el estudio tafondmico de asociaciones

fosiles de micromamiferos.

La metodologia de Andrews (1990) consiste en el andlisis cuantitativo y cualitativo,
mediante la aplicacion de diversos indices y la descripcion de modificaciones superficiales
de los elementos de micromamiferos provenientes de los desechos de los depredadores
(heces y egagropilas).

Los indices se emplean para comprender la representacion de los elementos anatomicos
que conforman la asociacion y para describir la rotura de los elementos anatomicos,
mientras que las descripciones de las modificaciones superficiales se centran en identificar
la corrosion producida por la digestion.

Los estudios actualistas de Andrews (1990) demostraron que cada predador provoca una
modificacion especifica en los restos de sus presas debido a su comportamiento y fisiologia.
Por ello, la finalidad del método es identificar al depredador que ha producido la asociacién
de micromamiferos a partir de los restos de sus presas. Asi, es posible evaluar la existencia
de algun sesgo provocado por el comportamiento del depredador, como la seleccién de un
taxon en particular, por ejemplo. Con ello es posible obtener informacion de las presas, el
depredador y el ambiente en el que habitaban y realizar interpretaciones
paleoecoldgicas/paleoambientales fiables.

Posteriormente a los trabajos de Andrews, numerosos trabajos actualisticos han seguido
complementando y ampliando la informacion relativa a las descripciones de las alteraciones
superficiales de los huesos como son los trabajos de Fernandez-Jalvo (1992), Fernandez-
Jalvo y Andrews (1992), Fernandez-Jalvo et al. (2016) y Fernandez (2017), seguidos

también en esta tesis para las modificaciones de los elementos.

En este trabajo, la metodologia de Andrews se aplicd por separado a dos conjuntos de la
misma asociacion. Uno de ellos corresponde a los elementos provenientes de egagropilas
enteras de la asociacion y el otro proveniente del sedimento, formado en parte por

elementos provenientes de egagropilas antiguas que ya se han disgregado. La finalidad es
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determinar si existen diferencias entre ambos conjuntos respecto a la identificacion del
depredador productor de la asociacion y evaluar en qué medida pueden haber influido las
modificaciones postdeposicionales.

Finalmente, se aplicd una reconstruccion climética y ambiental, al conjunto formado por el
sedimento empleando dos métodos, el Modelo de Inferencia Biocliméatico de Hernandez-
Fernandez y Peldez-Campomanes (2003) y el Método de Ponderacion del Habitat (Habitat
Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y Gauch, (1982) y los resultados se

compararon con los datos reales del area de recoleccion de las muestras.

2.1. Obtencién y procesamiento de las muestras
El material estudiado consiste en egagropilas enteras (Fig. Ill. 2C) y sedimento que
contenia los restos de micromamiferos provenientes de egagropilas disgregadas

naturalmente (Fig.ll1l. 2B).

Se realizd el cotejo de los resultados de ambos, egagropilas enteras y sedimento, para
observar la desviacién producida en las primeras etapas del proceso de fosilizacion, en las
que se producen alteraciones bioestratindmicas. Para comparar ambos conjuntos se realizo
la interpolacion de la riqueza de especies mediante la técnica de rarefaccion, basada en la
forma de la curva de especies/abundancia.

Las muestras de este estudio fueron recolectadas en un repecho justo debajo de un
reposadero de lechuza comun (Tyto alba) que se encuentra activo desde hace varios afios
(Fig.Ill. 2 A). Tanto el repecho como el reposadero se encuentra en material rocoso y se
ubica a 2 km al noreste de la localidad burgalesa de San Martin de Ubierna (en el noreste

de Espaiia).

2.1.1. Sedimento

Se recolecto un total de 2 kilos de sedimento del repecho ubicado justo por debajo del
reposadero de lechuza. El sedimento se encuentra sobre los materiales duros del repecho y
consiste en materiales detriticos finos sin cementar con abundantes restos Gseos
procedentes de egagroépilas disgregadas. Dichos restos 0seos se encontraban tanto en

proceso de enterramiento superficial como en la superficie (Fig. I1. 3).
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Se analiz6 un total de 0,5 kg del sedimento, el cual fue triado bajo lupa binocular (10-40X)
para la recuperacion de los restos Gseos. Estos se separaron en elementos anatémicos (Fig.
I11. 4) para el conteo, identificacion taxondmica de las especies y la observacion de las

modificaciones tafondmicas.

: AR 114N B R : g 0 8
Figura I11. 2. Detalle de la pared extraplomada ubicada en San Martin de Ubierna (A) donde
se encuentra el reposadero de lechuza (flecha). Debajo del reposadero existe un repecho
donde se acumula el material proveniente del reposadero. B. detalle del sedimento
acumulado bajo el reposadero, que contiene abundantes elementos de micromamiferos y
egagropilas, tanto en proceso de disgregacion como enteras (estas ultimas sefialadas con
una flecha). C. detalle de algunas de las egagropilas enteras recolectadas para el estudio.
Escala 2cm.
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Figura 1. 4. Detalle de los elementos anatdmicos encontrados en el sedimento, recolectado
en San Martin de Ubierna, en proceso de separacién para su almacenamiento y estudio.

80



Métodos v técnicas aplicadas al estudio

2.1.2. Egagropilas

Se recuperaron 65 egagropilas del repecho ubicado debajo de un reposadero de lechuza. Al
encontrarse fuera del reposadero, una gran parte de esas egagropilas se encontraban sin
disgregar, por lo que fueron empleadas en este trabajo. Asi se pudo analizar el contenido

de 32 egagropilas completas (Fig. 111. 5).

Figura 1l1. 5. Detalle de algunas de las egagrdpilas enteras recolectado en San Martin de
Ubierna. Estas fueron disgregadas artificialmente para recuperar los elementos anatémicos
contenidos en cada una.

Estas fueron enumeradas, medidas y fotografiadas para luego proceder a su disgregacion
utilizando la técnica de diseccion seca. Durante la disgregacion de las egagropilas se
extrajeron los elementos anatémicos de mayor dimension. Posteriormente los desechos de
las egagrdpilas fueron triados bajo lupa binocular (10-40X) con el fin de recuperar la
totalidad de los elementos anatdmicos contenidos en cada egagropila. Todos los elementos
anatomicos identificados se etiquetaron asociados a la egagrépila que los contenia, con el
fin de conocer exactamente cudntos elementos, individuos y especies contenia cada

egagropila recolectada.
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2.1.3. Técnicas de observacion

Todos los elementos fueron observados con microscopia éptica empleando lupa binocular
estereoscopica (10-40x) para realizar una seleccion de los elementos que mostraban sefiales
de modificacion. Posteriormente, los elementos seleccionados fueron analizados y
fotografiados empleando una camara digital Leica DFC420 acoplada a una lupa
estereoscopico Leica MZ16 A (7x -115x) del departamento de Geodinamica, Estratigrafia
y Paleontologia (GEODESPAL) de la Facultad de Ciencias Geoldgicas de la Universidad
complutense de Madrid (UCM).

2.2. Método de estudio de las alteraciones producidas por depredacion
Como ya se ha mencionado antes, para el estudio tafonémicas de la asociacion, se siguid
la metodologia definida por Andrews (1990). Este método se fundamenta en dos principios:
1- las asociaciones de micromamiferos se deben a la accion de depredadores y a través del
analisis de los restos de las presas ingeridas es posible identificar al depredador productor
de dicha asociacion; 2- a través de la observacion del comportamiento actual de los
depredadores (etologia), es posible establecer analogias entre las modificaciones que
observamos en los restos fdsiles y los restos encontrados en las egagrépilas de depredadores
actuales.
Este autor ha hecho una clasificacion de los depredadores de micromamiferos (aves rapaces
nocturnas o estrigiformes, aves rapaces diurnas o falconiformes y mamiferos carnivoros),
en funcion de la intensidad de las modificaciones observadas en los restos 6seos y dentarios
de las presas. Esta clasificacion distingue cinco categorias (1. ligera, 2. moderada, 3.
intermedia, 4. fuerte y 5. extrema), basandose en el analisis de la representacion,
fracturacion y digestion de los elementos anatomicos.
Esta metodologia fue aplicada a ambos, egagrépilas y muestra de sedimento, por separado
con el fin de observar si existe desviacion de los datos que pudiera relacionarse con
procesos de alteracion tafondmica de la primera etapa de fosilizacion.
Por motivos practicos y para evitar que el lector recurra constantemente al trabajo de
Andrews (1990), se expondra a continuacion un resumen de la metodologia y como fue
aplicada, ademas de indicar la categoria de modificacion a la que pertenece la lechuza
comun (Tyto alba), y la distribucion de las especies de predadores de micromamiferos en

las diferentes categorias que son mas similares a la misma.
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2.2.1. Representacion de elementos anatomicos

Las diferencias en el comportamiento y fisiologia de los depredadores de micromamiferos
permite diferenciarlos a través de las modificaciones de los restos de sus presas.

Una de estas diferencias tiene relacion con la representacion 6sea y dental. Asi, para este
primer analisis, se contabiliza el numero de restos (NR), el nimero de elementos
identificados (NME) y el Minimo Numero de individuos (NMI).

El Numero de Restos (NR) consiste en huesos, dientes o fragmentos de los mismos, tanto
determinados como indeterminados. Se ha contabilizado el NR tanto para restos craneales,
postcraneales, como dientes sueltos, recuperados en la asociacion actual de San Martin de

Ubierna.

Para obtener el numero total de elementos de la muestra (Incisivos y molares sueltos,
hameros, fémures etc), se calcul6 el Numero Minimo de Elementos (NME), considerando
los fragmentos, pero sin contabilizarlos todos. Se tiene en cuenta la zona a la que pertenece
el elemento (epifisis, diafisis), la posicién en el esqueleto (anterior, posterior, derecho,
izquierdo) y de ser posible incluir, la edad relativa (juvenil, adulto) (Grayson, 1984; Lyman,
1994b). Asi, pare el féemur y himeros, se considera el total de fragmentos de los elementos
(dié&fisis, epifisis proximal y epifisis distal) siempre y cuando este nimero exceda a los
elementos completos o enteros. También, para los incisivos fracturados se contabilizaron
solo las puntas, dado que eran las mas frecuentes, excepto en los casos donde al incisivo
solo le faltaba una pequefia porcién de las mismas. La especificacion de la obtencién del
NME para cada elemento se detallara en los diferentes apartados.

Una vez contabilizados los distintos elementos anatomicos recuperados se obtiene el
Numero Minimo de Individuos (NMI), tanto para las egagrépilas como para el sedimento.
El NMI se emple6 como método de cuantificacion para valorar la abundancia relativa (Ri)
de las especies representadas en la asociacion. Se obtiene por el elemento esquelético
determinable més frecuente de un taxén determinado, considerando la lateralidad de cada
elemento (Stock, 1929; Howard, 1930; Brain, 1981; Lyman, 1994b). De ser necesario, es
posible considerar variables como el tamafio y edad. Asi, si un conjunto consta de tres
hemimandibulas izquierdas y dos derechas de la especie A, entonces debe haber un minimo

de tres individuos de la especie A representados por los cinco elementos, dado que cada
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individuo tiene solo una hemimandibula izquierda y una derecha. EI nimero de individuos
es minimo porque en realidad puede haber cinco individuos representados por esas cinco
hemimandibulas, pero en conjuntos tan grandes, como suelen ser las asociaciones de
micromamiferos, es dificil determinar si los elementos provienen de diferentes o del mismo

individuo en todos y cada uno de los casos (Lyman, 1994b, 2008).

Pérdida de elementos anatémicos

La resistencia o durabilidad de cada uno de los restos del esqueleto de un micromamifero
frente a los depredadores es heterogénea. Luego del trabajo de Andrews, es posible apreciar
que la abundancia relativa de los elementos anatomicos de las presas representa a un
depredador o grupo de depredadores determinado. El indice empleado fue el de abundancia
relativa de Dodson y Wexlar (1979), que calcula la proporcidn existente entre los elementos
anatomicos de una muestra respecto al nimero de elementos anatdmicos que deberian
encontrarse en la muestra segn el NMI. Empleado también por Andrews (1990), el indice

de abundancia relativa se describe a continuacion:

NMEi

= x100
(NMI x Ei)

Ri: abundancia relativa para el elemento esquelético i

NMEi: nimero minimo de elementos anatdmicos i en la muestra
NMI: nimero minimo de individuos

Ei: nimero de elementos i en el esqueleto del micromamifero

Siguiendo a Andrews y trabajo posteriores (Fernandez-Jalvo, 1992; Fernandez-Jalvo y
Andrews, 1992) el resultado de la abundancia relativa de cada elemento se multiplic6 por

100, siendo interpretado como un porcentaje para facilitar la exposicion de los datos.

Este indice debe ser empleado con cautela dado que las alteraciones postdeposicionales y
diagenéticas pueden alterar la asociacién original (Fernandez-Jalvo, 1992). Para discernir
entre la pérdida de elementos anatomicos por la accion del predador o por la accion de
agentes postdeposicionales, se deben tener en cuenta criterios como la fracturay la el grado

de digestion.
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Con relacion al depredador responsable de la asociacion actual estudiada en esta tesis
(lechuza comun), existe una similitud en el Ri de los elementos de las asociaciones
formadas por varias aves rapaces nocturnas. Asi, Ri para lechuza comun (Tyto alba), es
muy similar al de baho chico (Asio otus), lechuza campestre (Asio flammeus), baho nival
(Nyctea scandiaca), el buho de Verreux (Bubo lacteus) y el carabo lapdn (Strix nebulosa).
Por ello todas estas especies de depredadores fueron incluidas por Andrews en un grupo,
denominado “owl pattern” o modelo de lechuza. Este grupo constituye la categoria 1 de
modificacion, que muestra una elevada proporcion de elementos craneales y postcraneales
y una baja proporcion de dientes aislados, representando una baja proporcion de pérdida
esquelética y rotura de maxilares.

La categoria 2 de Andrews, muestra cierta semejanza con la categoria de la lechuza (Tyto
alba). Esta formada por buho real (Bubo bubo) y el baho africano (Bubo africanus), que
presentan una mayor destruccion de los elementos anatomicos mas fragiles como los
huesos del craneo y huesos largos.

La siguiente categoria también esta formada por rapaces nocturnas: el carabo comun (Strix
aluco) y el mochuelo (Athene noctua). Aunque presentan un grado de destruccion de los
elementos ligeramente superior o igual al de la categoria 2, estos se diferencian por
presentar un porcentaje muy superior de dientes aislados, interpretado como una elevada
destruccion de mandibulas y maxilares, por lo que forman la categoria 3 de Andrews
(1990).

Proporciones de elementos anatdmicos

Andrews (1990) observo que la mayoria de las asociaciones formadas por estrigiformes
presentaban proporciones elevadas de elementos postcraneales. También, que los
falconiformes y mamiferos carnivoros se diferencian porque en general producen conjuntos
con mayor cantidad de elementos craneales. Asi, para el analisis de las relaciones entre
elementos craneales y postcraneales y el calculo de las proporciones entre elementos
anatomicos se emplearon 4 indices (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1992; Fernandez-
Jalvo y Andrews, 1992).
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e Relacion de elementos postcraneales y craneales

Para la relacion entre elementos provenientes del postcraneo y del craneo, se calcularon
dos indices. Estos permiten observar si existe un equilibrio de los elementos anatomicos
encontrados en la muestra, o si por el contrario existe una distorsion, provocada por
pérdida/destruccion de algin elemento anatémico en particular.

El primero corresponde al indice de los elementos postcraneales versus elementos
craneales, donde los elementos postcraneales (Pc), corresponde a la suma de los elementos
anatomicos que forman las extremidades (humeros, radios, ulnas, fémures y tibias) y los

elementos craneales (C), son la suma de hemimandibulas, hemimaxilas y molares aislados.

(hiimeros + radios + ulnas + fémures + tibias) x 16 x 100
(hemimandibulas + hemimaxilas + molares aislados) x 10

“PciC=

El resultado previsto de esta proporcion en un sélo individuo seria de 10 elementos
postcraneales frente a 16 elementos craneales. Para corregir esta proporcién, se multiplica
la suma de los elementos postcraneales de nuestra muestra por 16 y los craneales por 10

(Fernandez-Jalvo, 1992). El resultado se multiplica por 100 para obtener un porcentaje.

El resultado obtenido se interpreta como indicador, de modo que cuanto mas se acerque al
numero 100, mas equilibrio existird entre los elementos craneales y postcraneales. Si una
muestra presenta mas restos postcraneales que craneales, el resultado serd mayor a 100. En
el caso contrario, el resultado serd menor a 100.

La confirmacion de una predominancia de elementos craneales o postcraneales en la
muestra se obtiene al comprar el indice Pc/C con el segundo indice calculado, que se expone

a continuacion.

El segundo indice relaciona los elementos proximales de las extremidades (H: himero y F:

fémur) con el nimero de hemimaxilas (Hmx) y Hemimandibulas (Hmd).

% elementos proximales H+F 100
- —_— K

vw's elementos craneales Hmd+Hmx
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Todos los elementos anatomicos considerados para este indice corresponden a elementos
pares en un mismo individuo (considerando cada hemimandibula y cada hemimaxila), por
lo que la comparacion entre los elementos postcraneales y los craneales de este indice no

necesita correccion. El resultado debe interpretarse de la misma manera que el indice Pc/C.

Interpretacion de la relacion de elementos postcraneales y craneales

Dentro de la Categoria 1 de Andrews, la lechuza comun (Tyto alba), buho chico (Asio otus),
baho real (Bubo bubo) presentan valores equilibrados, cercanos a 100 para estos dos
indices, aunque ante la ausencia de dientes sueltos pueden arrojar valores mayores a 200.
La lechuza campestre (Asio flammeus) y el buho nival (Nyctea scandiaca), muestran
proporciones elevadas, entre 100 y 150, seguramente debido a que decapitan algunas de
sus presas antes de ingerirlas. También el carabo comun (Strix aluco), buho de Verreux
(Bubo lacteus), buho africano (Bubo africanus), cernicalo (Falco tinnunculus), aguilucho
palido (Circus cyaneus) y la gineta (Genetta genetta), pertenecientes a la Categoria 2,
muestran valores ligeramente por encima de 100 en Pc/C y ligeramente inferiores a 100 en
H+F/Mx+Md.

Para estos indices, encontramos dentro de la categoria mas elevada de modificacién
(categoria 4), un ave rapaz nocturna (ademas de mamiferos carnivoros como el coyote,
zorro y mangosta). Se trata del mochuelo (Athene noctua), que muestra valores inferiores

a 30 para ambos indices.

e Relacion de elementos distales y proximales
Para el calculo de las proporciones entre elementos anatomicos se calcularon otros dos
indices.
En ocasiones algunas asociaciones se caracterizan por pérdida/destruccion preferencial de
los elementos distales de las extremidades, ya que son mas fragiles que los elementos
proximales (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992). Para expresar esta
anomalia se emplea el indice que compara tibias (T) y radios (R) con los humeros (H) y

fémures (F):

% proximales w/s distales = % x 100
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El resultado de este indice se interpreta de la misma forma en la que se hace con el indice
Pc/C.

En este caso, la lechuza comin (Tyto alba), buho nival (Nyctea scandiaca), buho chico
(Asio otus), buho de Verreux (Bubo lacteus), carabo comun (Strix aluco) presentan valores
alrededor de 100; mientras que la lechuza campestre (Asio flammeus), buho real (Bubo
bubo), carabo lapon (Strix nebulosa), zorro artico (Alopex lagopus) y el coyote (Canis
latrans) muestran valores cercanos, entre 80 y 70. EI mochuelo (Athene noctua) y el buho
africano (Bubo africanus) muestran valores aun menores, entre 70 a 60 y 60 a 40

respectivamente.

e Relacion entre dientes sueltos y alveolos vacios
Andrews (1990) también observo una mayor proporcion de molares e incisivos retenidos
en los alvéolos en restos consumidos por estrigiformes y un elevado nimero de alveolos
vacios en asociaciones originadas por falconiformes y mamiferos carnivoros. En orden de
evaluar la proporcién relativa a los dientes aislados se propone otro indice (Fernandez-
Jalvo y Andrews, 1992), el de dientes sueltos/alveolos vacios (Av).
Este indice se aplico separadamente para los molares sueltos (Ms) y los incisivos sueltos

(1s):

% incisivos sueltos v/’s _ Is % 100
alveolos incisivos vacios  Av en max. + Av en mand.

% molares sueltos ws s x 100
alveolos molares vacios  Awv en max. + Av en mand.

Procesamiento de las muestras

Para el conteo del total de incisivos sueltos, considerando dientes fracturados, se
contabilizaron solo los fragmentos que contenian las “puntas” de los incisivos, que ademas
eran los mas frecuentes entre los fragmentos. La Unica excepcion hecha a ese criterio fue
cuando el incisivo se encontraba casi completo y solo le faltaba una pequefia porcién de la
punta. Esos incisivos fueron considerados para el conteo total de incisivos sueltos para el

estudio de la fractura, pero no para el analisis de la digestion.
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En el caso de los molares sueltos, todos los elementos fracturados presentaban perdida de
una pequerfia porcion del diente, excepto por 10 fragmentos de molares que no pudieron ser
determinados, por lo que no hubo que cuidar aspectos respecto del conteo, por lo que el
nimero de molares sueltos es igual al nimero de restos recuperados para los molares

sueltos.

Interpretacion de los resultados

Para la interpretacion de los resultados del indice de dientes sueltos/alveolos vacios, si en
la muestra existen mas espacios vacios en las quijadas que dientes sueltos, el resultado
debera ser menor a 100 y se interpretara la pérdida/destruccion de dientes sueltos.

Si, por el contrario, es mayor a 100, existen mas dientes sueltos que espacios vacios,
reflejando la pérdida/destruccién de maxilares y mandibulas.

2.2.2. Fractura de los elementos anatémicos

La fractura de huesos y dientes es una modificacion fisica que puede ofrecer informacion
acerca del depredador productor de una asociacion fésil (Andrews, 1983). Esto debido a
que los tres grupos de depredadores de micromamiferos (estrigiformes, falconiformes y
mamiferos carnivoros) poseen diferentes técnicas de caza e ingestion de sus presas, ademas
de diferencias anatomicas y fisiol6gicas respecto del aparato digestivo. Mientras las rapaces
efectlian un picotazo en el craneo de su presa antes de ingerirla, los mamiferos carnivoros
mastican la presa, provocando un grado mas intenso de fracturacion de los elementos de
sus presas antes de la ingestion. Entre las rapaces también existen diferencias en la
ingestién, dado que las rapaces nocturnas (estrigiformes) ingieren sus presas enteras,
mientras que las diurnas (falconiformes) desmenuzan sus presas antes de ingerirlas,
evitando consumir fragmentos grandes de hueso.

Ademas, el sistema digestivo en las aves consta de 2 estdbmagos. El primero, el estbmago
glandular o proventriculo, es mas pequefio y funciona de manera similar al estbmago de los
mamiferos, secretando el &cido clorhidrico y enzimas sintetizados por sus glandulas

secretoras. El segundo, llamado estdmago muscular, ventriculo o molleja, es propio de las
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aves. Posee una funcion mecanica de movilizar, mezclar y romper el contenido proveniente

del estomago glandular, a traveés de una potente musculatura y un estrato corneo.

La interpretacion de la informacion obtenida a traves de la fracturacion de los elementos
debe tomarse con cautela, dado que esta modificacion puede deberse tanto a la forma de
ingestion y la accion digestiva de los depredadores, como a agentes postdeposicionales

como el pisoteo y el transporte (Fernandez-Jalvo, 1992).

Se analizaron y categorizaron las fracturas de los restos de micromamiferos de forma
diferencial y especifica para el postcraneal, los maxilares, las mandibulas, los incisivos y

los molares.

2.2.2.1.Fractura en elementos craneales

Craneos

Los craneos completos en las asociaciones de micromamiferos son muy raros, tanto por el
modo de caza e ingestion del depredador, como por la fragilidad misma de esta estructura.
Por esto, se calcula el porcentaje de crdneos completos, considerando que hay dos
hemimaxilares por craneo. Se comparo asi, el nimero de hemimaxilares completos con el

numero total de hemimaxilares, tanto de la muestra de sedimento como de las egagropilas.

Figura I1l. 6. Categorias de fracturas del craneo. Ay B se consideran craneos completos. C
craneo roto que conserva parte del arco cigomatico. D fragmento de una hemimaxila con

arco cigomatico roto. Modificado de Fernandez-Jalvo (1992).
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Los tipos de fracturas de los crdneos se categorizaron segun la figura I1l. 6, donde las dos
primeras categorias (A y B) se consideran hemimaxilares completos, a pesar de que el tipo
“B” es definido por la carencia de la fraccion posterior de la base del craneo. La categoria
C es un hemimaxilar fracturado que conserva el rostro y arco zigomético y D es un

fragmento de la hemimaxilar (paladar) carente de arco cigomatico.

Interpretacion de los resultados

La Categoria 1 de Andrews, presentan entre un 70 y un 100% de craneos completo en sus
asociaciones y corresponde al grupo compuesto por la lechuza coman (Tyto alba), el biho
nival (Nyctea scandiaca), el baho chico (Asio otus), el buho de Verreux (Bubo lacteus) y
el carabo lapdn (Strix nebulosa).

La categoria 2, formada por lechuza campestre (Asio flammeus), el buho real (Bubo bubo),
el buho africano (Bubo africanus) y carabo comun (Strix aluco), también presenta un alto
porcentaje, llegando a un 64% de craneos completos.

El mochuelo (Athene noctua), nuevamente entra en una de las categorias elevadas
(categoria 3), junto con las rapaces diurnas (cernicalo y aguilucho palido), que no

sobrepasan el 50 % de representacion de craneos completos.

Arco cigomatico

Para reflejar el grado de dafio causado en maxilares, se caracterizaron los restos craneales
por la retencién del proceso cigomatico del maxilar, dado que se considera un buen
indicador de rotura (Fernandez-Jalvo, 1992). Se calcul6 el porcentaje comparando el
numero total de hemimaxilares que retenian el proceso respecto del nimero total de
hemimaxilares de roedores en la muestra.

Posteriormente los resultados se cotejaron con los datos de Andrews (1990), para establecer
la categoria de modificacion de ambas asociaciones actuales estudiadas (sedimento y

egagropilas).

Interpretacion de los resultados
Las especies ubicadas en la categoria 1 de modificacion de Andrews (1990) presentan hasta

un 30% de pérdida del proceso maxilar del arco cigomatico. En esta categoria,
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acompafiando a la lechuza comun (Tyto alba) se encuentran el biho chico (Asio otus), el
buho nival (Nyctea scandiaca), el baho de Verreux (Bubo lacteus) y el carabo lapon (Strix
nebulosa).

El baho real (Bubo bubo), el buho africano (Bubo africanus) y carabo comun (Strix aluco)
muestran porcentajes mas altos de pérdida, por lo que quedan ubicados en la categoria 2 de
modificacion (entre 30 y 50% de pérdida).

Para este indice, tanto la lechuza campestre (Asio flammeus) como el mochuelo (Athene
noctua) quedan clasificados en las categorias mas altas de modificacion de Andrews
(1990). Asi, la lechuza campestre queda ubicada junto a falconiformes, como Falco
tinnunculus, y a mamiferos carnivoros como la gineta (Genetta genetta) y el coyote (Canis
latrans), ingresando a la categoria 3 de modificacion que tiene un rango de pérdida de entre
50a 70%. El mochuelo, en cambio, entra a la categoria de modificacion mas alta (categoria
4, con mas de 70% de pérdida) junto a mamiferos carnivoros como zorros (Vulpes vulpes

y Alopex lagopus) y marta (Martes martes).

Pérdida de piezas dentales

También se estudié la pérdida de piezas dentales en los maxilares, como otro indicador de
dafios causados en las maxilas. Para el porcentaje de pérdida se compararon el nimero de
alveolos vacios de molares (Avm) e incisivos (Avi), con el nimero de dientes esperados
para cada hemimaxilar (Hmx). Para el nimero de molares esperados, se considera la suma
de las molares in situ y los alveolos vacios (Av) en cada hemimaxilar (Hmx) existentes en

la muestra.

. g e e Avien Hmx
% Pérdida de incisivos Hmx = - — x 100
Avi en Hmx + incisivo in situ en Hmx

Avm en Hmx % 100
Avm en Hmx + molar in site en Hmx

% Pérdida de molares Hmx =

La clasificacion de las categorias de las especies actuales (Andrews, 1990; Fernandez-
Jalvo, 1992; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992) se realiza a través del porcentaje de
alveolos incisivos vacios, ya que el grado de pérdida de los molares presenta mucha

variacion. Esto debido a que la morfologia de molares es heterogénea en las diferentes
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especies de micromamiferos, pudiendo presentar desde dientes de crecimiento continuo
que carecer de raiz, como los arvicolidos, a presentar raices con modificaciones que evitan
el facil desprendimiento de los molares. Como los soricidos, por ejemplo, que presentan

dientes con la zona apical de las raices engrosadas.

Interpretacion de los resultados

La categoria 1 para la pérdida de incisivos presenta porcentajes bajos, entre 20y 40 %. Esta
categoria esta compuesta por Lechuza comun (Tyto alba), buho chico (Asio otus), buho de
Verreux (Bubo lacteus) y baho nival (Nyctea scandiaca).

En este caso la categoria 2 de modificacién, a la que pertenecen el carabo comun (Strix
aluco) y el carabo lapon (Strix nebulosa), los valores bastante mas altos, entre un 50 y 60%.
La lechuza campestre (Asio flammeus), el buho real (Bubo bubo), y el baho africano (Bubo
africanus), aunque son rapaces nocturnas, presentan porcentajes de pérdida de incisivos
muy altas de entre un 80 a un 90%, por lo que se ubican en la categoria 3 de modificacion,

junto al coyote (Canis latrans) y el otocidn (Otocyon megalotis).

Mandibulas

Es mas frecuente registrar mandibulas completas en las asociaciones fosiles de
micromamiferos, si las comparamos con los craneos, tanto por su configuracion como por
poseer un tejido mas denso y resistente. Sin embargo, tras los procesos de ingestion y
digestion, los huesos de la mandibula suelen fragmentarse, perdiendo primero los procesos
mas fragiles (como el coronoides y el angular, Fig. I1l. 7, Categoria I1). En un grado mas
alto de modificacion se pierde la rama mandibular ascendente completa (Fig. Ill. 7,
Categoria I11). En los grados mas altos de modificacion la fragmentacion alcanzar la sinfisis
y borde inferior del cuerpo mandibular (Fig. Ill. 7, Categoria V), produciendo que la

estructura se debilite favoreciendo la pérdida de los elementos dentales.

93



Métodos v técnicas aplicadas al estudio

! .

Figura Il1. 7.Categorizacién de los tipos de fracturas en las hemimandibulas. I: elemento
completo. 11: hemimandibula con fractura de 1 o 2 procesos (angular y/o coronoides). I11:
fractura con pérdida de la rama ascendente. 1V: fractura de la sinfisis. V: maximo grado de
fractura mandibular, con fractura de la sinfisis y del borde inferior del cuerpo mandibular.
Modificado de Andrews (1990).

Al igual que con las fracturas del craneo, se calculé el porcentaje de mandibulas completas
frente a las fracturadas y la abundancia relativa de los diferentes grados de fractura.

Ademas, se contabilizé la pérdida de incisivos y molares en la mandibula, siguiendo el
mismo criterio que para la pérdida de piezas dentales en los maxilares. Los resultados

obtenidos se cotejaran con los de datos de Andrews (1990).

Interpretacion de los resultados

Con un rango de entre un 70 y un 100% de mandibulas completas, la categoria 1 de
modificacion contiene las mismas especies que en el analisis de craneos completos, con
excepcion del buho nival (Nyctea scandiaca), que se encuentra en la categoria 2 de
modificacion (15 a 60%) junto a la lechuza campestre (Asio flammeus), buho real (Bubo
bubo) y el carabo comun (Strix aluco).

La siguiente categoria, que incluye al baho africano, muestra porcentajes de entre un 2 y
un 10% de mandibulas completas.

Para el porcentaje de pérdida de incisivos en las hemimandibulas, la categoria 1, en la que
se encuentra la lechuza comun (Tyto alba) tiene un rango de pérdida de incisivos de un 20
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aun 40%. Estd compuesto ademas por la lechuza campestre (Asio flammeus), el buho chico
(Asio otus), el baho nival (Nyctea scandiaca), el carabo lapén (Strix nebulosa) y el buho
real (Bubo bubo).

En la categoria 2 (entre 50 y 60% de pérdida) estan incluidos el buho de Verreux (Bubo
lacteus), el buho africano (Bubo africanus) y el carabo comdn (Strix aluco) y una vez mas
el mochuelo (Athene noctua) se encuentra en una categoria superior de modificacién

(categoria 3) con rangos de entre 80 y 90% de pérdida de incisivos.

Denticion

Para analizar la totalidad de la fracturacion de los elementos craneales, se consideraron
también las fracturas de los dientes, tanto sueltos como in situ. Andrews observo que la
fractura es méas frecuente en los dientes sueltos y que también existe una correlacion de la
fractura con el grado de digestion. Se consider6 asi que durante la digestion las estructuras
dentales se debilitan, provocando la fragilidad de los dientes (Fernandez-Jalvo, 1992)
Ademéas, es frecuente que los yacimientos con micromamiferos conserven
mayoritariamente los elementos dentales, por lo que es un indice importante para esos
casos.

Para el estudio de la fractura de los dientes, se obtiene el porcentaje de dientes fracturados
in situ, comparando el nimero de dientes fracturados en mandibulas y maxilas con el
namero total de dientes in situ en las mismas. El porcentaje de dientes sueltos fracturados
se consigue comparando los dientes sueltos rotos con el total de dientes sueltos de la

muestra. Se calculan estos porcentajes para incisivos y molares por separado:

% molares fracturados in situ: Mol frac in situ x100/Total Mol in situ
% incisivos fracturados in situ: Inc frac in situ x 100/Total Inc in situ
% molares fracturados sueltos: Mol frac sueltos x 100/Total Mol sueltos

% incisivos fracturados sueltos: In crac sueltos x 100/Total Mol sueltos
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Procesamientos de las muestras

Para el conteo del total de incisivos sueltos fracturados, se contabilizaron solo los
fragmentos que contenian las “puntas” de los incisivos, que ademas eran los mas frecuentes
entre los fragmentos. La Unica excepcion hecha a ese criterio fue cuando el incisivo se
encontraba casi completo y solo le faltaba una pequefia porcion de la punta. Esos incisivos
fueron considerados para el conteo total de incisivos sueltos para el estudio de la
fracturacion del conjunto, pero no para el andlisis de la digestion.

En el caso de los molares, todos los elementos fracturados presentaban perdida de una
pequefia porcidn del diente, excepto por 4 pequefios fragmentos indeterminados, por lo que

no hubo que cuidar aspectos respecto del conteo.

Interpretacion de los resultados

Para este indice las rapaces nocturnas se encuentran repartidas entre 3 categorias de
modificacion diferentes. EI orden de estas categorias esta influenciado en mayor medida
por la fractura de los dientes in situ.

En la categoria 1, con 0% de fractura en dientes, encontramos la lechuza comun (Tyto alba),
el baho nival (Nyctea scandiaca), el buho chico (Asio otus) y el carabo lapén (Strix
nebulosa).

En la categoria 2, se encuentra la lechuza campestre (Asio flammeus), baho africano (Bubo
africanus), el baho de Verreux (Bubo lacteus) y el mochuelo (Athene noctua), con
porcentajes muy bajos de fractura en dientes in situ (hasta 5% en incisivos y 2% en molares)
y valores bastante mas elevados para los dientes aislados (entre 10 a 20% en incisivos y
hasta un 20% en molares).

Esta vez son el buho real (Bubo bubo) y el carabo comun (Strix aluco) los que se ubican en
la categoria mas alta de modificacidn, entre las rapaces nocturnas. Asi, quedan posicionadas
en la categoria 3 que tiene un rango de fractura de hasta 10% en incisivos y 1 a 5% para

molares, tanto in situ como aislados.
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2.2.2.2.Fractura en elementos postcraneales

Para la fractura de los elementos postcraneales, se han analizado los huesos largos (fémures,
himeros, ulnas, radios y tibias) y se clasificaron siguiendo la figura 8, donde A corresponde
a la epifisis proximal, B a la diafisis y C a la epifisis distal.

Para efectos de la descripcidn, los huesos largos que habian perdido sélo una de las epifisis,
o0 bien los que consisten en una epifisis que conservaba una porcién considerable de diafisis,
se clasificaron como A/B y B/C, para especificar las porciones conservadas. Asi, A/B
corresponde a un hueso largo que carece de epifisis distal y B/C uno que carece de epifisis
proximal.

Para la contabilizacion de los huesos largos se sumaron los elementos enteros (A/B/C), con
los que habian perdido una sola epifisis (A/B y B/C, consideran elementos completos). En
la muestra proveniente de las egagropilas el nimero de elementos es mas exacto debido a
que la contabilizacion de los elementos se realiz6 a cada egagrépila por separado.
Finalmente, se sumaron las epifisis proximales A y C siempre y cuando el nimero total de
ellas excedieran su contraparte A/B, B/C, sumando Unicamente el excedente. Asi, de
encontrarse en la muestra un nimero total de 10 A/B y 10 C, se contabilizan 10 elementos,
dado que los 10 C pueden corresponder a los 10 A/B; mientras, si encontrdbamos 10 A/B,
15 Cy 2 B, significa que existen 5 C que provienen de otros elementos y dado que superan

a B, se consideran los 5 elementos sumando un total de 15 elementos.

Los valores se evaltan por elementos completos. El grupo representado por la lechuza
comun (Tyto alba) corresponde al que presenta el mayor porcentaje de elementos
completos, con mas del 90%. Asi, la lechuza campestre (Asio flammeus), el biho chico
(Asio otus), el buho de Verreux (Bubo lacteus), el carabo lapon (Strix nebulosa) junto a la

lechuza se encuentren en la Categoria 1.

La Categoria 2 de modificacion tiene un rango de porcentaje parecido de elementos
completos, entre el 80 al 90%. El baho nival (Nyctea scandiaca) y el baho real (Bubo bubo)
se encuentran en esta categoria.

La categoria 3 tiene un rango de porcentaje de elementos completos de 40 al 70%. Aunque
las aves que se encuentran en este grupo, el carabo comun (Strix aluco) y el buho africano
(Bubo africanus), suelen presentar alrededor de un 50% de elementos completos en sus

asociaciones.
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Una vez mas el mochuelo (Athene noctua), queda incluido en una de las categorias mas
altas de modificacion, junto a rapaces diurnas y mamiferos carnivoros, que muestran

porcentajes no mayores al 40% de elementos completos.

Figura Ill. 8.Tipificacion de las fracturas de los elementos postcraneales. A: epifisis

proximal; B: di&fisis; C epifisis distal. Modificado de Andrews (1990).

2.2.3. Digestion

La digestion es una alteracion exclusiva y caracteristica de los depredadores. Los efectos
producidos por la digestion en los elementos anatomicos de los micromamiferos ingeridos
es una modificacion de cardcter quimico con efecto progresivo y secuencial en los
elementos anatémicos. Dado este caracter distintivo, luego del analisis de las
modificaciones presentes en la superficie de cada uno de los elementos, es posible
distinguir la digestion de otras alteraciones de caracter postdeposicional como el contacto
con suelos acidos, corrosion por raices o &cidos humicos.

Aungue se ha documentado cambios en la composicién y concentracion de elementos
quimicos en los micromamiferos a causa de la digestion (frecuentemente P, Cay S, ver
Dauphinetal., 1988, 1997, 2003, 2015; Dauphiny Denys, 1988, 1992; Denys et al., 1996b;
Dauphin y Williams, 2007), los cambios quimicos de los elementos de la asociacion actual
estudiada en esta tesis no fueron analizados por el elevado nimero de muestras y la falta

de financiacion para realizar dicho analisis.

98



Métodos v técnicas aplicadas al estudio

Digestion de elementos dentales

En el caso de la alteracion en elementos dentales, (sensu Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992)
se considerd tanto el grado de digestion, como la frecuencia de alteracion (% de dientes
modificados).

Para la frecuencia de alteracion se calcul6 el porcentaje de dientes alterados comparando
los dientes que presentaban digestion, en mandibulas, maxilas y dientes sueltos, con el total

de dientes de la muestra. Se calculé el porcentaje de incisivos y molares por separado.

% corrosién inc.= incisivos alterados x 100 / Total de incisivos

% corrosién mol. = molares alterados x 100 /Total de molares

Para el conteo del total de incisivos sueltos para la determinacion de los grados de digestion,
se consideraron solo las “puntas” de los incisivos que se presentaban rotos, sin considerar
las raices, tengan o no sefiales de digestion, ya que los incisivos de los roedores presentan
crecimiento continuo, por lo que las raices abiertas son afectadas mas fuertemente por su

alto grado de mineralizacion (Fernandez-Jalvo, 1992).

