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Resumen

RESUMEN

Paleobiogeografia y evolucion de las asociaciones de micromamiferos en la
peninsula ibérica durante el Holoceno. Influencias climaticas y antrépicas

La dindmica climatica y las importantes transformaciones de las sociedades humanas que se
sucedieron a lo largo del Holoceno tuvieron un efecto sustancial sobre el medio natural, modulando
las comunidades vegetales y faunisticas hasta la actualidad. En la cuenca mediterranea el desarrollo
de técnicas de navegacion y la difusion cultural a partir del Neolitico provocaron la introducciéon de
animales y plantas domesticadas con fines agricolas y ganaderos, y facilitaron el intercambio de
especies salvajes entre territorios aislados geograficamente.

En la peninsula ibérica, la representacién y distribucién actual de los micromamiferos (Rodentia,
Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera) es fruto de una dindmica biogeografica determinada por
estos factores. No obstante, el conocimiento sobre estos procesos es limitado debido a que los
micromamiferos fésiles del Holoceno han recibido menor atenciéon respecto a los estudios de
periodos anteriores. Por ello, muchas cuestiones relativas a la cronologia y a las rutas de los procesos
de colonizacion, asi como alos cambios en el area de distribucién de numerosas especies permanecen
abiertas.

En la presente tesis doctoral se ha estudiado el registro de micromamiferos de cuatro yacimientos
arqueopaleontoldgicos holocenos localizados en la mitad meridional de la peninsula ibérica
(Castillejo del Bonete, Cueva del Estrecho, Cueva de los Postes y Cueva del Caballo), con el objetivo
de ampliar el conocimiento sobre este grupo de vertebrados en un contexto cronoldgico y geografico
en el que los estudios de micromamiferos fésiles son poco numerosos. Ademas, se han realizado
nuevas aportaciones paleobiogeograficas y paleoecolégicas, que integradas en el registro fosil
conocido y en el contexto climatico y cultural del Holoceno permiten analizar la evolucién de las
asociaciones de micromamiferos en la region biogeografica mediterranea de la peninsula ibérica.

Los yacimientos aportan hallazgos relevantes desde varias disciplinas cientificas. El andlisis
tafondmico de los restos de micromamiferos ha permitido inferir que tres de las cuatro asociaciones
fueron originadas por la depredacion de pequenos carnivoros. Las inferencias paleoclimaticas y
paleoambientales realizadas muestran la existencia de unas condiciones climaticas mediterraneas
estables, con una tendencia a la disminucién de las precipitaciones entre el final del Holoceno Inferior
y la primera mitad del Holoceno Superior, asociada a una reduccién de los bosques, especialmente
reconocible en el sur y centro peninsular, y acentuada hacia el final de la Edad del Hierro debido al
incremento del impacto antrépico. Desde un punto de vista paleobiogeografico, se identifican algunas
especies que constituyen incorporaciones recientes a la fauna de Europa occidental y otras que han
experimentado una reduccion importante en su area de distribucién hasta la actualidad.

La revisidn critica del registro fosil de Mus musculus, Mus spretus, Rattus rattus, Rattus norvegicus y
Suncus etruscus pone de manifiesto la imprecisién del mismo y, por tanto, la necesidad de concretar
aspectos taxondmicos y cronoldgicos de la mayor parte de las citas de estas especies en yacimientos
del Holoceno. No obstante, los nuevos registros documentados junto con los datos fiables disponibles
en la bibliografia permiten precisar algunas cuestiones relativas a la cronologia, rutas de dispersion
y las causas que intervinieron en la colonizacion del suroeste de Europa por parte de estas especies.
El andlisis paleobiogeografico demuestra que fueron introducidas en la peninsula ibérica mediante
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translocaciones antrépicas involuntarias en diferentes momentos a lo largo del Holoceno, vinculadas
al desarrollo de la navegacion en la cuenca mediterranea.

La primera especie introducida fue M. spretus, que colonizé la peninsula ibérica durante la segunda
mitad del Holoceno Medio, vinculada a las rutas maritimas establecidas entre el norte de Africa y la
peninsula ibérica en el Neolitico final y Calcolitico.

La presencia de M. musculus en Castillejo del Bonete (c. 3.8 - 3.5 ka BP) pone de manifiesto que la
llegada de esta especie a la peninsula ibérica procedente de Oriente Proximo tuvo lugar antes de lo
generalmente aceptado e indica una introducciéon asociada con la existencia de relaciones
comerciales entre el este y el oeste del Mediterraneo, asi como de un amplio desarrollo de un nicho
comensal con el ser humano durante la Edad del Bronce. Estos factores se asocian principalmente al
desarrollo de la cultura del Argar en el sureste peninsular.

En la Cueva del Estrecho se ha documentado el registro fiable mas antiguo (c. 2.3 - 2.15 ka cal BP) de
Suncus etruscus en el territorio continental europeo. Este hallazgo junto con la revisién de su registro
fésil del Cuaternario en la cuenca mediterrdnea muestra que las poblaciones que originaron la
colonizacion de Europa durante el Holoceno se situaban en Asia, donde se encuentra al menos desde
el Pleistoceno Medio. La dispersién de esta especie desde el Mediterraneo oriental al occidental
durante el Holoceno Superior se produjo de manera progresiva, asociada al incremento en la
frecuencia de la navegacion debido a la expansion de los fenicios y griegos en el Mediterraneo.

La exhaustiva revision bibliografica del registro fosil del género Rattus en el suroeste de Europa junto
con su ausencia en las asociaciones estudiadas en esta tesis avalan las hipotesis previas de una
introduccidn en el suroeste de Europa asociada a la expansién del Imperio romano en el caso de R.
rattus y una colonizacidén posterior, a partir del siglo XVIII, para R. norvegicus.

Ademas de las especies introducidas durante el Holoceno, los registros de Microtus arvalis, Microtus
cabrerae y Crocidura suaveolens fuera de su area de distribucion actual permiten extraer ciertas
implicaciones paleobiogeograficas. En el primer caso, se confirma que la retracciéon del area de
distribucién de M. arvalis hacia zonas montafiosas septentrionales de la peninsula ibérica se produjo
fundamentalmente antes del inicio del Holoceno, aunque algunas poblaciones localizadas
ligeramente al sur de su limite de distribucién actual perduraron hasta la primera mitad del Holoceno
Superior. En los casos de M. cabrerae y C. suaveolens ha quedado demostrado que ambas especies
tenian una distribucién mas amplia, encontrandose representadas en el interior meridional de la
peninsula ibérica al menos hasta el inicio del Holoceno Superior.
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ABSTRACT

Palaeobiogeography and evolution of small mammal assemblages in the Iberian
Peninsula during the Holocene. Climatic and anthropic influences

Climate dynamics and major changes in evolving human societies that occurred along the Holocene
had a substantial effect on the natural environment, modifying plant and fauna communities to its
present configuration. In the Mediterranean basin, the development of navigation and cultural
diffusion since the Neolithic led to the introduction of domesticated animals and plants for
agricultural and livestock purposes, and facilitated the exchange of wild species between
geographically isolated areas.

In the Iberian Peninsula, the occurrence and current distribution of small mammals (Rodentia,
Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera) is the result of biogeographic dynamics determined by these
factors. However, knowledge about these processes is poor because Holocene small mammals are
understudied when compared to studies devoted to older periods. Therefore, many questions
concerning the chronology and routes of colonization processes, or the changes that took place in the
distribution ranges of several species remain unanswered.

This doctoral thesis presents the results obtained from the study of the small mammals retrieved in
four Holocene achaeo-palaeontological sites located in the southern half of the Iberian Peninsula
(Castillejo del Bonete, Cueva del Estrecho, Cueva de los Postes y Cueva del Caballo), aimed to increase
the knowledge of these mammals during the Holocene, from both a chronological and a geographical
point of view. These assemblages, after being included in the known fossil record, combined with
climate phase and cultural context, have enabled to get a better perspective of the evolution of small
mammals in the Mediterranean biogeographic region of the Iberian Peninsula during the Holocene.

The sites provided significant findings from various scientific point of views. Taphonomic analysis of
small mammal remains has showed that three of the four assemblages were originated by small
carnivore predation. The palaeoclimatic and palaeoenvironmental analyses indicate the existence of
stable Mediterranean conditions from the end of the Lower Holocene to the first half of the Late
Holocene, with a decreasing rainfall trend together with a reduction of forest cover, particularly
recognizable in the south-central part of the Iberian Peninsula. This process becomes gradually
enhanced with the increasing anthropic impact towards the end of the Iron Age. From a
palaeobiogeographic point of view, the studied assemblages have provided important information
concerning the introduction of certain species into the Western European modern mammal
communities, as well as evidence of significant geographical retraction in other species.

The critical review of the fossil record of Mus musculus, Mus spretus, Rattus rattus, Rattus norvegicus
and Suncus etruscus shows its rather imprecise nature, and reveals the need to clarify the taxonomic
and chronological issues present in a good part of their Holocene records. However, the new data
provided in the present study together with the data from the literature identified as reliable, has
allowed to clarify some questions regarding the timing, routes and causes by which these species
colonized southwestern Europe. The Palaeobiogeographic analysis shows that these species were
introduced into the Iberian Peninsula through involuntary anthropogenic translocations at different
moments in the Holocene linked to navigation activities in the Mediterranean basin.
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The first to be introduced was M. spretus, which settled in the Iberian Peninsula at a certain moment
within the second half of the Middle Holocene, by means of the maritime routes established between
North Africa and the Iberian Peninsula during the Late Neolithic and Chalcolithic.

The record of M. musculus in Castillejo del Bonete (c. 3.8 - 3.5 ka BP) has provided evidence of an
earlier arrival than previously thought of the species to the Iberian Peninsula coming from the Middle
East, and suggesting an introduction linked to the existence of commercial relations between eastern
and western Mediterranean, as well as the presence already of a well-developed human-related
commensal niche during the Bronze Age. These factors have been associated mainly to the
development of the Argar culture in the southeast of the Iberian Peninsula.

The oldest reliable record (c. 2.3 — 2.15 ka cal BP) of Suncus etruscus in mainland Europe has been
recognised in the Cueva del Estrecho. This finding together with the review of its Quaternary fossil
record from the Mediterranean basin has shown that the populations of this species that colonised
Europe came from Asia, where it is known to be present at least since the Middle Pleistocene. Its
dispersal process shows a pattern in which it progressively extended its distribution from the eastern
to the western Mediterranean during the Late Holocene, associated with the increased of seafaring
due to the expansion of the Phoenicians and the Greeks through the Mediterranean.

After an exhaustive review of the literature on the fossil record of the genus Rattus in southwestern
Europe, its absence in all of the small mammal assemblages studied in this thesis supports previous
hypothesis of a later introduction of the two species currently found in Europe, according to which
R. rattus was introduced in the Iberian Peninsula with the expansion of the Roman Empire, whereas
R. norvegicus did not appear until the 18th century.

Besides these Holocene translocation events, other biogeographical changes have been detected in
this study. Thus, the finding of Microtus arvalis, Microtus cabrerae and Crocidura suaveolens in the
sites, out of their current geographical ranges, allows to draw further biogeographical implications.
For the first species, it is confirmed that a retraction of M. arvalis toward northern mountainous areas
of the Iberian Peninsula took place mostly before the beginning of the Holocene, although some
populations managed to survive until the first half of the Late Holocene at areas slightly more to the
south than where they are presently distributed. Concerning M. cabrerae and C. suaveolens, the data
show that both species had a distinctly wider distribution than today, and could be found in the
southern interior of the Iberian Peninsula at least until the beginning of the Late Holocene.
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2. INTRODUCCION

2.1. El Holoceno y su evolucion climatica en la peninsula ibérica

El Holoceno es el intervalo mas reciente de la historia de la Tierra, constituyendo la segunda serie
cronoestratigrafica del Periodo Cuaternario que comprende los ultimos 11700 afios hasta la
actualidad (Walker et al., 2008, 2009).