Los efectos de la digestion sobre los molares varian dependiendo del taxén, segun la
morfologia del molar y el grosor del esmalte a lo largo de toda la pieza dental. Asi, desde
el grado més leve de digestion, los molares de arvicolidos se veran afectados en los &ngulos
salientes, en los muridos en las cuspides y en los soricidos en la union corona- raiz. A
medida que aumenta el grado de digestién, la modificacion avanza desde esos mismos

puntos, amplidndose la zona afectada en el molar, tal y como indica la figura Il1. 9.
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Figura I11. 9.Tipificacidn segun el grado de modificacion por digestion ligera, moderada,
fuerte y extrema en incisivos de roedores y molares de arvicolidos, maridos y soricidos. La
morfologia del molar y el grosor del esmalte producen diferentes respuestas a los efectos
de la digestion. Modificado de Fernandez-Jalvo y Andrews (1992), Fernadndez-Jalvo et al.,
2016 y Fernandez et al., 2017.

La modificacion también progresa de manera heterogénea en los molares de los diferentes
taxones en funcion del grado de digestion. Asi, en una digestion de grado ligero (categoria
1 de modificacion de Andrews, 1990) los arvicdlidos muestran pérdida del esmalte, los
muridos presentan esmalte con superficie mate y mas redondeado que en los dientes no
digeridos, mientras que los molares de soricidos se encuentran inalterados (Fig. Il1l. 9).
Ademas, la pérdida de esmalte con exposicion de la dentina, ocurre solo después de la

exposicion a una digestion de grado fuerte en los molares de muridos y soricidos.

La eliminacién del esmalte en arvicolidos se produce después de una digestion ligera,
mientras que en muridos y soricidos, solo se produce luego de una digestion fuerte. Los

molares de muridos ligeramente digeridos tienen una superficie de esmalte mate mas suave
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y una forma més redondeada que los dientes no digeridos, sin embargo, los molares de
soricidos que se encuentran en la misma situacion se encuentran inalterados (modificado

de Fernandez-Jalvo, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016; Fernandez et al., 2017).

Interpretacion de los datos

A continuacion, se presentan las tablas resumen para la identificacion del depredador a
partir de la frecuencia (Tabla 111. 9) y el grado de digestion (Tabla I11. 10) observado en los
elementos dentales.

Distribucion de depredadores en las categorias de digestion de incisivos

Categoria Grado Frecuencia Especies
1 Ausenteo  8-13 % Tyto alba, Asio flammeus, Nyctea scandiaca
Leve

2 Moderado 20-30% Asio otus, Bubo lacteus, Strix nebulosa

3 Fuerte 50-70% Bubo bubo, Strix aluco, Bubo africanus, Athene
noctua

4 Extremo 60-80% Falco tinnunculus, Falco peregrinus

5 Extremo 100% Circus cyaneus, Vulpes vulpes, Alopex lagopus,
Canis latrans, Genetta genetta, Martes martes
busardos y félidos

Tabla 111.9. Resumen de la distribucion de las especies de depredadores de micromamiferos
en las diferentes categorias de modificacion por digestion de incisivos. Modificado de
Andrewes (1990), Fernandez-Jalvo y Andrews (2016).

Distribuciéon de depredadores en las categorias de digestion de molares

Categoria Grado Frecuencia Especies
1 Ausente o 0-3% Tyto alba, Asio otus, Asio flammeus, Bubo
Leve lacteus

2 Moderado 4-6% Nyctea scandiaca, Bubo africanus, y Strix
nebulosa

3 Fuerte 18-22% Bubo bubo, Strix aluco, Genetta genetta

4 Extremo 50-70% Athene noctua, Falco tinnunculu, Falco
peregrinus y Martes martes

5 Extremo 50-100% Circus cyaneus, Milvus milvus, Vulpes

vulpes, Alopex lagopus, Canis latrans,
busardos y félidos

Tabla 111.10. Resumen de la distribucién de las especies de depredadores de
micromamiferos en las diferentes categorias de modificacion por digestion de molares.
Modificado de Andres (1990), Fernandez-Jalvo y Andrews (2016).
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Digestién de elementos postcraneales

La evidencia de digestion en los elementos postcraneales puede ser dificil de diferenciar de
la modificacion producida por otros procesos, como la corrosién del suelo o la abrasion,

cuando la modificacién no es muy fuerte.

Los primeros signos de digestion aparecen en forma de corrosion o pérdida de tejido en las
epifisis, para luego extenderse gradualmente hacia la diafisis (Fernandez-Jalvo, 1992). Los
signos son mas caracteristicos en los extremos proximales del fémur y distales del himero,
en lo que aparece la corrosion en el area de articulacion (Tabla 111.11). Cuando la
modificacion es mayor, la superficie articular puede ser destruida y la modificacion avanza
hacia la diafisis en forma de pulido o abrasion o aspecto ondulado segun el grado de
modificacion y, de existir alguna fractura, se producira el redondeamiento de los bordes de

fractura.

Criterios empleados para determinar el grado de digestion en el postcraneal

Leve perforaciones en superficie articular o trabéculas expuestas en la epifisis.

Moderada Perforaciones en superficie articular o trabéculas expuestas en la epifisis y
diafisis con grado de abrasion o pulido. Bordes de fracturas ligeramente
redondeados.

Fuerte Superficie articular con trabéculas completamente expuestas en fémur o con
griectas que reflejan la estructura interna del hueso en humeros. La
modificacion alcanza la diafisis adquiriendo un aspecto ondulado. Bordes de
fractura fuertemente redondeados y con borde fino.

Extrema Pérdida de epifisis, Irregularidades en las diafisis son muy pronunciadas.
Bordes de fractura muy redondeado y mas grueso que en el caso anterior

Tabla I11.11. Criterios seguidos para la categorizacion del grado de modificacion
encontrado en los elementos postcraneales.

Procesamiento de las muestras

Para el anélisis de elementos postcraneales se tuvo en cuenta la frecuencia de fémures y
humeros afectados por digestion. Se excluyeron los elementos que carecian de ambas
epifisis como consecuencia de fractura, los fémures que carecian de la epifisis proximal y

los humeros que carecian de la epifisis distal.
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Interpretacion de los datos

Basado en el porcentaje de epifisis proximal de fémures afectados por digestion respecto
del total de fémures encontrados en la muestra, Andrews establece que la lechuza comun
(Tyto alba) se encuentra dentro de la categoria 1 de modificacion, con menos de 20% de
elementos afectados, donde la modificacion encontrada es de grado leve, concentrandose
en la superficie articular. Junto a la lechuza comun se encuentran la lechuza campestre
(Asio flammeus), el baho nival (Nyctea scandiaca), el buho chico (Asio otus) y el baho de
Verreux (Bubo lacteus).

La categoria 2, aunque esta formada por rapaces nocturnas (buho africano, el carabo comin
y el céarabo lapon) presenta un grado de digestién mayor, llegando hasta moderada, y un
porcentaje de elementos alterados superior al de la categoria 1, entre 20 a 35% de elementos
afectados.

El baho real (Bubo bubo), presenta caracteristicas especiales ya que, aunque se incluye en
la categoria 2, puede llegar a causar digestion fuerte y producir un rango de entre 30 a 40%
de elementos afectados, siendo esta combinacion de modificacion exclusiva de este
depredador.

El mochuelo (Athene noctua), vuelve a estar en una categoria de modificacion mas alta
(categoria 3) junto a rapaces diurnas. Presentan un grado de modificacion extremo,
mostrando mayor modificacion de la diafisis. La frecuencia de elementos afectados es
considerablemente mayor que en la categoria de la lechuza, con un 50 a 80% de elementos

afectados (Ferndndez-Jalvo y Andrews, 2016).

2.2.4. Resumen de los indices y clasificacion general de los depredadores

Basado en sus estudios actualistas, y tomando en consideracion todos los rangos de
modificacion analizados, Andrews (1990) establecer 5 categorias de modificacion que
permiten caracterizar e identificar, los depredadores estudiados. La asignacion de las
especies de predadores es realizada en base a la categoria observada con mas frecuencia
respecto a los indices descritos anteriormente (representacion, fractura y digestion de
elementos anatomicos).

A continuacion, se presenta la tabla de resumen (Tabla I1l. 12) de la clasificacion de los

depredadores segun Andrews, 1990 para cada uno de los indices aplicados.

103



io

Tas al estud

licaa

dcnicas ap.

e

Métodos y t

SOIOANLIED
soajuewr soganbad

snaupda ,w._:.uh_‘c
SRInOURUUL "W ‘PRID0U dUBYIY

0omp *§ ‘SNUDILYD "g ‘oqnq "

G,r,&-.wﬁ_..m.\w_.___
¢ Snajop] g ‘snjo 7 ‘snauiungf
T ponipupds "N ‘0qo ojA[

eouraysod
2 uonsaII(

sadpn g xadoyy ‘sup.apoy
s1up?) ‘snaupdo snaa)

STHRIURUUIL "o

ppRegin pitnauyaf
SaLDU Y DRI2OU 2UdYY
‘oanpp g ‘snupdLifo g ‘ogng g

syojnsau uo120)()
‘DSOINGau S SHajov] g ‘Snio "y

DODIPUDIS
‘N snawwnyl -y ‘pgp 0)A]

SOAISEIU]
U3 uoysITI(]

sadn g xadoyy “sup.appy
Stun?) “snaupdo snaar)

SoLIDUC I
SNINIUNULL "] ‘DNIDOU 2UDIIF

pjiauas 1)
‘DPNpoIGID PRUNAUYDf ‘STopnSai
uoR0j() ‘vonpp g ‘ogng g

psogau
"§ ‘SRUDILLYD g ‘DOVIPUDIS ‘N

Snajon|

f ‘snaunup)f F ‘snio F ‘vgio ojdf

sare[ow
u2 uopsIsI([

SOIOATIIED
sorapiurews souanbad

SNAUDLD SROALY) ‘SAINOURUUIY "]

oonjp °g ‘oqng g

DIoOU AUBYIF ‘SHUDILL[D
" ‘snajop) g ‘snawunyf "y

psongau g
‘Smo " ‘Dopipupos ‘N ‘Dgip o3[

SIPUIIP IP BANYOY

xadojp ‘snaupndo sna.a)

sapow gy ‘sadin g xadoy
‘Dljouad L) ‘Smmounuu

snojp3a
E_.-...__UQHQ ._GZ_‘_UCE_ _uvh_w...hwv\ HQUE_HU .V._

SUDAID] SIUD))
Qupnvﬁan.u.mﬁh__m__ﬁw U.:ﬁ:n.u..kh.__hvh .hu.w,cwwnm_‘__mwt .U-

ogng "g "SnupILID
‘g ‘snapon] g ‘snawuwnyf F
‘SN0 7 ‘DIDIPUDIS "N ‘DI 0JA]

SOPRISTE SPUII(T

sadn/xadolp ‘stio|p3aut
uoI20j() ‘vl1auas "5y ‘DpRIIGID

Sa)DULRY “XadoJ ‘SUD4D] S1UD7)

0aR[Y S SHUDILYD g ‘Snajov] g

psonqgau " ‘ogng "g ‘Snauiup]f

pul Ua SIHUINP

SRPNIUNUUL *of ‘DRIIOU U 'SHIO " DODIpUDIs ‘N ‘Do ojd Ip BpPIpID
prunauyoy ‘snaunds sno.r’) 4 I oy oy P N Pqre ord P ERIPIRd
SOIOALIED SOIAJIUIEL SHAUDAD SN2 oonp g ‘ogng nsojngau SE[NQIPUET
souanbad ‘onioou auaiy SNINOURULL] "o STUDILD " o ‘Snawup]f | DopIPUDIS "N 'S 'SHajany g ‘Snjo " vgo ojdf ap BINYOY

sajputjy ‘sadjn,/xadoj
‘DPRPIIGID DILNAUYD]
‘DHauas ") ‘Snaupdd snoi)
SHIAOURULI] "] ‘DRIDOU U

supdy. H._m STH _U»\L..
‘SHORTAU UOID0I() ‘SHUDILLD
o ‘ognq g ‘snawwnlf "y

02R]D "§ DSOINGIU 'S

snajon)] g
‘DODIPUDIS "N ‘SHIO ' ‘D0 0]

XUl U SPUAP
2P EpIpa g

SADUL Y
‘sadpnj/xadolp ‘pnjoou ausyly

SUDAID] S1UD,) SHO|D321
UOL0I() "DiIaUIE 1) ‘vpnuaIgIn
DRUNAUYOT ‘SHAUBAD SNOA1Y)
‘snpnounuun " ‘snawwvyf Y

0oy g ‘oqnq g ‘SMUDILYD g

psojngau 'S ‘snajapy g
‘DODIPUDDS "N ‘SN0 '} ‘DGIp 03]

021JBWOTI 0218
Ppw epipaadg

- . (odugad
SOIOATUIED Snaurds SNy oqng g "oonjp pso[nqat s Snaiovy £) aepxew
sosamuews sousnbad SHINDURULL ] DRISOU DUBYIF 'S ‘snupdrifo g ‘snawwplf p ‘Snjo 'y ‘avipupss N ‘vqe o014 Ppe ..ruam
] ] BTEED
SO WOII0I() ‘SAADUL T ‘DPRONGID Snajav] g ‘vsopngau EouRINS0
sadyn g pxadopy e PruIg] snupdLLD g ‘oonjv g oqng “g ‘vaDIPUDIS N Sn21o0] sorg )

‘SuUD.Dy S0

DHUnAUYI[ ‘SNauvds snaar)
SHINIURUUY ] ‘DRIIOU DU

¢ ‘snawup)f " ‘snjo "y ‘vgip oJA]

YWD BIN)OY

z.:_a_m_GMNE UOI20}()
‘DiJauas "1y ‘PpROOIGID
DIUNAUYD] © Salapul

sadjnqxadopy

‘SnAUDAD $R241) ‘SNUDIAD g

SHINOURUUL *.] ‘DRI20U UYL

sub.ypy smp) ‘xadofy
‘psopngau g ‘ogng g ‘snawunyfy

oonp g ‘snaov) g
‘SHIO " ‘DImpUDIs N ‘pqe 0jA]

ad ap sapeysiqq
JUIWID BPIPIYJ

sad)rnyj xadoj ‘supajof
SHUD?) "DPRDIIGID PIUNBUYI]
‘DRI2OU UBYIY ‘DICIPUDIS N

“xadoj ‘snaupda sno.a1’)

plauas "ry SMINoUnUUL ".f
‘snuporyfv g ‘snajof g ‘oonp g

Sajaou .m.:_thuﬁmmnt.
uo20)() ‘vsoNgau °§ ‘ogng
f ‘snaunup)f Cp sno y ogpo ojdf

pd

SOIOAJUIED
soxajem soganbo g

snaupndd snaar) ‘Snpnounuul)

DRI20U UYL ‘oonw g

ogng g ‘snuporifp g

psopngau
G 'snagop) g ‘snamulf 'y
‘SO " Donpunas N ‘vqpe ojdf

soopaPnbsa
SOYIIWI] T

"BWANXI UOREIYIPOW
0 ¢ BLIOS)E))

ETREI]
UQIEIJIPOW 0 § BLI0Z)E))

EPEIIPOIU
UODEIYIPOW 0 ¢ BLIOZI)R))

BIpIauLI)ul
UODEIYIPOUI 0 T BLIOSIIE))

[FEY ]
uoREdJIpoW 0 | BLIOZI)R)

104
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Tabla Ill. 12. (Pagina anterior) Clasificacion de los predadores en categorias de
modificacion segun las alteraciones observadas en cada caracteristica estudiada.
Modificado de Andrews (1990).

La frecuencia de cada categoria para cada depredador estudiado por Andrews (1990) se

resume en el siguiente histograma:

Tyto alba

Nyctea scandiaca

Asio otus

Asio flammeus

Bubo lacteus

Bubo africanus
Bubo bubo

Strix nebulosa

Strix aluco

Athene noctua
Falco tinnunculus
Circus cyaneus
Genetta genetta
Otocyon megalolis
Canis latrans

Vulpes vulpes

Alopex lagopus

Martes martes

Lt

Figura I11. 9. Resumen de las categorias de predadores. 1. Categoria leve; 2. Categoria
intermedia; 3. Categoria moderada; 4. Categoria fuerte; 5. Categoria extrema En esta
clasificacion se encuadra cada depredador en una de las 5 categorias de modificacion de
los restos. EI nUmero de veces que un depredador es registrado en cada categoria, para los
diferentes indices, es sumado en la escala vertical del histograma. El depredador es
considerado de la categoria que se repite con mayor frecuencia. Asi, aunque Martes martes
produce modificaciones de nivel 1, 3, 4 para algunos indices, es considerado un depredador
categoria 5 ya que es la categoria mas numerosa. Modificado de Andrews (1990).
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Teniendo en cuenta el grado de alteracion producido con mayor frecuencia para los
depredadores actuales estudiados por Andrews (1990), la clasificacion de los depredadores

en las diferentes categorias de alteracion seria la siguiente:

Categoria 1 o Modificacion leve: lechuza comun (Tyto alba), lechuza campestre (Asio

flammeus), buho chico (Asio otus), buho nival (Nyctea scandiaca), buho de Verreux (Bubo
lacteus), carabo lapdn (Strix nebulosa).

Categoria 2 0 Modificacion intermedia: buho real (Bubo bubo), bdho africano (Bubo

africanus), carabo comun (Strix aluco).

Cateqgoria 3 0 Modificacion moderada: el mochuelo (Athene noctua).

Categoria 4 o Modificacion fuerte: el cernicalo (Falco tinnunculus), aguilucho palido

(Circus cyaneus), gineta (Genetta genetta), otocién (Otocyon megalotis).

Categoria 5 0 Modificacion extrema: el coyote (Canis latrans), la marta (Martes martes),

el zorro (Vulpes vulpes), el zorro artico (Alopex lagopus)

Se han realizado numerosos trabajos posteriores a Andrews (1990), donde se han estudiado
a los mismos depredadores, en diferente localizacién geogréafica (Saavedra y Simonetti,
1998; Matthews, 2006; Gémez, 2005; Lloveras et al., 2008c; Mallye et al., 2008) y también
nuevos depredadores, complementando la lista de Andrews (Mondini, 2000; Matthews,
2002, 2006; Gémez y Kaufmann, 2007; Souttou et al., 2007; Montalvo et al., 2007, 2008,
2012, 2014, 2015; Lloveras et al., 2008a, b; Montalvo y Tallade, 2009; Rudzik et al., 2015).
En su gran mayoria estos trabajos corresponden a depredadores de otros continentes,
principalmente Sudamérica y Africa.

Hoy en dia la categoria 1 suma al lechuzon orejudo (Asio clamator) (Carrera y Fernandez,
2010) de América Central y del Sur. La categoria 4, cuenta ademas con el carancho
(Caracara plancus) (Montalvo y Tallade, 2009; Montalvo et al., 2011), el gato montés
(Leopardus geoffroyi) (Gomez, 2007; Alvarez et al.,2012; Montalvo et al., 2012) y la
categoria 5 con el zorro gris (Lycalopex griseus) (Gémez y Kaufmann, 2007), el puma
(Puma concolor) (Borrero et al., 2005; Montalvo et al., 2007) y el chingue (Conepatus
chinga) (Montalvo et al., 2008).

Homo sapiens también ha sido estudiado en relacion a las modificaciones producidas sobre
restos de micromamiferos por Crandall y Stahl (1995), incluyéndose en la categoria 5 de
modificacion.
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2.3. Trabajo de Gabinete: alteraciones por depredacion
Para recoger todos los datos, tanto del sedimento como de las egagropilas se realizaron
diferentes tablas empleando Microsoft® Office Excel Profesional Plus 2016. Todos los
calculos estadisticos, a menos que se indique lo contrario, se realizaron utilizando el

programa de software gratuito para el analisis de datos; Estadistica paleontologica (PAST).

Para el analisis de los elementos proveniente del sedimento se realizaron 2 tablas, una para
los restos craneales y otra para el postcraneal. La tabla relacionada con los restos craneales
incluye la determinacion taxonomica de cada elemento con suficientes caracteres
diagnosticos, ademas de todos los datos necesarios para la aplicacion de los indices de la
metodologia de Andrews (1990).

Las tablas para el anélisis de las egagropilas son distintas a las del sedimento ya que recogen
la informacion proveniente de cada egagropila, por lo que es posible saber el contenido
exacto de cada una de ellas. Asi, estas recogen por un lado el nimero total de restos por
egagropila en una tabla y la modificacion por fracturas y digestion tienen sus propias tablas
individuales. La tabla de fractura recoge la informacion de la modificacién tanto para los
elementos craneales como para los postcraneales, en una misma tabla. Lo mismo ocurre
para la tabla de digestion.

La mayoria de las tablas se han incluido en los resultados, sin embargo, las tablas mas
extensas han sido incluidas en el Anexo.

A continuacion, se expone un resumen de los datos recogido en las tablas contenidas en el
Anexo.

1) Elementos craneales del sedimento Tabla A.1.
2) Elementos por egagropila Tabla A.2.
3) Fractura de elementos craneales y postcraneales por egagrépilas Tabla A.3.

4) Digestion de elementos craneales y postcraneales por egagréopilas Tabla A.4.

1) Datos de la tabla de elementos craneales del sedimento

En la tabla de elementos craneales del sedimento ademas de las determinaciones
taxondmicas, se realizo el conteo de dientes in situ y sueltos, alveolos vacios, dientes
fracturados, nimero de restos (NR) y las modificaciones (categoria de fractura y digestion)

para cada uno de los elementos craneales recuperados (Anexos. Tabla A.1).
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Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de elementos craneales del
sedimento (Tabla A.1):

N° de hemimaxilas

N° de hemimandibulas

NR de hemimaxilas

NR de hemimandibulas

Incisivo in situ en los hemimaxilares

Incisivo in situ en las hemimandibulas

Total de incisivos in situ

Alveolos de Incisivos vacios en los hemimaxilares
Alveolos de Incisivos vacio en las hemimandibulas
Total de alveolos de incisivos vacios

Molares in situ en los hemimaxilares

Molares in situ en las hemimandibulas

Total de molares in situ

Alveolos de molares vacios en los hemimaxilares
Alveolos de molares vacios en las hemimandibulas
Total de alveolos de molares vacios

Alveolos totales incisivos en los hemimaxilares (5 + 8)
Alveolos totales incisivos en las hemimandibulas (6 + 9)
Alveolos incisivos totales (13 + 14)

Alveolos totales de molares en los hemimaxilares (11 + 14)
Alveolos totales de molares en hemimandibulas (12 + 15)
Alveolos molares totales (16 + 17)

Total alveolos vacios (10 + 16)

Incisivos y molares fracturados in situ

NP° de dientes in situ con digestion con leve

N° de dientes in situ con digestion con moderado

N° de dientes in situ con digestion con fuerte

Total dientes in situ con digestion

Total dientes in situ sin digestion

Categoria de fractura en hemimaxilares

Categoria de fractura en hemimandibulas

Incisivos sueltos enteros

N° fragmentos con puntas de incisivos sueltos

N° fragmentos de raices de incisivos sueltos

NC de incisivos sin fragmento de punta

Total de incisivos sueltos fracturados (33 + 35)

NR incisivos sueltos

Molares sueltos enteros

Molares sueltos fracturados

NC total de molares sueltos (38 + 39)
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41 | NR molares sueltos

42 | N° dientes sueltos con digestion con leve

43 | N dientes sueltos con digestion con moderado

44 | N° dientes sueltos con digestion con fuerte

45 | Total dientes sueltos con digestion

46 | Total dientes sueltos sin digestion

47 | Especies determinadas taxondmicamente en la asociacion

2) Datos tabla de elementos por egagropila

En esta tabla, se recoge el nimero de restos para cada una de las 32 egagropilas, el nimero
de restos de cada elemento y el nimero de restos indeterminados, con los que se puede
calcular el NR total (Anexos. Tabla A. 2).

1 | N°de restos de cada elemento esquelético por egagropila
2 | N° de restos de cada elemento esquelético

3 | N°de restos por egagropila

4 | NR total en la asociacion formada por las egagropilas

3) Datos de la tabla de fractura de elementos craneales y postcraneales por egagrépilas

Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de fractura de los elementos

craneales y postcraneales para cada egagropila (Anexo Tabla A.3.):

[EEN

N° de elementos postcraneales enteros (A/B/C)

N° de fragmentos de epifisis proximal (A)

N° de fragmentos de diafisis (B)

N° de fragmentos de epifisis distal (C)

N° de elementos sin epifisis distal (A/B)

N° de elementos sin epifisis proximal (B/C)

N° de elementos postcraneales completos (1 + 5 + 6)

N° total de cada elemento postcraneal

N° de cada elemento postcraneales fracturado

N° de hemimaxilares por egagrépila

Categoria de fractura para hemimaxilares

N° de alveolos de incisivos y molares vacios en hemimaxilares
Incisivos y molares in situ fracturados en las hemimaxilares
N° de hemimandibulas por egagropila

Categoria de fractura para hemimandibulas

N° de alveolos de incisivos y molares vacios en hemimandibulas
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17 | Incisivos y molares in situ fracturados en las hemimandibulas
18 | N° de incisivos sueltos enteros

19 | N° de incisivos sueltos fracturados

20 | N° de molares sueltos enteros

21 | N° de molares sueltos fracturados

4) Datos de la tabla de digestion de elementos craneales y postcraneales por egagropilas

Datos cualitativos y cuantitativos recogidos en la tabla de digestion de los elementos

craneales y postcraneales para cada egagropila (Anexo, Tabla A 4):

1 | N°de hameros y fémures contabilizados para digestion

2 | N°de hameros y fémures sin digestion

3 | N°de humeros y fémures con digestion leve

4 | N°de humeros y fémures con digestién moderada

5 | N°de himeros y fémures con digestion fuerte

6 | Incisivos y molares in situ en hemimaxilares

7 | Incisivos y molares in situ en hemimaxilares sin digestion

8 | Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestion leve

9 | Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestion moderada
10 | Incisivos y molares in situ en hemimaxilares con digestion fuerte

11 | Incisivos y molares in situ en hemimandibulas

12 | Incisivos y molares in situ en hemimandibulas sin digestion

13 | Incisivos y molares in situ en hemimandibulas con digestion leve

14 | Incisivos y molares in situ en hemimandibulas con digestion moderada
15 | Incisivos y molares in situ en hemimandibulas con digestion fuerte
16 | Incisivos y molares sueltos

17 | Incisivos y molares sueltos sin digestion

18 | Incisivos y molares sueltos con digestion leve

19 | Incisivos y molares sueltos con digestion moderada

20 | Incisivos y molares sueltos con digestion fuerte

2.4. Reconstruccion Climatica y Ambiental
Las metodologias que se describiran en este apartado son utilizadas con frecuentemente
para interpretaciones paleoambientales y paleoclimaticas. Estas se aplicaron a la muestra
de sedimento para observar si existia alguna diferencia significativa, en comparacion con
los parametros actuales de la zona de muestreo, que pudiera atribuirse a modificaciones

ocasionadas por las alteraciones tafondmicas propias de la etapa bioestratinomica.
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Para el analisis paleocliméatico-paleoambiental, se empledé el Modelo de Inferencia
Bioclimatico de Hernandez-Fernandez y Pelaez-Campomanes (2003) y el Método de
Ponderacion del Habitat (Habitat Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y
Gauch, (1982).

Procesamiento de las muestras

Se determinaron taxonomicamente los elementos craneales de los micromamiferos
obtenidos de la muestra de sedimento y de las egagrépilas. Se identificaron a nivel genérico
y/o especifico cuando los rasgos diagndsticos lo permitian. Se empled bibliografia
especializada (Alcantara, 1998; Arrizabalaga, et al., 1999; Chaline, 1974; Gosalbez, 1987,
Moreno y Balbontin, 1998; Wilson y Reeder, 1993) y material de comparacion directa
(coleccion personal del Departamento de Paleontologia, Universidad Complutense de
Madrid).

2.4.1. Modelo Bioclimatico

Se calcularon los parametros climaticos basicos (T° media anual, T° media del mes mas
calido y del mes mas frio y precipitacién media anual) aplicando el método de inferencia
ambiental de Hernandez-Fernandez (2001a) denominado Modelo Bioclimatico.
Posteriormente, los resultados obtenidos se compararon con los parametros climaticos
reales de la zona, obtenidos del Atlas Climatico Ibérico (Agencia Estatal de Meteorologia

de Espafia e Instituto de Meteorologia de Portugal, 2011).

El Modelo Bioclimatico de Hernandez-Fernandez (2001a, b; Hernandez-Fernandez y
Pelaez-Campomanes, 2003), es un método basado principalmente en la correlacion
significativa que existe entre el climay la composicion de la comunidad de mamiferos.

El Modelo Bioclimatico se construye a partir de la codificacion numérica de la
presencia/ausencia de las especies de mamifero en cada una de las zonas climéticas globales
(Tabla 111, 13). La base de datos de Hernandez-Fernandez (2001a), contiene mas de 3 mil
registros de 1393 especies de mamiferos catalogadas en 50 localidades de todo el mundo
(excepto Australia). La caracterizacion bioclimatica de la fauna esta basada en la tipologia

climéatica de Walter (1970), resumida en la Tabla Ill. 13. El listado faunistico de cada
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localidad fue obtenido por Hernandez-Ferndndez de referencias bibliograficas,
seleccionando las localidades méas caracteristicas de cada zonobioma. El autor incluye
dentro de dicho listado especies extintas, mientras que las especies introducidas por el
hombre son omitidas. Ademas, Herndndez-Fernandez estandarizo la taxonomia siguiendo

a Wilson y Reeder (1993), por lo que en este trabajo se procede de igual manera.

Una vez se ha realizado la codificacién numérica, Hernandez-Ferndndez construye una
serie de ecuaciones de regresion que relacionan la composicion de las asociaciones de
mamiferos actuales de las distintas localidades con los parametros climaticos (temperatura,
precipitaciones, etc) de las mismas. Esas ecuaciones de regresién son empleadas para
inferir los parametros climéaticos de las asociaciones de mamiferos fésiles. Hernandez
Fernandez (2001a) demuestra que este método es més efectivo aplicado a los listados de
especies de roedores presentes en los yacimientos cuaternarios y lo aplica con buenos
resultados a un conjunto de yacimientos europeos plio-pleistocenos. Este método cuenta
con la limitacion de que las preferencias climaticas de las especies de micromamiferos
fosiles son a priori desconocidas. Para salvar esta limitacion y poder ampliar el rango
cronolégico de aplicabilidad, se han realizado intentos para caracterizar
ecomorfolégicamente los taxones fosiles e inferir sus preferencias climaticas a partir de los
taxones actuales mas similares desde este punto de vista (Hernandez Fernandez y Pelaez
Campomanes, 2003).

Segun el autor (Hernandez-Fernandez, 2001aTesis), la metodologia de anélisis del Modelo
Bioclimatico muestra alguna similitud con el método del “Taxonomic Habitat Index” (THI,
que consiste también en un método de ponderacion del habitat) desarrollado por Andrews
(1990). Sin embargo, en el THI los puntajes asignados a una especie dependen de las
proporciones de cada habitat ocupado por la especie en funcion de su preferencia, mientras
que el Modelo Bioclimatico, ese valor se fija por presencia/ausencia para todas las zonas
climaticas ocupadas por las especies. De esta manera, la evaluacion de los valores del indice
de una especie se simplifica, ya que no es necesario conocer la preferencia de habitat de la

especie, si no solo su ocurrencia en la zona climatica.
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Clima

Zonobioma (vegetacion tipo)

I

111
/I
11
v

A%

VI
VII
VIl
IX

Ecuatorial

Tropical con lluvias en verano
Transicion tropical semiarido
Sub-tropical arido

Lluvia en invierno y sequia en verano
Templado calido

Templado tipico

Templado-arido

Templado-Frio (boreal)

Artico

Selva tropical de hoja perenne
Bosque tropical caducifolio
Sabana

Desierto sub-tropical

Chaparral y Bosque esclerofilo
Bosque Templado perennifolio
Bosque caducifolio de hoja ancha
Estepa de desierto frio

Bosque Boreal (taiga)

Tundra

Tabla I1l. 13. Tipologia climatica y sus relaciones con los tipos de vegetacién mundial.
(modificada de datos de Hernandez-Fernandez, 2001). Walter considera el tipo 1/l
ecotono entre los bosques tropicales y desiertos, sin embargo, Hernandez-Fernandez lo se
aplica como un zonobioma dado que tradicionalmente es empleado en Paleoecologia a
causa de su comunidad faunistica unica.

Trabajo de Gabinete: Modelo Bioclimatico

Para el calculo de los parametros climaticos a partir de la asociacién de micromamiferos se

empled una tabla para el conjunto formado por la muestra de sedimento con los taxones

identificados y su reparto en cada zonobioma en el que habita cada especie.

En esta tabla se asigno6 un valor 0 a las zonas climéticas donde no se distribuye actualmente.

Para calcular el valor de las especies que habitan una 0 mas zonas climaticas se calcula el

indice de restriccion climatica (CRI):

las especies
i: zona climatica/

CRli=1/n

n: es el numero de climas habitados por
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La suma de los diferentes CRI de una especie es igual a 1. Las especies mas restringidas
climaticamente tendran valores de CRI maés altos para cada zona climatica y ofrecen una
mejor indicacion climatica debido a sus requisitos ambientales mas especificos.

Posteriormente se sumaron los valores de representacion de cada zona climatica (X CRIi)

y se calcula el espectro bioclimético (BCi).

BCi=( = CRIf ) x 100/S

i: zona climatica/
S: numero de especies en esa zona
climética.

El BCi calculado es el factor que posteriormente se utilizo, junto con el coeficiente de la
regresion lineal multiple de cada zona climética, para calcular los diferentes parametros
climéticos. En este estudio se utilizaron las tablas 4.2. Regresiones Lineares Multiples de
Rodentia y 4.4 Regresiones Lineares Mdltiples de la Fauna Completa Sin Chiroptera de

Hernandez-Fernandez (2001a).

Para recoger todos los datos, tanto del sedimento como de las egagropilas se realizaron 6
tablas diferentes (ver 2.3. Trabajo de gabinete: alteraciones por depredacion), de las cuales
dos contienen los datos de los restos craneales que incluyen la determinacidn taxonémica
de hemimaxilares, hemimandibulas y dientes sueltos. A partir de estas tablas fue posible

realizar todos los anélisis descritos anteriormente.

2.4.2. Método de Ponderacion del habitat

Para la reconstruccién ambiental se utilizé el Método de Ponderacion del Habitat (Habitat
Weighting method) desarrollado por Whittaker (1948) y Gauch, (1982). Este método no
cuantifica los pardmetros climaticos, pero si asigna valores numéricos a cada taxon en
funcidn de sus requerimientos ecoldgicos y estos requerimientos se basa en el habitat en el
que viven las especies en la actualidad.

Se asigna un valor a cada uno de los habitats en los que una especie X se encuentra presente,
asignandole un valor de 0 a 1 en funciédn de sus preferencias. Este valor se multiplica por

la abundancia relativa obtenida a partir del NMI calculado para cada una de las especies
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registradas. Asi, la abundancia relativa de las especies se distribuye en el/los hkébitat/s
estandarizados en los que se encuentra cada especie de acuerdo a sus preferencias. Por
ejemplo, si una especie tiene preferencia por 2 tipos de habitats y su abundancia relativa es
20%, el valor asignado para habitat serd de 0.5, por lo que el valor final para esos habitats
sera 10% para cada uno.

Para obtener el o los habitats dominantes, los valores para cada uno de los habitats se
suman, obteniéndose un valor de 0 a 100%.

Asi, el método puede proporcionar informacion sobre los habitats, pero también sobre las
condiciones climéticas generales, segun los habitats que encontramos. Esto dado que una
estructura de vegetacion compleja, requiere unas condiciones para dar lugar a esa
estructura, mientras que una estructura de vegetacion simple, indicada por el dominio de

un tipo de habitat, sugeriria condiciones ambientales estresadas.

Los hébitats empleados en este trabajo, corresponde a los 5 tipos de hébitats posibles de
encontrar en laactualidad en la Peninsula Ibérica (Cuenca-Bescos et al., 2005) siendo estos:
abierto/pradera seca (AS/PS), prados bajos con cambio climatico estacional;
abierto/pradera humeda (AH/PH), prados imperecederos con los pastos densos; arbolado
(A), bosque maduro incluyendo margenes del arbolado y remiendos del bosque, con los
suelos moderadamente cubiertos por vegetacion; rocoso (R), areas con un substrato rocoso;

humedal (Hu), areas a lo largo de los arroyos, de los lagos y de las charcas.

La informacion sobre distribucién y ecologia de las especies, para la asignacion de los
valores, se obtuvo de bibliografia (Alcantara, 1998; Moreno y Balbontin, 1998; Palomo et
al., 2007). Solo se empled la informacidn de las especies determinadas a nivel especifico
que no se encontraban con determinacion dudosa, a excepcion de Sorex gr. araneus y
Microtus duodecimcostatus-lusitanicus, ya que las diferentes especies de cada género, se

encuentran en el mismo tipo de habitats.
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1. Introduccién y Antecedentes

Dentro del gran grupo de los mamiferos, Chiroptera es el orden més diverso, después de
los roedores (Simmons, 2005). Ambos son micromamiferos, cuyos fosiles tienen un gran
valor evolutivo, biocronologico y paleoecoldgico. Por lo mismo, numerosos estudios
tafondmicos se han centrado en indagar los procesos que conducen a la formacion de sus
asociaciones fésiles (Raczynski y Ruprecht, 1974; Dodson y Wexlar, 1979; Lowe, 1980;
Fisher, 1981; Denys, 1985; Andrews, 1990; Crandall y Stahl, 1995; Fernandez-Jalvo et al.,
1998; Williams, 2001; Terry, 2004). Ya los primeros estudios descriptivos y analiticos
concluyen que la mayoria de estas asociaciones fosiles de micromamiferos son el resultado
de la concentracion de los restos y desechos de la depredacion (Mellett, 1974; Denys,
1985). Estudios acerca de los efectos de la ingestion y digestion en los restos dseos de
presas consumidas, han proporcionado criterios que permiten distinguir con relativa
fiabilidad si los restos contenidos en una asociacion fosil son producto de la depredacion o
si las alteraciones que muestran tienen otro origen (ej. Fisher, 1981; Denys, 1985; Andrews,
1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992; Fernandez et al., 2017). Llegar a esta conclusion
no es trivial, ya que afecta al valor interpretativo de la asociacion fésil y a la fiabilidad de
los resultados de su estudio. EI poder reconocer los procesos tafondmicos que han tenido
lugar durante la fosilizacion, ha favorecido el incremento de estudios actualisticos y
experimentales (Denys, et al., 1995; Fernandez-Jalvo, 1992; Fernandez Jalvo et al., 2014;
Fernandez-Jalvo et al., 2016; Fernandez, 2017; Boblitt et al., 2018) que pretenden analizar
de forma individualizada cada uno de los procesos involucrados en la alimentacién de los
depredadores, asi como sus consecuencias en los restos 6seos no digeridos (seleccion de la
presa, procesamiento previo a la digestion, diferentes tipos y condiciones de digestion, etc).
Todo ello ha abierto un nuevo campo en la investigacion tafondmica, con la
experimentacién actualistica como protagonista.

La experimentacion controlada en laboratorio, es capaz de abordar un aspecto puntual de
una problematica, limitando las variables introducidas. Por esto mismo es que podemos
comprender mejor la actuacion individual de un agente tafondmico y sus consecuencias en
los elementos conservados, dado que no tendremos que lidiar con las innumerables
variables que pueden actuar en un ambiente natural.

Sin embargo, pese a lo activo de este campo de investigacion, los estos estudios de procesos

tafondmicos en micromamiferos no suelen incluir muestras de quirdpteros. Aungue los
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restos fosiles de murciélagos son elementos comunes en las asociaciones fosiles de cuevas
y sistemas karsticos, se suele asumir que su presencia es el resultado de la mezcla de sus
restos con los de otros microvertebrados, procedentes de los desechos (heces y egagropilas)
de depredador que cohabitan en el mismo espacio de forma natural. Sin embargo, en estos
emplazamientos los restos de murciélagos pueden ser tanto el producto de la muerte in situ
(Pérez Ripoll, 2016) como el producto de la depredacion por parte de depredadores que
frecuentan la cueva y que incluyen ocasionalmente murciélagos en su dieta (Ruprecht,
1979; Pérez Barberia, 1991; Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin,
2011). Esto exige la busqueda de criterios tafondmicos que permitan separar ambos
escenarios, pues ello puede repercutir en las interpretaciones paleoambientales inferidas a

partir de la asociacién de micromamiferos.