La dindmica climéatica del Cuaternario estd caracterizada por la sucesiéon de ciclos glaciares e
interglaciares durante los ultimos 2.58 Ma (Marshall, 2009), que provocaron importantes cambios
en los ecosistemas terrestres y, por consiguiente, en las comunidades de mamiferos (Lister, 2004;
Sommer & Nadachowski; 2006; Royer et al., 2016). En este contexto, el Holoceno es el actual periodo
calido tras la ultima glaciaciéon. No obstante, el limite Pleistoceno-Holoceno no se establece
inmediatamente tras la dltima edad de hielo que finaliz6 hace aproximadamente 14.5 ka afios, y que
precede al estadio isotépico marino 1 (MIS1), sino que se sitda tras un breve evento frio (Younger
Dryas/Greenland Stadial 1) que interrumpe la tendencia de calentamiento climatico postglacial
(Walker et al., 2008, 2009).

» o«

Tradicionalmente, la subdivisién informal del Holoceno en tres fases (“inferior/temprano”, “medio”
y “superior/tardio”) ha sido ampliamente utilizada en la literatura cientifica del Cuaternario, siendo
recientemente ratificada por la International Union of Geological Sciences [IUGS] (Walker et al., 2018).
De este modo, se han establecido tres subunidades geocronolégicas y cronoestratigraficas mediante
la formalizacion de las fases anteriores como subseries/subépocas a partir de marcadores fisico-

quimicos vinculados a cambios climaticos globales (Fig. 2.1):

- Piso/Edad Groenlandiense (11.7-8.28 ka BP) [Subserie/Subépoca Holoceno
Inferior/Temprano]: la base de este piso coincide con la del Holoceno, que se registra
en el testigo de sondeo en hielo en el centro de Groenlandia (NorthGRIP 2) y se

correlaciona con los primeros indicios de calentamiento tras el Younger Dryas o
Greenland Stadial 1 (Walker et al., 2008, 2009; 2018).

- Piso/Edad Norgripiense (8.28-4.2 ka BP) [Subserie/Subépoca Holoceno Medio]: su
base se define también a partir un sondeo de hielo en Groenlandia (NorthGRIP 1) en
el que se registra un enfriamiento brusco tras el ascenso progresivo de las
temperaturas del Groenlandiense (Walker et al., 2018). Dicho intervalo frio se
correlaciona con el “evento climatico 8.2 ka” que ha sido reconocido mediante

numerosos registros paleoclimaticos de distinta naturaleza, incluyendo sondeos de
hielo, espeleotemas, secuencias lacustres y analisis polinicos, en diferentes regiones
del mundo (p. €j. Alley et al.,, 1997; Bond et al., 1997; Snowball et al., 2010; Peyron et
al, 2011; Cohen & Hijma, 2014; Holmes et al., 2016; Oster et al., 2017; Vossel et al,,
2018).

- Piso/Edad Megalayense (4.2 ka BP-presente) [Subserie/Subépoca Holoceno
Superior/Tardio]: el inicio de este piso se ha definido a partir de un espeleotema
desarrollado en la Cueva Mawmluh, en el estado de Meghalaya, al NE de la India, cuyo
registro muestra una abrupta reduccién en la precipitaciéon ligada a cambios
atmosféricos y oceanicos a escala global datado en 4200 afios BP (Walker et al., 2018).
Este registro se correlaciona como el “evento climatico 4.2 ka” registrado a partir de
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numerosos analisis paleoclimaticos en todos los continentes (Bond et al.,, 1997;
Mayewski et al., 2004; Staubwasser & Weiss, 2006; Schimpf et al., 2011; Peck et al,,
2015; Bailey et al., 2018). Dicho evento esta vinculado con el inicio de un periodo de
aridificaciéon prolongado durante dos o tres siglos que afectd a las sociedades
mediterraneas basadas en la agricultura, provocando importantes migraciones y
cambios culturales, e incluso el colapso de civilizaciones (Stanley et al., 2003; Weiss,
2017; Blanco-Gonzalez et al., 2018; Schirrmhacher et al., 2020).

El estudio de la evoluciéon climatica del Holoceno en Europa ha seguido habitualmente la secuencia
clasica de Blytt-Sernander, propuesta a finales del s. XIX a partir del estudio de turberas del norte de
Europa (Sernander, 1894) y correlacionada posteriormente con la evolucién de la vegetacion a partir
de los estudios paleobotdnicos pioneros desarrollados por von Post (1924). Esta secuencia fue
discutida y modificada a lo largo del siglo pasado, generando la propuesta de Mangerud et al. (1974)
en la que el Holoceno fue dividida desde el punto de vista cronoestratigrafico en cinco fases
(Preboreal, Boreal, Atlantico, Subboreal y Subatlantico) delimitadas por edades radiocarbdnicas, que
no llegd a ratificarse oficialmente. El uso extendido de dicha secuencia como esquema
climoestratigrafico hasta nuestros dias carece de fundamento, ya que el desarrollo de estudios
paleoclimaticos y las mejoras en las técnicas de datacién han puesto de manifiesto la inconsistencia
de la secuencia de Blytt-Sernander para el Holoceno (ver Birks & Seppa (2010) para un andlisis
historico).

Elincremento de estudios paleoecolégicos desarrollados en la cuenca mediterranea proporciona una
visidn precisa a escala regional de la evolucién climatica y ambiental durante el Holoceno. En este
sentido, se han tomado como referencia los trabajos de sintesis que integran un amplio ndmero de
registros de distinto tipo (sondeos de lagos, sondeos marinos, espeleotemas, turberas, yacimientos
arqueoldgicos) y diferentes indicadores (sedimentoldgicos, is6topos, polen, carbones), y permiten
reconocer la dindmica climatica y ambiental en la peninsula ibérica durante el Holoceno (Sanchez
Goiii et al., 2008; Jalut et al. 2009; Dormoy et al., 2009; Carrion et al., 2010; Cacho et al., 2010; Pérez-
Obiol et al.,, 2011; Peyron et al., 2017; Schirrmacher et al., 2020). De manera general, la evolucién
climatica reconocida mediante estos estudios se ajusta al modelo propuesto por Jalut et al. (2009)
para la cuenca mediterranea y avalado por Peréz-Obiol et al (2011) para la peninsula ibérica,
estableciendo tres fases climaticas diferenciadas (Fig. 2.1):

1) Fase himeda (11.7 — 7 ka cal BP): se caracteriza por condiciones calidas y himedas que
alcanzan su maximo durante el Optimo Climatico Holoceno (ca. 9.5 -7.5 ka BP), con una
temperatura media global 2 °C superior a la actual, y esta asociada a la extensién maxima
de la cubierta forestal en la peninsula ibérica. Aunque se ha detectado la influencia del

enfriamiento global que define el evento 8.2 ka BP en registros marinos del mar de Alboran
(Dormoy et al.,, 2009) y en secuencias polinicas del noroeste peninsular (Mufioz Sobrino
etal.,, 2007), dicho evento no habria tenido una influencia considerable en los ecosistemas
mediterraneos de la peninsula ibérica.

2) Fase de transicién (7 - 5.5 ka cal BP): durante la misma se establecen gradualmente
las condiciones caracteristicas del clima mediterraneo actual en la mayor parte de la

peninsula ibérica, con inviernos suaves y veranos calidos y secos. Como consecuencia
tuvo lugar la expansion progresiva de la vegetacién escleroéfila en la regién mediterranea
ibérica, reemplazando y desplazando hacia el norte a los bosques caducifolios.
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3) Fase de aridificacién (5.5 ka cal BP - presente): esta fase se caracteriza por la
intensificacion de la tendencia iniciada en la fase anterior mediante un incremento de la
aridez, dando lugar a la reduccidn de las areas forestales y al desarrollo del matorral
mediterraneo. Ademas, se detectan cambios abruptos en las condiciones climaticas
asociados al evento 4.2 ka BP que indican un descenso de las temperaturas invernales en
la peninsula ibérica entre 4.4-4.0 ka cal BP y una disminucién abrupta de las
precipitaciones estivales en el sureste peninsular entre 4-3.8 ka cal BP.

Ademas de estas fases que marcan las tendencias generales, numerosos estudios muestran
oscilaciones climaticas rapidas (decenas a centenares de afios) con cierta periodicidad (Mayewski et
al,, 2004). Entre ellas, los eventos globales que marcan los limites de los pisos del Holoceno (evento
8.2 y evento 4.2) son las mas relevantes. Estos eventos, no obstante, serfan de menor magnitud e
intensidad que los registrados durante el ultimo periodo glaciar (Henrich Events), por lo que tendrian
unos efectos limitados y una sefial dificil de detectar en la mayoria de registros paleoclimaticos, sobre
todo en los terrestres (Cacho et al., 2010).

2.2. Influencias antrdopicas sobre las comunidades de micromamiferos

El impacto antrépico actual sobre la Tierra es el mayor en la historia del ser humano (Homo sapiens),
de manera que aproximadamente el 75% de la superficie terrestre esta considerablemente alterada,
afectando negativamente a la biodiversidad y al funcionamiento de los ecosistemas (IUCN, 2021).
Entre las multiples amenazas que afectan a la biodiversidad en la Tierra se encuentran la pérdida y
fragmentacion de habitats junto con la introduccién de especies exoticas invasoras (Lowe et al.,
2004), cuyo origen se encuentra estrechamente vinculado a la historia de la humanidad.

Existen evidencias de alteraciones antrdépicas de ecosistemas relevantes desde el Pleistoceno
Superior asociadas a la translocaciéon de especies a través de las rutas migratorias o a la
sobreexplotacion del medio (Boivin et al, 2016 y referencias en este). No obstante, el impacto
ambiental se incrementa en el Holoceno y esta vinculado al crecimiento demografico, a los cambios
en los modos de produccidén y a la intensificacion de la movilidad humana (Grayson, 2001; Pascal et
al,, 2003; Zeder, 2008; Boivin et al,, 2016).

Durante el Holoceno se suceden una serie de cambios sociales y culturales muy relevantes que
cambiaron el modo de vida de los seres humanos y su forma de interactuar con el medio natural. En
este contexto, se han analizado los principales eventos culturales integrados en las ultimas etapas de
la Prehistoria y en la Historia antigua con el fin de analizar las influencias antrépicas sobre las
comunidades de micromamiferos.

El conocimiento sobre la Prehistoria y la Historia en el suroeste de Europa es muy amplio,
nutriéndose de numerosas fuentes de informacién y gozando de una dilatada tradicién investigadora.
Entre los numerosos trabajos disponibles se encuentran revisiones detalladas y actualizadas que
sirven para el proposito de ilustrar el contexto cultural general y la interaccion de las sociedades con
el medio natural (Weisdorf, 2005; Chapman, 2008; Straus, 2008; Lull et al., 2013; Lillios et al., 2016;
Blanco-Gonzalez et al., 2018; Bouby et al., 2020; Schirrmacher et al,, 2020, Furholt et al, 2021). A
continuacion se presenta una breve sintesis de este contexto con el objetivo de aportar una vision
general sobre los principales cambios culturales, destacando aquellos que pudieron afectar de
manera relevante a las comunidades de micromamiferos de la peninsula ibérica durante el Holoceno.
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El intervalo temporal analizado se divide en seis periodos con la siguiente cronologia en el suroeste
de Europa (Fig. 2.1):

- Epipaleolitico/Mesolitico (c. 11.7 - 7.7 ka cal BP): este periodo constituye una fase de
transicion entre las sociedades cazadoras-recolectoras del Paleolitico y a aparicion de
economias productoras. Las sociedades humanas mantuvieron el modo de subsistencia

cazador-recolector con una tendencia gradual hacia la fijacion de los grupos al
territorio e incipientes procesos de sedentarizacion (Straus, 2008).