En este trabajo se aborda por primera vez un estudio tafonémico experimental sobre restos
de murciélagos en la busqueda de patrones de la modificacion de sus restos a causa de la
digestion. Para ello, se han realizado experimentos de laboratorio, sometiendo elementos
anatomicos de micromamiferos y quirdpteros a la accion de acido clorhidrico (HCI) y
enzimas proteoliticas.

Ademas, hemos desarrollado un protocolo inédito para el empleo de una nueva enzima,
utilizada por primera vez para estos fines experimentales. El protocolo se definio luego de
una serie de experimentos de prueba.

Los patrones observados tras el experimento de simulacién de la digestion, han
proporcionado por primera vez una herramienta comparativa para el analisis e
interpretacion de alteraciones tafondmicas observadas en los restos fosiles de quirdpteros

en los que haya sospecha de haber estado sometidos a digestion.
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2. Experimento de Prueba: Definicién del protocolo de exposiciéon enzimitica con Olexa

Para definir uno de los protocolos de exposicion enzimatica del experimento de simulacién
de la digestion, se realizaron varias pruebas experimentales con una enzima nueva llamada
Olexa.

Olexa es una enzima empleada por primera vez en un experimento de este tipo. Es fabricada
por los laboratorios Novozymes Bioenergy® y ha sido disefiada para el mejor rendimiento
en la extraccién de aceite de los granos de maiz, para la produccion de etanol y tiene la
particularidad de ser activa en ambientes méas &cidos que la mayoria de las enzimas. Esta
caracteristica es compartida con la pepsina, liberada en el estomago durante la digestion,
por lo que hemos tenido interés en implementar esta enzima en el estudio de simulacién de

la digestion.

Al desconocer los efectos de la enzima Olexa sobre restos 6seos, se realizaron pruebas
experimentales exponiendo elementos de roedores y soricidos a diferentes concentraciones
enzimaticas, con el fin de determinar la concentracién y el tiempo de exposicion requeridos

para producir modificaciones en la superficie de los restos ¢seos.

Para obtener distintas concentraciones de la enzima Olexa, se empled acido clorhidrico
(HCI) como solvente y la preparaciéon de la solucion se realiz6 empleando un matraz
aforado de 100 ml.

Se seleccion6 un pH 3.8 para el solvente, tanto por el rango recomendado por el fabricante
como por la variacion del pH del jugo gastrico de lechuza comdn tras la ingestion de su
alimento (Smith y Richmond, 1972), siguiendo asi, el mismo criterio empleado en el

experimento de simulacion de la digestion.

A modo de grupo control se sometieron elementos anatémicos de roedores y soricidos al
4cido clorhidrico empleado como solvente (pH 3,8). Esta muestra control tiene como
proposito corroborar si las modificaciones observadas son provocadas exclusivamente por

efecto de actividad proteolitica de la enzima.

La cantidad de pruebas que se pudieron efectuar con la enzima Olexa fueron limitadas,
dado que obtuvimos una muestra de 80 ml del producto. Las variables (tratamiento previo,
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concentracion de la solucién, horas de exposicion) de cada prueba se establecieron a lo
largo del desarrollo de este experimento de prueba, a excepcion de la primera, en la que se
establecio la concentracion mas baja del experimento. Con la informacidn obtenida con
cada prueba, se establecieron las variables de la prueba siguiente. Por lo mismo se ha
incluido aqui un solo apartado con los resultados y el desarrollo de las pruebas a

consecuencia de los mismos.

2.1. Desarrollo de las pruebas y resultados
Las pruebas efectuadas se resumen en la Tabla 1V.1, donde se muestra tanto las

concentraciones y las horas de exposicion empleadas, como las modificaciones observadas.

Las muestras del grupo control comenzaron a mostrar modificaciones en los elementos

dentales de soricidos después de 20 horas de exposicion a acido clorhidrico pH 3.8.

En la Prueba 1 se establecié una concentracion del 0,6% para la solucion de Olexa, con la
cual no se observaron modificaciones. Por ello, la mitad de las muestras se destinaron a la

Prueba 2, donde fueron expuestas a una concentracién mayor (2%).

La Prueba 2 mostré resultados no deseados, dado que no representa una modificacion
encontrada en un entorno natural. Esta corresponde a la retraccion de la dentina en la punta
de un incisivo por su cara oclusal, sin provocar modificacion en el esmalte. Las muestras
de la Prueba 2 fueron empleadas en las Pruebas 2.1y 2.2 para intentar revertir el efecto no

deseado.

Los elementos de la Prueba 2 fueron sumergidos en HCI pH 2 (Prueba 2.1) para luego ser
introducidas nuevamente en solucion de Olexa al 2% (Prueba 2.2).

Después de la exposicion al HCI (Prueba 2.1) hubo una serie de modificaciones asociadas
sobre todo al esmalte Tabla I1V. 1, pero no tuvo efecto sobre el esmalte del incisivo que

presentaba la modificacion no deseada.

Después de la nueva exposicion enzimética (Prueba 2.2), la raiz de un molar de arvicolido

presenta dentina redondeada y otro incisivo presento retraccién de la dentina en la punta.
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Tratamiento [1 Horas de
Prueba Producto pH solvente Revision  Modificacion Tipo
previo solucion exposicion
Control HCI No 1,5-4M* 38 20h cada1h-12h Sj Después de 20 horas de exposicion los
(noche) dientes de Crocidura muestra superficie
del esmalte mate y picoteada.
1 Olexa No 0,6% 38 18h  cada30min- No
12 h (noche)
2 QOlexa No 2% 3,8 15h cada30min- Si/no Retraccion de la dentina, tanto en la
12h(noche) (eseada Punta de los incisivos como en zona de
desgaste en molares (arvicolidos y
muridos).

21 HClI Olexa2% 0,01M* 2 7h cada 30 Si Esmalte con superficie mate y picoteada

30 min min en todos los dientes. Molar de arvicolido
con pérdida del esmalte en angulos
saliente y raiz. Molares inferiores de
Crocidura con pérdida de esmalte en la
base y en las cuspides linguales. Fémur
y hiimero con epifisis aspera con hueso
cortical fraslicido y agujereado en
algunas zonas. Incisivo que mostraba
retraccion de dentina no mostro
diferencia.

22 QOlexa HCI pH2 2% 38 8h cadalh Si Incisivo que mostraba retraccion de
dentina no mostro diferencia. Incisivo de
murido muestra también retraccion de la
dentina. Molar de arvicolido con raiz
redondeada.

3 Olexa Olexa 10% 38 16 h cadalh-12 Si/no Retraccion dentina en la punta de 1

0,6% h (noche)  deseada incisivo. Dientes de arvicdlidos (tanto in
situ como sueltos) con superficie mate.

4 Qlexa HCIpH 3,8 10% 38 8h cada1h Si Superficie del esmalte mate en incisivo;

(Contral) pérdida de esmalte y raiz redondeada
en molar de arvicolido

5 Olexa No 20% 38 16h cada30min- Sino Superficie del esmalte mate y retraccion

12h(noche) deseads deladentina

Tabla IV. 1. Tabla de Pruebas hechas para elaborar el protocolo de exposicion a Olexa.
Revision: Durante las pruebas, las muestras fueron revisadas periodicamente, cada media
hora en algunos casos y cada hora en otros, excepto cuando se dejo el experimento en
ejecucion durante la noche. [ ]: Concentracion. M*: Molar = concentracion del HCI en
moles. (noche): Horas de exposicion durante la noche.

Teniendo en cuenta los resultados obtenido en las Pruebas 2.1y 2.2 y los resultados de las

muestras de control, se establecieron las Pruebas 3 y 4, empleando la misma concentracion

de la solucién Olexa para ambas, aumentandola al 10%.
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En la Prueba 3 se utiliz6 la mitad de las muestras de Prueba 1 (que no mostraron
modificaciones), mientras que la Prueba 4 se realiz6 con las muestras control que habian
estado sumergidas en HCI por 20 horas. Esto con el fin de comparar los efectos de una
exposicion al HCI, previa a la exposicién enzimatica.

Al finalizar la Prueba 3 se produjo nuevamente la modificacion no deseada (retraccion de
la dentina, Tabla IV. 1, Prueba 2), aunque también se observa superficie mate en los
molares de arvicolidos.

La Prueba 4 por su parte mostré modificaciones similares a las producidas por una digestion
de grado leve. Esta prueba produjo modificacién del componente organico de algunos
elementos (raiz redondeada en arvicolido), pero también mostrd diferencias respecto al
esmalte (Tabla IV. 1), produciendo superficie mate en un incisivo y pérdida de esmalte en

la raiz del molar de arvicolido.

La Prueba 5 fue la dltima en efectuarse, con nuevas muestras, subiendo la concentracion
de la solucion de Olexa al doble (20%) para comprobar si las modificaciones ocurren antes
0 son mas intensas que en la Prueba 3 debido a una mayor concentracion. Después de
concluida esta ultima prueba, no se observan diferencias respecto de las modificaciones
obtenidas en la Prueba 3 (Tabla IV. 1).

2.2. Discusion y conclusion: experimento de prueba con Olexa

Después de realizar las pruebas es posible afirmar que, el acido requiere méas tiempo para
producir modificacion superficial de los tejidos al utilizar una acidez menor (pH mayor) a
la utilizada en trabajos anteriores (Denys et al., 1995; Fernandez-Jalvo et al., 2014). Esto
dado que de las muestras del grupo control (sumergidas en HCI pH 3,8) comenzaron a
mostrar signos de afectacion despues de 20 horas de exposicion. En trabajos anteriores, con
pH 1, las modificaciones presentaban un grado fuerte después de tiempos de muy inferiores,
gue nunca superan las 5 horas de exposicion (Denys et al., 1995; Fernandez-Jalvo et al.,
2014).

La solucion de Olexa a concentraciones muy bajas (Prueba 1) no tuvo la capacidad producir
modificaciones luego de 18 horas de exposicion. Al aumentar la concentracion de la
solucion y tras un largo tiempo de exposicion (Prueba 2), la enzima pudo afectar la parte
organica, produciendo la retraccion de la dentina. Sin embargo, este es un efecto no
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deseado, dado que esa modificacion no se observa en elementos dentales afectados por
digestion en la naturaleza. En los entornos naturales se observa la retraccion del esmalte,
ya que este es eliminado desde la punta de los dientes, dejando expuesta la dentina
(Andrews, 1990; Andrews y Fernandez-Jalvo, 1992, 2016; Denys et al., 1995; Fernandez-
Jalvo et al., 2014; Fernandez et al., 2017).

Al finalizar las Pruebas 2.1y 2.2, no se consiguio revertir el efecto no deseado, sin embargo,
los elementos mostraron modificaciones similares a la producida por depredadores de
categoria 1 de Andrews (1990), como pérdida de esmalte en &ngulos en molares de
arvicolidos y base de los dientes en soricidos, superficie del esmalte picoteada, epifisis de

humeros y fémures afectadas.

Las Pruebas 3 y 4 demostraron que los elementos expuestos previamente al HCI presentan
modificaciones mas intensas en un lapso mas corto de tiempo de exposicion a la solucién
de Olexa. Ademas, en la Prueba 4 el esmalte se ve afectado luego de la accion de la solucion
Olexa, lo que indica que el HCI de la solucion Olexa, habria actuado en el esmalte afectado

a causa de una exposicion acida previa.

Finalmente, la Prueba 5 mostr6 que la solucion de Olexa, a una concentracion del 20%,
provoca las mismas modificaciones que la solucién de Olexa al 10% en el mismo lapso de
tiempo (16 horas). Sin embargo, las muestras sometidas al Olexa 10% tuvieron un
tratamiento previo (Olexa 0.6% por 18 horas).

Luego de lo observado en las pruebas (Tabla IV. 1), se comprobd que:

-Las modificaciones obtenidas sin un tratamiento previo, corresponden exclusivamente a
la accion enzimatica, sin producirse efectos a causa del acido en que ha sido preparada la
enzima Olexa.

-La solucion de Olexa a una concentracion de 10% es efectiva produciendo modificacién
de los componentes organicos de los elementos de micromamiferos después de varias horas
de exposicion (16 horas).

-Una exposicion acida previa, seguida de la exposicion a la solucion de Olexa 10%, produce
modificaciones de caracter leve en los elementos de micromamiferos después de 8 horas

de exposicion.
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-El tiempo necesario para conseguir las primeras modificaciones en la superficie de los
elementos se reduce considerablemente con un ataque acido previo. En consecuencia, los
elementos anatdmicos expuestos a la solucidn de Olexa deberan ser expuestos previamente
a acido clorhidrico. En esta Tesis se siguid el “Protocolo de exposicion acida” (ver Capitulo
[11, 1.2. Trabajo de laboratorio).

-Los elementos sin ningun tipo de exposicion previa que fueron sometidos a la solucién de
Olexa 20%, presentaron las mismas modificaciones que los expuestos a Olexa 10%, en el
mismo tiempo de exposicion (16 horas) Por ello, en el experimento de simulacion de la
digestion realizado en esta Tesis Doctoral, la concentracion para la solucion de Olexa
(preparada con &cido clorhidrico pH 3.8), sera de 20% para asegurar la obtencion de
modificaciones en la mayor cantidad de elementos. El tiempo de exposicion de los

elementos anatdmicos en la solucion de Olexa sera de 16 horas.
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3. Experimento de simulacién de la digestion

En este apartado, se expondran aspectos metodoldgicos, relacionados con la nomenclatura
empleada para la descripcion de las modificaciones encontradas en los elementos que han
sido sometidos al experimento. Estos han sido incluidos aqui para facilitar la lectura del
capitulo, evitando la necesidad de acudir continuamente al Capitulo 111 (Métodos y técnicas
aplicados al estudio) de esta tesis.

Atendiendo a los diferentes los objetivos a alcanzar con cada uno de los tipos de muestras
empleadas en el experimento, los resultados se presentaran por separado para las muestras
control y las muestras de quirdpteros.

Finalmente, se compararan las modificaciones obtenidas en el experimento con las
encontradas en muestras fosiles de quirépteros y se presentaran la discusién y conclusiones

especificas para este capitulo.

3.1. Detalles metodolégicos

3.1.1. Muestras de control

Como se ha comentado en el Capitulo 111 (Métodos y técnicas aplicados al estudio), las
muestras control seleccionadas constan de elementos anatémicos de roedores y soricidos
(Tabla I11. 3) que no presentaban modificaciones visibles previas, que pudieran ser
atribuibles a la digestion.

Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCI: &cido clorhidrico; P4: cuarto premolar; M2,
M2y M3: primer, segundo y tercer molar superior respectivamente; M1, Mz y Ms: primer,

segundo y tercer molar inferior respectivamente.

Para la descripcidon de las modificaciones obtenidas en este experimento, se siguid la
informacidn contenida en la literatura (Andrews, 1990; Andrews y Fernandez-Jalvo, 1992;
Fernandez-Jalvo. y Andrews, 2016; Fernandez-Jalvo et al., 2016; Fernandez et al., 2017).
Esta informacidn se encuentra resumida en las Tablas I1V.2 y 3 que contiene los rasgos de
modificacion provocados por la digestion y las caracteristicas clave para interpretar los

grados de digestion para los tres grupos de pequefios mamiferos. Un esquema general de
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las modificaciones de incisivos y los molares por taxén, segin el grado de digestion se

muestra en la Figura IV. 1.
Leve Moderada Fuerte Extrema
Esmalte con Esmalte fuertemente  Esmalte reducido a pequeiias Esmalte
superficie mate y picoteado en toda su islas 0 perdido completamente
picoteado leve a superficie. completamente. Superficie de removido o formando
Incisivos moderada en toda la Pérdida de esmalte la dentina  ampliamente pequefias islas. Nucleo
Roedores superficie. Pérdida desde la punta ala zona ondulada y/o agrietada. fino de dentina.

de esmalte solo en la
punta.

media del diente.
Dentina con parte de su
superficie ondulada.

Puede presentar
dentina colapsada.

Incisivos
Soricidos

Esmalte brillante, sin
redondeamiento. No
muestra signos de
modificacion o dafio.

Esmalte con superficie
mate.

Pérdida de esmalte, esmalte
reducido a pequefias islas sin

alteracion de la dentina.

Esmalte
completamente perdido
o pequefias islas.
Dentina fuertemente
redondeada y ondulada.

Tabla 1V.2. Resumen y claves para distinguir las categorias de digestion en incisivos de
roedores y soricidos de las muestras control del experimento.

Leve

Moderada

Fuerte

Extrema

Pérdida de esmalte en los
angulos salientes formando
una brecha en menos de un
tercio de la altura del diente.

Dentina redondeada. En vista

Brechas de esmalte mas anchas
y alcanzan la mitad de la altura
del diente. Algunas columnas
con reduccion superficial de
esmalte en toda la altura del

Eliminacion extensa del esmalte
a lo largo de toda la altura del
diente en los angulos salientes.
Dentina eliminada en algunos
dngulos salientes, dibujando

Eliminacion del esmalte a lo
largo de toda la altura del diente
en los angulos salientes.

Dentina colapsada, dibujando
una forma céncava en vista

Molares oclusal, emerge dibujando diente. una forma concava en la vista oclusal y lateral, en todos, o
arvicolinos una forma convexa Dentina expuesta mis aplanada  oclusal. En  vista lateral, casitodos los dngulos salientes.
en los angulos saliente, ampliamente ondulada.
emergiendo en forma convexa
(més ancha que en la digestion
ligera).
Esmalte con superficie mate.  Esmalte picoteado en todasu  Esmalte fuertemente picoteado. Esmalte perdido por completo o
Cuspides redondeadas, mas superficie. Pérdida incipiente  Pérdida de esmalte en las formando pequeiias islas.
Molares  suaves que los dientes sin de esmalte en el cuello, en la caspides y cuello (linea de Dentina puede presentarse
Miridos  Uso. juncién/unioén corona - raiz. unién entre corona y raiz). La colapsada.
dentina expuesta se encuentra
inalterada.
Esmalte brillante, sin Esmalte con superficie mate. ~ Esmalte fuertemente picoteado. Esmalte perdido por completo o
redondeamiento. No muestra Pérdida de esmalie desde el formando  pequefias  1slas.
Molares signos de modificacion o cuello (linea de union entre Dentina  puede  presentarse
.. dafio. corona y raiz). colapsada.
soricidos

La dentina  expuesta
encuentra inalterada.

sC

Tabla IV.3. Resumen y claves para distinguir las categorias de digestion en molares de
arvicélidos, muridos y soricidos de las muestras control del experimento.

La eliminaciéon del esmalte en molares se produce después de una digestion ligera en

arvicélidos mientras que en muridos y soricidos solo se produce después de una digestion

fuerte. Los molares de maridos ligeramente digeridos tienen una superficie de esmalte mate

y una forma mas redondeada que los dientes no digeridos, mientras que, en la misma
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situacion, los molares de soricidos se encuentran inalterados (Modificado de Fernandez-
Jalvo y Andrews (1992), Fernandez-Jalvo et al., 2016 y Fernandez et al., 2017).

Leve Moderado Fuerte Extremo

Incisivos
Roedores

Arvicolidos

Peda
Soricidos '(N(:é\gl @@'

| Jraiz | lesmalte [ dentina I dentina colapsada

Figura V. 1. Tipificacion segun el grado de modificacion por digestion ligera, moderada,
fuerte y extrema en incisivos de roedores y molares de arvicolidos, muridos y soricidos. La
morfologia del molar y el grosor del esmalte producen diferentes respuestas a los efectos
de la digestion.

3.1.2. Muestras de quirdpteros

Para la descripcidn de la distribucion de las modificaciones observadas en el experimento,
se utiliz6 la nomenclatura dental de Sevilla (1988) con modificaciones (Fig. 1V. 2),
mientras que, para la descripcion del himero, se sigue a Sallez, et al. (2014) (Fig. IV. 3).

Las abreviaturas utilizadas en el texto son: HCI: &cido clorhidrico; P4: cuarto premolar; M?,
M2y M3: primer, segundo y tercer molar superior respectivamente; M1, M2 y Ms: primer,

segundo y tercer molar inferior respectivamente.
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A mesostil : B
pamshlo e30 0 mﬁtasl:lll:l
1
paracono paraconido —
cingulo
anterior
paralofo —
paralofido
paraconulo
LABIAL ‘i"!“B'“l'if" LINGUAL
mgua Tri
MESIAL DS TAL MESIAL DS TAL £
LINGUAL LABIAL

Figura IV. 2. Nomenclatura dental de quiropteros. A. molar superior. B. molar inferior. 1.
preparacresta; 2. cingulo labial del paraflexo; 3. cingulo labial del metaflexo; 4. cingulo
anterior; 5. postprotocresta; 6. valle del trigono; 7. cingulo lingual del trigonido; 8.
entocréstida; 9. postcrestida; 10. cresta oblicua; 11. protoconido; 12. Valle del talonido;
Trig. trigénido; Tal. talonido (modificado de Sevilla, 1988).

Figura IV. 3. Nomenclatura empleada para
describir las modificaciones de las diferentes
estructuras del hamero de quirdptero. En la
parte superior se encuentran representadas las
epifisis proximales y en la inferior las epifisis
distales de un humero izquierdo. A la izquierda
de la figura se presentan la vista posterior y a la
derecha la vista anterior. a. cabeza articular; b.
tubérculo mayor; c. tubérculo menor; d. cresta
pectoral; e. cresta medial; f. epicdndilo medial
(epitroclea), se localiza en la parte media de la
troclea e incluye tanto el proceso medial (g)
como el proceso espinoso (h); i. fosa radial; j.
epicondilo lateral; k, capitulo (condilo
humeral). (modificado de Sallez et al., 2014).

3.1.3. Trabajo de gabinete y siglado

Todas las muestras de control y quirdpteros fueron fotografiadas antes de iniciado el

experimento para la comparacion de las modificaciones encontradas.
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Durante el seguimiento del experimento, las muestras fueron sigiladas siguiendo un criterio
identificativo en vez de uno completamente numeral (Tabla IV 4), con la finalidad de evitar
posibles errores en la descripcién y/o fotografiado de los elementos. Se ha empleado el
siglado para identificar las muestras de control (Tabla Ill. 2) en las descripciones de las

muestras para evitar extenderlas excesivamente.

C1-C5 Muestras Control 1 al 5
Is Incisivo superior

Ii Incisivo inferior

G Incisivos de tamaifio grande
Ms Molar superior

Mi Molar inferior

Iz lzquierdo/a

Der Derccho/a

Mur Miirido

Ar Arvicolido

Cr Craneo

H Hemimandibula

Croc Crocidura

Sorex Sorex

Tabla IV 4. Codigos empleados para el siglado de las muestras de control del experimento.
Siguiendo un criterio identificativo, se utilizo el cddigo C1 al C5 para identificar el grupo
control al que pertenecen, seguido por la descripcion anatémica del elemento (incisivo
inferior, molar superior, craneo etc). En secuencia se incluyd la lateralidad (izquierdo o
derecho), en los casos donde era necesario. Se ha completado la informacion con la
referencia del taxdn (arvicélido, muridos, Sorex etc). Al contener dos grupos, existen piezas
anatomicas repetidas, por lo que el siglado finaliza con el nimero de la pieza empleada.

3.2. Resultados

3.2.1. Resultados Muestras de Control

Los resultados de la muestra de control se expondran por grupo taxonémico (roedores,
arvicélidos, maridos y soricidos) y cada uno contara con 3 apartados. El primero contendra
las observaciones registradas tras la exposicion al acido clorhidrico, el segundo las
modificaciones que han tenido lugar después de la exposicion enzimatica. El dltimo
contendrd tablas con las modificaciones registradas, ademas de comentarios
complementarios a las mismas y las observaciones finales sobre el experimento y de las

modificaciones en su conjunto.

131



» Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién

Incisivos de roedores

Modificaciones a causa del ataque acido

Después de la accion del HCI, lo incisivos ya muestran modificaciones diferentes entre
ellos, pese a que el protocolo de exposicion acida es idéntico para todos los elementos. Las
diferencias observadas son:

-Entre los incisivos de gran tamafio, C1llilizG, 1 (Fig. IV.4, F-G) no presenta
modificaciones, mientras que el C1lilzG, 2 presentaba picoteado del esmalte en la punta
(Fig. IV.4, M-N).

-Los incisivos inferiores (Fig. 1V 4, A 'y H) presentaron alteracion de la superficie del
incisivo ocasionando el picoteado del esmalte. Se observan pequefias zonas
despigmentadas por pérdida del esmalte superficial a lo largo de toda la superficie del
incisivo.

-Los incisivos superiores (Fig. V.4, B-E y I-L), presentan pérdida del esmalte en la punta
con exposicidn de la dentina, con excepcion de CllsDer, 2 (Fig. 1V.4, D-E). Esta Gltima se
encuentra alterada, afilada, transltcida y flexible cuando estd himeda. La muestra C1IsDer,

2, solo presenta esmalte con superficie mate (Fig. 1V.4, D, E).

Modificaciones a causa del ataque enzimatico

Solucion de Olexa: Después de la exposicion enzimatica con la solucién de Olexa (Figura
IV. 5), el incisivo ClisDer, 2 (Fig. IV.5 D-F), present6 una modificacion no deseada, ya
que no se ha descrito en entornos naturales. Se trata de la pérdida de dentina en la punta del
incisivo en la cara oclusal, produciendo la retraccién de la misma (Fig. IV. 5 E). Los demas
incisivos del grupo Olexa no muestran diferencias respecto a las modificaciones

encontradas después de la accion del HCI (Fig. 1V. 4 A-G).
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Figura IV. 4. Estado de los incisivos del grupo de Control 1, después de la exposicion al
acido clorhidrico por 14 horas. A-G. Muestras del Grupo que sera sometido posteriormente
a la solucién de Olexa. H-N. Muestras del Grupo que sera sometido posteriormente a la
enzima Pronase A. ClliDer, 1. Picoteado de toda la superficie del esmalte. Se aprecian
pequefias zonas despigmentadas. B y C. CllsDer, 1. Flecha: pérdida de esmalte con
exposicion de la dentina en porciones de la punta; D y E. CllsDer, 2. Con ausencia de
modificaciones; F y G. CllilzG, 1. Con ausencia de modificaciones; H. Cllilz, 1.
Picoteado de toda la superficie del esmalte. Se aprecian pequefias zonas despigmentadas; |
y J. CllsDer, 3. Pérdida de esmalte en toda la superficie cortante del incisivo, con
exposicion de la dentina, que ha adquirido un aspecto trasltcido; Ky L. CllsDer, 4. Pérdida
de esmalte a lo largo de toda la superficie cortante, con exposicién de la dentina, que ha
adquirido un aspecto traslucido; M y N. C1lilzG, 2. La punta del incisivo presenta
picoteado del esmalte. Escala 1cm.

Enzima Pronase: Después de la exposicidon a Pronase, la dentina, expuesta y alterada a
causa del acido clorhidrico, fue eliminada en los incisivos superiores (Fig. 1V.6 E-I). Asi,
la evidencia de pérdida de esmalte, reconocida por la exposicién de la dentina (Fig. IV.4 I-
J; Fig. IV.4 K-L) ha desaparecido luego de la actividad enzimatica. El resultado al finalizar
el experimento con Pronase es el redondeo de la dentina sin pérdida o pérdida incipiente
del esmalte en la punta de los incisivos superiores. Esto dado que el incisivo ClisDer, 4
(Fig. IV.6. H-I), aun presenta una pequefia porcién de dentina expuesta en la punta del
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diente. Ademas, C1lsDer, 4 presenta una pérdida mayor de la capa pigmentada del esmalte
(Fig. IV.6 1), en comparacién con la pérdida observada después del HCI (Fig. IV. 4 K-L).

Los incisivos inferiores del grupo Pronase (Fig. IV. 6 A-D) no muestran diferencias
respecto a las modificaciones encontradas después de la accion del HCI (Fig. IV. 4 H; M-
N). Asi, Cllilz, 1 y C1lilzG, 2 presentaron picoteado en la superficie del esmalte. En el
primero se extiende por toda la superficie del diente (Fig IV.6 A-B), mientras que el

segundo, presenta la modificacion en la punta.

Figura IV. 5. Modificaciones observadas en los incisivos del grupo de Control 1, después
de la exposicion a la solucion de enzima Olexa. A-C. Incisivo CllsDer, 1. Flecha: dentina
expuesta por pérdida de esmalte en la punta del incisivo; D-F. CllsDer, 2. Flecha. Pérdida
de dentina en la zona oclusal, generando una superficie escalonada entre esmalte y dentina;
G y H. Incisivo ClliDer, 1. El cual presenta modificacion del esmalte en los bordes
laterales; I 'y J. Incisivo C1lilzG, 1, con ausencia de modificaciones luego de la exposicion
acida y enzimatica. Escala 1cm.
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Observaciones finales: incisivos de roedores
Después de finalizado el experimento, los incisivos de la muestra de control no reflejan
diferencias significativas entre ello, ni entre los grupos comparados (Olexa/Pronase), ni

entre los distintos elementos pertenecientes al mismo grupo (Tabla IV.4.).

Figura IV. 6. Modificaciones observadas en los incisivos del grupo de Control 1, de después
de la exposicion a la enzima Pronase. A. B. Cllilz, 1. Presentan picoteado en la superficie
del esmalte por toda la superficie del diente; C. D. C1lilzG, 2. El incisivo presentan
picoteado del esmalte en la punta. E.-G. ClisDer, 3 La punta del incisivo presenta la
dentina redondeada. La capa pigmentada del esmalte de los laterales y la punta del incisivo
se ha perdido; H. I. CllIsDer, 4. Solo una porcién de la dentina ha permanecido expuesta.
Sin embargo, la zona despigmentada del esmalte es mas amplia (1) luego de la exposicion
a Pronase (Comparar con Fig. IV.4. K-L). Escala 1cm.
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Todos los incisivos de roedores mostraron modificaciones que indican una digestion leve,
excepto por C1lilzG, 1, que se encuentra inalterado. Los demas incisivos presentan
modificaciones en el esmalte como superficie mate, picoteado y pérdida de esmalte en la

punta y bordes laterales del incisivo.

Cédigo Elemento  Tipo Grupo Modificacién Distribucion
isi Pérdida de esmalte Solo en la punta
C1lsDer, 1 |n0|sw_o Mediano Olexa .
Superior La dentina expuesta En la punta
Superficie del esmalte mate Toda la superficie
CllsDer, 2 Isnmmvp Pequefio Olexa Superficie del esmalte plco‘teada Cara interna (mesial)
uperior Retroceso la dentina sin pérdida  En la punta del incisivo por la cara
de esmalte oclusal
) Incisivo . Superficie del esmalte picoteado  Toda la superficie
C1liDer, 1 Inferior Pequefio Olexa (pigmento del esmalte)
C1lilzG, 1 |ncisivo Grande Olexa Inalterado -
Inferior
Adelgazamiento del esmalte Solo en la punta
Incisivo . Superficie del esmalte picoteada En la punta y bordes laterales
CisDer, 3 Superior Pequefio Pronase (mesial y distal)
Redondeamiento de la dentina  Solo en la punta
Superficie del esmalte picoteada En la punta, bordes laterales
. internos y externos del incisivo
C1lsDer, 4 ISnmsw-o Mediano Pronase Pérdida de esmalte En la punta y bordes laterales
uperior internos y externos del incisivo
Dentina redondeada En la punta
Cililz,1  Incisivo Pequefio Pronase  Superficie del esmalte picoteada Toda la superficie
Inferior
Incisi Superficie del esmalte mate y Solo en la punta
clilzG, 2 I:?;Srilg(r) Grande Pronase _picoteada

Dentina inalterada

Tabla 1V.4. Resumen de las modificaciones observadas en los incisivos de roedores
empleados como muestra control del experimento.

Molares arvicélidos

Modificaciones a causa del ataque acido

Después de la exposicion al ataque acido, todos los molares presentaron pérdida de esmalte
en los angulos salientes del tercio superior del diente, produciendo la exposicion de la
dentina (Fig. IV.7 y Fig. IV.8).

La dentina expuesta se encuentra inalterada, con bordes afilados que sobresale por encima
del nivel del esmalte en algunos casos (Fig. IV.7. C-D y Fig. 1V.8. J-K). En la superficie
oclusal se producen grietas en la dentina, concentradas en el centro de los triangulos y

I6bulos, tanto anterior como posterior (Fig. IV.7. A, Fy Fig. IV.8. A, E).
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Figura IV. 7. Modificaciones observadas en molares superiores de arvicélidos del grupo de
Control 1, después de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-E. CIMsAr, 1. B
y E. Muestran las raices afectadas. D. Flechas muestran la dentina expuesta. C.
Acercamiento de D; F-H. C1MsAr, 3. G y H muestran la reduccion superficial de esmalte,
sin exposicion la dentina, en toda la longitud de la columna Escala 1cm.

Toda la superficie del esmalte ha adquirido un color blanco opaco (superficie mate) que
permite diferenciar claramente el limite esmalte-dentina, tanto en vista oclusal como en
lateral. Molares superiores, presentan reduccion superficial del esmalte en vista lateral, sin
exposicion la dentina en toda la longitud de la columna (Fig. IV. 7. B, E, G y H). El molar
C1MsAr, 1 presenta ademas esmalte translicido en la zona méas prominente en vista lateral
(Fig. IV. 7. B).

Las raices de todos los molares se encuentran alteradas y en algunos casos, flexible.
Ademas, lo molares presentan grietas amplias perpendiculares al eje longitudinal,
distribuidas por toda la altura del diente en molares superiores (Fig. IV. 7. A-H), mientras
que en inferiores (Fig. 1V.8) son escasas. Dicha modificacion no fue considerada en la

interpretacion del grado de digestion, dado que los molares ya presentaban las grietas entes
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del experimento, por lo que fueron afectadas por el HCI provocando la separacién de sus

bordes.

Figura IV. 8. Modificaciones observadas en molares inferiores de arvicélidos del grupo de
Control 1, después de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-D. CIMiAr, 1. Los
angulos salientes muestran pérdida de esmalte dejando expuesta la dentina (flechas); E-G.
C1MiAr, 2. La dentina de la superficie oclusal se encuentra agrietada (A y E). Se observa
pérdida de esmalte en el tercio superior del diente, mas evidente en la cara labial (B, D y
G). Escala 1cm.

Modificaciones a causa del ataque enzimatico

Los molares de arvicolidos presentan, en la superficie del esmalte, las mismas
modificaciones que se observaron después de la accién del acido clorhidrico (Fig. IV. 7y
Fig. IV. 8).

Se ha disuelto la dentina expuesta de los angulos por lo que ahora se encuentra redondeada,
(Fig. IV.9. B-Cy K-L). En la superficie oclusal, la dentina esta disuelta y se encuentra mas
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afectada en la zona central de los tridngulos y l6bulos, donde se aprecia agrietada, hundida

y en algunos casos oscurecida (Fig. 1V. 9. D).

Observaciones finales: molares arvicolidos

Los molares superiores e inferiores de arvicolidos no muestran diferencias significativas
entre ellos (Fig. IV.9 y Fig. IV.10). Después de concluido el experimento, todos presentan
modificaciones leves, con pérdida de esmalte en los angulos salientes y la dentina expuesta

se encuentra redondeada dibujando una forma convexa en vista oclusal (Tabla IV.5).

Figura IV. 9. Modificaciones observadas en molares de arvicélidos, del grupo de Control
1, después del ataque enzimatico con la solucion de. Olexa. A-C. Molar Superior CLMsAr,
3. Pérdida incipiente de esmalte en el tercio superior del diente y redondeamiento de las
raices; D-F. Molar Inferior CIMiAr, 2. D. Dentina de la zona central de los triangulos y
I6bulos se aprecia agrietada, hundida y oscura F. La pérdida de esmalte en los angulos
salientes es mas evidente en vista lateral .Escala 1cm.
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El molar superior expuesto a Pronase ha adquirido un aspecto traslicido (Fig. V. 10. A-
C), en comparacion con el molar superior expuesto a Olexa (Fig. V. 9. A-C).

Entre los molares inferiores, el expuesto a Olexa presenta evidencia clara de pérdida de
esmalte en vista labial (Fig. IV. 9. D y F), mientras que el expuesto a Pornase presenta
pérdida incipiente de esmalte (Fig. IV. 10. D-F).

Figura 1V. 10. Modificaciones observadas en molares de arvicélidos, del grupo de Control
1, después del ataque enzimatico con Pronase. A-C. Molar Superior C1MsAr, 1; D-F.
Molar Inferior CIMiAr, 1. Despueés del ataque enzimatico ambos molares presentan las
raices y la dentina redondeadas Escala 1cm.
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Muestra Elemento Grupe Vista  Modificacion Distribucion
Oclusal Pérdida incipiente de esmalte En los angulos salientes
Dentina expuesta estd redondeada, En los angulos salientes
dibujando una forma convexa
Dentina agrietada En los tridngulos, l6bulos anterior y
Molar complejo posterior
ClMsAr, 3 Superior Olexa Lateral Pérdida incipiente del esmalte En epl}bg)rd}f: de desgaste oclusal
Esmalte con superficie mate Toda la superficie a lo largo de toda la
longitud del diente
Dentina expuesta redondeada En menos de 1/3 de la altura del diente
Oclusal Pérdida de esmalte En los angulos salientes labiales y
alguno linguales
Dentina agrietada En la zona central de los triangulos y
lobulos anterior y posterior
Dentina expuesta esta redondeada, En los angulos salientes
dibujando una forma convexa
cimian2 Mol g — —— - -
>“ 1Inferior Lateral Pérdida de esmalte En los angulos salientes del 1/3 superior
del diente
Superticie del esmalte picoteada En los angulos salientes y lébulo
posterior, en toda la longitud del diente
Reduccion superficial del esmalte con  Ldbulo posterior en toda la longitud del
pequefias zonas de exposicion de la diente
dentina
Dentina redondeada En el 1/3 superior .. la altura del diente
Oclusal Pérdida de esmalte En los dngulos salientes
Dentina expuesta estd redondeada, En los angulos salientes
dibujando una forma convexa
Dentina agrietada En la zona central de los triangulos y
CIMsAr, 1 g/fl(];l:::ior Pronase lobulos anterior
Lateral Reduccion superficial del esmalte, sin - En los angulos salientes a lo largo de
exposicion de la dentina toda la longitud del diente.
Superficie del esmalte fuertemente Toda la superficie, a largo de todo toda
picoteada la longitud del diente.
Oclusal Pérdida incipiente de esmalte En algunos angulos salientes
Dentina expuesta esta redondeada, En los angulos salientes
dibujando una forma convexa
) Molar Dentina agrietada En la zona central de los triangulos y
CIMiAr, 1 . Pronase . . .
Inferior lébulos anterior y posterior
Lateral Reduccion superficial del esmalte, sin /\ngulos salientes de algunas columnas

exposicion de la dentina.

a lo largo de todo el diente.

Dentina redondeada

En el 1/3 superior de la altura del diente

Tabla IV. 5. Resumen de las modificaciones observadas en los molares de arvicolidos
empleados como muestra control, después del experimento.

Molares de muridos

Modificaciones a causa del ataque acido
Después de la exposicion acida, el esmalte de los molares adquirié un color blanco intenso

(Fig. IV. 11y Fig. IV. 12). El esmalte de los molares superiores de muridos se encuentra
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menos afectado (Fig. IV. 11 A-J). Por el contrario, las raices de los superiores se encuentran
mas alteradas, presentando porciones translucidas y flexibles.

El molar superior CIMsMur, 1, pierde esmalte por toda la superficie del diente. Las
cuspides, t1 y t4 en vista lingual y t7, t8 y t9 en vista posterior, evidencian dicha pérdida
por la exposicion de la dentina, que sobresale por encima del nivel del esmalte (Fig. IV. 11
D). El molar superior CIMsMur, 2, por el contrario, presenta cuspides con la dentina a
nivel del esmalte (Fig. IV. 11 F-J).

Figura IV. 11. Modificaciones observadas en molares superiores de madridos del grupo de
Control 1, después de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-E. CIMsMur, 1.;
F-J. C1MsMur, 2. Flechas blancas: raices de los molares presentan porciones translucidas
y flexibles. Flecha negra: exposicion de la dentina, que sobresale por el nivel del esmalte.
Escala 1cm.
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Los dos molares inferiores (Fig. IV. 12), presentan exposicion de la dentina en las cuspides.
Mientras en el molar CLMiMur, 1 muestra esta condicién en las cuspides de ambas caras
(Fig. IV. 12 A-D), en el molar CLMiMur, 4, la exposicién se aprecia en las cuspides de la
cara labial (Fig. IV. 12 E-H). Ademas, este Gltimo perdio el esmalte de la corona por la cara
labial, dejando expuesta la dentina desde el cuello a los tubérculos accesorios (Fig. 1V. 12
G). La cara lingual, por el contrario, presenta pérdida incipiente de esmalte en la unién
esmalte-raiz (Fig. 1V. 12 H).