- Neolitico (c. 7.7 - 5 ka cal BP): el inicio de este periodo estd marcado por un importante
cambio en el modo de subsistencia de los grupos humanos mediante el desarrollo de
economias productoras a través de la agricultura y la ganaderia, y hacia sociedades
sedentarias (Bouby et al., 2020; Furholt et al,, 2021).

- Calcolitico (c. 5 - 4.2 ka cal BP): se caracteriza por el inicio de la metalurgia,
concretamente por el uso del cobre, asi como por una intensificacion de las practicas
agricolas y ganaderas y por un crecimiento demografico reflejado en el desarrollo de
los primeros grandes asentamientos humanos en el sur peninsular (Castro do
Zambujal, Los Millares, Valencina de la Concepcién - Blanco-Gonzalez et al., 2018;
Schirrmacher et al., 2020).

- Edad del Bronce (c. 4.2 - 2.9 ka cal BP): periodo en el que se desarrolla la metalurgia
del Bronce. Se reconocen diferencias regionales relevantes en el desarrollo de las
practicas de subsistencia entre el norte y el sur peninsular. Asi, mientras que las
sociedades del norte se caracterizan por pequefios asentamientos agropastorales que
provocarian impacto reducido sobre el medio, en el sur peninsular, se consolida la
tendencia hacia la aglomeracion de la poblacién en grandes nucleos urbanos,
especialmente vinculados a la Cultura Argarica en el sureste peninsular (p. ej. El Argar,
La Bastida de Totana, Lorca - Lull et al.,, 2013; Schirrmacher et al., 2020). Ademas, esta
cultura es considerada como la primera sociedad con una jerarquizacién muy marcada,
con un amplio control del territorio y un intenso desarrollo de la explotacién agricola

y metaldrgica que causaron una fuerte transformacién del paisaje.

- Edad del Hierro (c. 2.9 - 2.17 ka cal BP): constituye una etapa protohistorica
caracterizada por la aparicion de la metalurgia del hierro que dio lugar a importantes
avances en la fabricacion de herramientas agricolas. Durante esta fase se establecen en
la peninsula ibérica colonias por parte de pueblos mediterraneos (fenicios, griegos y

cartagineses) que fundaron ciudades costeras que alcanzaron un gran desarrollo
demografico y desplegaron importantes rutas de comercio maritimo. Ademas, el
crecimiento demografico, la jerarquizacion de las sociedades y el establecimiento de
asentamientos humanos estables se hace patente en la mayor parte de la peninsula a
través de distintas culturas.

- Periodo romano (218 afios BC - s. V. AD): primera etapa historica en la peninsula

ibérica. Durante este periodo la economia agricola experimentd una gran expansion e
intensificacion, favorecida por el establecimiento de rutas comerciales a través de todo
el Imperio romano.
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2.2.1. Modificacién directa del medio natural

Entre los cambios culturales que tuvieron lugar durante el Holoceno, la revolucién neolitica
constituye una de las mayores transformaciones de la historia de la humanidad, produciéndose una
transicion de sociedades némadas cazadoras-recolectoras a sedentarias y productoras basadas en la
agricultura y la ganaderia (Weisdorf, 2005; Furholt et al., 2021). Fruto de estos cambios, el impacto
antropico sobre el medio natural se incrementé notablemente, ya que la nueva economia productora
se basa en el cultivo de plantas y la domesticacién de animales para su aprovechamiento alimenticio
(Boivin et al., 2016). El desarrollo de practicas agricolas y ganaderas caus6 la modificacién directa
del medio a través de la reducciéon de areas forestales con el objetivo de conseguir terrenos
cultivables y pastos para el ganado. Los mecanismos utilizados incluyen la provocacién de incendios,
el sobrepastoreo, asi como la introduccién de especies domesticadas (Zeder, 2008; Carri6n et al,,
2010; Boivin et al, 2016; Vareilles et al, 2020). De esta forma, dichos procesos produjeron
importantes alteraciones en los habitats naturales y, por tanto, sobre las comunidades faunisticas
terrestres incluidas las de micromamiferos.

El abundante registro paleobotanico documentado en la peninsula ibérica muestra una evolucién
creciente de la modificacidn antroépica del paisaje desde el Neolitico (Fig. 2.1). No obstante, durante
el inicio de este periodo las actividades humanas tendrian un bajo impacto ambiental y no es hasta
el desarrollo de las sociedades metaltrgicas, a partir del Calcolitico, cuando se detecta la creacién de
verdaderos “paisajes culturales”, que se intensifica a partir de la Edad del Hierro y el periodo Romano
(Carrion et al,, 2010; Pérez-Obiol, 2011).

Ademas de la modificacion del paisaje y de la domesticacién de especies, el desarrollo de economias
productoras y la sedentarizacion de las sociedades humanas gener6é un nuevo nicho ecoldgico
mediante el desarrollo de asentamientos humanos estables y duraderos, y el almacenamiento de los
productos cosechados. Estos cambios proporcionaron refugio y disponibilidad de alimentos para
muchas especies, adaptandose asf a una relacién comensal con el ser humano (Tchernov, 1984; 1993;
Hulme-Beaman et al., 2016; Weissbrod et al.,, 2017; Puckett et al., 2020). Particularmente, tres
roedores constituyen ejemplos paradigmaticos de adaptacién al nicho comensal (ratén casero, rata
negra y rata parda, entre otros), habiendo colonizado de manera exitosa la mayoria de habitats
ocupados por los humanos en todo el mundo (Long, 2003). El origen del comensalismo de estos
roedores, asi como su historia biogeografica esta estrechamente ligada a patrones de desarrollo y
difusion de culturas humanas (Cucchi et al., 2005; 2020; Rajabi-Maham et al., 2008; Bonhomme &
Searle, 2012; Weissbrod et al,, 2017; Puckett et al., 2019; 2020).

2.2.2. Introduccién de especies exdticas

La cuenca mediterranea constituye un enclave privilegiado para el estudio de los intercambios
faunisticos antrdpicos que tuvieron lugar a lo largo de la Prehistoria y la Edad Antigua por diversas
razones. Las caracteristicas geograficas correspondientes a un mar relativamente cerrado, la
presencia de numerosas islas, asi como la relevancia de la difusién de culturas humanas permiten
analizar los cambios de las comunidades faunisticas relacionadas con las migraciones humanas, la
difusion cultural y las actividades comerciales. El desarrollo de las técnicas de navegacion constituye
un factor clave en este proceso ya que permitié conectar los territorios continentales europeos,
asiaticos y africanos, asi como las islas con estos continentes, de manera que constituyeron
importante vector de difusién e intercambio cultural (Abulafia 2011; Zilhado, 2014; Vazquez Zabala,
2019).
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Algunas evidencias indirectas sugieren que la navegaciéon en el mediterrdneo se remonta al
Pleistoceno Medio y Superior, aunque los viajes por via maritima antes del Holoceno serian muy poco
frecuentes, de cabotaje y limitados a pequenas distancias (Bednarik, 2003; Broodbank, 2006;
Abulafia 2011; Zilhdo, 2014; Howitt-Marshall & Runnels, 2016; Papoulia, 2016, 2017; Moncel et al,,
2020).

Sin embargo, los intercambios maritimos se incrementaron durante el Holoceno, vinculados
inicialmente a la difusion gradual del Neolitico de este a oeste del Mediterraneo entre el 10000-7700
BP aproximadamente (Zilhdo, 2001; Furholt et al, 2021). Esta difusiéon implicé la introduccién de
animales y plantas domesticadas (Zeder, 2008; Vareilles et al.,, 2020), asi como el intercambio de
animales salvajes de manera intencionada o accidental (Cherry, 1990; Audoin-Rouzeau & Vigne,
1994; Vigne, 1999; 2014; Cucchi et al., 2005; 2020). A pesar de estas evidencias, la frecuencia de la
navegacion entre los extremos este y oeste del Mediterraneo durante el Neolitico seria muy baja,
mientras que entre la peninsula ibérica y el norte de Africa ya se habrian establecido flujos de
intercambio maritimo relativamente frecuentes que se consolidan a partir del Calcolitico (Fig. 2.1)
(Schuhmacher et al.,, 2009; Abulafia 2011; Zilhdo, 2014; Vazquez Zabala, 2019).

La cuestion del desarrollo de rutas de comercio maritimo previas a la colonizacidn fenicia entre el
Mediterraneo oriental y occidental estd sujeta a un amplio debate. De acuerdo con la sintesis
actualizada de las evidencias arqueoldgicas disponibles, Vazquez Zabala (2019) sefiala la presencia
materias primas como el marfil procedente de elefantes asiaticos (Nocete et al., 2013) y una serie de
materiales arqueolégicos asociados a culturas mediterraneas orientales (Torres, 2008; Ruiz Galvez,
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Figura 2.1. Esquema temporal del final del Pleistoceno y el Holoceno (13-1.5 ka BP) en la peninsula ibérica. Se representan
las fases culturales y climaticas, y las tendencias generales en el desarrollo de los bosques mediterraneos, el impacto antrépico
sobre el medio natural y el desarrollo de la navegacion. Ka: kiloafios; SubE: subépoca; PL: Pleistoceno; Sup: Superior; Paleo:
Paleolitico; Calco: Calcolitico; E.B.: Edad del Bronce; E.H.: Edad del Hierro; R.: periodo romano; YD: Younger Dryas; Trans: fase
de transicién; Afr.: Africa; PI: peninsula ibérica; E-O Med.: este-oeste del Mediterraneo. Desarrollo de los bosques e impacto
antropico modificado de Carrién et al. (2010). El resto de datos se extraen de las publicaciones citadas en el texto.
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2009) en la peninsula ibérica, que ponen de manifiesto la existencia de dichas rutas desde el
Calcolitico y que se mantuvieron durante la Edad del Bronce (Fig. 2.1). No obstante, a partir de la
Edad del Hierro las actividades comerciales desarrolladas por los fenicios y griegos generaron un
trafico maritimo mucho mayor que conectaba ampliamente todo el Mediterraneo (Abulafia, 2011;
Zilhdo, 2014; Vazquez Zabala, 2019).

2.3. Investigaciones sobre micromamiferos del Holoceno en la peninsula ibérica

La distribuciéon de los micromamiferos (roedores, lagomorfos, eulipotiflos y quirdpteros) en la
peninsula ibérica a lo largo del Holoceno y hasta la actualidad es el resultado de una dinamica
biogeografica determinada por los cambios ambientales y las influencias antrépicas. De acuerdo con
el registro paleontolégico es posible saber que muchas especies representadas durante el Pleistoceno
Superior mantienen su presencia durante el Holoceno hasta la actualidad, mientras que otras
desparecen de la peninsula ibérica durante este intervalo temporal; otras aparecen por primera vez
en el Holoceno; y muchas de ellas experimentaron cambios en su area de distribucién (Audoin-
Rouzeau & Vigne, 1994; Sesé & Sevilla, 1996; Arribas, 2004; Cucchi et al., 2005; Garrido-Garcia, 2008;
Lépez-Garcia, 2011; Laplana & Sevilla, 2013).

Tradicionalmente el estudio de los microvertebrados del Holoceno ha recibido menor atencién en
comparacion con los del Pleistoceno (Lépez Garcia, 2011). Aunque los trabajos encuadrados en el
transito Pleistoceno-Holoceno y durante el Holoceno Inferior son abundantes, el nimero de estudios
decrece a medida que la cronologia de los yacimientos avanza hacia periodos protohistéricos e
histéricos (Laplana & Sevilla, 2013). Esta pérdida de interés se debe principalmente a que los
micromamiferos presentan menor utilidad como indicadores biocronolégicos en contextos
holocenos respecto a periodos anteriores. Si bien es cierto que los investigadores disponen de
herramientas precisas de datacidn relativa en yacimientos arqueolégicos, tales como la sucesion de
materiales que indican periodos concretos, como la ceramica y la numismatica, o los métodos de
datacién absoluta (Laplana & Sevilla, 2013), el estudio de los microvertebrados holocenos aporta
informacién muy relevante sobre la diversidad faunistica de los distintos yacimientos, la evoluciéon
reciente de sus asociaciones y su relacién con el ser humano, ademas de servir como fuente de
informaciéon para realizar reconstrucciones paleoecoldgicas (Guillem Calatayud, 1999; Cuenca-
Bescos et al., 2009; Laplana & Sevilla, 2013; Rofes et al.,, 2013; Bafiuls-Cardona & Lopez Garcia, 2016;
Bafiuls-Cardona et al., 2017a; 2017b, entre otros ejemplos). Asimismo, el estudio del registro fosil
Holoceno presenta un valor afiadido como fuente de informacién para desarrollar estrategias de
conservacion de la biodiversidad, ya que contribuye a entender los procesos y los factores de
amenaza que han modulado los ecosistemas durante el intervalo temporal previo a la actualidad
(Hadly & Barnosky, 2009; Terry etal., 2011; Garrido Garcia et al., 2018; Castellanos-Frias et al., 2018).

El menor nimero de estudios en yacimientos de la prehistoria reciente y de periodos histéricos
responde principalmente a que, hasta los dltimos afios, la aplicacion de técnicas adecuadas para la
recuperacion de los restos 6seos de microvertebrados (lavado/tamizado) era muy poco comun, lo
que impedia obtener una buena representacién de los taxones en la muestra estudiada (Cucchi et al.,
2005; Laplana & Sevilla, 2013). Afortunadamente, el empleo de estas técnicas se ha ido extendiendo,
permitiendo asi ampliar el conocimiento de los micromamiferos en la peninsula ibérica durante el
Holoceno Medio y Superior. No obstante, ademas del descenso en el nimero de estudios a lo largo
del Holoceno, existen diferencias relevantes en la disponibilidad de registros entre distintas regiones
de la peninsula ibérica, determinadas por una tradicién desigual en el estudio de micromamiferos
cuaternarios y por la distribucién geografica de yacimientos karsticos (Lopez-Garcia et al., 2011a;
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Laplana & Sevilla, 2013). Estas circunstancias dan lugar a que en la mitad occidental de la peninsula
ibérica la informacién disponible es mucho menor respecto a la mitad oriental, lo que condiciona la
realizacion de andlisis paleobiogeograficos y/o paleoecoldgicos a escala peninsular.

A pesar de las limitaciones expuestas, en las tltimas décadas se ha incrementado considerablemente
el nimero de estudios de micromamiferos holocenos. El abundante registro procedente de
yacimientos del este de la peninsula ibérica permite conocer la evolucion de las asociaciones de
microvertebrados entre el final del Pleistoceno y el Holoceno en la Comunidad Valenciana gracias a
los numerosos trabajos de Guillem Calatayud (1995; 1999; 2006; 2010; 2011; 2017), entre otros, en
el noreste peninsular (Alcalde, 1986; Valenzuela et al., 2009, 2011; Loépez-Garcia et al.,, 2010;
Fernandez-Garcia et al., 2016; Bafiuls-Cardona, 2017), asi como en el tercio norte peninsular (p. €j.
Peman, 1990; 2014; Cuenca-Bescos et al.,, 2009; Lépez-Garcia et al.,, 2011a; Garcia-Ibaibarriaga et al.,
2013; 2015; Rofes et al., 2013; 2014; Bafiuls-Cardona et al., 2017a; 2017b). Sin embargo, los datos
procedentes de yacimientos del centro (Sanchez et al., 2005; Sala et al,, 2021) y el suroeste de
peninsular (Storch & Uerpmann, 1976; Cardoso et al., 1996; P6voas, 1998; 2001; Pimenta, 2014;
Garcia et al, 2017) son menos abundantes, mientras que en el sureste existen datos de
micromamiferos procedentes principalmente de estudios clasicos de yacimientos de la Edad del
Bronce (Boessneck, 1969; Storch & Uerpmann, 1969; Lauk, 1976; Ziegler, 1986; Friesch, 1987; Ruiz-
Bustos, 1989-90).

Desde un punto de vista paleobiogeografico, se ha demostrado que numerosas especies colonizaron
el suroeste de Europa durante el Holoceno mediante introducciones antrépicas vinculadas al
desarrollo de actividades maritimas en el Mediterraneo. Este proceso ha sido estudiado a partir de
revisiones del registro fésil en la cuenca mediterranea (Auffray et al., 1990; Audoin-Rouzeau & Vigne,
1994; Morales Muiiiz et al., 1995; Dobson, 1998; Cucchi et al., 2005; Garrido-Garcia, 2008), para el
que son especialmente relevantes las aportaciones de numerosos estudios procedentes de
yacimientos localizados en las islas del Mediterraneo occidental y central (Uerpmann, 1971; Storch,
1974; Sanges & Alcover, 1980; Reumer & Sanders, 1984; Vigne & Valladas, 1996; Vigne, 2014;
Morales & Rofes, 2008; Alcover, 2008; Lopez- Garcia et al., 2013), ya que constituyen evidencias
indirectas fiables de intercambios faunisticos vinculados a la navegacion.

En los ultimos tiempos se han realizado importantes avances gracias la aplicacién de diversas
técnicas al estudio de microvertebrados fésiles. En primer lugar, la aplicaciéon de técnicas de
morfometria geométrica complementa a los analisis de morfométricos tradicionales y ha resuelto
problematicas taxonémicas sobrevenidas para diferenciar taxones con una morfologia dental muy
similar (Renaud et al., 1996; Cucchi et al.,, 2002; Valenzuela et al., 2011; Stoetzel et al., 2013; Navarro
et al,, 2018) y constituye una excelente herramienta para realizar andlisis evolutivos, paleobiogeo-
graficos y paleoecolégicos (Michaux et al., 2007a, 2007b; Gomez Cano et al., 2017; Rofes et al., 2018;
Cucchi etal,, 2013; 2020; McGuire & Lauer, 2020).

En segundo lugar, los avances en las técnicas de extraccién de material genético de restos fosiles
estan permitiendo obtener informacién muy precisa sobre la sistematica y la evolucién
paleobiogeografica de los micromamiferos en Europa (Baca et al., 2020; Cucchi et al., 2020; Garcia-
Rodriguez et al., 2021). De manera similar, los avances en la biologia molecular han provocado una
proliferacion de estudios filogeograficos realizados a partir de analisis genéticos de micromamiferos
actuales (p. ej. Rajabi-Maham et al., 2008; Dubey et al., 2006; 2007; Barbosa et al., 2017; Biedma et
al, 2018; Lalis et al,, 2015; 2019; Puckett et al, 2016; 2020), que constituyen una fuente de
informacién de gran interés en el estudio de los procesos y patrones biogeograficos que intervinieron
en la configuracién de la distribucién actual de numerosas especies. En el mismo sentido, el
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desarrollo de las técnicas aplicadas a la generacién de modelos de distribucion de especies o habitats
contribuyen a ampliar el conocimiento paleobiogeografico de los micromamiferos ibéricos
(Castellanos-Frias et al., 2018; Garrido Garcia et al., 2018; Lalis et al., 2019).

Finalmente, el desarrollo de técnicas que permiten datar por radiocarbono (14C) muestras de decenas
de miligramos (MICADAS - Mini radioCarbon Dating System) ha permitido realizar dataciones de
restos 6seos de micromamiferos (Cersoy et al.,, 2017) que proporcionan edades precisas para las
asociaciones en las que se se encuentran y en algunos casos han servido para detectar intrusiones
estratigraficas (Rofes et al., 2020).

Esta tesis pretende cubrir parte del hueco del registro fosil de los micromamiferos del Holoceno en
la peninsula ibérica, aportando nuevos datos procedentes de contextos cronoldgicos y zonas
geograficas de las que se dispone de poca informacidn. Para ello, se han aplicado algunas de las
técnicas mencionadas con el fin de obtener resultados precisos en cuanto a la composicion faunistica
de las asociaciones, su origen y su cronologia. Aunque la estructura de esta tesis sigue un formato
clasico, su contenido corresponde principalmente a un conjunto de tres publicaciones (Dominguez
Garcia etal,, 2019a; 2019b; 2020). No obstante, se han realizado algunas modificaciones importantes
y se han afiadido nuevos datos respecto a los resultados proporcionados en estos articulos, ademas
de que una parte significativa de ella no ha sido publicada.
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3. OBJETIVOS

Esta tesis doctoral se desarrolla a partir de dos objetivos principales. En primer lugar, estudiar las
asociaciones de micromamiferos holocenos procedentes de cuatro yacimientos arqueopaleon-
tolégicos de la mitad meridional de la peninsula ibérica. Y, en segundo lugar, reconstruir la evolucion
de las comunidades de micromamiferos durante este periodo en la regiéon biogeografica
mediterranea de la peninsula ibérica, integrando el registro de los yacimientos estudiados en el
contexto climdatico y cultural del Holoceno. Estos objetivos principales implican los siguientes
propositos especificos:

1. Identificar los diferentes micromamiferos representados en las asociaciones estudiadas,
investigar los procesos que las originaron y establecer la antigliedad de las mismas.

2. Reconstruir las condiciones paleoecolégicas existentes en el entorno de los yacimientos en el
momento de formacion de las asociaciones de micromamiferos.

3. Integrar los resultados obtenidos en el contexto general de los micromamiferos holocenos
ibéricos, con el fin de detectar posibles cambios en el area de distribucion de las especies
registradas y analizar la causalidad de dichos cambios en relacién con variaciones ambientales
y/o con las influencias antrépicas.

4. Contribuir a la reconstruccion de los procesos de colonizacion de especies de micromamiferos
que se incorporaron a la fauna ibérica durante el Holoceno y analizar los cambios en el area de
distribucién de otras especies a lo largo de este periodo.
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El material estudiado en esta tesis procede de 4 yacimientos arqueo-paleontolégicos:

- Castillejo del Bonete

- Cueva del Estrecho

- Cuevas de Fuentes de Leon:
e (Cueva de los Postes
e Cueva del Caballo

Para una descripcion especifica de cada yacimiento, asi como de la procedencia precisa del material
de micromamiferos en cada uno de ellos, se remite al lector o lectora al capitulo 6.

4.1. Recogida y procesamiento de muestras sedimentarias

La metodologia empleada con el fin de obtener los restos esqueléticos de los micromamiferos, se
fundamenta en el empleo de las técnicas y procedimientos habituales para llevar a cabo estudios de
microvertebrados fésiles (Daams & Freudental, 1988; Lopez-Martinez, 1992).

El material estudiado proviene de excavaciones sistematicas y/o muestreos realizados en los
distintos yacimientos (Fig. 4.1-A) durante el periodo comprendido entre los afios 2006 y 2020. Dado
el pequefio tamafio de los restos de microvertebrados, imperceptibles a simple vista, que impide que
puedan recuperarse directamente durante el proceso de excavacion, es necesario aplicar técnicas
adaptadas a extraer los elementos de pequefio tamafio. Para ello se recogieron muestras
sedimentarias, adecuadamente sigladas con los datos de su procedencia en cada caso, que fueron
procesadas posteriormente mediante un lavado-tamizado con agua a presion (Fig. 4.1-B). Se trata de
técnica ampliamente utilizada con el propoésito de recuperar el material de microvertebrados
contenido en los yacimientos arqueo-paleontolégicos.