Figura IV. 12. Modificaciones observadas en molares inferiores de muaridos del grupo de
Control 1, después de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-D. C1MiMur, 1.
Flechas blancas: exposicion de la dentina en las cuspides; E-H. C1MiMur, 4. Se observa:
exposicion de la dentina en las cuspides (flechas en F), dentina expuesta desde el cuello a
los tubérculos accesorios (flecha en G). Escala 1cm.

Las siguientes modificaciones observadas son comunes para todos los molares de maridos
después de ser expuestos al HCI:

-Todos los molares presentan superficie del esmalte mate y picoteada.
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-Las Bandas de Hunter-Schreger (von Koenigswald y Sander, 1997) son visibles en el
esmalte del tercio inferior la corona

-Dentina agrietada en la zona de desgaste oclusal, en una o varias cuspides.

-Todos los molares muestran alteracion de las facetas de desgaste. Originalmente son
bordes gruesos y netos. Tras la exposicion acida algunos bordes se afinan, mostrando un
grosor variable a lo largo de la faceta por la cara oclusal. En ambos molares superiores esta
modificacion se aprecia solo en las cuspides posteriores (Fig. IV. 11 Ay F). En los molares
inferiores, se pueden apreciar estos bordes finos en las cuspides labiales y tubérculos
accesorios de C1MiMur, 4 (Fig. IV. 12 E 'y G) y en précticamente todas las cuspides de
C1MiMur, 1 (Fig. IV. 12 A).

-En todos los molares, se evidencia un mayor espesor del esmalte en el espacio entre las
caspides/tubérculos (Fig. IV. 11. C, E, l y Jy Fig. IV.12. C, G, H), acusando la reduccién
del esmalte en toda la superficie de la corona de los molares.

Modificaciones a causa del ataque enzimatico

Después de la accion enzimatica, los molares de mdridos contintan evidenciando las
modificaciones ocurridas por la accién del HCI: esmalte picoteado, bordes finos en la faceta
de desgaste, mayor espesor del esmalte en los espacios entre las cuspides, Bandas de
Hunter-Schreger visibles (Fig. 1V.13 C), regién cervical con un borde grueso y/o notorio

entre el esmalte y la raiz.

Después de la exposicion a la solucion de Olexa (Fig. 1V.13), los molares se ven menos
afectados que los expuestos a la enzima Pronase (Fig. IV.14) La dentina de la superficie de
desgaste (oclusal) esta disuelta en algunas cuspides. En el molar superior la dentina esta
mayoritariamente por debajo del nivel del esmalte, excepto en las cuspides posteriores
donde esté al mismo nivel (Fig. 1VV.13 A). En el molar inferior en cambio, se ha conservado
la dentina expuesta que sobresale por encima del nivel del esmalte, sobre todo en la cara
labial (Fig. IV.13 E-G).

Los molares de muridos expuestos a Pronase ahora muestran, ademas del picoteado,
superficie suave, brillante y translucida del esmalte (Fig. 1VV.14 A-H), por lo que luce un
aspecto de pulidos. Las zonas de las raices que fueron alteradas durante la exposicion acida
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han sido eliminadas (Fig. 1V.14 B, C). La dentina expuesta en la zona de desgaste ha sido
redondeada. En el molar superior, la dentina que sobresalia por encima del nivel del esmalte
ha sido eliminada y el esmalte se aprecia notoriamente redondeado (Fig. 1V.14 A-C). En el
inferior, en cambio, la dentina atn sobresale al nivel del esmalte en alguna de sus cuspides,

evidenciando la pérdida de esmalte (Fig. IV.14 A, E).

Figura 1V.13. Modificaciones observadas en molares de madridos del grupo de Control 1,
después del ataque enzimatico con la solucion Olexa. A-D. Molar superior C1MsMur, 2.
C. Bandas de Hunter-Schreger visibles; E-G. Molar inferior CIMiMur, 4. Dentina

expuesta que sobresale por encima del nivel del esmalte (Flecha). Escala 1cm.
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Figura 1V.14. Modificaciones observadas en molares de mdridos del grupo de Control 1,
después del ataque enzimatico con Pronase. A-C. Molar Superior C1MsMur, 1; D-H.
Molar Inferior CLMiMur, 1; Los molares presentan superficie del esmalte con aspecto de
pulidos. Flechas blancas: las raices han sido eliminadas. La dentina expuesta ha sido
redondeada, sin embargo, en el inferior la dentina aun sobresale al nivel del esmalte en
alguna de sus cuspides (flechas negras). Escala 1cm.

Observaciones finales: molares de maridos Todos los molares de maridos presentan
modificaciones mas intensas que las observadas en los incisivos de roedores y molares de

arvicolidos, mostrando modificaciones de grado moderado a fuerte (Tabla IV. 6).
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Muestra  Elemento Grupo Vista  Modificacion Distribucion
Oclusal Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie oclusal
Cuspides redondeadas Todas las cUspides
Dentina agrietada y disuelta Todas las clspides
CiMsMur 2 Melar o o Lateral  Reduccion de esmalte y superficie Reduccion en toda la superficie excepto en los
"~ Superior picoteada espacios entre los tubérculos Picoteado en
toda la superficie.
Pérdida incipiente del esmalte En la unién corona-raiz, en ambas caras
Raices alteradas (retorcidas y flexibles) Todas las raices
Oclusal Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie
Pérdida de esmalte Todas las cuspides
_ Molar Den_tina redopdeada y sobresale por Toqas las clspides y sobresalen las cuspides
C1MiMur, 4 ; Olexa encima del nivel del esmalte labiales.
Inferior Dentina agrietada Todas las cuspides
Lateral Pérdida de esmalte Cara labial. Todas las cuspides y mitad
posterior de la corona completa
Oclusal Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie
Cuspides redondeadas y pulidas Todas las clspides
Dentina agrietada Todas las cuspides
Lateral Esmalte fuertemente picoteado y con  Toda la superficie
aspecto pulido
C1MsMur, 1 hSnL?;aerrior Pronase Perdida de esmalte En el tercio inferior de la corona
Esmalte removido Toda la superficie, excepto en los espacios
entre las cuspides.
Pérdida total y parcial de raices Total, en las dos raices posteriores y parcial
de la raiz anterior
Dentina agrietada Todas las clspides
Oclusal Pérdida de esmalte Todas las clspides
Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie oclusal que aln presente
esmalte
Esmalte con aspecto pulido Cuspides labiales
C1MiMur, 1 m?;?i;r Pronase Dentina agrietada y dis-uelta Todas las cﬂs;.)iclies
Lateral Esmalte fuertemente picoteado Toda la superficie

Pérdida de esmalte con exposicién
de la dentina

En cUspides linguales y en el cuello

Raices redondeadas

Todas las raices

Tabla IV.6. Resumen de las modificaciones observadas en los molares de muaridos
empleados como muestra control, después de finalizado el experimento.

Denticion de soricidos

Modificaciones a causa del ataque acido
Después de la exposicion de las muestras de soricidos al protocolo de exposicion acida con

HCI, las modificaciones observadas fueron los siguientes:

e Créaneos de Crocidura (Fig. 1V.15)
-C3CrCroc, 1. Dientes inalterados, brillantes y con la misma coloracion que antes de iniciar
el experimento (Fig. IV.15. A-D).
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-C3CrCroc, 2. Dientes con superficie del esmalte picoteada. M?, derecho e izquierdo,

muestran el parastilo, desprovisto de esmalte en su apunta, apreciable en vista labial (Fig.
IV.15. E-H).

Figura IV.15. Modificaciones observadas en la denticion superior de Crocidura del grupo
de Control 3, después de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-D. C3CrCroc,
1; E-H. C3CrCroc, 2. Los dientes se observan inalterados, brillantes y con el mismo color
que presentaban previo a la exposicion al &cido. Solamente el parastilo del M?, en vista
labial (F. Flecha) se encuentra desprovisto de esmalte en su punta. Escala 1cm.
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e Hemimandibulas de Crocidura (Fig. IV.16)

Ambas hemimandibulas muestran adelgazamiento del hueso de la fosa temporal (Fig. IV.16
A, G). Las cuspides presentan pérdida de esmalte, exponiéndose una pequefia porcion de
dentina que sobrepasa el nivel del esmalte en las cuspides (Fig. IV.16 E, F, J).
-C4HderCroc, 1, Superficie del esmalte fuertemente picoteada. Reduccion del esmalte en
la cara lingual, sin la exposicion de la dentina (Fig. V.16 B, F)

-C4HizCroc, 1. Todos los molares presentan el esmalte de un color blanco intenso, opaco
y con superficie aspera. Reduccion del esmalte del incisivo por la cara labial, en la cual
permanece una fina capa a través de la cual se trasluce la dentina. Pérdida de esmalte en el

cingulo de los anteromolares por la cara labial. (Fig. 1V.16 G).

e Hemimandibulas de Sorex.
-C5HdSorex, 1 (Fig. IV.17. A-D). En vista oclusal, el incisivo muestra pérdida de esmalte
con exposicion de la dentina en el tercio anterior. En toda la denticion, los bordes de las
facetas de desgaste en presentan agrietamiento y descamacion del esmalte (Fig. IV.17Cy
D).
En vista labial, los molares presentan una linea de color blanco intenso en el contacto con
el esmalte pigmentado (Fig. IV.17 A). El incisivo presenta el esmalte con superficie mate
y picoteada. La capa de esmalte sin pigmento esta reducida en su espesor, sin llegar a
exponer la dentina.
En la cara lingual, el esmalte se encuentra fuertemente picoteado y reducido. En las
cuspides se produce la exposicion de la dentina. EI M3 conserva una fina capa translicida
de esmalte, a través de la cual es posible observar la dentina (Fig. IV.17 By C).
El esmalte de todos los dientes adquiere un aspecto rugoso y agrietado por la presencia de
surcos (Fig. IV.17 C y D). Estos estaban presentes antes de dar inicio al experimento, sin

embargo, originalmente eran casi imperceptibles.
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Figura 1V.16. Modificaciones observadas en la denticion inferior de Crocidura de Grupo
de Control 4, despueés de la exposicion al acido clorhidrico por 14 horas. A-F. C4HdeCroc,
.1. G-J. C4HizCroc,1. G. Cara labial muestra reduccion del esmalte del incisivo y pérdida
de esmalte en el cingulo de los anteromolares. Flechas: pérdida de esmalte con exposicion
de la dentina en las cuspides Escala 1cm.

150



Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién J

-C5HdSorex, 2. La cara labial presenta el esmalte fuertemente picoteado y reducido,
presentando un mayor espesor en la linea de contacto con la el esmalte pigmentado (Fig.
IV.17 E).

Toda la denticion presenta agrietamiento en los bordes de la faceta de desgaste. Se presenta
pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en ambas caras, mas extensa en la cara
lingual (Fig. 1V.17 G-H), en la que el M1 presenta exposicion tanto la base de la corona
como las cuspides y la superficie del esmalte esta fuertemente picoteada. EI My, en cambio,
presenta el esmalte muy fino a lo largo de toda la corona.

El esmalte sin pigmento del incisivo estd agrietado y, al igual que los anteromolares,
presenta descamacion en el borde inferior de la corona (Fig. 1V.17 E).

Figura IV.17. Modificaciones observadas en la denticion inferior de Sorex de Grupo de
Control 5, después de la exposicién al acido clorhidrico por 14 horas. A-D.C5HdSorex, 1.
C. M3 conserva una capa fina de esmalte (flecha blanca). D. Pérdida de esmalte en el tercio
anterior del incisivo; E-H.C5HdSorex, 2. Pérdida de esmalte en el cingulo/cuello, mas
extendido en la cara lingual (flecha negra) . Escala 1cm.
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Modificaciones a causa del ataque enzimatico

e Craneos de Crocidura
-C3CrCroc, 2. La exposicion a la accion de Pronase (Fig. 1V.18 A-C) produjo el
redondeamiento de la dentina de la punta del metastilo de M2 del craneo (Fig. 1V.18 B).
- C3CrCroc, 1. La superficie de la denticion se observa inalterada después de ser expuesta
a la solucion de Olexa (Fig. 1V.19 A-D).

Figura V. 18. Modificaciones observadas en la denticion de Crocidura después de la
exposicion a la enzima Pronase. A-C. B. acercamiento muestra el redondeamiento de la
dentina en el metastilo de M2. Craneo C3CrCroc, 2; D-H. Hemimandibula C3HizCroc, 1.
Pérdida de esmalte con exposicidn de la dentina en el tercio posterior del incisivo (D) y
cingulo labial (E) y lingual (F) de los molares. Escala 1cm.

e Hemimandibulas de Crocidura
La dentina expuesta en las cuspides de los molares, después de la accion del HCI, se
encuentra redondeada y ya no sobresale por encima del nivel del esmalte (Fig. IV.18. E-F
y Fig. IV. 19. F-H).

152



Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién 4

Figura 1V.19 Modificaciones observadas en la denticion de Crocidura, después de la
exposicion a la solucion preparada con la enzima Olexa y acido clorhidrico. A-D. Craneo
C3CrCroc, 1; E-K. Hemimandibula C4HDerCroc, 1. Pérdida de esmalte con exposicion de
la dentina en el borde de las facetas de desgaste (J y K) y en el cingulo lingual de M3 (H).
Escala 1cm.
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Después de la exposicion enzimatica el esmalte se encuentra més afectado, mostrando una
superficie mayor de exposicion de la dentina. Esto ocurre en tras la accién de ambas
enzimas en:

-C4HizCroc, 1 del grupo Pronase (Fig. IV.18 D-H): en el tercio posterior labial del incisivo
(Fig. V.18 D) y en el cingulo labial de los molares (Fig. 1\VV.18 E).

-C4HderCroc, 1 del grupo Olexa (Fig. V.19 E-K): en el borde de las facetas de desgaste
(e.g. Fig. IV.19 J) y en el cingulo lingual de M3 (Fig. V.19 G-K).

e Hemimandibulas de Sorex

-C5HdSorex, 1. Después de la exposicion a la solucion de Olexa (Fig. 1V.20.A-D), el
incisivo presenta descamacion y pérdida del esmalte con exposicion de la dentina en el
tercio anterior por la cara oclusal (Fig. 1V.20 D). En vista lingual, los molares presentan
descamacion y pérdida de esmalte con exposicién de la dentina en cingulo (Fig. 1V.20.B,
C).

-C5HdSorex, 2. Después de la accion de Pronase (Fig. 1V.20. E-I), la denticion presenta
pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en: la unién corona-raiz del incisivo en
visa labial (Fig. IV.20. G); el cingulo labial de los molares y anteromolares (Fig. 1V.20. F,
G); la cara lingual de M2, presentando islas de esmaltes en el paracénido y entre el meta 'y

entoconido (Fig. 1V.20. E); en toda la superficie lingual de Ms.

Observaciones finales: denticion de soricidos

Después de concluido el experimento, las modificaciones observadas en los elementos
craneales de soricidos, presentan diferencias significativas en la intensidad de las
modificaciones (Tabla IV. 7; Tabla 1V. 8.; Tabla IV. 9.). Las diferencias ocurren tanto entre
los elementos anatémicos equivalentes expuestos a diferentes enzimas, como en los

elementos del mismo grupo.
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Grupo Pronase Intensidad Grupo Olexa Intensidad
Craneo Crocidura (C3CrCroc, 2) Moderada Craneo Crocidura (C3CrCroc, 1) Inalterado
Hemimandibula Crocidura (C4HizCroc, 1) Fuerte Hemimandibula Crocidura (C4HderCroc, 1) | Fuerte
Hemimandibula Sorex (C5HemSorex, 2) Extrema Hemimandibula Sorex (C5HemSorex, 1) Fuerte

Tabla IV. 7. Intensidad de las modificaciones encontradas en los elementos anatdmicos de
soricidos después de concluido el experimento de simulacion de la digestion.

Tres de las hemimandibulas presentan modificaciones atribuibles a un grado fuerte. Sin
embargo, la distribucion e intensidad de la pérdida de esmalte con exposicion de la dentina
difiere entre las 3 hemimandibulas. Estas diferencias se exponen a continuacion:
-C4HizCroc, 1. Ambas caras con pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en la base
de la coronay cuspides (Tabla IV. 9; Fig. 1V.18 D-H).

-C4HderCroc, 1. Cara lingual con pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en la
base de la coronay clspides. Cara labial con superficie del esmalte picoteada (Tabla IV. 8;
Fig. IV.19 E-K).

-C5HemSorex, 1. Cara lingual con pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en
cingulo de M;y M, y corona del Mz formando pequefias islas. Cara labial no presenta
modificaciones (Tabla IV. 8; Fig. V.20 A-D).

La hemimandibula de Sorex del grupo Pronase, presenta la modificacion mas fuerte de todo
el grupo control (Fig. 1V.20 E-I). Tanto el incisivo como los molares estan desprovistos de
esmalte por la cara lingual (Fig. 1V.20 E, H). La cara labial presenta esmalte fuertemente
picoteado, presentando incluso reduccién del esmalte hiperpigmentado (Fig. V.20 F-G), y
pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en la base de la corona todos los dientes

(cingulo en molares (Fig. 1V.20 F), unién corona y la raiz del incisivo (Fig. 1V.20 G).
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Figura IV.20 Modificaciones observadas en la denticion inferior de Sorex del Grupo de
Control 5, después de la exposicion enzimatica. A-D.C5HdSorex, 1, expuesta a la solucién
preparada con la enzima Olexa y &cido clorhidrico. El incisivo presenta pérdida del esmalte
con exposicion de la dentina en el tercio anterior (D). Los molares presentan descamacion
y pérdida de esmalte con exposicién de la dentina en cingulo lingual (B, C); E-H.
C5HdSorex, 2, expuesta a la enzima Pronase. Se observa pérdida de esmalte con exposicion
de la dentina en la union corona-raiz en: cara lingual (H) y labial del incisivo (flecha); el
cingulo labial de los molares y anteromolares (F, G); la cara lingual de M2, observandose
islas de esmaltes en el paraconido y entre el meta y entoconido (E); y en toda la superficie
lingual de Ms. Escala 1cm.
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Muestra Elemento  Vista Modificacion Distribucion
Incisivos Todas Esmalte brillante y sin redondeamiento Toda la superficie
T Superior Dentina inalterada Toda la superficie
rec. Molares Todas Esmalte brillante y sin redondeamiento Toda la superficie
Superiores Dentina inalterada Toda la superficie
Labial Esmalte con superficie fuertemente En el 1/3 anterior del incisivo
picoteada
Oclusal ~ Esmalte irregular y con descamacion Borde de |a faceta de desgaste
Incisivo Dentina agrietada Toda la superficie de desgaste
: Pérdida de esmalte con exposicion de la En la union corona-raiz
Inferior )
dentina
Lingual Esmalte con superficie fuertemente Toda la cara lingual
picoteada
Faceta de desgaste irregular y descamada Toda la faceta de desgaste
Labial Esmalte fuertemente picoteado Mitad superior de la corona
Cuspides redondeadas (respecto a antes Todas las clspides
C4HderCroc,1 del experimento)
Oclusal Facetas de desgaste mates e irregulares Trignido y talénido
Cuspides redondeadas Todas las cuspides
Molares Pérdida de esmalte en las clspides Paraconido y metacénido
Inferiores Descamacion del esmalte Paracénido de M
Lingual Cuspides redondeadas Todas las cuspides linguales
Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie
Pérdida de esmalte En cuspides y cingulo
Esmalte agrietado y con descamacion Borde inferior de la corona
Dentina redondeada En zonas en las que ha sido expuesta
Labial Esmalte con color blanco intenso Toda la superficie sin pigmento
Adelgazamiento del esmalte Esmalte sin pigmento
Oclusal Pérdida de esmalte Porci6n anterior y unién corona-raiz
Esmalte agrietado Todo el borde de la faceta de desgaste y
o superficie oclusal
:"?'5_“"0 Esmalte picoteado En toda la superficie oclusal
nferior
Descamacion del esmalte Uni6n corona-raiz
Dentina inalterada Toda la superficie
Lingual Esmalte con superficie mate y fuertemente  Toda la cara lingual
picoteado
Dentina inalterada Toda la superficie
C5HdSorex, 1 - - - - —
Labial Esmalte brillante y sin redondeamiento Toda la superficie
Esmalte con color blanco intenso Zona de contacto con esmalte pigmentado
Oclusal Esmalte mate e irregular En el borde de la faceta de desgaste
Esmalte agrietado En el borde de la faceta de desgaste
Molares Dentina inalterada Toda la superficie
Inferiores  Lingual ~ Esmalte con superficie mate y picoteada  En toda la superficie

Pérdida de esmalte En el cingulo
Esmalte agrietado y con descamacion En el cingulo
Islas de esmalte En M3

Dentina inalterada

Toda la superficie

Tabla IV. 8. Resumen de las observaciones en la denticion de soricidos del Grupo Olexa,
obtenidas tras concluir el experimento. Corc.= Crocidura.
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Muestra Elemento  Vista Modificacion Distribucion
Incisivos Todas  Esmalte con superficie mate Toda la superficie
Superiores Dentina inalterada Toda la superficie
Todas  Esmalte con superficie mate Toda la superficie
C3CrCroc, 2 Molares Dentina inalterada Toda la superficie
Superiores  Labial Esmalte con superficie picoteada Toda la superficie labial de molares
Pérdida de esmalte En el metastilo de M?
Dentina redondeada En el metastilo de M2
Labial ~ Esmalte con superficie mate y suave Toda la superficie
Pérdida de esmalte En la unién corona- raiz y el borde inferior
Esmalte agrietado y con descamacién En la unién corona- raiz y el borde inferior
- Dentina expuesta y redondeada En la unién corona- raiz
:E:‘;i'g? Oclusal ~ Esmalte con superficie mate, picoteada y  Todo el borde de la faceta de desgaste
pérdida de esmalte
Dentina redondeada En la superficie expuesta
Lingual Esmalte con superficie mate y fuertemente  Toda la superficie
picoteado
CHizCroc, 1 Labial  Esmalte fuertemente picoteado Toda la superficie
Pérdida de esmalte En el cingulo
Dentina redondeada En la zona de exposicion
Oclusal _Esmalte fuertemente picoteado Toda la superficie
Molares Esmalte picoteado, irregular y mate Faceta de desgaste del trigénido y talénido.
Inferiores Dentina inalterada Toda la superficie
Lingual  Esmalte fuertemente picoteado Toda la superficie
Pérdida de esmalte En cuspides y porciones del cingulo
Dentina inalterada Toda la superficie
Labial  Esmalte con superficie mate, agrietado y Toda la superficie
fuertemente picoteado
Pérdida de esmalte En la unién corona-raiz y borde inferior del
incisivo
Dentina inalterada Toda la superficie
Incisivo Oclusal Pérdida de esmalte En la mitad anterior del incisivo
Inferior Esmalte agrietado e irregular Toda la linea de la faceta de desgaste
Esmalte con superficie picoteada Todas las clspides
Dentina agrietada En la zona donde esta expuesta
Lingual Esmalte formando islas Toda la superficie
C5HdSorex, 2 Dentina inalterada Toda la superficie
Labial Esmalte mate y fuertemente picoteado Toda la superficie
Pérdida de esmalte Cingulo labial
Reduccion de esmalte sin exposicion de la Superficie del esmalte sin pigmento e
dentina hipoconido del M2
Molares Dentina expuesta, redondeada Cingulo
Inferiores  Oclusal Esmalte agrietado Toda la faceta de desgaste
Dentina agrietada En el trigonido y talénido
Lingual Esmalte formando islas Mz
Esmalte perdido por completo M3

Dentina redondeada.

Cuspides y cingulo

Tabla 1V. 9. Resumen de las modificaciones observadas en la denticion de soricidos del
Grupo Pronase empleados como muestra control del experimento, Corc.= Crocidura.
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Postcraneal de roedores

Modificaciones a causa del ataque acido

Después del ataque &cido, los elementos postcraneales del grupo Pronase (C2Hum, 1y
C2Fem, 3) ya presentan modificaciones mas intensas que los elementos del grupo Olexa
(C2Hum, 3y Fem, 1).

En C2Hum, 1, la superficie 0sea se presenta translucida a lo largo de todo el himero (Fig.
IV.21 A-E), mas acentuado en la cresta epicondilea, que pierde la coloracion del hueso
volviéndose transparente. La epifisis distal presenta un color oscuro y el epicondilo medial
presenta superficie rugosa (Fig. 1V.21 A-C, D). La troclea presenta bordes afilados y
superficie del hueso cortical suave y porosa, a través de la cual se puede ver el hueso
trabecular (vista caudal o posterior) (Fig. V.21 A, C, E). La epifisis proximal pierde la
cabeza articular. La metéfisis proximal y la cresta y tuberosidad deltoidea presentan un
color negro. Ademas, en la metafisis la superficie 0sea esta brillante y rugosa, y la cresta'y

tuberosidad deltoidea presentan grandes agujeros.

El fémur C2Fem,3 presenta superficie Osea translicida en estructuras de la epifisis
proximal, metafisis y tercer trocanter (vista craneal o anterior) (Fig. V.21 G-I). La cabeza
articular ademas presenta superficie aspera y adelgazamiento del hueso compacto, por lo
que es posible observar el hueso trabecular por transparencia (Fig. 1V.21 G). La linea de
unién entre cabeza articular y cuello se encuentra mas marcada (vista caudal o posterior
Fig. IV.21 H).

La epifisis distal pierde de la articulacion y la metéafisis presenta la superficie 6sea con un
color grisaceo oscuro, aspecto rugoso por la presencia de surcos y presenta pequefios
agujeros (Fig. IV.21 F).

El himero C2Hum, 3, muestra una superficie mate y porosa en la articulacion distal, que
es bastante similar a la observada antes de la exposicion. El epicdndilo medial y la cresta
epicondilea, presentan superficie algo translicida. La epifisis proximal presenta una
alteracion mas intensa y también mas extensa, alcanzando la metafisis. Ademas, presenta
un color marron oscuro y las estructuras se encuentran disueltas con superficie aspera,
pequefios agujeros de tamafio heterogéneo y hueso trabecular expuesto. La union cabeza-
cuello se encuentra separada, evidenciando pérdida de tejido.
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La epifisis proximal del fémur C2Fem, 1 presenta superficie dsea suave y translicida en
trocanter mayor y menor incluyendo la cresta intertrocantérica y cuello, vista caudal o
posterior). También superficie 6sea aspera en cabeza articular, especificamente en la linea
de union entre la cabeza femoral y el cuello (ambas vistas).

Las demas estructuras del fémur se encontraban inalteradas, con una superficie 6sea con

brillo ceroso de color blanco amarillento natural.

Figura IV.21. Modificaciones del postcraneal después de ser expuesto a HCL por 14 horas.
A-E. Himero C2Hum, 1. Epicondilos con superficie rugosa y color oscuro (A-C, E).
Cresta epicondilea transparente (A-C). Troclea con bordes afilados (E). Se observa el hueso
trabecular a través del hueso cortical en el condilo (A, E). Epifisis proximal (D) sin cabeza
articular, superficie brillante y rugosa de color negro y la cresta y tuberosidad deltoidea,
ademas, presentan grandes agujeros; F-1. Fémur C2Fem, 3. Metéfisis y tercer trocanter
con superficie Osea transllcida (G-1). Se observa el hueso trabecular a través del hueso
cortical en la cabeza articular (G). Epifisis distal sin articulacion, metéafisis con color
grisaceo oscuro, rugosa y pequefios agujeros de disolucién (F). Escala 1cm.

160



Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién 4

Modificaciones a causa del ataque enzimatico

Las modificaciones observadas en los elementos postcraneales al finalizar el experimento,
se establecen casi en su totalidad tras la exposicion acida.

Después de la exposicion a las enzimas, la principal diferencia respecto a la exposicion al
HCL, es la eliminacion de tejido en el hueso cortical de las epifisis, dejando expuesto el

hueso trabecular.

Luego de la enzima Pronase, hubo eliminacion del hueso cortical con exposicion del hueso

trabecular en todas las epifisis. La solucion de Olexa en cambio, solo logra afectar, en ese

grado, a la epifisis proximal del himero, que no corresponde al extremo con el que se

identifica el grado de digestién en dicho elemento.
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Figura 1V.22. Modificaciones observadas en el postcraneal después de ser expuesto a la
solucion preparada con la enzima Olexa y acido clorhidrico. A-D. C2Hum, 3. Epifisis
proximal del humero (C y D) presenta pérdida de hueso cortical con exposicion del hueso
trabecular.; E-H. C2Fem, 1 El fémur del grupo Olexa muestra superficie irregular en la
cabeza articular, mas acentuada en la linea de union entre cabeza y cuello (Fig. IV. 22 E-
H). Escala 1cm.
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La metéfisis proximal del himero después de la solucion de Olexa (Fig. IV. 22 C, D) y
distal del fémur después de Pronase (Fig. IV. 23 J), muestran de aspecto rugoso por la
presencia de surcos o estrias amplias y el hueso presenta superficie mate y aspera. Estas
modificaciones, ademas, se extiende hasta la diafisis. Despues de HCI esas mismas areas
descritas presentaban superficie suave, lisa y brillante.

En el humero C2Hum, 1, las superficies dseas que cambian o pierden el color (volviéndose
transparentes) a causa de la accion del HCI (Fig. IV. 21 A, D), son eliminadas después de
la exposicion a Pronase, afectando el epicondilo medial y lateral y la cresta epicondilea, de
la epifisis distal (Fig. IV. 23 A-E). La epifisis distal de este humero (C2Hum, 1 grupo
Pronase), después de solo 4 horas de exposicion al HCI (Fig. IV. 24), ya mostraba una
modificacion més intensa a la de C2Hum, 3 del grupo Olexa al finalizar las 14 horas de

exposicion acida.

Figura IV. 23. Modificaciones observadas en el postcraneal después de ser expuesto a la
enzima Pronase. Se present0 eliminacion del hueso cortical con exposicion del hueso
trabecular en todas las epifisis. A-E.C2Hum, 1. Epifisis proximal eliminada (A, C).
Epifisis distal con epicéndilos y la cresta epicondilea con exposicion del hueso trabecular
(B, Dy E); F-J. Fem, 3. Cabeza femoral con hueso cortical (F-1). Escala 1cm.

162



Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién J

El fémur del grupo Olexa muestra superficie irregular en la cabeza articular, mas acentuada
en la linea de unidn entre cabeza y cuello (Fig. 1V. 22 E-H). El fémur del grupo Pronase,
en cambio, presenta la cabeza femoral con pérdida del hueso cortical que se encuentra

perforado, donde antes solo se podia observar el hueso trabecular a traves de la fina capa

Figura IV. 24. Epifisis distal del himero C2Hum, 1, después de 4 horas de exposicion a
acido clorhidrico. Luego de la exposicion se pudo observar la superficie lisa, porosa y
transllcida. El epicondilo medial (flecha) ademas adquirié un color grisdceo. A. Vista
caudal o posterior B. Vista craneal o anterior Escala 1cm.

Observaciones finales: postcraneal de roedores

Los elementos postcraneales del grupo Olexa (C2Hum,3 y C2Fem,1), mostraron
modificaciones atribuibles a una modificacion leve (Tabla 1V.10), que son observadas en
egagropilas de depredadores incluidos en la categoria 1 de modificacion de Andrews
(1990). Asi, tanto la epifisis distal del himero, como la proximal del fémur presentas
modificaciones leves como, superficie mate, porosa, linea de unién de la cabeza articular
mas marcada. Ademas, es posible observar el hueso trabecular a través del cortical, lo que
evidencia, junto con una superficie irregular, la corrosién de la superficie, eliminando tejido

del hueso cortical.

El fémur y humero del grupo Pronase, reflejan diferentes grados de modificacion. El
himero evidencia una modificacion moderada, mientras el fémur refleja un grado leve, al
igual que los elementos postcraneales del grupo Olexa, aunque las modificaciones

observadas con la enzima Pronase son mas intensas.
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3.2.2. Resultados de las muestras de quirdpteros

Se expondran los resultados de las muestras de quirdpteros una vez concluidas las dos
etapas del experimento. Esto para evitar incluir informacion redundante que ya ha sido
expuesta en la descripcion exhaustiva de las muestras que conforman los grupos de control
del experimento. Se realizardn comentarios de los efectos de las diferentes etapas del

experimento cuando correspondan a diferencias importantes para la discusion y conclusion.

Muestra Elemento Protocolo Epifisis distal Epifisis proximal
C2Hum,3  Humero  Olexa Zona de articulacion con superficie Cabeza articular y cresta deltoidea
derecho mate y porosa. Epicondilo medial disueltas, con el hueso trabecular
transllcido, permitiendo apreciar el expuesto. En metafisis superficie mate
hueso trabecular. Cresta epicondilea y rugosa que alcanza la difisis.
translucida en algunos puntos.
C2Fem,1 Fémur Olexa Inalterada En vista craneal, unidon cabeza
derecho articular-cuello  irregular, levemente
afectada. En vista caudal, trocanter
mayor y menor con superficie suave y
transllcido, con aspecto pulido
C2Hum,1 Humero Pronase  Tejido del epicondilo medial y lateral y Epifisis proximal y cresta deltoidea
izquierdo cresta epicondilea eliminado casi por completamente destruida. Modificacion
completo, permaneciendo solo el alcanza hasta el centro de la diafisis, en
hueso trabecular. Troclea porosa, se vista caudal.
aprecia el hueso trabecular a través
del hueso. Metéfisis con superficie
trasllcida, con aspecto pulido que se
extiende hasta la mitad de |a epifisis.
C2Fem,3  Fémur Pronase = Completamente agujereada. Aspecto Cabeza articular porosa con inicio de
izquierdo translucido que no sobrepasa la exposicion del hueso trabecular.

metéfisis.

Trocanter mayor y menor en vista
craneal con aspecto pulido. Trocanter
menor en vista caudal con hueso
trabecular expuesto.

Tabla V. 10. Resumen de las modificaciones observadas en los elementos postcraneales
de roedores, empleados como muestra control del experimento.

3.2.2.1. Modificaciones de los elementos de quirdpteros tras el experimento

Dientes sueltos

Todos los dientes sueltos del experimento han presentado pérdida de esmalte con redondeo

de la dentina en sus cuspides, con excepcion de un molar superior juvenil del Grupo Olexa
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Grupo Pronase

Todos los dientes sueltos del Grupo Pronase (Fig. IV. 25y Fig. IV. 26), presentaron esmalte
con superficie picoteada y pérdida del esmalte con exposicién de la dentina en la zona
cervical, alrededor de toda la base de la corona. Ademas, los bordes del esmalte disuelto
presentan descamacion, luego de la accion enzimética, con bordes curvados en direccion
opuesta a la superficie dental en algunos casos (e.g. Fig. 1V. 25.D, Fig. IV. 26.D, E).

En caninos la pérdida de esmalte con exposicion de la dentina se presenta a lo largo del

borde incisal, desde la cuspide al cingulo (Figs. 1V. 25 B-C, F). El canino de adulto, ademas

presenta su cara labial desprovista completamente de esmalte (Fig. IV 25 A).

Figura IV. 25. Caninos y premolar sueltos de Myotis myotis del Grupo Pronase. Se observa
esmalte con superficie picoteada y pérdida del esmalte con exposicion de la dentina
alrededor de toda la base de la corona. A-B. Canino superior adulto. La cara labial esta
desprovista completamente de esmalte (A). C-F. Caninos superiores juvenil. Con la raiz
completamente disuelta llegando a perder completamente el cingulo G-H. premolar
superior raices completamente disuelta. B, C y F presentan pérdida de esmalte con
exposicion de la dentina a lo largo del borde incisal, desde la cuspide al cingulo. Escalas:
Imm.
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Los molares han presentado pérdida de esmalte en sus cuspides y pérdida completa del
esmalte en una de sus caras produciendo la exposicion de la dentina. (Fig. IV 26). En los

molares superiores esta modificacion se presenta en la cara labial (Figs. 1V 26 B, E),

mientras que los inferiores lo hicieron por la cara lingual (Figs. 1V 26 H, K).

Figura IV. 26. Molares superiores e inferiores sueltos de Myotis myotis del Grupo Pronase.
A-C. Molar superior adulto. D-F. Molar superior juvenil G-1. Molar inferior adulto. J-L.
Molar inferior juvenil. Se observa esmalte picoteado y exposicion de la dentina alrededor
de toda la base de la corona en todos los molares También pérdida completa del esmalte en
una de sus caras produciendo la exposicion de la dentina (B, E, H y K). Los molares del
individuo juvenil presentaron pérdida parcial y descamacion del esmalte en los valles (E y
K). Los molares de adultos, presentan islas de esmalte (B y H). Escalas: 1mm.
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Los caninos y premolares de individuos juveniles, resultaron con la raiz completamente
disuelta, llegando a perder completamente el cingulo. Por otro lado, el canino de adulto
presenta su raiz intacta con disolucion parcial del cingulo (Fig. IV 25 A).

Los molares del individuo juvenil (Figs. IV 26 E, K), presentaron pérdida parcial del
esmalte en los valles, principalmente alrededor de las crestas y los bordes del esmalte
disueltos presentan descamacion. Los molares de adultos, por su parte, presentan islas de
esmalte (Figs. IV 26 B, H).

Grupo Olexa

Después de la exposicion a la solucion de Olexa, se observo pérdida de esmalte con
exposicion de la dentina en las cuspides y también en el cingulo, completa en premolares
(Figs. IV 27 F-H) y parcial en caninos (Figs. 27 A-E). El canino de juvenil presentd ademéas
pérdida de esmalte en la base de la corona por su cara postero-lingual (Fig. IV. 27 B) y en

el canino de adulto, a lo largo del borde incisal (Fig. 1V 27 E).

El premolar de juvenil presenta pérdida de esmalte en una de las aristas (Fig. 1V 27 H),
desde el cingulo hasta la clspide. Tanto los caninos como el premolar presentan

descamacion en los bordes del esmalte eliminado.

Al igual que en los elementos del Grupo Pronase, la alteracion de la corona en los molares
comienza por la cara labial en dientes superiores y por la lingual en inferiores. Sin embargo,
con la solucién de Olexa el esmalte no ha desaparecido completamente en ningln caso. En
individuos juveniles (Figs. IV 28 E, K) la pérdida de esmalte se produjo en las cuspides y
en la base de la corona. En los molares de adultos (Figs. IV 28 A-C, G-1), en cambio, la
pérdida del esmalte se produjo desde la cuspide hasta la base de la corona, formando una
banda de dentina expuesta. Esta se presenta incompleta en el mesostilo del molar superior

y completa en para y entoconido en el molar inferior (Fig. IV 28 H).
Ademas, la superficie del esmalte de las crestas se encuentra picoteada (Fig. IV 28 A), hubo

reduccion del esmalte en el cingulo, completa en molares superiores (Figs. 1V 28 A-F) y

parcial en inferiores (Figs. IV 28 G-L), y pérdida parcial o apical de las raices.
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Todos los dientes sueltos presentan grandes grietas longitudinales que recorren la corona
desde las cuspides. Sin embargo, estas grietas se asocian a cambios bruscos de humedad y

temperatura durante al proceso de secado de las muestras.

Figura IV. 27. Caninos y premolar sueltos de Myotis myotis del Grupo Olexa. A-B. Canino
superior juvenil. C-E. Canino superior adulto. F-H. Cuarto premolar inferior juvenil con
pérdida de esmalte en una de las aristas (H), desde el cingulo hasta la cuspide formando
una delgada banda de dentina (flecha). Se observa exposicion de la dentina en las clspides
y cingulo, completa en premolares (F-H) y parcial en caninos (A-E). Escalas: 1mm.
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Figura IV. 28. Molares superiores e inferiores sueltos de Myotis myotis del Grupo 2,
expuestos a la enzima Olexa. Se observa pérdida parcial o apical de las raices en todos los
molares, pérdida de esmalte en las cuspides y la base de la corona (E y K) y banda de
dentina, incompleta en el en el mesostilo del molar superior (flecha negra) y completa en
el para y entoconido del molar inferior (flechas blancas). A-C. Molar superior adulto. D-F.
Molar superior juvenil. G-l. Molar inferior adulto. J-L. Molar inferior juvenil.
Escalas:1mm.
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Denticidon maxilar

En todos los casos y en ambos grupos la denticion maxilar presentdé menor grado de
modificacion que la mandibular.

Tanto la denticion del Grupo Pronase (Fig. IV. 30), como la del Gripo Olexa (Fig. IV. 29),
mostraron modificaciones que pueden ordenarse en una Secuencia progresiva de

modificacion.