Este proceso se realizd de forma ligeramente distinta en los yacimientos estudiados. En Castillejo del
Bonete se utiliz6 una pila de cinco tamices superpuestos, con luces de malla decrecientes (10, 5, 3, 1
y 0.5 mm); mientras que para la Cueva del Estrecho y la Cueva del Caballo se emplearon tinicamente
dos tamices superpuestos con un tamafio de luz de malla de 2 y 0.5 mm. En cambio, el material de la
Cueva de los Postes se recuper6 por medio del proceso de flotacion para la obtencién de carbones a
partir del sedimento retenido en el tamiz de la cuba de flotacién (1 mm).

De esta manera, la muestra queda dividida en fracciones de diferente tamafio y se elimina la matriz
que envuelve a los elementos dseos, lo que facilita su tratamiento posterior. El contenido retenido en
cada tamiz se deja secar al aire libre por separado y se guarda en bolsas distintas en funcién de su
tamarfio.

4.2. Triado

Tras el procesado inicial, se realiza el triado de los concentrados obtenidos de cada muestra, con el
fin de extraer los elementos de microvertebrados, asi como los restos de otra naturaleza que puedan
contener (carbones, malacofauna, material arqueolégico de pequefio tamafio, etc.). En concreto, el
triado consiste en examinar pequefias fracciones de cada concentrado y extraer los restos de interés
mediante el uso de pinzas metalicas o de un pincel ligeramente hiimedo, y desechar el material
estéril. En los casos de los concentrados de 2 mm o superiores (grueso), el triado se realiza a simple
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vista mientras que para el concentrado de menor tamafio (fino) se requiere el uso de una lupa
binocular que posibilite la diferenciacion de los restos.

La mayor parte del triado de los concentrados gruesos se realiz6 durante el desarrollo de las distintas
campaiias de excavacion (Fig. 4.1C), mientras que el de los concentrados finos se llevé a cabo en el
Departamento de Geodinamica, Estratigrafia y Paleontologia de la Universidad Complutense de
Madrid, utilizando una lupa binocular MOTIC SMZ-168 (7.5X-50X).

Adicionalmente, los elementos seleccionados por su interés taxondémico o tafonémico fueron
sometidos a un lavado en una cubeta de ultrasonidos para obtener un grado de limpieza 6ptimo que
facilite su observacion e identificacion.

Figura 4.1. A) Muestreo realizado en la Cueva del Estrecho, fotografia: César Laplana; B) Lavado-tamizado con agua a
presion de las muestras sedimentarias en las Cuevas de Fuentes de Leon, fotografia: Hipdlito Collado; C) Triado de los
concentrados sedimentarios en las Cuevas de Fuentes de Ledn, fotografia: José Enrique Capilla; D) Fotografiado de los
restos identificados en el Departamento de Geodindmica, Estratigrafia y Paleontologia de la Universidad Complutense de
Madrid.

4.3. Identificacion taxonomica

Para realizar la identificacion taxondémica se han utilizado fundamentalmente los elementos
dentarios. En determinados casos se han usado también elementos del esqueleto postcraneal con
valor diagnostico (p. ej. hiimeros de topo y de murciélagos). Asi, en este trabajo los taxones se
identificaron a partir de dichos restos, mediante su observacidn con una lupa binocular, siguiendo
los criterios morfométricos descritos en la bibliografia especializada (Menu & Sigé, 1971; Chaline et
al,, 1974; Pasquier, 1974; Ayarzagiiena & Lopez Martinez, 1976; Saint Girons et al., 1979; Palacios &
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Lopez Martinez, 1980; Darviche & Orsini, 1982; Nadachowski, 1984; Brunet-Lecomte et al., 1987;
Menu & Popelard, 1987; Sevilla, 1988, Callou, 1997, Brunet-Lecomte, 2004; 2009; Calzada & Roman,
2017; Galan et al., 2018a; Luzi & Lépez-Garcia, 2017; Roman, 2019). Ademas, se ha utilizado material
de comparacion procedente de las colecciones particulares del autor y de los directores de esta tesis,
Paloma Sevilla y César Laplana, asi como de la coleccién de mamiferos del Museo Nacional de Ciencias
Naturales (MNCN) y de la Estacién Biolégica de Dofiana (EBD).

La nomenclatura taxondémica y sistematica utilizada corresponde generalmente a la estandarizada
segin Wilson et al. (2016, 2017) para los roedores y lagomorfos, Wilson & Mittermeier (2018) para
las musarafias, erizos y topos, y Wilson & Mittermeier (2019) para los murciélagos. No obstante, en
esta tesis se han aplicado algunas excepciones respecto al uso de esta nomenclatura, que se justifican
en cada caso en el capitulo 5.

4.3.1. Estimacién del Numero Minimo de Individuos (NMI)

El nimero minimo de individuos de cada taxén identificado en las asociaciones estudiadas se estima
a partir del emento diagnéstico mas abundante y teniendo en cuenta la lateralidad.

En el caso de O. cuniculus se estimaron por separado en NMI de infantiles y de adultos debido a la
presencia de abundantes dientes deciduos y no erupcionados en las asociaciones estudiadas. Asi, con
el fin de evitar la redundancia que provoca la presencia de dientes de leche y de gérmenes dentarios
que podrian pertenecer a un mismo individuo infantil, se calcula el NMI de los infantiles
contabilizando exclusivamente los ejemplares deciduales. Para estimar el NMI de los adultos se
tuvieron en cuenta Unicamente la denticién definitiva con desgaste dental, descontando por tanto los
gérmenes.

En el estudio de Castillejo del Bonete, con el objetivo de comprobar la homogeneidad de la asociacion
de micromamiferos a lo largo de su secuencia estratigrafica, se han calculado los intervalos de
confianza al 95% de las abundancias relativas de cada especie en cada unidad. Para ello, se ha
aplicado el método de “Clopper-Pearson” (Clopper & Pearson, 1934) mediante el programa PAST
3.14 (Hammer et al,, 2001).

4.3.2. Nomenclatura y biometria

La nomenclatura y los pardmetros biométricos empleados en la descripcion e identificacion de los
distintos elementos diagndsticos de cada uno de los grupos taxonémicos estudiados se representa
de forma detallada en las figuras 4.2 y 4.3. Para los gliridos se utiliza la nomenclatura y los parametros
biométricos definidos por Daams (1981), para los arvicolinos se ha seguido a Meulen (1973),
Nadachowski, (1984) y Brunet-Lecomte (2004, 2009), en el caso de los muridos a Pasquier (1974),
Palacios & Lopez Martinez (1980) y Donard (1982) para los lagomorfos, Sans-Coma et al. (1981) y
Reumer (1984) para los soricidos, Hoek Ostende (1989) para los talpidos, Butler (1948) para los
erinaceidos y Sevilla (1988) para los quir6pteros.

Entre el conjunto de material identificado en cada yacimiento, se seleccioné un ntimero
representativo de elementos diagndsticos de cada taxdn, que fueron fotografiados mediante el uso
de una lupa binocular (LEICA MZ16A) con una camara fotografica acoplada (LEICA DFC-420) (Fig.
4.1-D), en el Departamento de Geodinamica, Estratigrafia y Paleontologia de la Universidad
Complutense de Madrid; y en algunos casos las fotografias fueron tomadas usando un equipo
andlogo, formado por una lupa binocular OLYMPUS SZX-12, con la cAmara OLYMPUS DP-71, en el
Area de Investigacién del Museo Arqueolégico Regional de la Comunidad de Madrid. Ademas, se
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fotografiaron algunos elementos diagndsticos mediante Microscopia Electrénica de Barrido (MEB)
en el Laboratorio de Técnicas No Destructivas del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de
Madrid Estas fotografias se realizaron para cumplir dos objetivos principalmente: 1) ilustrar la
morfologia de los taxones identificados en las distintas asociaciones de micromamiferos; 2) tomar
medidas del material mediante el empleo del programa Image] (Rasband, 1997-2018), a partir de las
fotografias escaladas. Estas medidas permiten realizar analisis biométricos en los casos que resulta

necesario para obtener identificaciones taxonémicas precisas.
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Figura 4.2. Nomenclatura utilizada en la descripcién de los elementos dentarios.A) Gliridae (Daams, 1981); B) Arvicolinae
(Meulen, 1973); abreviaturas: LA: 16bulo anterior, T: tridngulo, BRA: dngulo entrante bucal, BSA: d&ngulo saliente bucal, LRA:
angulo entrante lingual, LSA: angulo saliente lingual, LP: 16bulo posterior; C) Murinae (Michaux, 1971; Pasquier, 1974); D)
Leporidae (Palacios & Lopez Martinez, 1980; Callou, 1997); E) Crocidurinae (Reumer, 1984; Furi6, 2007); F) Erinaceidae y
G) Talpidae (Furi6, 2007); H) Chiroptera (Sevilla, 1988; Galan et al,, 2016).

é%

r Lm‘l m3

-

=

Figura 4.3. Parametros biométricos utilizados. A) m1 Arvicolinae, Microtus arvalis (Nadachowski, 1984); B) m1 Microtus
duodecimcostatus-lusitanicus %BA= (a-b) / c-100 (Brunet-Lecomte, 2004, 2009); C) M2 Apodemus sylvaticus-flavicollis
(Pasquier, 1974); D) p3 Leporidae (Donard, 1982); E) Mandibula Crocidurinae, F) M2 Crocidurinae, E) F): Sans-Coma et al.
(1981); G) Molares superiores Chiroptera, H) Molares inferiores Chiroptera G), H): Sevilla (1988); I) Himero Talpa spp.
(Cleef-Roders & Hoek Ostende, 2001).

4.4, Identificacion del material de Mus spp.

Las especies del género Mus representadas en la peninsula ibérica y la regién mediterranea del
sureste de Francia desde el Holoceno hasta la actualidad (Mus musculus domesticus y Mus spretus)
presentan una morfologia dentaria y un tamafio muy similares. Aunque es posible diferenciarlas
utilizando sus restos craneales, para ello es necesario emplear varios criterios morfométricos en
conjunto, que ademads presentan cierta variabilidad intraespecifica (Darviche & Orsini, 1982;
Gerasimov, et al., 1990; Darviche et al., 2006; Macholan, 1996a; 1996b; Roman, 2019).

Algunos de estos criterios consisten en las diferencias existentes en las dimensiones del craneo, la
mandibula o las series dentarias completas, por lo que para poder emplearlos es preciso disponer
material craneal completo o bien conservado. Por tanto, el empleo de muchos de estos criterios esta
condicionado por el estado de conservacion fragmentario de los restos recuperados en los
yacimientos arqueopaleontolégicos (Cucchi et al,, 2002).

Los criterios empleados habitualmente para diferenciar las especies del género Mus a partir de restos
dentales aislados, se basan principalmente en caracteres morfoldgicos de la superficie oclusal primer
molar inferior. Asi, en Mus spretus el tubérculo tE estd bien diferenciado y confiere ala regién anterior
del diente un patrén tetralobulado, constituido por los tubérculos anteriores, mientras que en M.
musculus el tE del m1 estd mas reducido y poco individualizado, lo que le otorga un patrén trilobulado
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alaregion anterior del diente. Ademas, Mus spretus suele presentar un tubérculo accesorio labial (c1)
bien desarrollado, mientras que M. musculus es muy poco comun y esta reducido (Darviche & Orsini,
1982; Darviche et al., 2006).

El problema radica en que dichos caracteres presentan una elevada variabilidad intraespecifica y,
por tanto, su presencia o ausencia no constituye un criterio diagnéstico claro (Darviche & Orsini,
1982; Darviche et al., 2006; Roman, 2019). Ademas, la consideracién del mayor o menor desarrollo
del tubérculo tE puede estar condicionada por varios factores, como el desgaste dental o la
interpretacion subjetiva del observador. Por tanto, el uso de estos criterios es delicado y la
identificacion taxonémica generalmente recae en la frecuencia de apariciéon o ausencia de estos
caracteres en una asociacion faunistica (Cucchi et al., 2002; Darviche et al.,, 2006).

4.4.1. Andlisis de la forma del contorno del m1

A causa de la problematica descrita anteriormente, la aplicaciéon de técnicas de Morfometria
Geométrica (MG) con el fin de caracterizar la morfologia dental, asi como de cuantificar la
variabilidad inter- e intraespecifica existente en la denticién de muridos, tanto actuales como f6siles,
ha demostrado una elevada eficacia y precision en numerosos estudios con aplicaciones
taxonomicas, filogenéticas y paleoecoldgicas (p. ej. Renaud et al.,, 1996; 2005; Goémez Cano et al,
2017), y mas concretamente aplicadas a la taxonomia del género Mus (Cucchi, 2008; Cucchi, et al.,
2002; 2013; 2020; Michaux et al., 2007b; Valenzuela et al., 2011; Stoetzel et al., 2013).

En esta tesis, las técnicas de MG se aplican para caracterizar el contorno del m1, ya que es el elemento
que proporciona una mayor sefial taxonémica, lo que permite discriminar las distintas especies
(Valenzuela et al., 2011; Cucchi et al., 2020). Con el objetivo de obtener identificaciones taxondmicas
precisas, se ha realizado este analisis aplicado alos m1 del género Mus recuperados en Castillejo del
Bonete y en la Cueva del Estrecho.

Con el propésito de tener una referencia morfométrica del m1 de las dos especies del género Mus
analizadas, se ha elaborado una base de datos fotografica, en la que se incluyen 258 ejemplares
actuales de Mus musculus (140) y de M. spretus (118) de Espafia (peninsula ibérica, Islas Baleares e
Islas Canarias), region mediterranea de Francia y de Marruecos. Estos ejemplares proceden de varias
colecciones de distintas instituciones nacionales e internacionales: Estacion Bioldgica de Dofiana
(EBD-CSIC), Institut des Sciences de I’Evolution de Montpellier (ISEM), Museo Nacional de Ciencias
Naturales (MNCN); y material procedente de ejemplares capturados en el marco del proyecto
“MOdern Human installation in Morocco, Influence on the small terrestrial vertebrate biodiversity and
Evolution” (MOHMIE) (Anexo I).

Los ejemplares procedentes de las colecciones de las instituciones espafiolas fueron fotografiados
por el propio autor. Las fotografias del material de la EBD fueron realizadas usando una lupa
binocular MOTIC SMZ-168, con una camara acoplada (MOTICAM 5+), mientras que los del MNCN se
fotografiaron usando una lupa (LEICA MZ16A) con una camara fotografica acoplada (LEICA DFC-
420) en el Departamento de Biodiversidad y Biologia Evolutiva del MNCN. Respecto al material
procedente del ISEM y MOHMIE, las fotografias fueron cedidas por la Dra. Emmanuelle Stoetzel,
investigadora del “Musée de ’'Homme - Muséum national d’Histoire naturelle, Paris”. Los ejemplares
del ISEM y MOHMIE fueron identificados previamente mediante analisis genéticos, mientras que
para los procedentes del MNCN y de la EBD se revisaron las asignaciones taxon6émicas de los
ejemplares fotografiados de acuerdo a la longitud relativa de la cola (Britton et al., 1976) y con el
conjunto de caracteres craneales que permiten diferenciar ambas especies (Darviche & Orsini, 1982;
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Roman, 2019). De esta forma, se descartaron los ejemplares dudosos, asi como aquellos que su estado
de conservacion impidi6 revisar los caracteres diagnosticos para confirmar la identificacion.

4.4.2. Caracterizacién del contorno del m1

El contorno de un molar puede definirse como la proyeccién

Anterior
Landmark

en dos dimensiones (2D) de la morfologia externa del molar
en vista oclusal (Renaud, 1999). Existen diversas meto-
dologias que permiten caracterizar la morfologia del
contorno dental de muridos y otros roedores mediante
técnicas de Morfometria Geométrica. Entre ellas, se ha
utilizado ampliamente el analisis mediante coordenadas
elipticas de Fourier (Rohlf & Archie, 1984), que ha dado
buenos resultados en numerosos estudios (p.ej. Renaud et al.,
1996; Cucchi, et al,, 2002; Valenzuela et al,, 2011; Stoetzel et
al,, 2013). No obstante, recientemente el uso de landmarks y
sliding semilandmarks ha demostrado ser el método con
mayor capacidad de discriminacién taxondémica entre
especies y subespecies del género Mus (Cucchi et al.,, 2020).

De acuerdo con Cucchi et al. (2013; 2020), a partir de las
fotografias de los m1 de los especimenes fosiles de Castillejo
del Bonete y de la Cueva del Estrecho, asi como de los

ejemplares actuales de referencia, la forma del contorno de
cada diente se digitaliz6 como las coordenadas X e Y

. 1 mm
obtenidas usando un “landmark”, situado en el extremo
anterior del diente, y 63 “sliding semilandmarks”
equidistantes. Para ello se han empleado los programas Figura ~4.4. Esquema de la
) o ) ) orientacion y localizacién del
informaticos tpsUtil v.176 (Rohlf, 2018) y tpsDig v.2.32 “landmark” y 63 “semilandmarks”
(Rohlf, 2010) (Fig. 4.4). Con el objetivo de obtener los datos (puntos blancos) que definen el

contorno en el m1 de Mus musculus -

morfométricos del contorno de los molares indepen- spretus.

dientemente de su lateralidad, se editaron las fotografias de
los molares izquierdos cambiando su simetria mediante la
rotacion horizontal de las imagenes, para asi utilizarlos como
si fuesen molares derechos (Renaud, 1999; Stoetzel et al,
2013).

La posicién, la orientacién y la escala de las coordenadas X e Y se estandariz6 a través de un
“Generalized Procrustes analysis (GPA)”, utilizando el programa tpsRelw v. 1.70 (Rohlf, 2019). De
este modo, se aplica el método de “Bending Energy”, mediante el cual, el desplazamiento de los
semilandmarks se limita a una tangente definida por cada punto (Bookstein, 1997). A partir de este
anadlisis se obtienen los valores de las Coordenadas Procrustes (CProc.), que se utilizaran como las
variables morfométricas que definen la forma del contorno del m1 en los andlisis sucesivos.

4.4.4. Andlisis estadisticos

El analisis de las diferencias en la forma del contorno del m1 de Mus musculus 'y de M. spretus de la
base de datos de referencia y la asignacion taxonémica de los ejemplares de Mus spp. recuperados en
Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho se realizé mediante andlisis estadisticos multivariantes.
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Inicialmente, a partir de las Coordenadas Procrustes se aplic6 un Andlisis de Componentes
Principales (PCA) usando la matriz de covarianza. Este analisis permite reducir la dimensionalidad,
dado el elevado niimero de variables (64 CProc. X, 64 CProc. Y = 128). Asi, se obtienen un total de 128
componentes principales que muestran la variabilidad total de la muestra estudiada. De acuerdo con
Cucchi et al. (2013) y Stoetzel et al. (2013) y siguiendo la metodologia definida por Baylac & Friess
(2005) y Sheets et al. (2006), se reduce el nimero de variables empleadas seleccionando los valores
de los componentes principales (PC), que representan el 99% de la varianza de la muestra estudiada.
De esta forma, se seleccionaron los valores de los primeros 30 PC, que actuaran como variables en
los andlisis estadisticos sucesivos.

Con el fin de analizar las diferencias entre las dos especies se realizé un andlisis discriminante (Linear
Discriminant Analysis (LDA)) aplicado a la muestra de referencia. De esta forma se evalda la precisién
en la discriminacién entre ambas especies mediante la aplicacién del procedimiento de “leave-one-
out cross validation” (LOOCV - Ripley, 1996). Posteriormente, la clasificacién taxonémica de los
ejemplares de Mus spp. de Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho se realiza mediante un andlisis
discriminante predictivo. A través de este analisis se obtiene una probabilidad a posteriori de
pertenencia a una de las especies. Asi, de acuerdo con Cucchi et al. (2011), la asignacién de cada
espécimen a una u otra especie se considera fiable cuando obtiene un valor para la probabilidad
posterior superior a 0.75, mientras que los ejemplares con valores inferiores a esa cifra se asignan
de manera abierta Mus sp.

Los andlisis estadisticos se realizaron empleando los softwares R v. 2.15.0 (R Core Team, 2017) y
PAST v. 4.01 (Hammer et al., 2001).

4.5, Tafonomia

Desde que en el afio 1940 Efremov propuso el término Tafonomia como una nueva rama de la
Paleontologia, esta disciplina cientifica se ha revelado imprescindible en multiples ambitos. Asi, la
Tafonomia, definida como el estudio de los procesos de fosilizaciéon y de la formaciéon de los
yacimientos fosiles, es imprescindible para evaluar la fiabilidad de las interpretaciones derivadas de
su composicién faunistica (Fernandez-Lopez, 2000). Esto es debido a que son numerosos los
mecanismos de alteracién tafonémica que generan modificaciones en la composicion, estructura y/o
ubicacién espacio-temporal de los elementos o asociaciones conservadas (Fernandez-Lopez, 1999).
En concreto, debido a la utilidad de los micromamiferos fésiles como indicadores biocronolégicos y
paleoecologicos, resulta necesario conocer la historia tafonémica de la asociacién conservada con el
fin de valorar la informacion potencial que puede extraerse mediante dichas disciplinas (Andrews,
1990; Fernandez-Jalvo et al., 2011).

La principal causa de la acumulacidn de restos esqueléticos de micromamiferos, tanto fosiles como
actuales, es la depredacidn, mediante la deposicion por parte de los depredadores de egagrdpilas o
excrementos que contienen los restos de sus presas (Chaline et al.,, 1974; Mellet, 1974; Mayhew,
1977; Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992; Torre et al., 2013; Fernandez-Jalvo et al.,
2014, 2016; Garcia-Morato et al., 2019). Tras los estudios pioneros realizados por Mellet (1974) y
Mayhew (1977), que ponen de manifiesto las modificaciones visibles en los restos esqueléticos de
pequefios mamiferos provocadas por la depredacion, Andrews (1990) sienta las bases metodologicas
del analisis tafonémico en estudios de micromamiferos. A partir de entonces, esta metodologia ha
sido ampliamente utilizada en innumerables trabajos (p. ej. Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992;
Guillem Calatayud, 2016; Fernandez-Garcia et al., 2018), implementandose también actualizaciones
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y mejoras que han contribuido a enriquecer el conocimiento sobre los procesos y mecanismos de
alteracién tafondémica que intervienen en la formacién de asociaciones de micromamiferos
(Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016; Garcia-Morato et al., 2019; Marin-
Monfort et al., 2019).

Las principales modificaciones del esqueleto de los micromamiferos producidas por depredacién son
la fracturacién y la corrosion provocada por la digestion (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo &
Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016). Los depredadores de pequefios mamiferos se clasifican
habitualmente en tres grupos naturales en funciéon de las modificaciones que provocan en el
esqueleto de sus presas (Andrews, 1990):

1) Rapaces nocturnas: habitualmente ingieren sus presas completas y tienen niveles
relativamente mas bajos de acidez gastrica. Por ello, generalmente provocan con
menor frecuencia, y menor grado de intensidad, evidencias de fracturacién y
digestion de los restos esqueléticos de sus presas en relacion a los demads grupos.

2) Rapaces diurnas: suelen descuartizar y desgarrar a las presas con el pico y las
garras, su proceso digestivo es mas largo y los niveles de acidez son mas elevados
que los de las rapaces nocturnas.