La denticiobn maxilar de individuos juveniles de Myotis myotis del Grupo Olexa, no
presentd alteracion (Figs. IV 29 A-B), la de los adultos presenté un grado bajo
modificacion, asociada a la faceta de desgaste (Figs. IV 29 C-D) y, finalmente, el grado de
modificacion mas intenso de la denticion maxilar se registra en Pipistrellus pipistrellus
(Figs. IV 29 E-F).

La misma secuencia se observo en la denticion de las hemimaxilas del Grupo Pronase (Figs.

IV 30 A-G), sin embargo, las modificaciones ocurridas son mas intensas en todos los casos.

En comparacion entre los individuos de ambos grupos (Pronase y Olexa), la diferencia entre
las modificaciones observadas es menos evidente entre los individuos de M. myotis.

Mientras que el individuo juvenil del Grupo Olexa se encuentra inalterado (Fig. IV. 29 A-
B), el individuo juvenil del Grupo Pronase (Figs. IV 30 A-B), mostro el grado de
modificacion mas bajo de todo el conjunto. Esta consiste en superficie mate en la

postprotocresta y el cingulo lingual de M* y M2 (Fig. IV 30 B).

En individuo adulto, la denticion superior mostré modificaciones relacionadas con el
desgaste de los dientes. Estas consisten en superficie del esmalte mate en las crestas (pre y
postparacresta, y pre y postmetacresta) (Fig. IV. 29 C-D y Fig. 1V.30 C-D) y pérdida de
esmalte en el borde interno de las facetas de desgaste, mas evidente en el protocono (Fig.
IV. 29 D, Fig. IV.30 D). La hemimaxila del Grupo Pronase presento, ademas, superficie
mate en la cara labial de todos los molares y a lo largo de la faceta de desgaste del protocono
de M2y M2,
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Figura V. 29. Hemimaxilas del Grupo Olexa. A-B. Myotis myotis juvenil. Presenta molares
inalterados C-D. Myotis myotis adulto. Flechas blancas: apuntan al paracono, en el cual se
aprecia mas facilmente la pérdida del esmalte hacia el valle, en el borde interno de la faceta
de desgaste. E-F. Pipistrellus pipistrellus. La foto del circulo (F) indica un detalle de la
vista lingual del M3. Escalas = 1mm.
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Figura IV. 30. Hemimaxilas del Grupo Pronase. A-B. Myotis myotis juvenil. C-D. Myotis
myotis adulto. Flechas: apuntan al paracono, en el cual se aprecia mas facilmente la pérdida
del esmalte hacia el valle, en el borde interno de la faceta de desgaste. E-G. Pipistrellus
pipistrellus. Presenta todas las cuspides redondeadas, islas de esmalte por la cara labial (E),
banda de dentina en protocono y metacénulo de los molares y en las aristas antero linguales
del canino y premolar (F), pérdida de esmalte en clspides, crestas y valles (G) formando
islas de esmalte. M2 con pérdida total del esmalte. Escalas: 1mm.
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En relacion a P. pipistrellus, existe una progresion méas evidente entre los grados de
modificacion producidos por Olexa (Figs. IV. 29 E-F) y los producidos por Pronase (Figs.
IV.30 E, G).

Después de la exposicion a la solucion de Olexa la denticion superior de P. pipistrellus
presentdé modificacion en todos los dientes por la cara lingual. Estas consisten en esmalte
con superficie mate y picoteada, pérdida de esmalte tanto en las cuspides como en los
bordes mas delgados de los cingulos (tanto en P4 como en molares) que presenta ademas
descamacion del esmalte. Ademaés, se formd una delgada banda de dentina desde el
protocono del M® (Fig. 1V.29 F). Esta modificacion del M3, al igual que la pérdida de
esmalte del cingulo de la misma pieza dental, aparece luego de la exposicion enzimatica.
Después de la exposicion al acido clorhidrico, dichas areas presentaban una delgada capa
de esmalte.

En la cara oclusal, pérdida de esmalte con redondeamiento de la dentina en todas las
cuspides. Cresta con esmalte mate y picoteado.

En la cara labial en cambio, se observan modificaciones solamente en M? y M? que consiste

en esmalte con superficie mate y fuertemente picoteado (Figs. IV. 29 E-F).

Después de finalizado el experimento, la denticion maxilar de P. pipistrellus del Grupo
Pronase, mostré las modificaciones mas intensas de todo el conjunto. Estas consisten
pérdida completa del esmalte o formando pequefias islas por la cara labial (Fig. IV. 30 E).
El esmalte que alin permanece se encuentra fuertemente picoteado. EI M3, present6 pérdida
total del esmalte en todas sus caras, excepto en la mesial. Todas las cispides presentan
pérdida de esmalte y estan fuertemente redondeadas.

En vista lingual (Fig. V. 30 F), la superficie del esmalte se encuentra mate, picoteada y
suave. La pérdida de esmalte se presenta en las cuspides y las crestas. Ademas, se presenta
una banda de dentina en protocono y metaconulo de los molares y en las aristas antero
linguales del canino y premolar. La dentina expuesta se encuentra muy redondeada,
llegando a perderse el cingulo lingual de todos los molares

En vista oclusal, pérdida de esmalte en crestas y en los valles de para y metacono, donde
M? y M? presentan islas de esmalte (Fig. IV. 30 G), mientras que el M3 ha perdido
completamente el esmalte del valle del paracono.
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Respecto a los huesos del craneo, ambas enzimas produjeron disolucién del arco
cigomatico y de los bordes de fractura, generando bordes redondeados después de la
exposicion a la solucion de Olexa y bordes finos, perforacion del hueso cortical y corrosion

en el borde alveolar después de la exposicion a la enzima Pronase.

Denticion mandibular

Las hemimandibulas mostraron diferencias mas evidentes con relacion a los grados de

modificacion de la denticion en cada individuo, para todas las variables (tamafio, edad y

grupo).

Individuo juvenil

La hemimandibula de Myotis myotis juvenil del grupo Olexa, presentd Unicamente esmalte
con superficie mate en vista labial (Figs. V. 31 A-B).

El individuo expuesto a Pronase (Figs. 1V. 32 A-B) muestra, ademas de superficie mate,
pérdida de esmalte en pequefias porciones del cingulo labial de M2 y Ma. En vista oclusal,
pérdida de esmalte en todas las cuspides y reduccion del esmalte en las créstidas con
pequefias zonas de exposicion de la dentina. Ademas, descamacion del esmalte en el valle
del paraconido de M2 y Ms. Finalmente, en vista lingual, toda la denticion presenta esmalte
con superficie mate y picoteada y el M3 presenta pérdida de esmalte con descamacion en

la base de la corona, exponiéndose la dentina.

Individuo adulto

El ejemplar de M. myotis Adulto del Grupo Olexa presentd modificaciones solo en M2 y
Mas, ya que el M1 muestra superficie del esmalte brillante, sin cambios respecto a antes de
iniciado el experimento.

En la cara lingual el esmalte de M2 y M3 se encuentra fuertemente picoteado y presentan
pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en las cuspides. EI M3 ademas presento
pérdida de esmalte con descamacion en la base de la corona y banda de dentina en el
metacénido y hipoconulido (Fig. V. 31 C). Tanto la descamacion del esmalte como la
formacion de las bandas de dentina del M3 se presentan una vez que el ejemplar fue

expuesto a la solucién de Olexa.
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Figura 1V. 31. Hemimandibulas del Grupo Olexa. A-B. Myotis myotis juvenil. Solo
presento superficie mate en vista labial. C-D. Myotis myotis adulto. M1 inalterado. M2 y
M3 con esmalte picoteado (C) y exposicion de la dentina en las clspides y en el borde
interno de la faceta de desgaste (D). M3 con pérdida de esmalte con descamacion en la base
de la corona y banda de dentina en el metacénido y hipoconulido (C). E-G. Pipistrellus
pipistrellus. E. Se observa perforacion de la fosa temporal y esmalte mate en el canino y
P4. F. Pérdida de esmalte en todas las cuspides y créstidas de los molares. G. pérdida total
de esmalte en Ms. M1 y Mp, con islas de esmalte fuertemente picoteado. Canino y
premolares con exposicion de la dentina en el cingulo lingual, cuspides, aristas. Escalas:
1mm.
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En vista oclusal se observo superficie mate y pérdida de esmalte en cuspides y en el borde
interno de la faceta de desgaste de M2 y M3 (Fig. V. 31 D) eliminandose parte del esmalte
del valle.

La cara labial muestra superficie mate y esmalte picoteado en el protoconido e hipoconido
del M2y Ma.

En la hemimandibula de M. myotis adulto del Grupo Pronase (Figs. IV. 32 C-D), se
producen modificaciones muy similares a las obtenidas con la solucion de Olexa, sin
embargo, son més intensas.

En la cara lingual, todos los molares presentan superficie mate y picoteada en el esmalte y
cuspides desprovistas de esmalte y con la dentina redondeada. EI M3 presenta una clara
banda de dentina en el metaconido (Fig. IV. 32 D). EI M; presenta base de la corona con
descamacion del esmalte, produciendo la exposicion de la dentina. Pese a que la mayoria
de las modificaciones respecto al esmalte ocurren después de la accion del HCI, esta ultima
modificacion del M2, ocurre luego de la exposicion a la enzima Pronase.

La cara labial mate y levemente picoteada. Se presenta, ademas, una modificacién no
observada en los elementos del Grupo Olexa, donde los cingulos labiales, mesiales y
distales de lo molares perdieron esmalte en su borde superior, donde se forma una arista
afilada (Fig. IV. 32 C).

En vista oclusal, la pérdida del esmalte es mayor que la observada en M. myotis adulto del
Grupo Olexa. Gran parte del valle del trigénido se encuentra desprovisto de esmalte y el

taldénido presenta islas de esmalte.

Individuo adulto de talla pequefia

En las hemimandibulas de Pipistrellus pipistrellus del Grupo Olexa (Figs. IV. 31 E-G), la
cara labial presentd superficie del esmalte mate en el canino y P4 y redondeamiento de las
cuspides de todos los dientes. Los molares, en cambio, no presentaron modificaciones en
la superficie del esmalte (Fig. IV. 31 E), observandose brillante y sin signos de corrosion,

excepto por el hipoconido del M1, que presenta picoteado.
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Figura 1V. 32 Hemimandibulas del Grupo Pronase. A-B. Myotis myotis juvenil, presenta
esmalte mate y picoteado. A. M3 con pérdida de esmalte con descamacion en la base de la
corona, exponiéndose la dentina (acercamiento). B. pérdida de esmalte en todas las
cuspides. C-D. Myotis myotis adulto. C. La cara labial presenta esmalte mate y levemente
picoteado y cingulos labiales, mesiales y distales perdieron esmalte en su borde superior
(acercamiento vista labial de M3). D. Esmalte mate y picoteado, pérdida de esmalte en las
cuspides y banda de dentina en el metacénido Ms. E-G. Pipistrellus pipistrellus. E.
Disolucion de la rama mandibular. F. Pérdida total del esmalte con corrosion de la dentina
en toda la denticion por la cara lingual. G. Pérdida de esmalte en cingulos y bandas de
dentina en la cara labial, incompleta en M1y completa en proto e hipoconido de M2 y M3.
Escalas: 1mm.
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En la cara oclusal (Fig. IV. 31 F) se observo pérdida de esmalte en todas las cUspides y en
las créstidas de los molares, eliminandose el esmalte del borde interno de la faceta de
desgaste. El esmalte del valle que no ha sido eliminado presenta superficie mate y
fuertemente picoteada y con descamacion de los bordes disueltos.

La cara lingual estd fuertemente modificada (Fig. IV. 31 G), los molares presentaron
pérdida total de esmalte en M3y M1y M, conservan islas de esmalte fuertemente picoteado
y opaco. En canino y premolares la pérdida de esmalte se observa en las zonas prominentes

del diente, como el cingulo lingual, las cuspides, las aristas (Fig. IV. 31 G).

Al finalizar el experimento, P. pipistrellus del Grupo Pronase (Figs. IV. 32 E-G) muestra
el grado més alto de modificacion entre las hemimandibulas. Toda la denticidn presenta
pérdida total del esmalte con corrosion de la dentina en la cara lingual (Fig. 1V. 32. F).

En la cara oclusal, los molares presentan pérdida completa de esmalte en el valle del
trigonido. El valle del trigonido el esmalte esta fuertemente picoteado y se ha perdido en
los bordes internos de la faceta de desgaste, presentando descamacion.

A diferencia de la hemimandibula del Grupo Olexa, es la cara labial donde se presentan las
bandas de dentina (Figs. IV. 32 E, G), incompleta en M1y completa en proto e hipocénido
de M2 y Ms. Ademas, pérdida de esmalte a lo largo de todo el borde superior del cingulo
con redondeo de la dentina en todas las zonas dénde ha sido expuesta.

En el canino la pérdida de esmalte es total, mientras que el premolar conserva islas de

esmalte en cara mesial y distal.

Hueso mandibular
Con relacion al hueso mandibular, las modificaciones se presentan principalmente en la

rama mandibular.

La solucion de Olexa, produjo modificacidon menos intensa presentando:

-Aumento de la porosidad original del hueso de Myotis myotis juvenil (Fig. IV. 31 A), sobre
todo en el hueso alveolar y en los bordes de los procesos.

-Hueso mate y con textura aspera en los bordes de la rama mandibular, que ademas presenta

algunas zonas translucidas en la fosa en M. Myotis adulto.
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-La hemimandibula de Pipistrellus pipistrellus presenta perforacion de la rama mandibular
(Fig. V. 31 E), procesos e incisura sigmoidea con bordes redondeados por la pérdida de

tejido.

Al finalizar el experimento, los individuos del Grupo Pronase presentaron:

-Pérdida de tejido causando la perforacién de la fosa mandibular y hueso cortical de
procesos en individuo adulto (Fig. IV. 32 C).

-Pérdida de todos los procesos y incisura sigmoidea en la rama ascendente y mayor
porosidad del hueso mandibular en juveniles (Fig. IV. 32 A).

-Pérdida casi completa de la rama mandibular, bordes disueltos muy finos (Fig. V. 32 E),
hueso translicido y grietas longitudinales con textura fibrosa (exfoliacion) en el cuerpo

mandibular en la hemimandibula de P. pipistrellus (Fig. IV. 32 F).

Laberinto 6seo

El laberinto 6seo, pese a ser un hueso delicado, resistio al experimento, presentando algunas
modificaciones.

El laberinto 6seo del Grupo Olexa, presentaron disolucién de los bordes mas finos del canal
semicircular superior tanto en adultos como juveniles (Figs. IV. 33 A-B).

En el caso del Grupo Pronase, los laberintos 6seos presentaron modificaciones
respondiendo a la edad, mostrando disolucion del canal semicircular lateral en individuos
adultos (Figs. IV. 33 C-D) y del canal semicircular lateral y posterior en juveniles (Figs.
IV. 33 E-F).

Postcraneal

Solamente los humeros y fémures del Grupo Pronase presentaron modificaciones.

En fémures, la modificacién se presenta como pérdida del hueso cortical, con exposicion
del tejido esponjoso en la epifisis proximal, viéndose mas afectada la cabeza femoral que
los trocénteres.

En hdmeros, en cambio, la modificacion observada en la epifisis distal (donde Andrews en
1990 ha caracterizado la alteracion por digestion en roedores) es menos intensa que en
fémures, presentando superficie porosa en el condilo humeral y adelgazamiento del hueso

179



y Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién

cortical que en algunas zonas de la troclea presenta perforacion. EI hueso esponjoso no se

ve extensamente expuesto, como ocurre en la articulacién proximal, tubérculos y cresta

pectoral de la epifisis proximal humeral.

Figura IV. 33. Laberinto éseo de Myotis myotis. A. individuo adulto del Grupo Olexa. B.
individuo juvenil del Grupo Olexa. A-B. muestran disolucion de los bordes mas finos del
canal semicircular superior. C. individuo adulto del Grupo Pronase. D. detalle de (C), canal
semicircular lateral disuelto. E-F. individuo juvenil del Grupo Pronase. Canales
semicirculares lateral y posterior disueltos. Escalas: 1mm.
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3.2.2.2.Secuencia de modificacion
Una vez finalizado el experimento de simulacion de la digestion, las modificaciones
encontradas permitieron establecer una clave para la secuencia progresiva de las

modificaciones causadas por la digestion en los elementos craneales de quiropteros.

Se han establecido 4 estadios progresivos de modificacion (Tabla 1V. 11). El Estadio 1
corresponde a las modificaciones menos intensas o las primeras en ocurrir, por lo que la
denticion con menor grado de modificacion, tras el experimento, se ha empleado para
establecer el inicio de la secuencia de modificacion (Tabla IV. 11. Criterios). El Estadio 4
representa las modificaciones mas intensas, por lo que se estableci6 con la denticion con
mayor grado de modificacién observado en los elementos de quirdpteros después del

experimento (Tabla IV. 11. Criterios).

A continuacion, se presenta el listado de elementos de quirdpteros empleados para
establecer cada uno de los estadios (Tabla V. 11. Criterios).

Denticidn Superior

Estadio 1. La denticién maxilar de ambos individuos de Myotis myotis ha sido empleada
para establecer este estadio por la escasa alteracion observada tras el experimento. Sus
modificaciones son consideradas las primeras en aparecer en los dientes digeridos de
murciélagos.

Estadios intermedios. Los dientes sueltos de M. myotis mostraron mayor alteracion que la
denticion maxilar in situ por lo que se han utilizado para establecer las modificaciones de
los estadios intermedios de la secuencia para la denticidn superior.

Las modificaciones de los dientes sueltos del Grupo Olexa conforman el Estadio 2,
mientras que las modificaciones de los dientes sueltos del Grupo Pronase, conforman el
Estadio 3.

La hemimaxila de P. pipistrellus del Grupo Olexa también se empleé para establecer las
modificaciones del Estadio 2, debido a que presenta modificaciones mas intensas que las
establecidas para hemimaxilas del Estadio 1, a la vez que se alejan considerablemente de
la intensidad de las modificaciones observadas en su hemimaxila hermana (Grupo
Pronase).

Estadio 4. La denticion maxilar de P. pipistrellus del Grupo Pronase, fue la que mostro la
modificacion més intensa, por lo que se ha empleado para definir el ultimo Estadio.
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Denticion Inferior

La denticion mandibular in situ mostré diferencias en los grados de modificacion
respondiendo a dos de las variables del experimento: Grupo y tamarfio. Por ello, se han
podido establecer 4 estadios de la secuencia de modificacion para la denticion inferior a
partir de las hemimandibulas.

Estadio 1. Establecido a partir de las modificaciones encontradas en la denticion de la
hemimandibula de M. myotis de adulto y juvenil del Grupo Olexa.

Estadio 2. Este estadio fue establecido por las modificaciones encontradas en dientes
sueltos del Grupo Olexay en la denticion in situ de las hemimandibulas de M. myotis adulto
y juvenil del Grupo Pronase.

Estadio 3. También fue establecido a partir de las modificaciones observadas en dientes
sueltos e in situ. Los primeros del Grupo Pronase y los segundos de P. pipistrellus del
Grupo Olexa.

Estadio 4. La denticion mandibular de P. pipistrellus del Grupo Pronase, fue la que mostro

la modificacién mas intensa, por lo que se ha empleado para definir el Estadio 4.

Laberinto 6seo

El laberinto 6seo de Myotis myotis mostraron un claro patron de modificacién secuencial
después del experimento (Fig. V. 33), donde primeramente se ve afectado el canal
semicircular superior (individuos adulto y juvenil del Grupo Olexa) que adquiere un
aspecto ondulado y sus bordes finos/agudos se vuelven irregulares. Luego ocurre la
disolucion parcial del canal semicircular lateral (individuo adulto del grupo Pronase)
produciendo bordes muy finos. Finalmente, se produce la disolucién parcial de los bordes
finos del canal semicircular superior y la disolucion total de los canales laterales y posterior,

generando bordes redondeados.
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Estadio 1

Estadio 2

Estadio 3

Estadio 4

Criterios

Superiores:

Hemimax. de M. myotis
Juvenil del Grupo Pronase

Hemimax. de M. myotis
Adulto Grupo Olexa y
Pronase

Inferiores:

Hemimand de M. myotis
adulto y juvenil Grupo
Olexa

Superiores:

Dientes sueltos Grupo Olexa

Hemimaxila de P. pipistrellus
Grupo Olexa

Inferiores:

Dientes sueltos Grupo Olexa

Hemimandibula de M. myotis
adulto y juvenil Grupo Pronase.

Superiores:
Dientes sueltos Grupo Pronase

Inferiores:
Dientes sueltos Grupo Pronase

Hemimand de P. pipistrellus
Grupo Olexa

Superiores:

Hemimaxila de P. pipistrellus
Grupo Pronase

Inferiores:

Hemimandibula de
Pipistrellus.  pipistrellus  del
Grupo Pronase

Caninos y
Premolares

Diente con superficie
mate. Puede presentarse
solo en la cara labial (Fig.
IV 31a; P4) o tunicamente
en la faceta de desgaste
(Figs. IV 29¢, IV 30c).

Pérdida de esmalte con
exposicion de la dentina en las
caspides (Fig. IV 27), aristas y
borde incisal (Figs. IV 27 e, h).
También en parte de la base de la
corona (Figs. IV 27 b, f) y enel
cingulo pérdida desde parcial
hasta completa con disolucion de
la dentina (Figs. IV 27 f-h).

Disolucion parcial de raices
abiertas en dientes sueltos.

Pérdida de esmalte en cispide y
en aristas, tanto en dientes
sueltos como in situ. Superficie
mate en la cara labial mientras
que la cara lingual presenta
pérdida del esmalte en el cingulo
(Figs. IV 3le-g). En dientes
sueltos (Fig. IV 25), pérdida de
esmalte alrededor del cuello
pudiendo presentarse pérdida
completa en una de las caras
(Fig. IV 25a). Ademas,
disolucion de la dentina en el
cingulo y pérdida completa de
raices abiertas (dientes huecos).

Desde esmalte fuertemente
picoteado con pérdida de
esmalte en cingulo y aristas
(Figs. IV 30 e, ), hasta pérdida
total (caninos) o casi total
(premolares) del esmalte con
disolucion de la dentina (Figs.
IV 32 e-g).

Molares
Superiores

Lateral: Superficie mate
en la cara labial (Fig. IV
30 ¢). Cara lingual con
superficie mate en crestas
y borde afilado del cingulo
(Fig. IV29cyd, IV30b).
Oclusal:  Dientes  sin
desgaste, superficie mate
en la postprotocresta En
1 con desg

superficie mate en crestas
(ej. Fig. IV 30 d) y pérdida
de esmalte en el borde
intemo de la faceta de
desgaste del protocono
(Figs. IV 29 d, 30 d

Lateral: Desde picoteado (Figs.
IV.29 e-f), hasta pérdida del
esmalte en la base de la corona
por la cara labial (Figs. IV 28 a-
f). Banda de dentina completa en
cara lingual de dientes in situ
(Fig.IV29f) pudiendo presentarse
incompleta en la cara labial de
dientes sueltos (Fig. IV 28b).
Pérdida de esmalte en cingulo
lingual, mesial y distal. Oclusal:
pérdida de esmalte en algunas
cuspides (Figs.IV28a). Esmalte
de las crestas muestran desde
picoteado (Fig. IV 28a), hasta
pérdida en el borde interno de la

Lateral: Pérdida de esmalte por
ambas caras, total en la cara
labial (Figs. IV 26 b, ¢) y en la
base de la corona en lingual (Fig.
IV 26a). Disolucion del cingulo
lingual, mesial y distal (Figs. IV
26a-f).

Oclusal: Pérdida del esmalte en
todas las cispides y a lo largo de
las crestas. En valles del
paracono y metacono, desde
pérdida de esmalte alrededor de
las crestas (Fig. IV 26d, e) hasta
islas de esmaltes (Fig. IV 26b).
Pérdida completa de la raiz en
dientes sueltos (dientes huecos).

Lateral:  Esmalte  perdido
completamente o formando
pequeiias islas en la cara labial
(Fig. IV 30 e, M3). La cara
lingual presenta pérdida de
esmalte en las cuspides y
cingulos, y se forma una banda
de dentina en protocono y una
en el metacénulo (Fig. IV 30 f).
Oclusal: Pérdida de esmalte en
crestas y valles del paracono y
metacono que puede ser
completa. o formando islas de
esmalte fuertemente picoteado
(Figs. IV 30 g).

flecha).

faceta de d (Fig.IV 29e-f).

Molares
Inferiores

Lateral: Superficie mate
en la cara labial (Figs. IV
31 a-b). Picoteado del
esmalte por la cara lingual
en dientes posteriores
(Fig. IV 3lc; M; y My).
Banda de dentina
incompleta en el
metacénido M3 (Fig. IV
31c¢). Oclusal: Pérdida de
esmalte en cuspides y
borde interno de las
facetas de desgaste en
dientes posteriores que
presentan desgaste (Fig.
IV 31d; M2 y M3).

Lateral: La corona presenta, por
su cara lingual, desde picoteado
con pérdida de esmalte en su base
(Figs. IV 32 a, 24 k) hasta banda
de dentina en molar con desgaste
(Figs. IV 28 h, 32 d). Pérdida
parcial del esmalte en cingulo en
su cara labial (Figs. IV 28g, 32 ¢).
Oclusal: Pérdida de esmalte
cuspides y crestas (e.g. Figs. IV
32 b, d). En dientes con desgaste
(Fig. IV 32 d), pérdida de esmalte
en valle del trigonido e islas de
esmalte en. el valle del talénido.

Lateral: esmalte perdido por
completo (Figs. IV 26 hy k) o
formando islas (Fig. IV 31g) en
la cara lingual. En la labial,
pérdida de esmalte parcial (Fig.
IV 26j) o completa en el cingulo
(Fig. IV 26g). En di sueltos,

Lateral: Todas las cuspides
fuertemente redondeadas. Cara
lingual pérdida total del esmalte
(Fig. IV 32 f). Cara labial con
banda de dentina en paraconido
e hipoconido y pérdida del

Ite en cingulo (Figs. IV 32

la dentina expuesta en el cingul

e, g). Dentina expuesta se
dead

se ra p Iment

-a redc

disuelta.

Oclusal: Pérdida de esmalte en
cuspides, crestas (eg. Fig. IV
31f) y en los valles. En estos
altimos, puede presentarse
pérdida desde parcial (Figs. IV
31 f, 26 k) hasta islas de esmalte
(Fig. IV 26 h).

Oclusal: El valle del trigonido
ha perdido todo el esmalte (Fig.
IV 32 f) y en el valle del
talonido esmalte formando
islas.

Laberinto
0seo

Disolucion en los bordes
finos/agudos del canal
semicircular superior
(Figs. IV 33 a-b).

Disolucion parcial del canal
semicircular lateral (Figs. IV 33
c-d).

Disolucion parcial del canal
semicircular superior y completa
de los canales semicirculares
lateral y posterior (Figs. [V 33 e-
f).

Tabla IV. 11. Secuencia de progresion de las modificaciones ocurridas en dientes y el laberinto
6seo de quirdpteros a causa de la digestion. Esta clave fue establecida a partir de las modificaciones
diferenciales observadas en los elementos craneales (denticion in situ, dientes sueltos, capsulas
Gticas) de quirdpteros, después de la exposicion al ataque &cido-enzimatico experimental. Se han
establecido 4 estadios en la secuencia de modificacion. Hemimax.: hemimaxilas; Hemimand.:
hemimandibulas.
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4. Modificaciones en dientes fésiles de quirépteros

Una vez concluido el experimento de simulacion de la digestion, se compararon las
modificaciones observadas con las modificaciones encontradas en los dientes de
quirdpteros fosiles de varios yacimientos de la peninsula ibérica, estudiadas con
anterioridad por Sevilla (1983, 1988). Estas corresponden a muestras de quiropteros de los
yacimientos de: Las Grajas ubicado en Méalaga (Benito del Rey, 1976), Casablanca de
Castelldn (Gil y Sesé, 1984), Atapuerca de Burgos (Sevilla, 1988) y EI Reguerillo de
Madrid (Sevilla, 1988).

Las muestras fosiles se observaron bajo una lupa binocular en busca de modificaciones
superficiales en los elementos dentales. En total, se seleccionaron 20 muestras de
quirdpteros (Tabla 1V.12) para ser observadas en el microscopio electronico de barrido,

debido a la baja visibilidad de las modificaciones en la lupa binocular.

Yacimiento Especies Elemento codigo
Las Grajas Indeterminado Molares inferiores LG-21
Las Grajas Indeterminado Molares inferiores LG-24
Las Grajas Rhinolophus? Canino superior LG-26
Las Grajas Indeterminado Premolar LG-30
Las Grajas Indeterminado Molar superior LG-42
Las Grajas Indeterminado Molar inferior LG-54
Las Grajas Myotis myotis Molar superior LG-100
Las Grajas Myotis myotis Molar superior LG-101
Las Grajas Rhinolophus ferrumequinum Canino LG-103
Las Grajas Myotis myolis Molar inferior LG-105
Las Grajas Myotis myotis Molar inferior LG-106
Las Grajas Mpyotis myotis Molar superior LG-107
Las Grajas Myotis myotis Molar superior LG-108
Las Grajas Myotis myolis Molar superior LG-109
Casablanca Indeterminado Molar inferior CB-2
Casablanca Indeterminado Molar inferior CB-3
Atapuerca Indeterminado Premolar AT-54
El Reguerillo  Myotis myotis Premolar RE-60
El Reguerillo  Myotis myotis Molar inferior RE-85
El Reguerillo  Rhinolophus sp. Molares inferiores RE-95

Tabla IV.12. Dientes fosiles de quirdpteros seleccionados para su analisis en el microscopio
electronico de barrido para corroborar la presencia de modificaciones superficiales a causa
de la digestion. Estas muestras provienen de diferentes yacimientos espafioles, cuyos
quirdpteros fueron estudiados con anterioridad por Sevilla (1983, 1988).

184



Estudio actualista en ambiente controlado: simulacién de la digestién J

Tras la observacion de las muestras fdsiles de quirdpteros en el microscopio electronico de
barrido, se confirmd la presencia de modificaciones similares a las obtenidas en el
experimento de simulacién de la digestion. Ademas, se reconocieron los mismos patrones
de modificacién, permitiendo incluir, con certeza, 10 de las muestras fosiles (Tabla IV. 13
y Tabla IV. 14) en alguno de los estadios de la secuencia de progresion de las
modificaciones en quirdpteros. Una de las muestras no pudo incluirse en ningun estadio,
mientras que las demas fueron incluidas de manera dudosas en algin estadio de
modificacion, ya sea porque presentan alguna caracteristica novedosa con respecto a las
modificaciones observada en el experimento, o bien por no presentar alguna de las

modificaciones descritas para el estadio asignado.

A continuacidn, se comentara cada caso, con énfasis en las modificaciones que presentan
caracteristicas similares a las registradas en el experimento de simulacion de la digestion.
Se comentaran también modificaciones que podrian estar interfiriendo con la identificacion

del estadio asignado para las muestras fésiles.
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Las Grajas
LG-21. Molares inferiores (Fig.1V. 34): Los molares presentan pérdida de esmalte con

exposicion de la dentina en la cara lingual (Fig. IV. 34 A). En el My, el borde del esmalte
y la dentina expuesta en las cuspides y en la base de la corona, estan redondeados. Sin
embargo, los demas bordes del esmalte, a lo largo de la corona, son gruesos y netos. La
dentina presenta desde finas hendiduras paralelas, a surcos amplios con bordes asimétricos.
Estas modificaciones indican que ha(n) actuado otro(s) agente(s) y proceso(s)
tafondmico(s) postdeposicional (es), ampliado la zona de exposicién de la dentina en la
corona. Por lo mismo, no es posible determinar con certeza el estadio al que
corresponderian sus modificaciones. Estas podrian responder a un Estadio 2, ya que, la
pérdida de esmalte en el metaconido (Fig. V. 34 B) y entocdnido del M1 parece continuar
hacia la corona en una banda de dentina. En el M2 casi todos los bordes del esmalte son
netos. Sin embargo, en las cuspides (meta y entocdnido), tanto la dentina expuesta como
los bordes del esmalte estan redondeados.

200 pm

— 500 ym ———

Figura IV. 34. Imagen de microscopia electrénica de molares inferiores indeterminados de
Las Grajas LG-21. A. Vista lingual del M1y M2. B. Acercamiento del recuadro de M.
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LG-24. Molares inferiores: Pese a que se incluyd sin duda en el Estadio 3, presenta una
caracteristica novedosa sobre la cual hacer mencion. En la cara labial, presentan reduccion
de capas del esmalte en las zonas donde la corona es mas prominente (Fig. V. 35). Estas
corresponden a la misma zona donde la dentina se presenta expuesta tras el experimento,
formando una banda de dentina desde las cuspides hasta el cingulo en el Estadio 4 (Tabla
IV. 11, molares inferiores). Esta reduccion del esmalte no se ha observado durante el
experimento, sin embargo, parece corresponder a una modificacién progresiva, en la que
el esmalte se adelgaza capa a capa hasta finalmente ser eliminado por completo,
exponiendo la dentina. Esta podria corresponder, asi, a una modificacion producida por
digestion en una etapa previa a la formacion de la banda de dentina (Estadio 4). Sin
embargo, es necesaria la verificacion de esto a través del estudio de muestras actuales

provenientes de entonos naturales (egagrépilas, heces, suelos acidos, suelos basicos, etc.).

— 500 um

—— 100 pm —

Figura IV. 35. Imagen de microscopia electronica de molares inferiores indeterminados
LG-24. A. Vista labial donde presentan reduccion de capas del esmalte en las zonas donde
la corona es mas prominente. B. Acercamiento del recuadro de A.
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LG-26. Canino superior: incluido en el Estadio 2 con dudas, ya que la pérdida del esmalte
parece haber sido provocada por dos agentes distintos (Fig. 1V. 36). La reduccion del
esmalte en la cuspide expone la microestructura prismatica y genera una punta
progresivamente mas fina en la que se pueden observar las diferentes capas de esmalte
eliminado (Fig. V. 36 B).

En cambio, la exposicion de la dentina (en el cingulo/cuello, arista y la cuspide), no es
uniforme, ni en profundidad ni en sus bordes, por lo que podria corresponder a una
modificacion producto de otro agente tafonomico. De ser asi, la muestra podria

corresponder a una Estadio 1 de modificacion y no al Estadio 2, al cual fue asignada.

-~ ——100 Hm—

7/31/2018 HV WD |Det VacMode Spot
11:07:39 AM 20.0 kV|10.4 mm SSD Low vacuum 5.4 LG26-01

Figura IV. 36. Imagen de microscopia electronica de canino superior Rhinolophus? LG-26.
A. Corona completa con reduccion del esmalte, sin exposicion de la dentina B.
Acercamiento del recuadro de A, dénde se aprecia la exposicion de la dentina y de la
microestructura prismatica.
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LG-42. Molar superior: incluido en el Estadio 4, ya que corresponde al Estadio en el que
se registraron los grados mas fuetes de modificaciones. Sin embargo, presenta una
modificacion novedosa, respecto a las observadas en el experimento. Esta consiste en la
extension de la pérdida del esmalte del paracono, hasta alcanzar el paralofo, produciendo
una banda de dentina que se extiende desde el paracono hasta la faceta de desgaste del
protocono (Fig. V. 37). Esto podria responder a la diferencia en la morfologia respecto a
los molares de P. pipistrellus (empleados para establecer las modificaciones del Estadio 4),
0 bien podria corresponder a un grado mas alto de modificacion, que no se ha alcanzado en

el experimento.

B

82412018 | HV = WD acMode ¢ 300.0pm
11:25:59 AM|20.0 kV/11.7 mm|SSD Low vacuum 5.5 LG-42-04

8/24/2018 | HV WD | Det VacMode Spot —500.0pm
11:22:53 AM 20.0 kV|11.6 mm SSD Low vacuum 5.5 LG-42-02

Figura IV. 37. Imagen de microscopia electrénica del molar superiore indeterminado LG-
42. A. Vista lingual con banda de dentina que se extiende desde el paracono hasta la faceta
de desgaste del protocono. B. Acercamiento de la banda de dentina (recuadro de A).
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Cédigo Elemento Estadio Vista lateral Vista oclusal
LG-21 Molares 2* Caralingual: M1, pérdida de esmalte en clispides Dientes ampliamente desgastados. Pérdida
inferiores y cuello. M2 pérdida de esmalte en las cispides de esmalte en las cUspides linguales.
linguales (meta y entoconido). Cara labial:
esmalte picoteado y pérdida del esmalte en
cingulo.
LG-24 Molares 3 Cara lingual: esmalte perdido completamente. Pérdida de esmalte con exposicion de la
inferiores Cara labial: reduccion del esmalte en zonas dentina en todas las clspides y bordes
prominentes de la corona y superficie picoteada. internos de las facetas de desgaste.
Exposicion de la dentina en las culspides y
parcialmente en el cingulo.

LG-26 Canino 2* Reduccion del esmalte superficial. Exposicion Esmalte reducido por capas desde la
de la dentina en pequefios puntos de la clspide, clspide, haciéndose méas grueso hacia la
cingulo y arista no es uniforme. corona.

LG-30 Premolar 4 Esmalte perdido por completo. Superficie de la dentina cubierta completamente por pequefias
grietas.

LG-42 Molar 4 Cara labial: esmalte perdido completamente. Esmalte perdido por completo en los valles

superior Cara lingual: pérdida de esmalte en el paracono del para y metacono.
que se extiende por el paralofo, hasta la faceta
de desgaste del protocono. Banda de dentinaen
el protocono.
LG-54 Molar 3 Cara lingual: esmalte perdido completamente. Perdida de esmalte en clspides, crestas y
inferior Cara labial: pérdida de esmalte en el cuello y valles
cingulo. Cingulo labial redondeado.
LG-100  Molar 3* Cara labial: esmalte perdido completamente. Esmalte perdido por completo en los valles
superior Cara lingual: esmalte picoteado y reduccion del del paracono y metacono
esmalte en el protocono.

LG-101  Molar 4 Cara labial: eliminada por fractura. Cara lingual: Esmalte de los valles formando islas.

superior pérdida de esmalte en las clspides (para y Pérdida de esmalte en pre y post-
protocono). Banda de dentina en el protocono. protocresta.
Esmalte perdido por completo y dentina
redondeada en el cingulo. El esmalte reducido
en las zonas mas prominentes de la corona.

LG-103  Canino 4 Esmalte perdido completamente en toda la corona. Cingulo completamente redondeado.
Dentina de la cuspide redondeada. Dentina agrietada.

LG-105 Molar 2 Cara lingual: superficie del esmalte picoteada. Pérdida de esmalte en entoconido y

inferior Pérdida de esmalte con exposicion de la dentina  entocréstida
en la base de la corona. Cara labial: reduccién
del esmalte en cingulo y en zonas prominentes
de la corona. Esmalte picoteado. Pérdida de
esmalte con exposicion parcial de la dentina en
cingulo.
LG-106  Molar 2* Cara lingual: superficie del esmalte picoteada. Pérdida de esmalte en las culspides
inferior Pérdida de esmalte en clspides y mitad distal linguales y protocénido. Valle del trigono
de la corona. Cara labial: superficie del esmalte con isla de esmalte. Valle del talonido no es
brillante. Pérdida de esmalte en paracénido. visible.

LG-107  Molar 4 Cara labial: esmalte perdido completamente. Esmalte formando islas en el valle del para

superior Cara lingual: reduccion de esmalte en las zonas  y metacono. En el valle del trigono, pérdida

prominentes. Pérdida de esmalte en clspides y
cingulo. Banda de dentina en protocono. La
dentina expuesta esta redondeada.

de esmalte en protocono y en pre y
postprotocresta.

Tabla 1V.13. Modificaciones similares a las producidas en el experimento de simulacion
de la digestidn, presentes en las muestras fésiles del yacimiento Las Grajas. Estadios
establecidos en la Tabla V.11 de secuencia de la progresion de la modificacion para
quirdpteros. *Muestras dudosas respecto al Estadio asignado.
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LG-100; LG-109. Molares superiores: podrian pertenecer al Estadio 3 (Fig. IV. 38). Sin
embargo, la modificacion de la cara lingual en estas muestras es minima (picoteado,
reduccién de esmalte superficial, Fig. IV.38. A 'y D) y las modificaciones del Estadio 3
corresponden a pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en el cuello y el cingulo.
LG-109 presenta unicamente reduccién del esmalte superficial en las zonas prominentes de

la corona, sin presentar exposicion de la dentina.

8/20/2018  det HV spot vacmode @ WD 1mm
12:05:58 PM BSED 20.00 kV 5.4 Low vacuum 8.1 mm LG100_06

7/31/2018 HV WD Det| VacMode |Spot—————— 1.0mm
11:24:28 AM 20.0 kV/10.2 mm SSD|Low vacuum| 5.4 LG109-01

Figura 1V. 38. Molar superior LG-100 (Ay B) y LG- 109 (C y D) de Myotis myotis. Ay
D. Imagenes obtenidas por lupa de la cara lingual, que presenta con modificaciones
minimas. B-C. Imagen de MEB de la cara labial que ha perdido el esmalte por completo.
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LG-106. Molar inferior. Esta muestra presenta todas las modificaciones del Estadio 2 (Fig.
IV. 39 B), excepto por el cingulo labial, que se encuentra inalterado (Fig. IV. 39 A). En

estadio dos, presenta pérdida parcial de esmalte.

500 um

-

Figura 1V. 39. Molar inferior de Myotis myotis LG- 106. A. Imagen obtenida con lupa de
la vista labial. El cingulo se observa inalterado B. Vista lingual, con las modificaciones
descritas para el Estadio 2 como picoteado, pérdida de esmalte en la base de la corona,
cuspides, crestas y valles.

LG-107. Molar superior. Presenta todas las modificaciones descritas para el Estadio 4 (Fig.
IV. 40). Ademas, presenta reduccion capas del esmalte en el para y metacono (Fig. IV. 40

A), modificacion que no se registro en los dientes del experimento.

8 det HV spot vacmade | WD 500 ym
PM BSED 20.00 kV 5.4 Low vacuum|9.6 mm LG107-12

8/20/2018  det HV [spot vacmode | WD
12:39:49 PM BSED|20.00 kV| 5.4 Low vacuum/9.9 mm

Figura 1V. 40. Molar superior de Myotis myotis LG-107 A. Vista lingual con las
modificaciones descritas para el Estadio 4. B Acercamiento del protocono, apreciandose la
banda de dentina.
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Codigo Elemento  Estadio Vista lateral Vista oclusal
LG-108  Molar 3* Cara labial: esmalte perdido por completo. Pérdida de esmalte en los estilos, crestas y
superior Cara lingual: superficie del esmalte picoteada. valles. Esmalte perdido por completo en el
valle del paracono e islas de esmalte en el
valle del metacono.
LG-109  Molar 3* Cara labial: esmalte formando islas. Pérdida de esmalte en los estilos y el borde
superior Cara lingual: superficie del esmalte picoteada interno de las facetas de desgaste, en
protocono. Islas de esmalte en el valle de
para y metacono.

CB-2 Molar 4* Cara lingual: esmalte formando Islas y la Esmalte perdido por completo en el valle del

inferior dentina expuesta se encuentra redondeada. trigénido y borde interno de la faceta de
Cara labial: pérdida de esmalte en la mitad desgaste en el talénido. Esmalte del valle
mesial y dentina redondeada en cingulo. del talénido agrietado

CB-3 Molar 3* Cara lingual: pérdida de esmalte en la mitad Pérdida de esmalte en cuspides y crestas.

inferior mesial. Cara labial: esmalte fuertemente Valle del trigénido fracturado.
picoteado, pérdida de esmalte en la base de
la corona y el hipocénido. Dentina expuesta y
el cingulo estan redondeados.

AT-54 Premolar 2 Pérdida de esmalte con exposicion de la dentina en cuspide, cingulo y a lo largo del borde
incisal (arista).

RE-60 Premolar * Esmalte perdido por completo en caras labial y lingual. Cara distal esmalte agrietado y con
bordes de fractura netos en la arista linguo-distal. Cingulo redondeado alrededor de toda la
corona.

RE-85 Molar 3 Cara lingual: esmalte formando pequefias Pequefias islas de esmalte agrietado en el

inferior islas. Dentina expuesta esta redondeada. valle del trigonido. Pérdida de esmalte en
Cara labial: pérdida de esmalte en el proto e todas las cuspides y crestas.
hipocénido y el cingulo labial, mesial y distal.

RE-95 Molares 4* Cara lingual: en M1 esmalte formando Valledel trigonido presenta islas de esmalte

inferiores pequefas islas. En M2 esmalte perdido por 'y, al igual que en la cara labial, la dentina

completo. En M2 la dentina expuesta presenta
profundas grietas en mosaico. Cara labial:
pérdida de esmalte en las clspides y banda
de dentina en el hipocdnido de Ms.

expuesta presenta grietas en mosaico.

Tabla IV. 14. Modificaciones similares a las producidas en el experimento de simulacién
de la digestion, presentes en las muestras fdsiles de los yacimientos de Las Grajas, Casa
Blanca, Atapuerca y El Reguerillo. Estadios establecidos en la Tabla IV.11 de secuencia
de la progresion de la modificacidn para quiropteros. *Muestras dudosas respecto al Estadio
asignado o que no han podido ser asignado a un Estadio en concreto.
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LG-108. Molar superior: presenta modificaciones del Estadio 3, excepto por la cara lingual,
que no mostro pérdida de esmalte ni en la base de la corona, ni en el cingulo, presentando
solamente la superficie del esmalte picoteada (Fig. IV. 41). En vista lingual, la corona si
presenta pérdida de esmalte, pero ésta es muy localizada y con diferentes profundidades de
penetracion (Fig. IV. 41 B), por lo que no responden a las caracteristicas de las
modificaciones (progresiva y secuencial) producidas en la digestion y el experimento.

8/20/2018  det mode | 300 pm -
10:34:37 AM BSED|20.00 kV 5.4 |Low vacuum 9.5 mm | G108-07

Figura IV. 41. Molar superior de Myotis myotis LG-108 A. Vista lingual con superficie del
esmalte picoteada y sin pérdida de esmalte en el cingulo ni de la base de la corona. B
Acercamiento del metacono. Aungue presenta reduccion del esmalte en la cuspide, también
muestra pérdida de esmalte localizada y con diferentes profundidades de penetracién
(flecha).
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Casablanca

CB-2. Molar inferior: fue asignado a un Estadio 4, por presentar ambas caras con pérdida
de esmalte y la dentina redondeada (Fig. IV. 42). Sin embargo, en la cara labial no se
presentan las bandas de dentina. En cambio, se ha perdido el esmalte en la mitad mesial de
la corona (Fig. IV. 42 A).

] (MY

8/20/2018  det HV spot vac mode WD - 500 pm
10:37:56 AM BSED 20.00kV 5.4 Low vacuum 10.1 mm CB2-06

Figura 1V. 42Molar inferior indeterminado CB-2 A. Vista oclusal. Se puede apreciar el
esmalte perdido en la mitad mesial (a la izquierda de la imagen) de la corona. B Vista
Lingual con el esmalte formando islas y dentina redondeada. C. Acercamiento (recuadro)
de entocdnido (flecha) que ha perdido parcialmente esmalte, provocando la exposicion de
la dentina
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CB-3. Molar inferior. Asignada dudosamente al Estadio 3, ya que presenta pérdida de
esmalte por ambas caras de la corona (Fig. IV. 44), sin embargo, la cara labial (Fig. 1V. 44
B) presenta la pérdida en el tercio inferior de la corona. En estadio 3, la pérdida se presenta
en el cingulo labial y el Estadio 4, se forman bandas de dentina, perdiéndose asi el esmalte

de todas las zonas prominentes de la corona.

7/31/2018 HV WD Det VacMode Spot - 500.0pm-
10:49:33 AM 20.0 kV 8.9 mm SSD Low vacuum 5.4 CB3-01

Figura 1V. 44. Molar inferior indeterminado CB-3. A. Vista oclusal en la que se puede
apreciar pérdida de esmalte en el valle del trigonido, que se encuentra fracturado (izquierda
de la imagen). La pérdida de esmalte se extiende hasta la cara labial, también visible a la
izquierda de la imagen (flecha). B Vista Lingual con pérdida de esmalte en el tercio inferior
de la coronay en el hipoconido (flecha).
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El Reqguerillo
RE-60. Premolar (Fig. 1V. 45): El redondeamiento de la dentina alrededor de toda la corona

y algunos de los bordes del esmalte eliminado (cingulo y arista labio-distal) (Fig. V. 45 B)
muestran similitud con las modificaciones obtenidas en el experimento. Sin embargo, gran
parte de la corona se encuentra desprovista de esmalte y el que ain perdura (cara distal Fig.
IV. 45 A) se encuentra agrietado y presenta bordes netos (arista linguo-distal) indicando la
pérdida del esmalte a causa de otro(s) agente(s) tafonomico(s) posdeposicional(es). Por
esto, aunque reconocemos rasgos similares con las modificaciones obtenidas en el
experimento, no es posible determinar la extensién de la pérdida provocada por cada uno

de los agentes involucrados.

8/20/2018 | det HV  spot| vacmode WD —— 100 pm ——
12:54:42 PM|BSED 20.00 kV 5.4 [Low vacuum 9.6 mm RE60-04

Figura IV. 45. Premolar de Myotis myotis RE-60. A. Vista distal donde se puede observar
el agrietamiento y bordes netos a causa del esmalte perdido en la arista linguo-distal. B
Acercamiento de A (recuadro) mostrando la pérdida de esmalte con rasgos similares a las
modificaciones del experimento, dénde el borde del esmalte perdido en el cingulo se
encuentra redondeado, al igual que la dentina que ha quedado expuesta.
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RE-95. La cara labial de ambos molares se encuentra cubierta por consolidante. Aun asi,
es posible percibir un borde disuelto en algunas cuspides labiales (Fig. IV. 46 A), tanto del
M1 como del M. La cara lingual ha sido descrita para ambos (Fig. IV. 46 By C) y las
modificaciones observadas podrian corresponder a un Estadio 4 de la secuencia de

modificacion. Sin embargo, no es posible describir las bandas de dentina de la cara labial,

excepto por el hipoconido de M1 (Fig. IV. 46 A).

I 1

Figura I1V. 46. Molares inferiores de Rhinolophus sp. RE-95. A. Cara labial del My, cubierta
por consolidante. Presenta pérdida de esmalte en las cuspides y banda de dentina en el
hipocénido (flecha). B. Cara lingual M2, mostrando pérdida total del esmalte con
exposicion de la dentina redondeada C. Cara lingual de M1, mostrando esmalte formando
islas y la dentina expuesta presenta agrietamiento en mosaico. D. Acercamiento del
recuadro de C mostrando la dentina redondeada en la cuspide.
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Aqui, se ha hecho una descripcion preliminar de las modificaciones de las muestras fosiles
de quirdptero. Se describieron mayoritariamente las modificaciones que presentaban
similitud con las observadas en el experimento de simulacion de la digestion. Sin embargo,
es necesaria la contrastacion a partir de un estudio tafondmico completo, que incluya todas
las modificaciones encontradas en los elementos tafonémicos de los micromamiferos y la
interpretacion de los mecanismos de alteracion tafondmica y los agentes y/o proceso que
han actuado en cada conjunto.
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5. Discusion y Conclusiones

5.1. Experimento de simulacidn de la digestion
Interpretacion del grado de digestién

Las muestras de control, definidas con el proposito de interpretar el grado de digestion
replicado por el experimento (incisivos, muridos y arvocolidos), no mostraron diferencias

significativas en las modificaciones respecto a la enzima a la que fueron expuestas.

Después del experimento, los incisivos de roedores y los molares de arvicolidos mostraron
modificaciones atribuibles a un grado leve de modificacion por digestion, que es producido
por depredadores pertenecientes a la Categoria 1 de Andrews (1990) (Ver. Fig. IV. |; Tabla
IV I1; Capitulo Ill. 2.2.3. Digestion) en la que se encuentran incluidas aves rapaces
nocturnas como la lechuza comin (Tyto alba) y la lechuza campestre (Asio flammeus).
Los molares de maridos, en cambio, presentaron modificaciones tipicas de una digestion
de grado fuerte, excepto por un molar superior, que mostré modificaciones caracteristicas
del grado moderado. Asi, los molares de muridos indican un grado més alto de digestion
que los incisivos de roedores y los molares de arvicolidos, apuntando a una modificacion
producida por depredadores de Categoria 3 de Andrews (1990) como el buho real (Bubo
bubo) y el carabo comun (Strix aluco).

A pesar de que las muestras de soricidos no fueron seleccionadas con el objetivo de
comprobar el grado de modificacidn replicado por el experimento, los elementos dentales
de soricidos fueron los que presentaron los resultados méas heterogéneos con relacion a ello.
Los dientes superiores presentaron mayor resistencia, tanto al ataque &cido como al
enzimatico y las modificaciones, en su conjunto, fueron interpretadas como equivalentes a
un grado moderado de digestion.

Esta mayor resistencia, advertida también en los molares superiores de muaridos, se ajustan
a los resultados obtenidos en quiropteros. Asi, es posible que los molares superiores de
micromamiferos presenten un mayor grosor de esmalte en comparacion con inferiores, no
solo con respecto al espesor total del esmalte, sino también con el espesor de las diferentes
capas que conforman el espesor total del esmalte (De Santis et al. 2001; Koenigswald,
2004; Goldberg et al., 2014). Esta seria una variable a estudiar y debe considerarse para
futuros estudios experimentales, sin embargo, es posible que esta diferencia en la intensidad

de las modificaciones entre molares superiores e inferiores no se registre en un entorno
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natural. Esto porque el hueso de los maxilares suele ser mas poroso que las mandibulas
(Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016). En ese
panorama, los molares superiores se verian afectados antes o en mayor medida que los

molares de las mandibulas, “contrarrestandose” la diferencia observada en el experimento.

Tanto la hemimandibulas de Crocidura del Grupo Olexa, como la del Grupo Pronase
presentaron el mismo grado modificacion por digestion interpretado como digestion fuerte.
El mismo grado fue atribuido para las modificaciones observados en la hemimandibula de
Sorex del Grupo Olexa, pese a que presenta una modificacion caracteristica de grado
extremo en el Ms (islas de esmalte). Esto, considerando que el factor tamafio influy6 en la
aparicion de la modificacion extrema Unicamente la vista lingual de M3y que los demas
datos recuperados de los molares (pérdida de pequefias porciones de esmalte del cingulo
lingual, esmalte brillante sin evidencia de alteracion vista labial), se contraponen con los

efectos de la digestion extrema.

La diferencia en el grado de modificacion observado en las hemimandibulas de Sorex
(Fuerte para la hemimandibula del Grupo Olexa y extrema para el Grupo Pronase) se
establecié durante la exposicién acida, por lo que es producida por el efecto del acido
clorhidrico. Asi, no es posible atribuir la mayor intensidad observada en la hemimandibula
de Sorex del Grupo Pronase, al efecto de la accién enzimaética. Sin embargo, aunque la
mayoria de las modificaciones del esmalte se establecieron durante la exposicion al HCI,
tras el ataque enzimatico ambas hemimandibulas de Sorex presentan alteracion del esmalte,
y esta fue mas intensa con la enzima Pornase. Esto fue observado también en los elementos

de quirdpteros, por lo que este punto sera tratado en el apartado Accion Enzimatica.

Uno de los objetivos a alcanzar, a partir de las muestras de los grupos de control, era obtener
los grados de digestion reproducidos por el experimento. Sin embargo, el grupo control
mostré resultados heterogéneos, por lo que no se ha podido interpretar el grado de digestién
replicado. Por lo mismo no es posible articular la secuencia de progresion de las
modificaciones para dientes de quiropteros con la informacion de los deméas grupos de
micromamiferos contenida en la literatura.

La denticién de quirdpteros mostrdé una respuesta similar a la de los soricidos en el

experimento. Sin embargo, esto no implica que las modificaciones observadas en la
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denticion de quirdpteros correspondan a grado fuerte o extremo de modificacion. De ser
asi, esto implicaria que las rapaces diurnas y/o carnivoros serian los depredadores
responsables de la produccién de las muestras fésiles de quirdpteros en las cuales hemos
registrado rasgos similares a los producidos durante el experimento (Atapuerca,
Casablanca, el Reguerillo y las Grajas). Pese a que los pequefios carnivoros podrian
carrofiar sobre cadaveres de murciélagos que caen al suelo de las cuevas (por muerte natural
0 crias que no logran mantenerse aferradas), los principales depredadores oportunista de
los murciélagos son las rapaces nocturnas (eg. Ruprecht, 1979, Pérez Barberia, 1991;
Speakman, 1991; Kowalski, 1995; Sommer et al., 2005; Rosina y Shokhrin, 2011) y estas
se encuentran dentro de las 3 primeras categorias de modificacion de Andrews (1990), con
excepcion del mochuelo (Athene noctua; Categoria 4 de digestion en molares).

Las rapaces nocturnas, ademas, presentan otras caracteristicas en su comportamiento que
favorecen la concentracion y conservacion de los restos, como la ocupacion
prolongada/continuada de los reposaderos (sedentarios) y la formacion de dormideros
comunales y tanto sus reposaderos como sus nidos suelen estar asociados a ambientes rocos
y carsticos (Mikkola, 1995; Madrofio et al., 2004; Koning. y Weick, 2008).

Asi, hay una alta probabilidad, de que los 4 Estadios de la secuencia de modificacion
obtenida en esta Tesis Doctoral pueda ser equiparada a las respuestas que observamos en
los molares de arvicélidos y muridos, que presentan modificaciones desde el grado leve de

modificacion. Sin embargo, esta hipotesis necesita contrastacion.

Olexa: nueva enzima para experimentos de simulacién de la digestion

Luego de las pruebas experimentales para la determinacion del protocolo de exposicion
con Olexa (apartado 2 de este capitulo), la actividad proteolitica produjo una modificacién
no deseada, que consiste en la eliminacion/retraccion de dentina en la punta del incisivo en
su cara oclusal. Nos referimos a dicha modificacion como no deseada dado que no se ha
descrito en muestras obtenidas en entornos naturales, para ninguno de los mecanismos de
alteracion tafondmica (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016).

Este “defecto” se presentd durante el experimento, en uno de los incisivos del Grupo Olexa
(CllsDer,2). Este ultimo, corresponde al incisivo superior mas pequefio del grupo, por lo

que el factor tamarfio pudo ser clave para su aparicion.
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Pese a esto, la modificacion no deseada es muy facil de identificar, por lo que este defecto
no inhabilita el empleo de Olexa para este tipo de experimentos. En el futuro se deberan
realizar mas ensayos con esta enzima, ajustando los tiempos de exposicion y el pH
empleado, tanto en el protocolo de exposicion acida, como en el HCI utilizado como

solvente, con el fin de perfeccionar el protocolo.

La digestion en su grado leve puede producir retraccion del esmalte en la punta de los
incisivos, dejando la dentina expuesta por efecto del &cido clorhidrico del jugo gastrico.
Este afecta los componentes inorgéanicos de los elementos por lo que la superficie de los
tejidos méas mineralizados se modifica antes, presentando corrosién y pérdida de
componentes inorganicos y de tejido (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, et al., 2014;
Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016).

Uno de los incisivos del Grupo Olexa (CllsDer,1) presenta estas modificaciones después
del protocolo de exposicion &cida, mostrando pérdida del esmalte, evidenciado por la
exposicion de la dentina en la punta del diente. En este caso, también la dentina se ha visto
alterada, volviéndose translicida y flexible. Luego de la exposicién enzimatica, la solucion
de Olexa no ha eliminado la dentina expuesta y alterada, por lo que la pérdida de esmalte
es facilmente identificable.

Esta ultima observacion se contrapone con la anterior (modificacion no deseada del incisivo
(C1lsDer,2), donde la enzima Olexa es capaz de eliminar la dentina, inclusive cuando esta
no habia sido expuesta ni se encontraba con signos tan evidentes de alteracion de los
componentes inorgénicos. Esta disparidad en los resultados obtenidos en de elementos del
mismo tipo, expuestos al mismo ambiente, refuerza la idea de realizar mas ensayos con la

enzima Olexa para perfeccionar el protocolo.
Finalmente, la actividad proteolitica de la enzima Olexa, preparada en HCI 3,8, demostro

ser efectiva con respecto a afectar el componente organico de los elementos anatdmicos y

resulto ser menos agresiva que la enzima Pronase.

Diferencias entre las enzimas: Olexa v/s Pronase

Con el fin de obtener diferencias relacionadas con la efectividad de cada una de las enzimas

empleadas en el experimento, la exposicién acida realizada en primera instancia fue igual
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para ambos grupos experimentales. Sin embargo, ya desde la accion del HCI se observaron
diferencias relacionadas con la intensidad de las modificaciones, por lo que, los resultados
finales del experimento en los que los elementos del Grupo Pronase se ven afectados con
mayor intensidad, no se deben Unica y principalmente a las propiedades enzimaticas. Asi,

otra(s) variable(s) ha(n) tenido influencia en los resultados obtenidos.

En los elementos del postcraneal esta variable podria estar relacionada con el nivel de
osificacion de los ejemplares utilizados, dado que tanto el fémur como el himero del grupo
de control del Grupo Pronase perdieron una epifisis luego de la exposicion acida (proximal
en humero y distal en fémur). En la denticion de las muestras de control, la diferencia
observada podria deberse a los diferentes niveles de desgaste dental, también relacionado
con la edad de los individuos. Para evitar dichas variables, en futuros experimentos
comparativos, deben ser empleados los elementos derechos e izquierdos del mismo

individuo, tal y como se ha hecho con los quirdpteros.

Otra justificacion a las diferencias de grado de modificacion, observados desde la
exposicion al HCI, es el error humano. Esto porque las diferencias observadas tras el
protocolo de exposicion acida, afectaron tanto las muestras de control como las de
quirdpteros, que fueron obtenidas del mismo individuo (hemimandibulas y hemimaxilares).
Asi, la diferencia en la afectacion del esmalte en quirdpteros no puede atribuirse a variables
propias de cada individuo, como nivel de osificacién, edad, desgaste dental, etc. Estas
diferencias tampoco pueden atribuirse a una diferencia o error en el pH del Acido, dado
que el reactivo empleado en ambos grupos provino de una unica fuente. Asi, es factible un
error humano, relacionado con los tiempos de exposicion de los diferentes grupos. Un error
de una o dos horas de exposicion podria ser suficiente para explicar estas diferencias. Para
comprobar si las diferencias se deben a un menor tiempo de exposicion en el Grupo Olexa
0 una mayor en el Grupo Pronase, habra que repetir parte del experimento con los debidos

cambios en las horas de exposicion.

Accidn enzimatica

La accion enzimatica afecta mayoritariamente el componente organico de los dientes, por

lo que afecta particularmente a la dentina (Andrews, 1990; Denys et al., 1995; Fernandez-
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Jalvo et al., 2014, 2016; Fernandez-Jalvo y Andrews, 2016). Esto se ve reflejado en la
mayor parte de las muestras de control y de quirdpteros sometidas al experimento.

Sin embargo, tanto las piezas dentales de las muestras de control, como la denticién de
quirdpteros, presentaron pérdida de esmalte tras la accion enzimatica, evidenciada por una
mayor superficie de exposicion de la dentina en la corona dental.

Esto no ha podido atribuirse al HCI contenido en la solucién de Olexa, dado que este efecto
también se produjo tras la exposicion de los elementos a la enzima Pronase. Asi, después
de finalizado el experimento de simulacion de la digestion, la actividad proteolitica de
Olexa y Pronase ha sido capaz de causar la eliminacion del esmalte, previamente alterado
por HCI.

Hasta ahora, la modificacion del esmalte se ha atribuido Unicamente a la accion del &cido
clorhidrico del jugo géstrico de los depredadores, sin considerar la actividad conjunta de
las enzimas y la unica explicacion a los diferentes grados de modificacion obtenidos entre
diferentes depredadores era la diferencia del pH estomacal.

En los elementos del grupo de control este efecto se registrd en uno de los incisivos
(C1lsDer, 4), la hemimandibula de Crocidura (C4HizCroc,1) y la de Sorex (C5HemSorex,
2) del Grupo Pronase. En quirdpteros, se observé en la hemimaxila de P. pipistrellus del
Grupo Olexa, y las hemimandibulas de M. myotis de adultos, tanto del Grupo Olexay como

del Grupo Pronase.

La explicacion de este efecto de la accion enzimética no es simple, dado que hay que
evaluar tanto la actividad proteolitica como las caracteristicas estructurales de los
materiales afectados. Basados en las propiedades y funcion de las enzimas empleadas en el
experimento, la eliminacion del esmalte deberia ocurrir a causa de la alteracion de la
fraccion organica del mismo. Aunque el area comprendida entre los cristales de
hidroxiapatita contiene proteinas, el esmalte posee un porcentaje muy bajo de materia
organica dado que entre el 95y 97% de su peso o bien, entre el 80 y 95% del volumen del
tejido es ocupado por la fase inorganica o mineral (Glimcher et al., 1964; Fejerskov et al.,
1984; Robinson et al., 1971, 1995). Asi, el esmalte mas préximo a la dentina tendria que
contener un porcentaje de materia organica suficientemente alto, para que la separacion de
los componentes organicos a causa de la accion enzimética ocurra. Sin embargo, la
distribucion exacta de la materia organica en los diferentes tipos de esmalte no se conoce
con certeza (de Meneses Oliveira et al., 2010).
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La exposicion de la dentina a causa de la accion enzimatica ocurrié por la eliminacion de
una fina capa de esmalte que recubria la dentina tras la accion del HCI.

La zona de contacto entre la dentina y el esmalte (union esmalte-dentina) es dénde se
correlacionan estructuras de ambos tejidos desde su sintesis (Moreno-Gomez et al., 2013),
durante el desarrollo dental (amelogénesis y dentinogénesis). En base a esto, una
explicacion probable seria que, después del ataque con é&cido clorhidrico, el esmalte
alterado haya adquirido permeabilidad, permitiendo a la enzima alcanzar la union esmalte-
dentina. Asi, la enzima podria descomponer la fraccion organica (dentina) interdigitada con
el esmalte, provocando la disociacion de ambas capas. Esto Ultimo explicaria también la
descamacion, que se produce, sobre todo en los bordes disueltos del esmalte.

En el experimento, la descamacidn del esmalte se presentd después de la accion enzimatica,
tanto en las muestras de los grupos de control como en los quirdpteros. Esta modificacién
suele aparecer en la superficie 6sea de los elementos hervidos o preparados para taxidermia
y colecciones de museos (Fernandez-Jalvo and Marin-Monfort, 2008, Fernandez-Jalvo et
al., 2016).

Es poco probable que después de la digestion se presente esta modificacion tal y como la
observamos en el experimento, con escamas de esmalte en proceso de desprendimiento de
la dentina. Esto porque, en el proceso natural, el cido y la enzima acttan en conjunto, por
lo que las finas escamas de esmalte terminarian por disolverse y desaparecer. Por otro lado,
el estbmago muscular en el que ocurre la digestion en aves, produce fuertes movimientos
durante el proceso digestivo, provocando el roce entre el material contenido en él. Asi,
tanto por razones quimicas (disolucion) como fisicas (roce) estas delicadas escamas tienen
pocas probabilidades de sobrevivir. Es por ello que esta modificacion no fue incluida entre
las descritas para la secuencia de modificacion de los elementos de quirdpteros. De
encontrarse esta modificacion en muestras fosiles, serd a consecuencia de un proceso de
alteracion tafonomica posterior a la produccion de los restos. Asi, aunque los efectos de la
digestion pueden favorecer un comportamiento diferencial de los elementos ante el
ambiente de deposicion, la descamacion en los fosiles debe justificarse por la accién de
algin otro agente o proceso de alteracion tafondmica, como la descomposicion de
componentes organicos por la accion microbiana, pH alcalino, rayos UV, cambios bruscos

de humedad y temperatura, etc.
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Finalmente, es necesario realizar una amplia revision de los estudios quimico y
microestructurales del esmalte de los micromamiferos empleados en este experimento para

comprobar el mecanismo por el cual la accion enzimatica fue capaz de eliminar el esmalte.

5.2. Modificaciones observadas en dientes fosiles de quirdpteros
Hemos podido constatar la presencia de las modificaciones y los patrones, descritos en el
experimento, como la presencia de una banda de dentina, definida para el experimento
como un area de exposicion de la dentina a causa de la pérdida de esmalte, que recorre
desde las cuspides hasta la base de la corona/cingulo. También se han observado los
patrones en los cuales se presentan las modificaciones tras el experimento, como por
ejemplo, la aparicion de las primeras modificaciones en la cara labial de los molares
superiores y lingual de los inferiores o la aparicion de las modificaciones en las cuspides y

en la base de la corona en primera instancia.

También se registraron nuevas caracteristicas, no observadas en el experimento, como la
reduccion del esmalte en capas, produciendo cuspides progresivamente mas finas en los
caninos y una capa de esmalte mas delgada en las zonas prominentes del diente, en las
mismas zonas dénde se generaron las bandas de dentina tras el experimento. Ademas, uno
de los molares superiores presenté una banda de dentina que recorre desde el paracono
hasta el paralofo, uniéndose a la faceta de desgaste del protocono.

Asi, es necesario continuar con la investigacion actualista en la denticion de murciélagos
para completar la informacion obtenida en esta Tesis Doctoral, incluyendo en el estudio

muestras provenientes de egagropilas y heces de diferentes depredadores actuales.
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Capitulo V.

Estudio actualista en ambiente natural:
Tafonom{a de la asociacién actual de

micromamtferos de San Martin de Ubierna

1.Introduccién y antecedentes
2.Resultados
3.Discusién y conclusiones
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1. Introduccién y antecedentes

En la actualidad los pequefios mamiferos carnivoros y las aves rapaces son los principales
productores de las asociaciones de micromamiferos, ya que generan la concentracion de
los restos 0seos de sus presas. Entre las aves rapaces, la lechuza coman (Tyto alba), es
considerada como una de las principales responsables de producir las asociaciones fosiles
de micromamiferos (Andrews, 1990; Pérez-Barberia, 1991; Saavedra y Simonetti, 1998;
Moysi et al., 2018). Esto porque tanto su fisiologia como su comportamiento son favorables
para la conservacion de los restos de sus presas, ya que, ingieren las presas completas,
produciendo asi poca 0 ninguna fracturacion de los elementos y su digestién produce
modificacion superficial de caracter leve en los elementos anatbmicos de sus presas.
También, regurgitar los restos no digeridos (egagrépilas) en reposaderos y nidos que
utilizan con frecuenciay por largos periodos de tiempo, generando grandes concentraciones
(Smith y Richmond, 1972; Duke et al., 1975; Andrews, 1990; Mikkola, 1995; Madrofio et
al., 2004; Koning y Weick, 2008).

El depredador productor de una asociacion fosil, serd el que introduzca las primeras
modificaciones respecto de la comunidad bioldgica original, mediante sus conductas, como
la extension de territorio y tipo de habitats recorridos en busqueda del alimento, la estrategia
de caza (busqueda activa/acecho), la seleccion del alimento (especialistas/oportunistas), el
tipo de ingesta (masticacion/desgarro/consumo de la presa completa), que determinara la
relacion entre la talla del depredador/presa (eg. Fisher, 1981; Andrews y Evans, 1983;
Denys, 1985; Andrews, 1990; Denys et al., 1992; Montalvo y Tallade, 2009). Sin embargo,
una vez producida la asociacion, el ambiente externo y la intervencion de diversos agentes
y procesos de alteracion tafondmica pueden afectar su composicién taxonémica y
tafondmica durante el proceso de fosilizacion (Fernandez-Lopez, 2000). Por ello, la
importancia de un analisis tafonémico previo a las interpretaciones realizadas a partir de
dichas asociaciones (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1992; Behrensmeyer y Hook, 1992;

Lyman, 1994a; Andrews y Fernandez-Jalvo, 2012 a, b; entre otros).

Pese a esto, los estudios actualistas relacionados con los efectos de procesos
bioestratindbmicos en micromamiferos, son escasos (eg. Andrews, 1990; Denys et al.,
1996a; Bennasar, 2008; Fernandez-Jalvo, et al., 2014; Quintana 2015; Terry, 2004) en
comparacion con los estudios en vertebrados de mayor tamafio (Behrensmeyer, 1978;
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Weigelt, 1989; Lyman, 1994a; Culter et al., 1999; Andrews y Whybrow, 2005; Borella y
Mufoz, 2006; Gutiérrez y Kaufmann, 2007; Massigoge et al., 2010; Arilla et al., 2014;

entre otros).

El presente trabajo aporta informacion relativa a las modificaciones ocurridas en la etapa
previa al enterramiento total de los restos (bioestratindmica) a través del estudio de una
asociacion actual de lechuza comdn (Tyto alba), producida en un entorno natural. Las
caracteristicas de dicha asociacion permiten realizar analogias con las etapas iniciales del
proceso de fosilizacidn de yacimientos paleontoldgicos, en la que estan actuando diferentes

mecanismos de alteracion tafondmica bioestratindmica.

Para ello, hemos aplicado la metodologia de Andrews (1990. Capitulo I1l. Métodos y
técnicas aplicadas al estudio) a la asociacién actual de lechuza, como si se tratase de una
asociacion fosil, aplicAndola por separado a dos conjuntos, de la misma. El primero de los
conjuntos corresponde a las egagrépilas enteras, sin disgregar y el otro al sedimento
formado, en parte, por las egagrépilas que ya se han disgregado y que contiene abundantes
elementos anatdmicos de los micromamiferos.

Posteriormente se aplico una reconstruccion climética y ambiental al conjunto formado por
los elementos provenientes del sedimento, empleando el Modelo de Inferencia
Bioclimatico de Hernandez-Fernandez y Pelaez-Campomanes (2003) y el Método de
Ponderacion del Habitat (Habitat Weighting method, Whittaker, 1948 y Gauch, 1982).
Finalmente, los resultados fueron comparados con el paisaje y clima de la localidad de
obtencion de las muestras.

Con ello, podremos indagar en las modificaciones que tienen lugar en esta primera etapa

de la fosilizacion y cuanto pueden afectan a la capacidad interpretativa del conjunto.

Ademas, se abord0d una problemaética particularmente poco estudiada, como son las
asociaciones de micromamiferos producidas por juveniles en la época de reproduccion,
dado que se ha documentado que los juveniles podrian producir grados de digestién
distintos al de los adultos (Andrews,1990; William, 2001).
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1.1 Localizacion geografica y contexto actual

El area de estudio se encuentra a 2 km al noreste de la localidad burgalesa de San Martin

de Ubierna (en el noreste de Espafa) (Fig. V. 1A).

Figura V. 1. A. Localizacion geogréafica de Burgos, Espafia. B. Detalle de las paredes
extraplomadas y las cavidades formadas por karstificacion, donde se ubica el posadero de
lechuza y de donde se han obtenido las muestras de sedimento y las egagropilas. C. Paisaje
del valle de San Martin de Ubierna.

Desde la perspectiva del paisaje el area corresponde a un valle relativamente cerrado con
un desnivel ligeramente superior a los 100 metros desde los puntos mas altos al fondo del
valle (Fig. V. 1C). En las zonas més altas afloran materiales mesozoicos entre los que
predominan calizas, calcarenitas bioclasticas y dolomias blancas del Cretacico Superior
(Pineda y Martin Serrano, 1997), en los que son frecuentes las paredes extraplomadas y
cavidades de diferente tamafio (Fig. V. 1B). Estos materiales rocosos descansan sobre
materiales del Cretécico Inferior constituidos por arenas, gravas y arcillas de la Formacién
Utrillas. En el fondo del valle encontramos sedimentos cuaternarios, por los cuales discurre
un pequefio arroyo.
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En cuanto al clima, los inviernos son bastante frios con temperaturas bajo cero, mientras
que los veranos son suaves, con temperaturas medias que superan ligeramente los 20°C.
Respecto al régimen de precipitaciones, es algo mas alto que el de clima mediterraneo
tipico, alcanzando precipitaciones medias superiores a 600 mm y sin una marcada estacion
seca (Agencia Estatal de Meteorologia de Espafia e Instituto de Meteorologia de Portugal,
2011).

Las zonas altas del valle se caracterizan por una vegetacion escasa tipica de ambientes
rocosos y suelos calcéreos: herbéaceas, matorral bajo y algunos Quercus de hoja perenne
(encinas/Quercus ilex y coscojas/Quercus coccifera). Profundizando en el valle domina la
vegetacion baja y el fondo del valle se encuentra un arroyo flanqueado por vegetacién de

ribera con presencia de arbolado predominando el género Populus.
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2. Resultados

2.1. Representacion de los elementos anatdmicos
Las 32 egagropilas estudiadas han proporcionado un total de 12316 restos, que incluyen
restos craneales, postcraneales y dientes sueltos y un MNI de 117 (Tabla V. 1).
En comparacion, la muestra de sedimento proporciond un niamero muy inferior de restos
0seos, con un total de 2005 con un NMI de 111.

El Ri en egagropilas fluctia entre 94,55 y 52,87, mientras que en el sedimento entre 89,64
y 1. La media de representacion en el sedimento, es baja, 31,06 (sin considerar dientes
sueltos), mientras que para las egagrépilas es del 78,08. La desviacion estandar de los datos
alcanza los 27,5 para sedimento frente a un 11,09 para egagropilas. Esto indica que el
sedimento no tiene una buena representacion general ni homogeneidad en la representacion

de los diferentes elementos esqueléticos.

Egagropilas Sedimento
Elementos NME Ri % NME Ri %
Hemimandibulas 205 87,61 1,66 199 89,64 9,93
Hemimaxilares 200 8547 1,62 110 49,55 5,49
Incisivos Sueltos 35 7,48 0,28 101 2275 5,04
Molares Sueltos 30 2,14 0,24 140 10,51 6,98
Fémures 202 86,32 1,65 138 62.16 6,88
Tibias 195 83,33 1,58 137 61,71 6,83
Coxales 207 88,46 1,68 86 38,74 4729
Calcaneos 185 79,06 1,50 13 5,86 0,65
Astragalo 171 73,08 1,39 2 0,90 0,1
Humeros 195 83,33 1,58 119 53,60 5,94
Radios 193 82,48 1,57 63 28,38 3,14
Ulnas 192 82,05 1,56 80 36,04 3,99
Escépulas 192 82,05 1,56 36 16,22 1,8
Costillas 2655 9455 21,56 |181 6,79 9,03
Vértebras 2227 52,87 18,08 |427 10,69 21,31
Metapodos 1578 6744 1281 |112 5,05 5,59
Falanges 3654 55,77 29,66 |61 0,98 3,04
Total 12316 2005
MNI 117 111

Tabla V. 1. Numero minimo de elementos (NME), Abundancias relativas (Ri) y porcentaje
respecto al NME (%) obtenidos a partir de las egagrépilas y el sedimento de la asociacién
de micromamiferos actual de San Martin de Ubierna.
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Los elementos esqueléticos més abundantes en las egagrdpilas corresponden, como es de
esperar, a los elementos mas abundantes del esqueleto (falanges, costillas, vertebras y
metapodos) (Tabla V. 1). Mientras en la muestra de sedimento son las vértebras, seguido

por hemimandibulas, que a su vez son las mejor representadas del conjunto (Ri 89.64%).

En general, la muestra de sedimento se caracteriza por una abundancia relativa (Ri)
oscilante (Fig. V. 2) y la mayoria de valores son inferiores al 40%. EI mayor contraste, en
comparacion con las egagroépilas, es la representacion de los elementos mas pequefios (eg.
costillas, calcaneos, metapodos, falanges) (Tabla V. 1). S6lo 3 de los elementos de la
muestra de sedimento superan el 60% (hemimandibulas, fémures and tibias).

En cuanto a los elementos craneales, el Ri de hemimandibulas es similar entre ambas
muestras (87,6% Yy 89,6%), mientras que para las hemimaxilares la representacion difiere
considerablemente, con un Ri de 85,5% para egagropilas y 49,6% para el sedimento.

La mayor diferencia la encontramos en los dientes sueltos, que son los elementos peor
representados de las egagropilas, mientras que en el sedimento presenta valores incluso
superiores a los elementos méas abundantes del esqueleto, como metapodos, costillas y
vertebras (Fig. V. 2).

Los indices Pc/C y H+F/Md+Mx arrojan resultados dispares (Tabla V. 2), donde
H+F/Md+Mx indica una proporcion levemente menor de elementos postcraneal con
valores algo méas bajo de 100. Mientras Pc/C, con valores bastante mayores a 100, indica
que los elementos postcraneales son los que se han conservado relativamente mejor. Esta

diferencia se debe a que Pc/C considera los molares sueltos dentro del calculo.
Los valores obtenidos para el indice T+R/F+H también son menores a 100 para ambos,

egagropilas y sedimento. Sin embargo, para la muestra de sedimento el valor es inferior,

indicando pérdida de los elementos distales (radios y ulnas) para el sedimento.
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Figura V. 2. Grafico de los valores de Ri obtenidos para el sedimento y las egagropilas
provenientes de la asociacién de micromamiferos actual de San Martin de Ubierna. Inc.:
incisivos; Mol.: molares.