3) Mamiferos carnivoros: tanto la ingesta como el proceso de digestion de las presas
es mas agresivo que en las aves, ya que mastican a sus presas y la digestion es
completa a través del tracto gastrointestinal, que presenta una mayor acidez
gastrica. Por el contrario, las aves rapaces no presentan una digestion completa, ya
que las presas son digeridas parcialmente en el estobmago, mientras que los
elementos mas resistentes (fragmentos del exoesqueleto de insectos, huesos, pelo,
plumas) son regurgitados formando agregados denominados egagrdpilas.

Los andlisis tafonémicos realizados en esta tesis se limitan principalmente al estudio de las
alteraciones producidas por la digestion en la denticion yugal (premolares y molares) de los distintos
grupos identificados, ya que estos son los empleados mayoritariamente para realizar las
identificaciones taxon6micas. Para ello, se ha seguido la metodologia propuesta por Andrews (1990)
y modificada por Fernandez-Jalvo et al. (2016). Las alteraciones provocadas por la digestion
constituyen evidencias directas de depredacion. Estas alteraciones son producto de la corrosion de
los tejidos 6seos por la accién de los acidos gastricos de los depredadores. Concretamente, la
digestion provoca en la denticién de pequefios mamiferos el debilitamiento y pérdida de esmalte, asi
como la corrosién de la dentina en los grados mas avanzados (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo &
Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016). Asimismo, se han establecido criterios para diferenciar
las evidencias de digestion de la corrosién provocada por la accién de acidos del suelo o del
redondeamiento y pulido fruto de la abrasién (Fernandez-Jalvo et al., 2014; Fernandez-Jalvo &
Andrews, 2016).

Debido a las diferencias existentes en la morfologia dentaria, asi como en el grosor del esmalte, las
modificaciones provocadas por la digestion son diferentes en los distintos grupos de
micromamiferos estudiados (gliridos, arvicolinos, muridos, lagomorfos, eulipotiflos y quirépteros).
Atendiendo a estas diferencias, los criterios para identificar las evidencias y los grados de intensidad
de la digestion en la denticion son diferentes en los distintos grupos (Fig. 4.5). Por consiguiente, en
el caso de los gliridos se han seguido los criterios descritos por Marin-Monfort et al. (2019), para
arvicolinos, muridos y soricidos se emplean los detallados por Andrews (1990) y Fernandez-Jalvo et
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al. (2016), y para los lagomorfos los descritos por Garcia-Morato et al. (2019). Respecto a los
quirdpteros, se han seguido los criterios descritos por Canales-Brellenthin et al. (2018), que
constituyen una primera aproximacion a las alteraciones provocadas por la digestion sobre los restos
esqueléticos de murciélagos mediante un estudio experimental.

Leve Moderada Fuerte Extrema

Gliridae

Arvicolinae

Murinae

Socricidae

Leporidae

Figura 4.5. Grados de digestion segtin las modificaciones observadas en la denticién de gliridos, arvicolinos, murinos,
soricidos y lepoéridos (modificado de Fernandez-Jalvo et al,, 2016; Garcia-Morato et al., 2019 y Marin-Monfort et al.,
2019).
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En el caso de la denticién decidua de lagomorfos, hasta ahora no se han establecido criterios que
permitan reconocer y diferenciar los distintos grados de digestion. Por esta razon, se han adaptado
los utilizados en el analisis de su denticidn definitiva, teniendo en cuenta el menor grosor del esmalte
en los dientes de leche, lo que determina que los efectos de la digestidn sean mas intensos sobre la
denticién decidua que sobre la definitiva.

Andrews (1990) establece cinco categorias diferentes en las que clasifica a distintos depredadores
en funciéon de la frecuencia y el grado de alteracién de los restos 6seos de micromamiferos.
Posteriormente Fernandez-Jalvo et al. (2016) actualizan los valores que definen cada categoria e
incluyen nuevos depredadores. Como puede observarse en la tabla 4.1, de forma general, las rapaces
nocturnas se clasifican entre las categorias 1 y 3, a excepcién del carabo comun (Srix aluco) y el
mochuelo europeo (Athene noctua), que se clasifican en la categoria 4 segun la digestién de los
molares; mientras que las rapaces diurnas y los mamiferos carnivoros son representantes de las
categorias 4y 5.

Frecuencia y grado .. Incisivos .. ..
Cat. . L m1l Molares in situ . Incisivos in situ
de digestion aislados
Tyto alba, Tyto alba,
Ausente o minima 'y 'y Tyto alba, Tyto albaq,
Asio flammeus, Asio flammeus, . ,
1 Molares < 2% . ) Asio flammeus, Asio flammeus,
Incisivos 5-13% Asio otus, Asio otus,
Bubo lacteus Bubo lacteus
Leve Asio otus,
Molares 0-5% . . Asio otus, ’
. Nyctea scandiaca Nyctea scandiaca , Bubo lacteus,
Incisivos 10-30% Nyctea scandiaca )
. Nyctea scandiaca
2 (extremo anterior )
Moderada
Bubo africanus, Bubo africanus, Strix nebulosa, ,
Molares 4-6% ) , Strix nebulosa
. Strix nebulosa Strix nebulosa Bubo lacteus
Incisivos 20-30%
Bubo africanus, Bubo africanus,
Fuerte (bajo grado)
Bubo bubo, Bubo bubo, Bubo bubo,
3 Molares 50-70% Bubo bubo . . .
. Srix aluco Srix aluco, Srix aluco,
Incisivos 60-80%
Athene noctua Athene noctua
Srix aluco,
Athene noctua,
Fuerte (alto grado) Athene noctua, . . .
. Circus cyaneus, Falco tinnunculus,  Falco tinnunculus,
4 Molares 50-70% Circus cyaneus, Falco tinnunculus, Falco peregrinus Falco peregrinus
Incisivos 60-80% Falco tinnunculus, o pereg pereg
. Falco peregrinus
Falco peregrinus
Buteo buteo, Buteo buteo,
Buteo buteo, Buteo buteo, . .
Extrema Milvus milvus, Milvus milvus, Circus cyaneus Circus cyaneus
5 Molares 50-100% Mamiferos ’ Mamiferos ’ Milvus milvus, Milvus milvus,
Incisivos 100% , , Mamiferos Mamiferos
carnivoros carnivoros , )
carnivoros carnivoros

Tabla 4.1. Sintesis de las categorias de los depredadores de micromamiferos en funcién de la frecuencia y el grado de
digestion (Modificado de Fernadndez-Jalvo et al,, 2016). Cat: categoria.

En el caso de la Cueva del Estrecho, se ha profundizado en el analisis tafondmico realizado respecto
al resto de asociaciones estudiadas mediante un andlisis cuantitativo de las modificaciones
producidas por depredacién. Con este propdsito se selecciond una submuestra del total de material
estudiado de este yacimiento. Ademdas de las evidencias de digestion, se analizé el grado y la
frecuencia de fracturacion existente en craneos y mandibulas de acuerdo con los criterios descritos
por Andrews (1990) y Fernandez-Jalvo et al. (2016). Asimismo, para examinar la digestiéon se
tuvieron en cuenta también los incisivos de roedores y lagomorfos, que no se consideraron en el resto
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asociaciones estudiadas debido a que no presentan valor taxondémico. De este modo, se
contabilizaron los restos que muestran alteraciones y se calcularon los porcentajes de los distintos
grados de fracturacidn de los restos craneales, asi como el porcentaje de dientes digeridos y los
grados de digestién para cada grupo taxondmico (gliridos, arvicolinos, murinos, soricidos, lepdridos
y quirépteros).

Con el objetivo de identificar al depredador causante de la acumulacién de los restos de
micromamiferos, se realizé un analisis de componentes principales (PCA) a partir de los resultados
obtenidos y datos actualistas disponibles en la bibliografia sobre las alteraciones provocadas por
distintos depredadores ibéricos sobre el esqueleto de sus presas (Andrews, 1990; Guillem Calatayud,
1996; Marin-Monfort etal.,, 2019). Para ello, se emplearon nueve variables que expresan la frecuencia
de fracturacion y digestiéon de elementos craneales, asi como el grado de digestion de los restos
dentarios (Anexo II).

Porcentaje de maxilares de roedores que conservan el proceso cigomatico.

Porcentaje de mandibulas de roedores completas.

Porcentaje de mandibulas de roedores con la rama mandibular ausente.

Porcentaje de mandibulas de roedores con el borde inferior fragmentado.

Porcentaje de incisivos in situ digeridos.

Porcentaje de incisivos aislados digeridos.

Porcentaje de molares digeridos.

Grado maximo de digestion en los incisivos.

© O N o 1w e

Grado maximo de digestién en los molares.

Los grados de digestion (variables 8 y 9) se codificaron asigniandole valores ponderados
porcentualmente de la siguiente forma:

- Ausente=0%

- Leve=25%

-  Moderada=50%

- Fuerte- nivel bajo =75 %
- Fuerte- nivel alto =87.5 %

- Extrema: 100 %

Los datos recopilados en la bibliografia muestran cierta heterogeneidad, por lo que se han
seleccionado variables que permiten realizar comparaciones entre distintos depredadores. Por ello,
de acuerdo con los datos proporcionados por Andrews (1990), para las variables relativas a la
frecuencia de fracturacion de maxilares y mandibulas (variables 1 a 4) se han utilizado Gnicamente
los resultados de los roedores, mientras que para la frecuencia de digestion (variables 5-7)
corresponden al conjunto de micromamiferos (excepto los quirépteros en la Cueva del Estrecho). En
este sentido, los datos proporcionados por Guillem Calatayud (1996), relativos a los depredadores
que se han incluido en el andlisis, se limitan a las alteraciones provocadas en el esqueleto de
Apodemus sp. para los roedores, y de esta especie junto a Crocidura sp. para el total de
micromamiferos. Ademas, estos datos no se ajustan exactamente a las categorias propuestas por
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Andrews (1990). Por esta razoén, se han adaptado las categorias de fracturacién a las facilitadas por
este ultimo autor, agrupando los resultados de las subcategorias utilizadas por Guillem Calatayud
(1996). Asimismo, aunque este autor no utiliza los distintos grados de digestién, aporta
descripciones de las modificaciones que permiten establecer el grado maximo de digestion
provocado por cada depredador. De esta forma, a pesar de las diferencias en los criterios empleados,
los datos utilizados permiten realizar un andlisis multivariante (PCA) para estudiar las
modificaciones provocadas por distintos depredadores y, por tanto, precisar las inferencias
realizadas respecto al origen de la asociaciéon de micromamiferos de la Cueva del Estrecho.

El PCA se realiz6 usando el programa PAST v.4.01 (Hammer et al., 2001).

Ademas del andlisis cuantitativo de la fracturaciéon y digestion de los elementos craneales de
micromamiferos, se analiz6 la composicion quimica de concreciones adheridas a parte del material
estudiado, que fueron identificadas como posibles fragmentos de coprolitos a partir de sus
caracteristicas macroscépicas. Este andlisis se realiz6 mediante Espectroscopia de Energia
Dispersiva (EDS) a través de Microscopia Electronica de Barrido (MEB) en el Laboratorio de Técnicas
No Destructivas del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de Madrid.

Los resultados del analisis tafonémico de la Cueva del Estrecho fueron publicados por Dominguez
Garcia et al. (2019b). No obstante, en la presente tesis se incluyen nuevos datos de comparacion y se
realizan nuevos analisis de los resultados con el objetivo de profundizar en el estudio de las causas
que originaron la asociaciéon de micromamiferos estudiada.

4.6. Datacion 14C-AMS

Se han realizado dataciones por radiocarbono de restos de micromamiferos utilizando la
Espectrometria de Masas con Aceleradores (14C-AMS) en el Laboratorio W. M. Keck Carbon Cycle
AMS de la Universidad de California. De la asociaciéon de microvertebrados de Castillejo del Bonete
se dat6 una mandibula de erizo (Erinaceus europaeus) y de la Cueva del Estrecho un hiumero de rata
de agua (Arvicola sapidus). Las edades obtenidas fueron calibradas empleando el programa OxCal
v4.4.2. (Bronk Ramsey, 2009; 2020), usando la curva de calibracién IntCal 20 (Reimer et al., 2020).
De esta forma se han obtenido edades absolutas para las asociaciones de micromamiferos estudiadas.