Indices Egagropila (%) Sedimento (%)
Pc/C 360 191

H+F/Hmd + Hmx 98 83,17
T+R/F+H 98 77,43

Is/Avi 167 69

Ms/Avm 64 35

Tabla V. 2. indices de Representacion de la muestra de San Martin de Ubierna. Pc/C y
H+F/Hmd+Hmx: representacion del esqueleto postcraneal con respecto al craneal, Pc.
elementos del postcraneal; C. elementos craneales; H. humeros; F. fémures; Hmd.
hemimandibulas; Hmx. hemimaxilares. T+R/H+F: Representacion de los elementos
distales, T. tibias; R. radios; H. humeros; F. fémures. Is/Avi: Proporcion de Incisivos
sueltos (Is) respecto a los alveolos vacios de incisivos (Avi). Ms/Avm: Proporcion de
molares sueltos (Ms) respecto a alveolos vacios de molares (Avm).

El indice que relaciona dientes sueltos con los alveolos vacios (Is/Avi y Ms/Avm) muestra,
valores inferiores a 100 para los molares, indicando que existen mas alveolos vacios que

molares sueltos. En el caso de una asociacion fosil podriamos pensar en la pérdida o
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destruccion de dientes sueltos por procesos postdeposicionales, como transporte hidrico o
pisoteo. Sin embargo, un valor inferior a 100 para los molares también se presenta en las
egagropilas.

Las egagropilas, ademas, presentan valores sobre 100 para los incisivos (Tabla V. 2.
Is/Avi), apuntan a destruccién de la estructura que sostiene el diente (ya sea en mandibula
o maxila) durante la depredacion.

El valor de Is/Avi de la muestra de sedimento se desvia considerablemente de los de
egagropilas. Ademas, en el sedimento el 48,98% de los alveolos incisivos y el 31,85% de
los alveolos molares corresponden a soricidos y solo el 4% de los dientes sueltos (7
incisivos y 3 molares) corresponden al este grupo. Esto apunta a pérdida/destruccién de

elementos dentales sueltos de soricidos en el sedimento.

2.2. Fractura de los elementos anatomicos
Con relacion a la fractura de elementos craneales, no se han encontrado craneos completos
en el sedimento, mientras que en las egagropilas el porcentaje es mayor al 70% (Tabla V.
3). Por el contrario, el sedimento presenta un 74% de créneos con fracturacion alta
(Categoria D) con pérdida de la bulla, boveda craneana y huesos faciales. Los valores de
conservacion del proceso cigomatico del maxilar de roedores de la muestra de sedimento

son relativamente bajos (42%) comparado con los valores de las egagropilas (85,5%).

En cuanto a las hemimandibulas, se han encontrado completas, aunque en porcentajes muy
bajos para el sedimento (16,08%, Tabla V. 3). Sin embargo, el 30% de las hemimandibulas
rotas han perdido Gnicamente las ap6fisis mas delicadas (Table V. 3, Categoria I1). Aun asi,
en las egagropilas el porcentaje de hemimandibulas completas es muy superior y no
presenta elementos altamente fracturados, como en la muestra de sedimento, que presenta
algun porcentaje de fragmentos mandibulares muy pequefios (5,53%). En cuanto a la
pérdida de incisivos, tanto para sedimento como para egagropilas, los valores son inferiores
en las mandibulas los de los maxilares (Table V. 3). Sin embargo, la magnitud de la perdida

de dientes es significativamente mayor en la muestra de sedimento.
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% Fractura del craneo Egagropilas Sedimento
Categoria A 62.5 0
Categoria B 10 0
Categoria C 19,5 25,45
Categoria D 8 74,55

% Maxilas con cigomatico 85,5 4222

% Pérdida de incisivos en Hmx 7,5 77,27

% Pérdida de molares en Hmx 4,83 53,39

% Fractura de hemimandibulas Egagropilas Sedimento
Categoria [ 76,59 16,08
Categoria Il 16,59 30,15
Categoria III 5,37 29,15
Categoria [V 1,46 19.1
Categoria V 0 5,53
%Pérdida de incisivos en Hmd 293 31,47

% Pérdida de molares en Hmd 293 38,16

% Fractura de dientes Egagropilas Sedimento
% Molares in situ fracturados 0,6 27,06

% Molares sueltos fracturados 6,67 31,43

% Total molares fracturados 0,75 27,99

% Incisivos in situ fracturados 7,81 41,36

% Incisivos sueltos fracturados 48,57 77,23

% Total incisivos fracturados 11,22 55,13

Tabla V. 3. Resultados de las diferentes categorias de fractura del craneo, mandibulas y
dientes. Categorias A y C son consideradas craneos completos. Hmx.: Hemimaxilares;
Hmd. Hemimandibulas.

La fractura de los dientes muestra un patron donde ambos, egagréopilas y sedimento,
presentan los porcentajes mas bajos fractura en molares y entre incisivos, los sueltos son
los que se encuentras mas afectados. En egagropilas los porcentajes de fractura son
considerablemente menores (Table V. 3, % Fractura de dientes), donde el Unico porcentaje

alto es el de incisivos sueltos fracturados (48,57%).
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Egagréopila  Sedimento
NME % NME %

Egagréopila  Sedimento
NME % NME %

Humero 195 119 Fémur 202 138
Completo 194 99,5 111 93,3 [Completo 199 98,51 129 93,48
Epifisis proximal (A) 0 5 Epifisis proximal (A) 4 9

Diéfisis (B) 1 3 Diafisis (B) 0

Epifisis distal (C) 0 8 Epifisis distal (C) 1 5

A/B 3 1,55 6 541 [A/B 10 5,03 51 3953
B/C 10 5,15 33 29,73 |B/C 5 2,51 7 5,43
Total Fracturados 1 0,51 8 6,72 | Total Fracturados 3 1,49 9 6.52
Ulna 192 80 Radio 193 63
Completo 185 9737 59 73,75 [ Completo 193 100 60 9524
Epifisis proximal (A) 5 21 Epifisis proximal (A) 3

Diéfisis (B) 2 4 Diéfisis (B) 0 0

Epifisis distal (C) 0 Epifisis distal (C) 0 1

A/B 8 432 26 4407 |A/B 8 4,15 17 2833
B/C 1 0,54 5 8,47 | B/C 7 3,63 9 15
Total Fracturados 7 3,65 21  26.25 | Total Fracturados 0 0 3 476
Tibia 195 137 Total Postcraneal 977 537
Completo 191 9795 119 86,86 | Completo 962 98,46 478 89,01
Epifisis proximal (A) 4 7 Epifisis proximal (A) 16 45

Diafisis (B) 2 18 Diafisis (B) 5 29

Epifisis distal (C) 1 17 Epifisis distal (C) 2 33

A/B 11 576 34 2857 |A/B 40 4,09 134 28,03
B/C 9 4,52 43 36.13 |B/C 32 327 97 20,29
Total Fracturados 4 2,05 17 13,14 | Total Fracturados 15 1,54 59 10,99

Tabla V. 4. Fractura del postcraneal en las

muestras de San Martin de Ubierna. NME:

Numero minimo de elementos. Completo: suma de los elementos enteros, A/B y B/C son
considerados elementos completos. A/B: elemento sin epifisis distal. B/C: elemento sin la
epifisis proximal. % de A/B y B/C segun el total de elementos en alguna categoria de

fractura.

Respecto a la fractura del esqueleto postcraneal (Tabla V. 4), los porcentajes de elementos

completos obtenidos en el sedimento (89,01) se desvian levemente de los valores obtenidos

para las egagropilas (98,46%). Aunque gran porcentaje de los elementos completos del

sedimento se encuentran dentro de las categorias Proximal/Diafisis (28,03% de los

elementos completos) y Diéfisis/Distal (20,29% de los elementos completos), ambos

considerados como elementos completos
Fernandez-Jalvo, 1992).
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2.3. Digestion de elementos esqueléticos
Se ha encontrado alteracion por digestion en la superficie de un porcentaje no muy elevado
de dientes (Tabla V. 5), sin embargo, la digestion registrada se presenta en los grados leve,
moderado y fuerte tanto en egagropilas como en sedimento.
El 8,06% de los incisivos y en 1,51% de los molares de la muestra de sedimento estan
alterados, predominando en los primeros alteracion de grado leve y en los segundos,
porcentajes iguales y muy bajos para grado leve y moderado de digestion.
Para las egagropilas la tendencia de la frecuencia es la misma, siendo mas frecuente la
alteracion en incisivos que en molares. Sin embargo, los porcentajes son mas elevados,
tanto para la frecuencia, como para el grado de digestion. Los porcentajes de grado de
digestion son bajo para todos los grados en cuanto a los molares. Sin embargo, en incisivos
hay un predominio de digestion leve y fuerte.

Frecuencia de dientes digeridos Egagropilas Sedimento
% Incisivos in situ 19,89 7,5
% Incisivos sueltos 8,57 9,09
% Molares in situ 5,44 1,34
% Molares sueltos 0 2,14
% Total incisivos digeridos 18,92 8,06
% Total molares digeridos 5,30 1,51
Grados de digestion en incisivos

% Leve 7,13 4,03
% Moderada 3,44 2,42
% Fuerte 8,35 1,61
Grados de digestion en molares

% Leve 1,65 0,61
% Moderada 1,74 0,61
% Fuerte 1,91 0,3

Tabla V. 5. Frecuencia y grado de digestion en dientes de la muestra de sedimento y de las
egagropilas provenientes de San Martin de Ubierna.

Respecto a la digestion de los elementos postcraneales, los porcentajes de frecuencia de
elementos con alteracion son altos (Tabla V. 6). La cantidad de fémures alterados es
superior a la de himeros, tanto para egagropilas como para la muestra de sedimento. En la

mayoria de los casos la alteracion se presenta como leve. La digestion de grado moderado
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también se presenta en mayor proporcion en los fémures de las egagrépilas y himeros de

la muestra de sedimento.

Frecuencia de digestion Egagrépilas Sedimento
Elemento NME % NME %
Humeros 191 113
Sin digestion 137 71,73 69 61,06
Con digestion 54 2827 44 38,94
Fémur 198 131
Sin digestion 129 65,15 67 51,15
Con digestion 69 34,85 64 48,85
Total postcraneal 389 244
Sin digestion 266 68,38 136 55,74
Con digestion 123 31,62 108 4426
% Grados de digestion Egagropilas Sedimento
Humeros
Leve 41 21,47 31 274
Moderada 9 4,71 12 10,6
Fuerte 4 2,09 1 0,9
Fémures
Leve 4 22,22 59 45,04
Moderada 24 12,12 5 3,82
Fuerte 1 0,51 0 0
Total postcraneal
Leve 85 21,85 90 36,89
Moderada 33 8,48 17 6,97
Fuerte 5 1,29 1 0,41

Tabla V. 6. Frecuencia y grado de digestion de los elementos postcraneales de la muestra
de sedimento y el contenido de las egagropilas de San Martin de Ubierna.

2.4. Inferencias climaticas y ambientales

El contenido del sedimento se asemeja al de las egagrdpilas, fundamentalmente en su
contenido taxondémico (Tabla V. 7).

La identificacion de las especies obtenidas de la muestra de sedimento, se baso en la
denticion y elementos craneales. Esto ha permitido reconocer la presencia de 2 6rdenes
(Rodentia y Soricomorpha), 6 géneros y 6 especies de micromamiferos: Apodemus
sylvaticus, Microtus arvalis, Microtus duodecimcostatus-lusitanicus, Mus spretus,
Crocidura russula y Sorex gr. araneus. En algunos casos la determinacion taxonomica

quedo abierta, por falta de criterios taxondémicos para la identificacion a nivel especifico.
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El NMI calculado para el sedimento a partir de las hemimandibulas, fue de 111, de los
cuales 56 son insectivoros y 55 roedores (Tabla V. 7). Entre los insectivoros hay un claro
predomino de C. russula, que también predomina en el conteo general de los

micromamiferos. Mientras que entre los roedores predomina ligeramente A. sylvaticus.

Egagropilas Sedimento
Especies NMI NR NMI NR
. Crocidura russula 36 70 43 84
g Sorex gr. araneus 3 6
5 Sorex sp. 0 0
7 Soricomorpha indet 1
Apodemus sylvaticus 18 32 17 31
Microtus arvalis 16 30 10 18
« Microtus duodecim.- lusitanicus 14 26 7 14
.‘:;) Microtus sp. 0 0 5 9
B Mus spretus 22 38 11 18
. Mus sp. 0 0 4 5
Eliomys quecinus 1 2 0 0
Rodentia indet. + 4 1 2
Indeterminados 2 2 0 0
Total 117 211 111 199

Tabla V. 7. Especies y nimero de restos diagnosticados (NR) empleados para obtener el
Numero Minimo de Individuos (NMI) de la muestra de San Martin de Ubierna. EI NMI se
calcul6 en base al elemento mas abundante, teniendo en cuenta la lateralidad.

Modelo Bioclimético

Los parametros climéticos obtenidos a partir del sedimento muestreado en el reposadero de

San Martin de Ubierna, se aproximan a los parametros climaticos de la zona de muestreo.

Las temperaturas (Tabla V. 8) se ajustan mejor utilizando la Tablas de regresiones lineares
multiples en funcion del componente biocliméatico de la fauna completa sin Chiroptera
(Table 6 de Hernandez-Fernandez y Pelaez-Campomanes, 2005), excepto para la
temperatura del mes mas calido. Esta Ultima, al igual que la precipitacion, se ajustan mas a
la real usando la tabla de regresiones lineares multiples de los diferentes parametros
climaticos estudiados en funcion de los componentes bioclimaticos de Rodentia (Table 4

de Herndndez-Fernandez y Pelaez-Campomanes, 2005).
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sin Parametros
Chiroptera  Rodentia del area
T° media anual (°C) 14,48 17 10-12,5
T° media anual del mes mas calido 21,68 23,92 225-27
T° media anual del mes mas frio 8,88 11,31 -25-0
Media de la precipitacién anual (mm) 931,30 747,35 600 - 700

Tabla V. 8. Resultados de los parametros climéaticos obtenidos aplicando el modelo
biocliméatico a las muestras provenientes del sedimento de San Martin de Ubierna. T°:
temperatura. °C: grados Celcius. mm: milimetros. “sin Chirdptera”: Datos obtenidos
utilizando la tabla de regresiones lineares multiples de los diferentes parametros utilizados
en funcion del componente bioclimatico de la fauna completa sin Chiroptera".
"Roedentia™: Datos obtenidos utilizando la tabla de regresiones lineares mdaltiples de los
diferentes parametros climaticos estudiados en funcién de los componentes biocliméticos
de Rodentia (Hernandez-Fernandez y Peldez-Campomanes 2005). Los parametros
climaticos del area fueron obtenidos del Atlas Climéatico Ibérico (Agencia Estatal de
Meteorologia de Espafia e Instituto de Meteorologia de Portugal, 2011).

Método de ponderacién de hébitat

La Tabla V. 9 muestra las preferencias ecoldgicas, respecto al habitat, para las especies
identificadas en la muestra de sedimento. A partir de ellas se infiere un paisaje con
diferentes caracteristicas, predominando la pradera seca y arbolado, y con menor desarrollo
de pradera himeda y habitat rocoso. Los resultados son coincidentes en cuanto a los
habitats encontrados en la zona de muestreo (Fig. V. 1C), sin embargo, los datos
sobreestiman la presencia de un paisaje arbolado. En las egagropilas, la presencia de
Eliomys quecinus y un mayor NMI de Mus spretus ajustan los resultados para el paisaje,
disminuyendo el porcentaje para arbolado, a la vez que aumenta el predominio del habitat

rocoso (Fig. V. 3).
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Especies NMI % Rocoso PS Arbolado PH
Crocidura russula 43 4725 23,63 23,63

Sorex gr. araneus 3 3,30 0,82 2,47
A. sylvaticus 17 18,68 18,68

Microtus arvalis 10 10,99 5,49 5,49

M. duodecim.- lusitanicus 7 7,69 3.85 3.85
Mus spretus 11 12,09 6,04 6.04

Total 21 6,04 35,16 52,47 6,32

Tabla V. 9. Paisaje inferido a partir de las preferencias de habitat de las especies
identificadas en la muestra de sedimento de San Martin de Ubierna. PS: pradera seca. PH:
pradera himeda.

PAISAJE SEGUN SEDIMENTO PAISAJE SEGUN EGAGROPILA

Rocoso Pradera Rocoso

Hitmeda

Pradera
nimeda

Pradera

Seca Pradera

Seca

Figura V. 3. Reconstruccion del paisaje en San Martin de Ubierna obtenido a partir del
método de Ponderacion de Habitat (Habitat Weighting method).
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3. Discusion y conclusiones

La muestra de sedimento y egagropilas recogidos bajo el reposadero de lechuza de San
Martin de Ubierna contienen las mismas especies, con excepcion de Eliomys quecinus,
presente solo en egagropilas. Sin embargo, la representacion de los grupos taxondémicos no
es igual. Mientras que en el sedimento la representacion de roedores y soricidos es la misma
(49.55% y 50.45% respectivamente), en las egagropilas los porcentajes se ven inclinados
hacia el Orden Rodentia (64% del contenido de las egagrépilas), como suele ser habitual
en la dieta de la lechuza comdn.

Pese a esto, los resultados acerca del clima y paisaje obtenidos de las muestras de sedimento
se asemejan considerablemente al entorno de recogida de muestras. Esto, debido a que las
interpretaciones estan en base a taxones de micromamiferos presentes en la muestra. Asi,
las primeras alteraciones tafonomicas bioestratindmicas que han afectado la muestra de
sedimento de San Martin de Ubierna, no han alterado en gran medida a la capacidad de la
asociacion de micromamiferos en cuanto a las inferencias ambientales y climaticas de la

Zona.

3.1. indices tafonémicos

Los indices calculados para la muestra de sedimento, proporciona unos resultados
heterogéneos que posiblemente dificultarian la identificacion del depredador real productor

de la asociacion.

Representacion

La abundancia relativa (Ri) obtenido de las egagrépilas muestra una representacion
extraordinaria para todos los elementos anatomicos, a la vez que una representacion pobre
de dientes sueltos (Fig. V. 2). Este patron es tipico del “modelo de lechuza” (Owl Pattern)
descrito por Andrews (1990, Categoria 1 de modificacion ligera).

Al comparar los valores de Ri, la muestra de sedimento se encuentra alterada y aunque el
patrén que exhibe podria ajustarse al del baho chico (Asio otus. mayor representacion de
fémures, tibias y humeros; baja representacion de radios, ulnas escapulas y vértebras) los
valores de Ri para el sedimento son bajos, ajustindose mas aun depredador de Categoria 2

como el buho real (Bubo bubo).
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Los elementos pequefios como costillas, calcaneos y astragalos estan significativamente
mejor representadas en las egagrépilas. Esto muestra una marcada pérdida/destruccion de
elementos pequefios junto con costillas, en la muestra de sedimento. Es posible que estos
elementos se hayan perdido por dispersion, ya que la clasificacion y seleccion de los
componentes de la asociacion es uno de los posibles efectos de este mecanismo de
alteracion tafondmica (Fernandez-Lépez, 1989, 1999). Asi, el transporte hidrico y/o edlico
son procesos que pueden haber actuado dado que los elementos con baja representacion en
sedimento (calcaneos, astragalos, costillas, falanges, metapodos y vertebras) coinciden con
los elementos que primero se desplazan por corrientes de agua y viento (Dodson, 1973;
Korth, 1979; Montalvo et al., 2012).

En la comparacion de los indices que relacionan el esqueleto postcraneal con el craneal
(Tabla V. 2.), Pc/C de egagrdpilas presenta un valor de indice bastante alto, apuntando a
un desequilibrio entre elementos craneales y postcraneales. Sin embargo, este efecto ocurre
por la baja representacion de molares sueltos en las egagrépilas, descompensando el indice
hacia valores altos de postcraneal.

En cuanto al valor para el sedimento, este presenta una mayor pérdida/destruccion de
hemimaxilares (Ri 49,55%) en comparacion con las egagrépilas. Sin embargo, esto no esta
compensado con una alta representacion de los molares sueltos (Ri 10,51%), por lo que el
alto valor de Pc/C=191% estd indicando un desequilibrio, donde hay una mejor

representacion de elementos postcraneales para el sedimento.

El indice H+F/Md+Mx de las egagrodpilas, al no contener los dientes sueltos entre sus
componentes, muestra valores mas equilibrados entre los elementos comparados, con valor
bastante cercano a 100 al igual que T+R/F+H.

Para el sedimento, el valor del indice H+F/Md+Mx es menor y apunta a una mejor
representacion de los elementos craneales con valores que indican a depredadores de la
Categoria 2 (valores entre 80 y 90%). El indice T+R/F+H muestra también una desviacion
de los datos, dénde el sedimento presenta una mayor pérdida/destruccion de elementos

distales.
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El % de dientes sueltos v/s alveolos vacios indica pérdida/destruccion de molares, tanto en
las egagrépilas como en el sedimento, sin embargo, en este Ultimo la pérdida es méas

elevada.

En cuanto a los incisivos, el sedimento refleja la pérdida/destruccion de los dientes, con
valores inferiores a 100%. Sin embargo, el contenido de las egagrdpilas arrojo un valor
notablemente superior, de 167% indicando existen mas dientes sueltos que
mandibulas/maxilares en la muestra. En el contexto de la egagropila, los elementos tendrian
que haberse destruido, o sea, que el depredador haya ingerido la presa y los maxilares y/o
mandibulas se haya disuelto por completo, dejando Unicamente los dientes sueltos. Es por
esto que, el % de dientes sueltos v/s alveolos vacios, tanto para incisivos como para molares,
de las egagrodpilas esta apuntando a un ave rapaz que produce una digestion fuerte o extrema
como el mochuelo (Athene noctua) o aves diurnas como el cernicalo (Falco tinnunculus) y
el aguilucho pélido (Circus cyaneus), sin embargo, estas aves no encajan con los demas

indices de representacion, discutidos hasta el momento.

Fractura

En cuanto al andlisis de las fracturas en el postcraneal, un 1,74% de los elementos se
encuentran fracturados en egagropilas. Ademas, solo el 7,36% de los elementos se
encuentra dentro de algin tipo de categoria de fractura (Tabla V. 4 Proximal/Diéfisis;
Diéfisis/Distal, ambas consideradas como elementos enteros para el célculo. Sensu
Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo, 1992). Pese a que el sedimento presenta un porcentaje
de fracturacion elevado (10,82%), la mayoria de las fracturas no presentan redondeamiento,
por lo que se podria interpretar como valores de Categoria 1. Sin embargo, estos valores
estan indicando que existe una desviacion de los datos del sedimento, respecto de las
egagropilas y que la fracturacion se esta produciendo en el proceso de disgregacion de las

mismas.
En egagropilas, los porcentajes de craneos completos (62,5%) es ligeramente menor que el

de hemimandibulas (76,59) (Tabla V. 3). Esto apunta a una mayor fragmentacién de los

craneos, sin embargo, esto concuerda con la conservacion en la mayor parte de los
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yacimientos con micromamiferos, dénde rara vez se conservan craneos y son los
fragmentos maxilares la preservacion mas comun.

El sedimento, en cambio, presenta un bajo porcentaje de hemimandibulas completas
(16,08%) y no se registraron craneos completos. Asi, la fractura de craneos del sedimento
presenta los valores con mayor desviacion respecto al productor de la asociacion (lechuza
comun), ya que apuntan a un depredador de Categoria 5. Sin embargo, la conservacion del
proceso cigomatico del maxilar (considerado un buen indicador de rotura por ser un
elemento bastante fragil) es tan alto, acercandose a la categoria intermedia (Categoria 2) de

modificacion, al igual que los valores arrojados por el % de mandibulas completas.

En relacion la pérdida de incisivos en Md y Mx, las egagrépilas presentan valores dentro
del rango de modificacion de la lechuza comun, tanto para maxilas como para mandibulas
(Tabla V. 3). Para el mismo célculo en sedimento, los valores son notablemente superiores
a los de las egagropilas.

El valor de la pérdida de incisivos en las maxilas, aunque no alcanza a llegar al 80%
(77,27%), se ajusta a un depredador de Categoria 3, ya que presenta un porcentaje bastante
superior al rango de la Categoria 2 (50 a 60%).

Ademas, un alto porcentaje de los elementos dentales perdidos en maxilas y mandibulas
del sedimento, corresponden a soricidos, alcanzando un 48,98% de alveolos vacios para
incisivos y un 31,85% para molares. Los dientes sueltos de soricido, sin embargo,
representan un escaso porcentaje de los dientes sueltos (4%). Esto esta indicando valores
altos de destruccion en el sedimento, ya que la morfologia radicular de su denticion dificulta
el desprendimiento, por lo que los dientes se desprenden generalmente por fractura. Asi,
las posibles explicaciones a estos valores serian, un depredador de categoria superior a la
lechuza como productor, procesos postdeposicionales intensos 0 ambos combinados, ya
que la digestion debilita los elementos, favoreciendo su fracturacion.

Ademas, hay que considerar que algunos estudios apuntan a que las crias de aves rapaces
producen digestion mas severa que las aves adultas produciendo incluso digestion total de
algunos restos (Raczynski and Ruprecht, 1974; Lowe, 1980; Andrews, 1990; Williams,
2001).

Para la fractura de los dientes, tanto los valores de las egagropilas como los del sedimento

presentan porcentajes fuera de los rangos de modificacién de la lechuza. Aungue las
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egagropilas presenten baja fracturacion en molares, tanto in situ (0,6%) como sueltos
(6,67%), la lechuza presenta 0% de fracturacion en los dientes de sus asociaciones.

Para la fractura de incisivos suelto es notablemente alto, llegando casi al 50%, que
corresponde a valores de modificacion de los mamiferos carnivoros (Categoria 5). Sin
embargo, hay que tener en consideracion que los incisivos sueltos son bastante escasos en
las egagropilas y, ademas existe una frecuencia importante incisivos alterados por digestion
en egagropilas (19,68% de los incisivo in situ, 8,57% de los incisivos sueltos).

Los incisivos in situ, aunque presentan una menor frecuencia (7,81%) alcanza valores de
categoria intermedia de modificacion, donde encontramos a el buho real (Bubo bubo) y el
carabo comun (Strix aluco). Casi el 20% de los incisivos in situ se encontraban con
alteracion por digestion, y a diferencia del porcentaje de incisivos sueltos, el porcentaje de
incisivos in situ digeridos suman un total de 77 dientes alterados. Una gran parte de la
fractura de los dientes in situ, correspondia a la pérdida de la porcion de la punta del incisivo
y varios de ellos correspondian a incisivos alterados por digestion.

Tanto para el sedimento como para las egagrdpilas, aungue la digestion esta asociada a una
parte de los incisivos fracturados, los bordes de fractura no se encuentran afectados por
digestion. Sin embargo, parece haber una correlacion entre la cantidad de dientes afectados
por digestion y la fractura de los incisivos in situ.

En total, los resultados relacionados con la fractura, fluctdan entre todas las categorias de
modificacion, con excepcion de la Categoria 4. Desde modificacion ligera como la
producida por Lechuza (Tyto alba), pasando por modificacion moderada producida por
depredadores como el buho real (Bubo bubo), el buho campestre (Asio flammeus) o el
mochuelo (Athene noctua), hasta los que producen modificaciones extremas como el
coyote (Canis lantrans), zorro (Vulpes vulpes) y la marta (Martes martes) (Andrews, 1990).
Sin embargo, muchas de las desviaciones se pueden justificar por modificaciones
postdeposicionales de manera relativamente facil, debido a que estamos tratando con una

asociacion actual.

Digestion
Muchos de los indices analizados hasta ahora para el estudio del sedimento, aunque
presentan resultados dispares respecto a la categoria de modificacion, permitirian
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interpretar a la asociacion de San Martin de Ubierna, como una asociacién de un depredador
de Categoria 1, como la lechuza comun. Esto porque, tanto la representaciéon como la
fractura, presentan al menos un indice que apunta a un depredador de Categoria 1, y asi, las
alteraciones de caracter fuerte, como la fractura de los maxilares y de los dientes (Categoria
5), pueden atribuirse procesos postdeposicionales intensos. Sin embargo, al analizar los
datos obtenidos para la digestion, la interpretacion del depredador productor puede verse
dificultada.

La alteracion producida por digestion en las muestras de San Martin de Ubierna arroja los
resultados més interesantes del estudio. Esto se debe a que, aunque las proporciones de
elementos digeridos en sedimento pueden verse modificados por procesos
postdeposicionales, el grado de digestion es una alteracion exclusiva del depredador, dado
que no se ha descrito ninguna alteracién postdeposicional capaz de reproducir la
caracteristica secuencial y progresiva de modificacion por digestion (Fernandez-Jalvo,
1992) y en las egagropilas se ha observado la alteracion por digestion en un porcentaje

superior al producido por la lechuza comdn (Tabla V. 5y 6).

Digestion de elementos postcraneales

En el caso del postcraneal se describe, para las egagrépilas, una mayor frecuencia y grado
de alteracion que en la Categoria 1, que presenta hasta 20% de elementos afectados por
digestion de grado leve. Ademas, ambos presentan grado de digestion moderado y fuerte,
aunque en porcentaje bajo. Con esta combinacién de modificaciones observadas en el
esqueleto postcraneal, la interpretacion del productor seria el buho real (Bubo bubo) que,
pertenece a la Categoria 2 de modificacién, ocasiona una frecuencia de entre un 30 y 40%
de alteracion por digestidn para el postcraneal, pudiendo provocar digestion fuerte y esta
combinacion de modificaciones es reconocida como exclusiva del buho real (Andrews,
1990; Fernandez-Jalvo, 1992).

Los elementos postcraneales recuperados del sedimento, aunque presentan un porcentaje
alto de elementos alterados (48,85%), representaria al mismo depredador, ya que no
muestra gran diferencia con respecto a las egagropilas. Ambos, egagropilas y sedimento,

presentan los tres grados de digestion (leve, moderada y fuerte) con la misma tendencia en
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los datos, con predominio de digestion leve, un porcentaje no menor de digestion moderada
y un bajo porcentaje de digestion fuerte.

Asi, el baho real (Bubo bubo) seria un buen candidato a ser indicado como el productor de
la asociacion de San Martin de Ubierna, ya que es coincidente ademés para muchos de los
indices estudiados, sobre todo con los de representacion (Tabla V. 10).

Resumen de las categorias interpretadas Sedimento

Indices Categoria Modificacion Bubo bubo
Representacion | Ri 2 Moderada 2
Pc/C 1 Leve 1
H+F/Hmd +Hmx 2 Moderada 2
T+R/F+H 2 Moderada 2
Fractura Fractura Cranco 5 Extrema 2
% Arco Cigomatico 2 Moderada 2
Pérdida Incisivos en Hmx. 3 Intermedia 3
Fractura Hmd. 2 Moderada 2
Perdida incisivos Hmd. 1 Ligera 1
Fractura de dientes sueltos 5 Extrema 3
Fractura postcraneal 1 Leve 2

Tabla V. 10. Resumen de las categorias de modificacion interpretadas a partir de los indices
analizados para la muestra de sedimento de San Martin de Ubierna. La lechuza comun es
un depredador categoria 1 para todos los indices. Se ha incluido la categoria a la que
pertenece el buho real (Bubo bubo) para cada indice analizado para ilustrar la similitud
entre los resultados. Hmx.: hemimaxilas. Hmd: hemimandibulas.

La fractura de los elementos postcraneales, hasta constituye el Unico indicio de que el baho
real no produjo la asociacién de San Martin de Ubierna, sin embargo, al igual que la
interpretacion hecha para la fractura del craneo y de los dientes sueltos, si tratdsemos con

una asociacion fosil, se podria justificar esa diferencia por procesos postdeposicionales.

Digestién de la denticién

La frecuencia de elementos digeridos encontrados en las egagropilas corresponde a la
producida por un depredador de Categoria 2 (entre 20-30% de Incisivos, hasta el 6% de

molares con digestion). Paradojicamente, los valores del sedimento, al encontrarse
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alterados respecto a las egagropilas, presenta una frecuencia de dientes alterados que esta

dentro del rango de la lechuza comdn (Categoria 1).

En cuanto al grado de digestion, tanto las egagropilas como el sedimento presentan
elementos con digestion moderada y fuerte (Tabla V. 5). Aunque el nimero de elementos
alterados es bajo, el grado fuerte de digestion se asocia a depredadores de Categoria 3. Para
esta categoria la frecuencia de dientes alterados es mucho mas alta (entre 50 y 70% de
incisivos y 18 a 22% de molares con digestion). Sin embargo, como ya se ha mencionado,
la frecuencia puede verse afectada por procesos postdeposicionales, por lo que los grados
de digestion es un parametro mas fiable a la hora de identificar el depredador productor de
una asociacion.

Los depredadores de la Categoria 3, que pueden producir hasta grados fuertes de digestion
en los dientes de sus presas, corresponde a buho real (Bubo bubo), el carabo comadn (Strix
aluco), el baho africano (Bubo africanus) y el mochuelo (Athene noctua) para la alteracién
en incisivos y al buho real (Bubo bubo), el carabo comun (Strix aluco) y la gineta (Genetta
genetta) para la alteracién en molares. Asi, una vez méas el buho real (Bubo bubo), esta
dentro de los posibles depredadores productores de la asociacion, coincidiendo tanto con
la interpretacion para la digestion del postcraneal como para la de la denticion. Mientras
que las otras opciones, como el carabo comun (Strix aluco) por ejemplo, aunque encajan
en el grado de digestidn, no empatan con los resultados obtenidos para la representacion y

la fractura.

3.2. Interpretacion del depredador productor

El Baho real es una gran estrigiforme, que puede pesar hasta 4 Kg. y medir hasta 71 cm.
(Manzanares, 2003; Koning, y Weick, 2008). Al igual que la lechuza presenta costumbres
nocturnas o crepuscular, pero a diferencia, el buho produce una modificacion intermedia
en cuanto a representacion y fractura, y moderada en cuanto a la digestion, encontrandose
entre las categorias 2 'y 3 (Fig. 111. 9).

En cuanto a su habitat, se encuentran principalmente en roquedos, barrancos y pequefias
cuevas situados en altitudes medias, en ambientes semiabiertos o proximos a bosques,
aunque rara vez es visto en arboles. Se alimenta tanto de presas pequefias, que traga enteras,

como presas grandes, cOmo zorros y corzos, que necesitara fragmentar antes de su ingesta,
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por lo que pueden presentar una alta frecuencia de fragmentacion en sus egagropilas
(Manzanares, 2003; Koéning, y Weick, 2008; Hernandez, 2017).

Debido a la gran variedad de habitats que ocupa y su gran tamario, la dieta de esta especie
es muy variada en cuanto a tamafio de presas y especies cazadas. Sus egagropilas pueden
llegar a alcanzar los 17 cm. de longitud y 4 cm. de diametro (Andrews, 1990; Bang y
Dahlstrom, 1999; Herndndez, 2017). Consume en promedio un 60 % de mamiferos, siendo
los mas comunes los microtinos, especialmente las ratas de campo. Sin embargo, es un
depredador oportunista que caza indistintamente pequefios pajaros y mamiferos herbivoros
o carnivoros (Andrews, 1990). El tamafio de las presas que engulle es variado, siendo los
insectos, pajaros, ratas de agua, ardillas, conejos, gatos, zorros y ginetas dieta basica.

Otra caracteristica del buho real es que no utilizan el mismo dormidero muchos dias
continuados, dando lugar a que los restos de presas y sus egagropilas, fuera de la época
reproductora, estén dispersos por su area de desplazamiento. Esto podria suponer una
posible interpretacion conjunta para asociaciones similares a San Martin de Ubierna, dénde
se interprete una mezcla de ambos productores, lechuza y buho, no necesariamente al
mismo tiempo, sino que, en etapas sucesivas, dado que los buhos son bastante territoriales
(Koning, y Weick, 2008).

Las caracteristicas antes descritas podrian ser bastante Gtiles a la hora de interpretar al
depredador responsable del conjunto. Ante la posibilidad de no encontrar egagrépilas
enteras en un yacimiento, la variedad taxonémica y el tamafio de las presas son un
indicador. Andrews (1990) reportd egagropila con restos de hasta 6 a 7 individuos de
micromamiferos en una sola egagropila de baho real, junto con el esqueleto de un hurén
(Mustela putorius) por lo que, ante la abundancia de micromamiferos, es posible que el

buho real deprede con mayor frecuencia sobre ellos.

La desviacion de los grados de digestion, respecto a los producidos por la lechuza,
observados en San Martin de Ubierna, podria haberse atribuido a varias causas ya que
existen muchas variables respecto a las modificaciones de los elementos durante la
formacion de las egagropilas como el tamafio, el sexo y la edad de la presa y del depredador
(Rocha et al., 2011; Lyman et al., 2016), ingestion de liquido post consumo del alimento,
tiempo transcurrido entre presas, tiempo de permanencia de los elementos en el estbmago,

etc (Smith y Richmond, 1972). Sin embargo, una posible explicacion seria que algunas
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egagropilas recolectadas provengan de individuos juveniles, ya que algunos estudios han
identificado que las crias de aves rapaces producen digestion mas severa que las aves
adultas produciendo incluso digestion total de algunos restos (Raczynski and Ruprecht,
1974; Lowe, 1980; Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo y Andrews, 1992; Williams, 2001;
Denys et al., 2017).

Pese a que en este trabajo hemos medido el ancho y largo de cada egagrdpila, discriminar
a egagropilas provenientes de crias de lechuza Gnicamente por sus dimensiones es dificil.
En primer lugar, porque los polluelos de lechuza logran la talla de adulto a los pocos meses
de vida y en segundo, los estudios con asociaciones interpretadas como nido, no incluyen
las dimensiones de las egagrépilas, por lo que no es posible realizar un estudio por
comparaciones directas ni estadisticas. Sin embargo, dentro de las egagrépilas de San
Martin de Ubierna, muchas no superaban las dimensiones promedio de medidas hechas a
partir de egagropilas de lechuzas adultas (Andrews, 1990; Hernandez, 2017) y algunas ni
siquiera alcanzaban el rango minimo.

Para poder diferenciar los nidos de lechuza de un baho real, habra que estudiar la variedad
en la dieta, ya que la lechuza nunca cazara animales mas grandes que ellas, ni carnivoros
como el zorro. La lechuza es oportunista, se han reportado casos de batracofagia
(Fernandez, 2009) y depredacion sobre parideras de murciélagos (Garrido-Garcia y
Nogueras, 2007), pero ocurre ante la escasez de micromamiferos roedores y soricidos, ya
que son la base de su dieta. Sin embargo, no debemos obviar que las alteraciones
tafonomicas siempre pueden modificar las asociaciones, por lo que las asociaciones

producidas por juveniles ameritan un estudio méas exhaustivo.

Asociacién producida por juveniles de lechuza

Al tener el conocimiento previo de que el reposadero de San Martin de Ubierna se trata de
un reposadero actual de lechuza comun, es posible interpretar que el alto grado de digestion
encontrado en las egagropilas haya sido producido por individuos juveniles en momentos
de anidacidn. Asi se podria explicar también otros parametros que se encuentran fuera del
rango de lechuza, como el alto % de incisivos fracturados, por ejemplo. Al exponerse a una
mayor acidez estomacal, el esmalte se debilita y experimentan mayor fracturacion.

También el porcentaje de incisivos sueltos V/S alveolos vacios, que indica pérdida de
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mandibulas y maxilas en las egagropilas, ya que la digestion mas fuerte que producen
juveniles, que pueden llegar a digerir elementos por completo (Andrews, 1990; Williams,
2001).

Para corroborar esta interpretacion, hemos contrastado nuestros datos con los trabajos de
Andrews (1990) y Williams (2001) (Fig. V. 4 y 5). Ambos trabajos contemplan
investigacion de nidos actuales de lechuza comdn., como son Salthouse y TF11. Ademas,
el trabajo de Williams (2001) contempla el estudio de muestras provenientes de sitios
arqueoldgicos (OVT97).

-Salthouse corresponde a la muestra de un nido tomado de un granero cerca del pueblo de
Salthouse (Norfolk-Inglaterra) que fue estudiado por ambos autores. Andrews (1990,
pag.33) no observd diferencias significativas en la representacion de los elementos en la
asociacion, pero si en fractura y digestion, e interpretd a las muestras de Salthouse como
elementos provenientes de un nido de lechuza. Williams (2001), por su parte, compara los
datos con dos nidos actuales de lechuza (TF11 y ON2) y reinterpreta la acumulacion de
Salthouse como una mezcla de materiales provenientes de egagropilas de adultos y de
polluelos (como “Salthouse (2001)” en Fig. V.4 y Fig. V.5).

El nido actual TF 11, se encuentra en el condado de Lincolnshire (Inglaterra) y la ubicacién
de los nidos se mantuvo oculta a lo largo del trabajo de Williams, para preservar la
integridad de los mismos.

El Sitio arqueoldgico OVT97, interpretado como nido por Williams (2001), proviene de
Old Vicarage (Tadcaster-Inglaterra) de finales del siglo XIII.

Tanto el nido TF11 y sitio OVT97, fueron incluidas aqui por ser los que presentan el mayor

nimero de datos.
Podemos observar en la Figura V. 4, que las frecuencias de digestion de elementos dentales

de San Martin de Ubierna (SMU), aunque elevadas para Tyto alba, son inclusive inferior a

la de los demaés nidos comparados.
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Figura V. 4 Frecuencia de la digestion de las egagrépilas y sedimento de San Marin de
Ubiernay de los trabajos de Andrews, 1990 y Williams, 2001. Salthouse (1990): Datos de
Andrews para Salthouse. Salthouse (2001): datos adicionales de Salthouse del trabajo de
Williams. OVT 97: Datos de Old Vicarage, sitio arqueoldgico interpretado por Williams
como un nido de lechuza. TF11: Datos de nidos de lechuza (Tyto alba) de Williams (2001).
Eg SMU: datos de las egagrépilas de San Martin de Ubierna. Sed SMU: Datos del
sedimento de San Martin de Ubierna.

El sedimento Ilama la atencidn por tener la menor frecuencia de todos los casos (excepto
para molares aislados digeridos) y, en cuanto a porcentajes, se encuentra dentro del rango
de modificacion de depredadores de Categoria 1. De no haber hecho las comparaciones con
las egagropilas, no habiamos comprendido que los datos de frecuencia de digestion encajan
con el rango de nuestro depredador a consecuencia de las alteraciones postdeposicionales.
Esto sin embargo no hace mas que confirmar que las frecuencias son susceptibles de

alteracion.
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La frecuencia de los incisivos in situ digeridos de SMU se corresponde con los valores
observado para los nidos de lechuza. Sin embargo, para los demés datos, las egagropilas
muestran mayor diferencia respecto de los nidos, indicando que, de ser San Martin de
Ubierna un nido, estos presentan mayor variabilidad de la que se conocia hasta el momento.
Esto puede tener relacion con el éxito reproductivo de un afio en concreto para la lechuza
de San Martin de Ubierna, sin embargo, la variabilidad observada entre los nidos es un

tema que, sin duda, requiere mas estudio para interpretaciones paleoecoldgica mas certeras.

En cuanto al grado de digestion en la denticion, en la Figura V. 5 podemos observar que
las egagropilas presentan una digestion fuerte de incisivos y molares, significativamente
mas alta que los valores presentados para nidos. Mientras que la digestidn leve, tanto para
incisivos como para molares, esta bastante por debajo de los valores observados en los

demas nidos (Tabla V. 11), siendo la digestion moderada la que més se ajusta entre todos

TF11
Salthouse (2001)
OVT 97
SMU Egagropilas
SMU Sedimento

los nidos analizados.
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Figura V. 5. Histograma de los grados de digestion las egagropilas y el sedimento de San
Martin de Ubierna (SMU) y de los datos obtenidos en la tesis de Williams (2001).
Salthouse (2001): datos de Williams (2001) para Salthouse. OVT 97: Datos de Old
Vicarage, sitio arqueoldgico interpretado por Williams (2001) como un nido de lechuza.
TF11: Datos de Williams (2001) para nido actual de lechuza (Tyto alba). Mol.: molares.
Incis.: incisivos.
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Salhouse Salthouse SMU SMU
1990 2001 OVT 97 TF11 Egagropilas Sedimento
Frecuencias % N° % N° % N° % N° % N %
Molar in situ - 343 9346 589 86,36 282 75,81 1103 9735 521 78,82
Molar suelto - 24 6,54 93 13,64 90 24,19 30 2,65 140 21,18
Total molares - 367 100 682 100 372 100 1133 100 661 100
Molares Digeridos
in situ 5 41 11,95 59 10,02 31 10,99 55 499 7 1,34
suelto 21 7 29,17 16 17,20 14 15,56 0 0,00 3 2,14
Total 48 13,08 75 11 45 12,10 55 485 10 1,51
Incisivo in situ - 117 8239 214 8045 93 66,91 366 91,96 160 64,52
Incisivo suelto - 25 17,61 52 19,55 46 33,09 32 8,04 88 3548
Total Incisivos - 142 100 266 100 139 100 398 100 248 100
Incisivos Digeridos
in situ 22 28 2393 44 20,56 29 31,18 72 19,67 12 7,50
suelto 44 11 44 20 3846 15 32,61 5 15,63 8 9,09
Total 39 27,46 64 24,06 44 31,65 77 19,35 20 8,06
Grados %o N° % N° % N° % N° % N %
Molares
Sin digerir - 319 86,92 607 89 327 87,90 1078 95,15 651 9849
Leve - 40 10,90 68 9,97 41 11,02 14 1,24 4 0,61
Moderado - 6 1,63 6 0,88 4 1,08 19 1,68 4 0,61
Fuerte - 2 0,54 1 0,15 0 0,00 22 1,94 2 0,30
Total Digeridos 7 48 13,08 75 11 45 12,10 55 4,85 10 1,51
Incisivos
Sin digerir - 103 7254 202 7594 95 68,35 321 80,65 228 91,94
Leve - 34 2394 43 16,17 34 24,46 29 7,29 10 4,03
Moderado - 5 3,52 15 5,64 10 7,19 15 377 6 2,42
Fuerte - 0 0 6 2,26 0 0 33 8,29 4 1,61
Extremo - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Total Digeridos 26 39 2746 64 2406 44 31,65 77 19.35 20 8,06

Tabla V. 11. Datos de frecuencia y grados de la digestion observado en las egagropilas y
sedimento de San Marin de Ubierna y en asociaciones de nidos de lechuza comun.
Salthouse (1990): Datos de Andrews (1990) para Salthouse. Salthouse 2001: datos de
Williams (2001) para Salthouse, analizado en 1990 por Andrews. OVT 97: Datos de Old
Vicarage, sitio arqueoldgico interpretado por Williams (2001) como un nido de lechuza.
TF11: Datos de Williams (2001) para nido actual de lechuza (Tyto alba). SMU: San Martin
de Ubierna. Datos de las egagrdpilas y la muestra de sedimento obtenidos en esta Tesis
Doctoral.
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Asi, es posible observar que algunos de los datos obtenidos en este estudio, tanto para
egagroépilas como para el sedimento, estan ubicados dentro del rango de modificacién que
puede observarse en asociaciones producidas por juveniles, o bien por una mezcla de
egagropilas de juveniles y adultos. Sin embargo, la variabilidad en cuando a la frecuencia
y los grados de digestion producidos parece ser mayor de la que se habia observado hasta

el momento.
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Capitulo VI.

Conclusiones generales

1.Conclusiones del estudio actualista en ambiente controlado:
simulacion de la digestion y sus efectos sobre elementos
anatémicos de quirépteros actuales

2.Conclusiones del estudio actuahista en ambiente natural:
Tafonomia de la asociacién de micromamiferos actual de San
Martin de Ubierna.
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Conclusiones generales

En la presente tesis se han realizado dos estudios actualistas, uno en un entorno controlado
y otro en un entorno natural. Para cada uno se ha abordado un aspecto poco estudiado con
relacion a los estudios tafonomicos. En el entorno controlado se abordé la modificacion de
los elementos de quirdpteros a causa de la depredacion, mientras que el estudio en el
ambiente natural se abord6 la influencia de las modificaciones bioestratinémicas en las
asociaciones de micromamiferos, asi como la diferencia significativa en los conjuntos
producidos por juveniles de aves rapaces. Las principales conclusiones que se han podido

obtener a partir de estos trabajos se exponen a continuacion:

1. Conclusiones del Estudio actualista en ambiente controlado:
simulacién de la digestion y sus efectos sobre elementos anatémicos de
quirépteros actuales

-Tanto en condiciones naturales como artificiales (laboratorio), la digestion es un proceso
progresivo (aumenta en cantidad o se hace mas intenso) y secuencial (que ocurre
sucesivamente en cada parte, y no al mismo tiempo). Esta avanza desde los extremos y
salientes de los huesos (epifisis proximal/distal) y los dientes (extremo oclusal/cervical)
hasta las partes internas de los mismos. Los efectos de la accion del acido clorhidrico se
concentran en la porcién mineralizada de los elementos, por lo que su efecto es mas

evidente en el esmalte, que contiene un porcentaje muy bajo de componentes organicos.

-El experimento de simulacion de la digestion, efectuado en dos etapas, reproduce las
modificaciones ocasionadas por la digestion, empleando en primera etapa un ataque acido,
seguido por uno enzimatico. Por lo mismo, la simulacion de la digestion en laboratorio
arroja resultados Utiles para el estudio de las modificaciones en especies poco frecuentes

en entornos naturales, y por ende menos estudiadas.

-Con el empleo de HCI pH 2 por 14 horas, en la primera etapa del experimento, se obtienen
modificaciones atribuibles a un grado leve a moderado de digestion en incisivos de
roedores, molares de arvicolidos y elementos postcraneales. Este grado resulta menos
intenso que el reproducido en otros experimentos, que obtienen modificaciones fuertes y
extremas, similares a las producidas por rapaces diurnas, empleando un pH

considerablemente menor (pH1).
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-Con los datos obtenidos de las muestras de control empleadas en el experimento, no fue
posible establecer el grado de modificacion reproducidos por el experimento de simulacion
de la digestion. El grado de digestion difiere dependiendo del grupo taxonémico y
elementos anatdmicos empleado, dado las diferencias composicionales y

microestructurales de sus tejidos.

-Se pudo establecer un protocolo de actuacion enzimatica para la enzima Olexa, empleada
por primera vez en un experimento sobre los efectos de la digestion. La enzima Olexa,
preparada en forma de solucion con acido clorhidrico, fue capaz de producir modificaciones
en la superficie de los elementos anatomicos de micromamiferos, similares a las provocadas
por digestion en entornos naturales, aunque produce pequefias modificaciones no deseadas

en algunos elementos esqueléticos.

-La enzima Olexa produjo una modificacion que no se presenta en un entorno natural
(denominada “no deseada”), que consiste en la eliminacion de la dentina de la punta de los
incisivos en vista oclusal. Por ello, es necesario realizar mas ensayos con el fin de ajustar

los protocolos empleados en esta tesis.

-La intensidad de las modificaciones observadas en las muestras sometidas al experimento,
demuestra gque la actividad proteolitica de la enzima Olexa es menos agresiva/efectiva que
la de la enzima Pronase. Ademas, el &cido clorhidrico presente en la solucién de Olexa no
parece marcar una gran diferencia respecto a afectar los componentes minerales durante la

exposicion a la solucion.

-La actividad proteolitica es capaz de producir modificaciones relacionadas con el esmalte,
provocando su eliminacidn y, en consecuencia, la exposicion de la dentina. Hasta ahora, la
modificacion del esmalte se ha atribuido unicamente al &cido clorhidrico del jugo géastrico
de los depredadores, sin considerar la actividad conjunta de las enzimas y la Unica
explicacion a los diferentes grados de modificacion obtenidos entre diferentes depredadores
era la diferencia del pH estomacal. A resultas de los experimentos realizados en esta Tesis,

estas interpretaciones previas hay que matizarlas.
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-Entre los quirdpteros existen diferencias en la respuesta al ambiente acido y enzimatico,
tanto respecto al tamafio como a la edad de los individuos, dénde los individuos juveniles
y de mayor tamafio se han visto afectados con menor intensidad. Sin embargo, las
diferencias en las modificaciones con respecto al tamafio fueron significativamente
mayores. Asi, en un estudio tafondmico es importante considerar las modificaciones de

todo el conjunto fésil, considerando también las diferencias de talla de las especies.

-Tanto los molares de maridos, como los de soricidos (Crocidura) y de quirépteros se
caracterizaron por mostrar modificaciones menos intensas en los molares superiores,
indicando que, en general, los molares superiores de los micromamiferos presentan un
mayor grosor de esmalte. Esta observacion contrasta con la indicacion de Andrews’90
sobre la mayor permeabilidad del maxilar que permite el paso de jugos gastricos y mayor
alteracion de los incisivos y molares superiores. Las piezas dentales maxilares, por tanto,
presentan segun Andrews efectos de digestion méas acusados. No obstantes, el grosor del
esmalte es una variable que se debe considerar en comparaciones hechas a través de

experimentos en entorno controlado como el efectuado en esta Tesis.

1.1. Secuencia de progresién de las modificaciones en elementos de quirdpteros

-Después del experimento de simulacion de la digestion, fue posible establecer por primera
vez la secuencia en la que ocurren y como progresan las modificaciones en elementos

craneales de quirdpteros.

-Los efectos de la accion acido-enzimatica en el proximal de fémur y distal de humero de
quirdpteros, no presentan diferencias en el patron de aparicién de las modificaciones
descrito en la literatura para la digestion en roedores (Andrews, 1990; Denys, 1995). Sin
embargo, los datos obtenidos no permiten establecer una secuencia de progresion de esas

modificaciones en quirdpteros.

-Fue posible establecer por primera vez la secuencia de modificacion del laberinto éseo de
quirdpteros, por lo que podran ser empleados como elementos de identificacion de

depredacion en quirdpteros.
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-Después del experimento fue posible caracterizar las modificaciones observadas en
elementos anatomicos y establecer una secuencia, en 4 Estadios, de la progresion de las
modificaciones ocurridas en elementos craneales de quirdpteros a causa de la digestion.
Las modificaciones y el patron secuencial de las mismas fueron reconocidas en elementos

tafondmicos de quirdpteros de diferentes yacimientos.

-La caracterizacion de las modificaciones de los elementos de quirdpteros actuales y su
secuencia de progresion, constituyen una nueva herramienta para la interpretacion de la
accion y el efecto de la digestion (entendida aqui como agente y/o proceso tafonémico).
Sin embargo, son necesarios mas estudios actualistas y la contrastacién con observaciones
en entornos naturales para reconocer el grado de digestion al que conciernen cada uno de

los Estadios de modificacion establecidos.
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2. Conclusiones del estudio actualista en ambiente natural: Tafonomia de la
asociacion de micromamiferos actual de San Martin de Ubierna.

-El estudio tafondmico de las muestras de sedimento de San Martin de Ubierna muestra
que los resultados obtenidos para la muestra de sedimento se encuentran, en su mayoria,
desviados de los valores obtenidos para las egagrépilas, apuntando a un depredador de
Categoria 2 como productor del conjunto. Por lo tanto, los procesos de alteracion
tafondmica bioestratindbmicos, introducen cambios importantes a las alteraciones
producidas por la depredacion y, por lo tanto, pueden afectar la capacidad del conjunto para

interpretar al productor de la acumulacion.

-La asociacion de San Martin de Ubierna muestra caracteristicas que se ajustan mas a las
modificaciones producidas por el bdho real (Bubo bubo), sin embargo, sabemos de
antemano que el depredador productor corresponde a la lechuza comdn (Tyto alba). Los
conjuntos fdsiles que presenten caracteristicas similares a las encontradas en San Martin de
Ubierna, podrian ser confundidos con una asociacion producida por el buho real. Las
interpretaciones paleoecoldgicas, en el caso de incluir al depredador, podrian ser erréneas,
por las diferencias entre las presas cazadas. Aungue ambos se presentan en una gran
variedad de hébitats, no es habitual que el buho deprede sobre presas pequefias, sin incluir
mamiferos de mayor tamafio o aves en su dieta. El baho real es mas diverso en presas e
incluye especies de ribera de cursos fluviales o lagos, que las lechuzas no siempre incluyen.

Ambos, no obstante, son oportunistas y toman las especies méas abundantes de su medio.

-La representacion esquelética y las alteraciones observadas en la muestra de sedimento, se
asemejan al material conservado habitualmente en asociaciones fésiles de micromamiferos.
Por ello, concluimos que los procesos de alteracion que actian durante el proceso de
disgregacion de las egagropilas y la etapa previa al enterramiento de los restos, son los que
establecen mayoritariamente las caracteristicas de representacion y fragmentacion de los

elementos de las asociaciones fosiles de micromamiferos.

-Los valores encontrados para la modificacion por digestion, tanto para el sedimento como
para las egagrépilas de San Martin de Ubierna, difieren de los encontrados en asociaciones
producidas por lechuza comun (Tyto alba). Solo a través de las comparaciones con

asociaciones generadas durante la etapa reproductiva (nidos), hemos podido identificar que
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Conclusiones generales

los grados de modificacidn por digestion analizados en esta Tesis Doctoral se encuentran
dentro del rango de digestidon encontrados en nidos de lechuza comdn. Asi, concluimos que
los grado moderado y fuerte de digestion, encontrado en San Martin de Ubierna, fueron

producidos por individuos juveniles.

-Pese a que los datos obtenidos en este estudio, tanto para egagrépilas como para el
sedimento de San Martin de Ubierna, se encuentra dentro del rango de modificacion por
digestion producidas por juveniles, la variabilidad en la frecuencia y el porcentaje de los
grados de digestion producidos por los juveniles parece ser mayor de la que se ha
establecido hasta la actualidad.

-Debido a la variabilidad observada entre nidos actuales en cuanto a la digestion, no hemos
podido identificar un patrén reconocible para todas las asociaciones identificadas como
nidos de lechuza. Asi, estos representan un problema en cuanto a la identificacion del
depredador productor de las asociaciones fosiles e interpretaciones paleoecoldgicas.
Debido a que los nidos pueden distorsionar ligeramente la caracterizacién tipica de
depredadores adultos es un tema que requiere mas estudio para encontrar y describir las
diferencias existentes entre egagropilas juveniles y adultas y establecer patrones que

permitan identificar las asociaciones fosiles producidas en época de nidificacion.

-Pese a la modificacion observada, los procesos de alteracion tafondémica que han afectado
la asociacion de San Martin de Ubierna no han afectado en forma relevante al contenido
taxonomico de la muestra. Por ello, el valor interpretativo de la asociacion, respecto a la
reconstruccion ambiental hecha en base a los taxones de micromamiferos actuales, no se
ha visto comprometido. Esto confirma que las indicaciones ambientales de las presas
capturadas por lechuza comun representan bien el entorno ambiental y el ecosistema y que
el andlisis tafondmico previo a las interpretaciones paleoecoldgicas es un paso

imprescindible.
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Anexos

Tabla A.1. Tabla de elementos craneales del sedimento. Contiene las determinaciones taxonémicas, y la suma de
los valores empleados para calcular los indices de representacion y fractura de los elementos craneales, contenidos

en la metodologia de Andrews (1990).

. Inc Av Mol Av Inc Mol Cat Digestion

Ne Especie Elemento
in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol
1 S. araneus Craneo 0 2 6 0 0 0 C Aus Aus
2 S. araneus Hx izq 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
3 S. araneus Hx der 0 1 2 1 0 1 D Aus Aus
) S. araneus Hx der 1 0 3 0 0 0 D Aus Aus
5 S. araneus Hd izq 1 0 1 2 1 0 1 Aus Aus
6 S. araneus Hd izq 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
7 S.araneus Hd izq 1 0 3 0 0 1 ] Aus Aus
8 Sorex sp. Hd der 1 0 3 0 0 0 | Aus Aus
9 Sorex sp. Hd der 1 0 2 0 0 2 I Aus Aus
10 Sorex sp. Hd der 1 0 3 0 1 0 1] Aus Aus
11 Sorex sp. Hd der 1 0 0 0 1 0 1] Aus Aus
12 Sorex sp. Hd der 1 0 1 2 1 0 1 Aus Aus
13 Sorex sp. Hd izq 1 0 1 2 1 0 1l Aus Aus
14 Sorex sp. Hd izq 0 1 3 0 0 2 1l Aus Aus
15 Sorex sp. Hd izg 0 1 2 1 0 0 Vv Aus Aus
16 indet. Hd izq 0 1 0 3 0 0 Vv Aus Aus
17 indet. Hd izq 0 1 0 3 0 0 " Aus Aus
18 indet. Hd der 0 1 0 3 0 0 ] Aus Aus
19 Sorex sp. Hx der 0 1 3 0 0 3 D Aus Aus
20 Sorex sp. Hx izq 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
21 indet. Hd der 0 1 0 3 0 0 \" Aus Aus
22 C. russula Hd der 1 0 3 0 1 0 | Aus Aus
23 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 | Aus Aus
24 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 | Aus Aus
25 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
26 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
27 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
28 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
29 C. russula Hd der 1 0 2 1 0 2 I Aus Aus
30 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 1 | Aus Aus
31 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
32 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 1 1] Aus Aus
33 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
34 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
35 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
36 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
37 C. russula Hd der 1 0 3 0 1 1 1] Aus Aus
38 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
39 C. russula Hd der 1 0 2 1 0 1 1] Aus Aus
40 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 0 1] Aus Aus
41 C. russula Hd der 1 0 2 1 0 0 | Aus Aus
42 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 1 | Aus Aus
43 C. russula Hd der 1 0 1 2 0 1 | Aus Aus
44 C. russula Hd der 0 1 3 0 0 0 | Aus Aus
45 C. russula Hd der 0 1 3 0 0 2 | Aus Aus
46 C. russula Hd der 0 1 3 0 0 0 | Aus Aus
47 C. russula Hd der 0 1 2 1 0 1 1 Aus Aus
48 C. russula Hd der 0 1 2 1 0 1 1 Aus Aus
49 C. russula Hd der 0 1 3 0 0 1 1] Aus Aus
50 C. russula Hd der 1 0 3 0 1 1 1] Aus Aus
51 C. russula Hd der 1 0 2 1 0 0 Il Aus Aus
52 C. russula Hd der 0 1 2 1 0 0 Il Aus Aus
53 C. russula Hd der 0 1 1 2 0 1 1] Aus Aus
54 C. russula Hd der 1 0 3 0 1 1 1 Aus Aus
55 C. russula Hd der 1 0 3 0 0 1 1] Aus Aus
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Ne Especie Elemento
cig in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol

56 C. russula Hd der 0 1 2 1 0 0 Il Aus Aus
57 C. russula Hd der 0 1 0 3 0 0 Il Aus Aus
58 C. russula Hd der 0 1 3 0 0 0 v Aus Aus
59 C. russula Hd der 0 1 2 1 0 1 I\ Aus Aus
60 C. russula Hd der 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
61 C. russula Hd der 1 0 2 1 1 0 mn Aus Aus
62 C. russula Hd der 0 1 1 2 0 1 v Aus Aus
63 C. russula Hd der 1 0 1 2 0 1 \ Aus Aus
64 C. russula Hd der 1 0 1 2 0 0 \ Aus Aus
65 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 1 | Aus Aus
66 C. russula Hd izq 1 0 2 1 0 0 | Mod  Aus
67 C. russula Hd izq 1 0 2 1 1 1 | Mod  Aus
68 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 2 | Aus Aus
69 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 0 | Fuer  Fuer
70 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 2 | Aus Aus
71 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 1 | Aus Aus
72 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 2 | Aus Aus
73 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 0 Il Aus Aus
74 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 1 Il Aus Aus
75 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 1 Il Aus Aus
76 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 1 Il Aus Aus
77 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 1 Il Aus Aus
78 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 3 Il Aus Aus
79 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 1 Il Aus Aus
80 C. russula Hd izq 1 0 2 1 1 2 Il Aus Aus
81 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 1 1] Aus Aus
82 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 1 1] Aus Aus
83 C. russula Hd izq 1 0 1 2 1 0 1] Aus Aus
84 C. russula Hd izq 1 0 1 2 0 1 Il Aus Aus
85 C. russula Hd izq 1 0 3 0 0 2 Il Aus Aus
86 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 0 Il Aus Aus
87 C. russula Hd izq 0 1 2 1 0 2 Il Aus Aus
88 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 0 v Aus Aus
89 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 1 v Aus Aus
90 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 0 v Aus  Mod
91 C. russula Hd izq 0 1 1 2 0 1 Il Aus Aus
92 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 3 Il Aus Aus
93 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 2 Il Aus Aus
94 C. russula Hd izq 1 0 3 0 1 2 mn Aus Aus
95 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 1 mn Aus Aus
96 C. russula Hd izq 0 1 3 0 0 3 1 Aus Aus
97 C. russula Hd izq 0 1 2 1 0 0 mn Aus Aus
98 C. russula Hd izq 0 1 2 1 1 0 n Aus Aus
99 C. russula Hd izq 0 1 2 1 0 1 v Aus Aus
100 C.russula Hd izq 0 1 3 0 0 2 v Aus Aus
101 C.russula Hd izq 1 0 2 1 0 0 \ Aus Aus
102  C.russula Hd izq 1 0 0 3 0 0 \ Aus Aus
103  C.russula Hd izq 1 0 1 2 0 0 \ Aus Aus
104 C.russula Hd izq 0 1 2 1 0 2 \Y Aus Aus
105 C.russula Hd izq 0 1 1 2 0 0 \Y Aus Aus
106  C.russula Craneo 2 0 4 2 0 1 C Aus Aus
107 C.russula Craneo 2 0 4 2 2 1 C Fuer  Aus
108 C.russula Craneo 2 0 6 0 0 0 C Aus Aus
109 C.russula Craneo 2 0 6 0 0 0 C Aus Aus
110 C.russula Craneo 2 0 3 3 0 0 C Aus Aus

286



Anexos
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Ne Especie Elemento
cig in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol

111 C.russula Craneo 2 0 2 4 1 2 C Aus Aus
112 C.russula Craneo 2 0 4 2 0 0 C Aus Aus
113 C.russula Craneo 1 1 3 3 0 0 « Aus Aus
114 C.russula Craneo 2 0 5 1 2 2 « Aus Aus
115  C.russula Hx izg 1 0 3 0 0 0 D Aus Aus
116  C.russula Hx izg 1 0 2 1 0 1 D Aus Aus
117  C.russula Hx izg 1 0 2 1 0 1 D Aus Aus
118 C.russula Hx izq 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
119  C.russula Hx izq 1 0 3 0 0 0 D Aus Aus
120 C.russula Hx izg 1 0 0 3 0 0 D Fuer  Aus
121 C.russula Hx der 1 0 2 1 0 0 D Aus Aus
122 C.russula Hx der 1 0 2 1 0 0 D Aus Aus
123 C.russula Hx der 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
124  C.russula Hx der 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
125  C.russula Hx der 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
126  C.russula Hx der 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
127 - - - - - - - - - - -
128  C.russula Hx der 0 1 1 2 1 0 D Aus Aus
129  C.russula Hx izq 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
130 C.russula Hx izg 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
131 C.russula Hx izg 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
132 C.russula Hx izg 0 1 1 2 0 0 D Aus Fuer
133 C.russula Hx izg 0 1 1 2 0 0 D Aus Fuer
134  C.russula Hx der 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
135  C.russula Hx der 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
136  C.russula Hx der 0 1 2 1 0 1 D Aus Aus
137  C.russula Hx der 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
138  C.russula Hx der 0 1 2 1 0 2 D Aus Aus
139 C.russula Hx der 0 1 3 0 0 2 D Aus Aus
140  C.russula Hx der 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
141 C.russula Hx der 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
142  C.russula Hx der 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
143  C.russula Hx der 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
144  C.russula Hx izg 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
145  C.russula Hx izg 0 1 2 1 0 2 D Aus Aus
146 C.russula Hx izg 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
147  C.russula Hx izg 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
148  C.russula Hx izg 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
149  A.sylvaticus  Hxder Si 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
150  A.sylvaticus  Hx der Si 0 0 3 0 0 0 D Aus Aus
151  A.sylvaticus  Hxder No 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
152  A.sylvaticus  Hxder No 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
153  A.sylvaticus Hxizq Si 0 1 1 2 0 1 D Aus Aus
154  A.sylvaticus  Hxizqg Si 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
155  A.sylvaticus  Hxizg No 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
156  A.sylvaticus  Hxizqg No 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
157  A.sylvaticus  Hxizqg No 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
158  A.sylvaticus  Hdder 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
159  A.sylvaticus Hdder 1 0 1 2 0 0 1 Aus Aus
160  A.sylvaticus Hdder 1 0 2 1 0 1 mn Aus Aus
161  A.sylvaticus  Hdder 1 0 2 1 0 2 mn Aus Aus
162  A.sylvaticus Hdder 0 1 2 1 0 1 v Aus Aus
163  A.sylvaticus Hdder 0 1 1 2 0 0 v Aus Aus
164  A.sylvaticus Hdder 1 0 1 2 1 0] I} Aus Aus
165  A.sylvaticus  Hdizq 1 0 1 2 0 0 I Aus Aus
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Ne Especie Elemento

cig in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol
166  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 | Aus Aus
167  A.sylvaticus Hdizq 1 0 3 0 0 0 1l Aus Aus
168  A.sylvaticus Hdizq 1 0 2 1 0 0 mn Aus Aus
169  A.sylvaticus Hdizq 1 0 1 2 0 1 1] Aus Aus
170  A.sylvaticus Hdizq 0 1 2 1 0 0 v Aus Aus
171  A.sylvaticus Hdizq 0 1 2 1 0 1 v Aus Aus
172 A.sylvaticus  Hxder No 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
173 A.sylvaticus  Hxder No 0 1 3 0 0 2 D Aus Aus
174 A.sylvaticus  Hxder No 0 1 2 1 0 2 D Aus Aus
175  A.sylvaticus  Hxizq No 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
176  A.sylvaticus Hxizq No 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
177  A.sylvaticus  Hxizq No 0 1 1 2 0 1 D Aus Aus
178  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 1] Aus Aus
179  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 1] Aus Aus
180  A.sylvaticus Hdizg 1 0 0 3 0 0 ] Aus Aus
181  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 1] Aus Aus
182  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
183  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 0 0 n Aus Aus
184  A.sylvaticus Hdizq 1 0 0 3 1 0 n Aus Aus
185  A.sylvaticus Hdizq 0 1 1 2 0 1 v Aus Aus
186  A.sylvaticus Hdizq 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
187  A.sylvaticus  Hdder 1 0 1 2 0 1 mn Aus Aus
188  A.sylvaticus Hdder 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
189  A.sylvaticus  Hdder 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
190  A.sylvaticus  Hd der 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
191  A.sylvaticus  Hd der 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
192  A.sylvaticus  Hd der 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
193  A.sylvaticus  Hd der 1 0 0 3 1 0 n Aus Aus
194  A.sylvaticus  Hd der 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
195  A.sylvaticus  Hd der 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
196 M. arvalis Craneo No 0 2 3 3 0 3 C Aus Aus
197 M. arvalis Hx izg No 0 1 2 4 0 0 D Aus Aus
198 M. arvalis Hx der No 0 1 1 5 0 1 D Aus Aus
199 M. arvalis Hd der 1 0 2 1 1 1 1] Lev Aus
200 M. arvalis Hd der 1 0 2 1 1 0 1l Aus Aus
201 M. arvalis Hd der 1 0 2 1 1 1 1 Aus Aus
202 M. arvalis Hd der 1 0 2 1 0 1 mn Aus Aus
203 M. arvalis Hd der 0 1 1 2 0 0 1] Aus Aus
204 M. arvalis Hd izq 1 0 3 0 0 2 n Aus Aus
205 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 0 n Aus Aus
206 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 0 1 Aus Aus
207 M. arvalis Hd der 1 0 3 0 1 0 Il Lev Aus
208 M. arvalis Hd der 1 0 2 1 1 2 v Mod  Aus
209 M. arvalis Hd der 1 0 1 2 1 0 Il Aus Aus
210 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 0 0 1] Aus Aus
211 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 1 1] Lev Aus
212 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 1 1] Aus Aus
213 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 1 I Aus Aus
214 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 1 1 Aus Aus
215 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 2 1 Aus Aus
216 M. arvalis Hd izq 1 0 2 1 1 1 1 Aus Aus
217 M.duo.-lus. Hdder 1 0 2 1 1 2 1 Aus Aus
218 M.duo.-lus. Hdder 0 1 3 0 0 0 1 Aus Aus
219 M.duo.-lus. Hdder 1 0 3 0 1 0 v Aus Aus
220 M.duo.-lus. Hdder 1 0 1 2 1 0 v Aus Aus
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cig in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol
221  M.duo.-lus. Hdder 1 0 2 1 1 1 v Aus Aus
222  M.duo.-lus. Hdder 1 0 1 2 1 1 v Aus Aus
223  M.duo.-lus. Hdder 1 0 1 2 1 1 v Aus Aus
224 M.duo.-lus. Hdizqg 1 0 1 2 0 0 I Aus Aus
225 M.duo.-lus. Hdizqg 1 0 2 1 1 0 1 Aus Aus
226 M.duo.-lus. Hdizq 1 0 2 1 1 0 1] Aus Aus
227 M.duo.-lus. Hdizqg 1 0 2 1 1 0 1] Aus Aus
228 M.duo.-lus. Hdizq 0 1 2 1 0 0 1] Aus Aus
229 M.duo.-lus. Hdizqg 1 0 2 1 1 1 1 Aus Aus
230 M.duo.-lus. Hdizg 1 0 2 1 1 1 1 Aus Aus
231 M. spretus Hd der 1 0 3 0 0 0 1 Aus Aus
232 M. spretus Hd der 1 0 3 0 0 1 1 Aus Aus
233 M. spretus Hd der 1 0 2 1 0 0 1 Aus Aus
234 M. spretus Hd der 1 0 3 0 1 0 1 Aus Aus
235 M. spretus Hd der 0 1 3 0 0 1 v Aus Aus
236 M. spretus Hd der 0 1 2 1 0 0 v Aus Aus
237 M. spretus Hd der 0 1 2 1 0 0 v Aus Aus
238 M. spretus Hd izq 1 0 3 0 0 0 I Aus Aus
239 M. spretus Hd izq 1 0 3 0 1 0 1l Aus Aus
240 M. spretus Hd izq 0 1 3 0 0 0 1l Aus Aus
241 M. spretus Hd izq 1 0 1 2 1 1 1] Aus Aus
242 M. spretus Hd izg 0 1 2 1 0 1 1 Aus Aus
243 M. spretus Hd izg 1 0 2 1 0 0 1 Aus Aus
244 M. spretus Hd izq 1 0 2 1 0 1 1 Aus Aus
245 M. spretus Hd izq 1 0 3 0 1 0 1 Aus Aus
246 M. spretus Hd izq 0 1 2 1 0 0 \ Aus Aus
247 M. spretus Hd izq 0 1 2 1 0 0 \ Aus Aus
248 M. spretus Hd izq 0 1 1 2 0 0 \ Aus Aus
249  indet. Craneo Si 0 2 1 5 0 0 C Aus Aus
250  indet. Craneo Si 0 2 0 6 0 0 C Aus Aus
251  indet. Craneo Si 0 2 0 6 0 0 C Aus Aus
252  indet. Hx izq Si 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
253  indet. Hx der No 0 2 0 6 0 0 D Aus Aus
254  indet. Craneo No 0 2 2 4 0 1 D Aus Aus
255  indet. Hx der No 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
256  indet. Hx der No 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
257  indet. Craneo No 0 2 1 5 0 1 D Aus Aus
258  indet. Hx der No 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
259  indet. Hd der 1 0 0 3 0 0 1] Aus Aus
260 indet. Hd der 1 0 0 3 0 0 1 Aus Aus
261  indet. Hd der 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
262  indet. Hd der 1 0 1 2 1 1 v Aus Aus
263  indet. Hd der 1 0 0 3 1 0 v Aus Aus
264  indet. Hd izq 1 0 0 3 1 0 1] Aus Aus
265  indet. Hd izg 1 0 1 2 1 0 1 Aus Aus
266  indet. Hd izq 1 0 1 2 1 0 1] Aus Aus
267  indet. Hd izg 1 0 1 2 1 1 v Aus Aus
268 indet. Hx izq Si 0 1 0 3 0 0 D Aus Aus
269  indet. Hx izq Si 0 1 1 2 0 1 D Aus Aus
270  indet. Hx izq Si 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
271  indet. Hx izq Si 0 1 1 2 0 1 D Aus Aus
272  indet. Hx izq Si 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
273  indet. Hx izq No 0 1 3 0 0 0 D Aus Aus
274  indet. Hx der No 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
275  indet. Hx der No 0 1 3 0 0 1 D Aus Aus
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276  indet. Hx der No 0 1 1 2 0 0 D Aus Aus
277  indet. Hd der 1 0 0 3 1 0 mn Aus Aus
278  indet. Hd der 1 0 0 3 1 0 mn Aus Aus
279  indet. Hd der 0 1 0 3 0 0 v Aus Aus
280  indet. Hd der 0 1 2 1 0 0 \Y) Aus Aus
281  indet. Hd izq 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
282  indet. Hx der Si 0 1 2 1 0 0 D Aus Aus
283  indet. Hd der 1 0 0 3 0 0 mn Aus Aus
284  indet. Hd izq 0 1 2 1 0 2 v Aus Aus
289  indet. Fr.Cr 0 2 0 6 0 0 D Aus Aus
290 indet. Fr.Cr 0 2 0 6 0 0 D Aus Aus
291  indet. Fr.Cr 0 2 0 6 0 0 D Aus Aus
292  indet. Fr.Cr 0 2 0 6 0 0 D Aus Aus
334  indet. Hd der 0 0 0 0 0 0 \Y) Aus Aus
341  indet. Hd izq 0 0 0 0 0 0 \Y) Aus Aus
250  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
286  indet. Hd izq 0 0 0 0 0 0 - - -
287  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
288  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
293  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
294  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
295 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
296  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
297  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
298  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
299  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
300 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
301 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
302  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
303  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
304  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
305 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
306 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
307 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
308 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
309 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
310 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
311  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
312  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
313  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
314  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
315 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
316  indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
317  indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
318  indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
319  indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
320 indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
321  indet. Fr. Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
322  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
323  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
324  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
325  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
326  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
327  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
328 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -

290



Anexos

. Con Inc Av Mol Av Inc Mol Cat Digestion
Ne Especie Elemento
cig in/st Inc in/st Mol frac frac frac Inc Mol
329  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
330  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
331  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
332  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
333  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
335 indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
336  indet. Fr. Hd der 0 0 0 0 0 0 - - -
337  indet. Fr. Hd izg 0 0 0 0 0 0 - - -
338 indet. Fr.Hd izq 0 0 0 0 0 0 - - -
339  indet. Fr. Hd izq 0 0 0 0 0 0 - - -
340  indet. Fr. Hd izq 0 0 0 0 0 0 - - -
342  indet. Fr. Hd izq 0 0 0 0 0 0 - - -
343  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
344  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
345  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
346  indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
347 indet. Fr.Cr 0 0 0 0 0 0 - - -
Total 160 147 521 405 67 141
Hemimaxilares (Hx) 110
Fragmentos de Hemimaxilares 42
NR Hemimaxilares 152
Hemimandibulas (Hd) 199
Fragmentos de Hemimandibulas 15
NR Hemimandibulas 214 Leyenda
Incisivos sueltos 163 S. araneus Sore?; gr. araneus
C. russula Crocidura russula
Molares sueltos 140 A. sylvaticus Apodemus sylvaticus
Ndmero total de restos (NR) 669 M. arv Microtus arvalis
Incisivo in situ craneo 25 M. du-lu Microtus duodecimcostatus-lusitanicus
Incisivo in situ Hd 135 M. spr Mus spretus
Alveolos Incisivos vacio en craneo 85 indet. Indeterminado
Alveolos Incisivos vacio Hd 62 Hx izq Hcml:rnaxﬁlar izquierdo
Molares in situ craneo 158 Hx Fjef Hem?maxﬂ’ar de(echg
Molares in sitw Hd 363 Hd izq Hemfmandlbula izquierda
o Hd der Hemimandibula derecha
Alveolo Mol Vacio Craneo 181 Con cig. Con arco cigomatico
Alveolo Mol Vacio Hd 224 Inc in/st Incisivo in situ
Alveolos de Inc en craneos 110 Av Inc Alveolo vacio de incisivo
Alveolos de Inc en Hd 197 Mol in/st Molar in situ
Alveolos de Inc en la muestra 307 Av Mol Alveolo vacio molar
Alveolos de Mol en créneos 339 Inc frac Incisivo Fracturado in situ.
Alveolos de Mol en Hd 587 Mol frac Molar Fracturado in situ.
Alveolos molares en la muestra 926 Ct frac Ca’tcgoria de fractura
Total alveolos vacios 552 NR Numero de rcstos!
Inc in st Enteros a3 Fr.Cr Fragmento de leaneo ]
Fr. Hm der Fragmento Hemimandibula Derecha
Mol In situ Enteros 380 Fr. Hm Izq Fragmento Hemimandibula Izquierda
Digestién Incisivos Molares Fr. Hx 1zq Fragmento Hemimaxilar Derecho
Leve 3 1 Fr. Hx der Fragmento Hemimaxilar Izquierdo
Moderada 3 1 Aus Ausente
Fuerte 4 4 Leve Leve
Total 10 5 Mod. Moderada
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