4.7. Paleoecologia

4.7.1. Modelo bioclimatico

Las reconstrucciones paleoclimaticas se han llevado a cabo mediante la aplicacién del modelo
bioclimatico desarrollado por Royer et al. (2020) a partir de las comunidades palearticas de
insectivoros y roedores. Este modelo constituye una actualizacion del modelo bioclimatico
(Hernandez Fernandez, 2001; Hernandez Fernandez & Peldez-Campomanes, 2003; 2005). La
aplicacion de este método permite inferir la zona climatica asociada a un yacimiento fo6sil y estimar
cuantitativamente determinadas variables climaticas a partir del conjunto de roedores e insectivoros
identificados.

Del mismo modo que en el modelo bioclimatico original, la actualizacién desarrollada por Royer et
al. (2020) se establece a partir de la distribucion de las especies de mamiferos actuales en funcién de
las 10 zonas climaticas de Walter (1970). En este caso, en lugar de tomar como referencia las
comunidades de mamiferos a escala global, el andlisis se limita a los roedores y eulipotiflos de la
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regién paleartica. Ademas, se incluyen nuevas localidades respecto a las utilizadas por Hernandez
Fernandez (2001) y Hernandez Fernandez & Peldez-Campomanes, (2003; 2005).

El fundamento metodolégico es el mismo en ambos modelos, de manera que cada especie se codifica
mediante la asignacién de un valor para cada clima en funcién de su distribucién geografica. Dicho
valor es 0 para las zonas climaticas en las que la especie no vive. Para cada zona climatica que habita
la especie el valor se determina por el indice de restriccién climatica (CRI), que corresponde a 1/n,
donde n es el nimero total de zonas climaticas habitadas por la especie (Hernandez Fernandez,
2001).

Las inferencias paleoclimaticas realizadas a partir del conjunto de roedores e “insectivoros”
identificado en Castillejo del Bonete, la Cueva del Estrecho y la Cueva de los Postes se basan en el
espectro bioclimatico de cada asociacién, determinado por el conjunto de valores de los
componentes bioclimaticos (BCs). Estos valores corresponden a la representacion de cada una de las
10 zonas climaticas en las asociaciones, y se calcula mediante la siguiente férmula: BCi = (¥ CRIi)
100/S, donde i es la zona climatica y S el ndmero de especies identificadas en cada localidad
(Hernandez Fernandez, 2001; Herndndez Fernandez & Peldez-Campomanes, 2005; Royer et al,,
2020).

A partir de los espectros climaticos obtenidos para cada asociacion se infiere la zona climatica que
representan y las siguientes variables climaticas: temperatura media del mes mas calido (Tmax),
temperatura media anual (MAT), temperatura media del mes mas frio (Tmin) y la precipitaciéon
media anual (P). Los resultados obtenidos se han comparado con los valores actuales de estas mismas
variables climaticas de cada zona de estudio. Los datos climaticos actuales se obtuvieron del Atlas
Climatico Digital de la peninsula ibérica (Ninyerola et al., 2005).

La aplicacion de este método se ha realizado usando los datos, el script y las instrucciones facilitadas
por Royer et al. (2020) utilizando el software R (R Core Team, 2017). Sin embargo, ha sido necesario
modificar los valores de CRI de algunas especies proporcionados por Royer et al. (2020), ya que no
se ajustan a su distribucion en las distintas zonas climaticas. Estos son los casos de Arvicola sapidus,
Microtus duodecimcostatus 'y Talpa occidentalis, que se modifican siguiendo los criterios descritos por
Hernandez Fernandez (2001) y de acuerdo con la informacién disponible sobre su distribucion
geografica (Palomo et al.,, 2007; Wilson et al.,, 2017; Wilson & Mittermeier, 2018; IUCN, 2020).

I In mn/m m v VvV VvI vl VIl IX Referencias
Arvicola sapidus 0 0 0 025 0 0.25 025 025 0 Royer et al. (2020)
Microtus duodecimcostatus 0 0 025 0 025 025 025 0 Royer et al. (2020)
Talpa occidentalis 0 0 0 0.2 0 02 02 02 02 Royer et al. (2020)
Modificados
Arvicola sapidus 0 0 0 0 05 0 05 0 0 0 Hernandez Fernandez (2001)
Microtus duodecimcostatus 0 05 0 05 0 0 0 -
Talpa occidentalis 0 0 0 0 05 0 05 0 0 0 -

Tabla 4.2. Modificaciones del CRI respecto a los valores proporcionados por Royer et al. (2020). Zonas climéticas: I:
Ecuatorial; II: Tropical con lluvias estivales; I/I1l: Tropical semidrido de transicidn; III: Subtropical arido; IV: Clima de
transicion con lluvias invernales (mediterraneo); V: Templado cdlido; VI: Templado tipico; VII: Templado arido; VIII:
Templado frio (boreal); IX: Artico. Zonas climaticas de Walter (1970), tomadas de Hernandez Fernandez (2001).
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4.7.2. Habitat Weighting Method

Con el objetivo de realizar reconstrucciones ambientales a partir de las asociaciones de
micromamiferos estudiadas, se ha utilizado el método de ponderacién de habitats o Habitat
Weighting Method (Evans et al., 1981; Andrews, 2006). Este método consiste en clasificar cada
especie en funcion de sus preferencias de habitats. En este sentido, a partir de los habitats ocupados
en la actualidad por las especies identificadas en las asociaciones fésiles, se asignan a cada especie
valores en proporcion a las preferencias que muestran por cada habitat sobre un maximo de 1. Asi,
si la especie solo se encuentra en un tipo de habitat el valor es 1 para ese Unico medio ocupado.
Cuando la especie ocupa varios tipos de habitats, los valores de cada uno de ellos se ponderan en
funcién de sus preferencias.

De acuerdo con Lépez-Garcia et al. (2014), Connolly et al. (2019), Alvarez-Vena et al. (2020), los
habitats preferentes de cada especie se han clasificado en seis tipos distintos, de forma que el habitat
de bosque se divide en dos:

- Praderas secas (Ps): prados sometidos a cambios estacionales.

- Praderas humedas (Ph): areas abiertas con cobertura herbacea densa y verde todo el afio, y
con suelos hiumedos y fértiles.

- Bosque abierto (Ba): medios arbolados, margenes o parches de bosque con cobertura
arbdérea moderada.

- Bosque (B): bosques maduros.

- Roquedo (R): areas de sustrato rocoso.

- Agua (A): zonas asociadas a masas de agua superficiales.

La caracterizacion ecolégica de cada especie incluida en esta tesis en relacién a sus preferencias de
habitat (Tabla 4.3) se ha realizado siguiendo la informacion disponible en el Atlas y Libro Rojo de los
Mamiferos Terrestres de Espafia (Palomo et al.,, 2007) y en el Lista Roja de Especies Amenazadas de
la Unién Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN, 2020). A este respecto, es
necesario sefialar que para algunas especies se han modificado los valores usados generalmente
mediante la aplicacién de este método en estudios de micromamiferos cuaternarios (p. ej. Lopez-
Garcia et al,, 2010; 2011a; 2011b; Bafiuls-Cardona & Lépez-Garcia, 2016; Fagoaga et al., 2018). Esto
es debido a que en muchos casos los valores ponderados por habitats asignados a algunas especies
no se ajustan a sus preferencias ecoldgicas. Por ejemplo, es especialmente llamativo el caso de
Apodemus sylvaticus, ya que generalmente ha sido considerado como especialista forestal, mientras
que la informacién disponible sobre sus preferencias y ocupaciéon de habitat reflejan que puede
ocupar una gran variedad de ambientes y su densidad desciende en bosques maduros de gran
superficie (Palomo et al., 2007; Schlitter et al., 2021). Ademas, teniendo en cuenta que esta es una de
las especies mas abundantes en el registro del Holoceno ibérico, esta caracterizacion podria
condicionar de forma notable los resultados paleoambientales obtenidos.

Partiendo de la clasificaciéon ponderada en funcién de las preferencias de habitats del conjunto de
especies de las asociaciones fésiles y de la abundancia relativa de cada una de ellas se calcula el
porcentaje de representacion de cada habitat. Este se obtiene mediante la multiplicacién de los
valores de abundancia de cada especie por los valores que adquieren en los distintos habitats.
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Especie Ps Ph Ba B Ro A
Sciurus vulgaris 1

Eliomys quercinus 0.25 0.5 0.25

Glis glis 1

Arvicola sapidus 1
Chionomys nivalis 1
Microtus agrestis 0.5 0.25 0.25

Microtus arvalis 0.75 0.25

Microtus cabrerae 0.5 0.25 0.25
Microtus gerbii 0.2 0.6 0.2
Microtus duodecimcostatus 0.5 0.5

Microtus oeconomus 0.5 0.5
Myodes glareolus 0.2 0.8

Apodemus sylvaticus 0.2 0.2 0.4 0.2

Mus musculus 0.2 0.4 0.4

Mus spretus 0.75 0.25

Rattus rattus 0.33 0.33 0.33

Oryctolagus cuniculus 0.25 0.25 0.5

Lepus granatensis 0.4 0.4 0.2

Erinaceus europaeus 0.25 0.25 0.5

Sorex coronatus-araneus 1

Sorex minutus 0.5 0.5

Crocidura russula 0.2 0.3 0.3 0.2
Crocidura suaveolens 0.4 0.2 0.2 0.2
Suncus etruscus 0.4 0.4 0.2

Neomys anomalus 1
Talpa occidentalis 0.75 0.25

Rhinolophus ferrumequinum 0.4 0.4 0.2
Rhinolophus euryale 0.8 0.2

Mpyotis escalerai 0.4 0.4 0.2

Myotis myotis 0.4 0.4 0.2

Tabla 4.3. Valores de las especies incluidas en esta tesis para cada tipo de habitat en funcién de sus preferencias de actuales
(Palomo et al., 2007; IUCN, 2020). Ps: pradera seca; Ph: pradera hiumeda; Ba: bosque abierto; B: bosque; Ro: roquedo; A:

cursos de agua.

Ademas de reconstruir las condiciones paleoambientales a partir de las asociaciones de
micromamiferos estudiadas en esta tesis, se ha analizado la evolucion paleoambiental en la region
biogeografica mediterranea de la peninsula ibérica desde el final del Pleistoceno y durante el
Holoceno. Para ello se han recopilado los datos de yacimientos con registro de micromamiferos
encuadrados en este intervalo temporal que aportan valores de la abundancia relativa de las especies
representadas y dataciones precisas de las asociaciones. De este modo, los datos recopilados junto
con las asociaciones estudiadas suponen un total de 19 yacimientos localizados en tres zonas
geograficas diferentes (noreste peninsular, Levante central peninsular, centro-sur peninsular - Fig.
4.6). Los registros de cada uno de los yacimientos se han dividido en funcidn su cronologia, aportando
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un total de 35 asociaciones de micromamiferos diferenciadas. Finalmente se ha aplicado el Habitat
Weighting Method para cada una de las asociaciones registradas en funcién de la abundancia relativa
de las especies y las preferencias de habitats descritas en la tabla 4.3 (Anexo III).
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Figura 4.6. Localizacion de los yacimientos con registro de micromamiferos del final del Pleistoceno y el Holoceno
utilizados para realizar la reconstruccién paleoambiental. Los colores sefialan los yacimientos de las tres zonas geograficas
consideradas; rojo oscuro: centro-sur peninsular; azul: Levante central peninsular; naranja: noreste peninsular. El listado
de las asociaciones de micromamif