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RESUMEN 

Paleobiogeografía y evolución de las asociaciones de micromamíferos en la 

península ibérica durante el Holoceno. Influencias climáticas y antrópicas 

La dinámica climática 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 faunísticas hasta la actualidad. En la cuenca mediterránea el desarrollo 

de técnicas de navegación y la difusión cultural a partir del Neolítico provocaron la introducción de 

animales y plantas domesticadas con fines agrícolas y ganaderos, y facilitaron el intercambio de 

especies salvajes entre territorios aislados geográficamente.  

En la península ibérica, la representación y distribución actual de los micromamíferos (Rodentia, 

Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera) es fruto de una dinámica biogeográfica determinada por 

estos factores. No obstante, el conocimiento sobre estos procesos es limitado debido a que los 

micromamíferos fósiles del Holoceno han recibido menor atención respecto a los estudios de 

periodos anteriores. Por ello, muchas cuestiones relativas a la cronología y a las rutas de los procesos 

de colonización, así como a los cambios en el área de distribución de numerosas especies permanecen 

abiertas.  

En la presente tesis doctoral se ha estudiado el registro de micromamíferos de cuatro yacimientos 

arqueopaleontológicos holocenos localizados en la mitad meridional de la península 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 cronológico y geográfico 

en el que los estudios de micromamíferos fósiles son poco numerosos. Además, se han realizado 

nuevas aportaciones paleobiogeográficas y paleoecológicas, que integradas en el registro fósil 

conocido y en el contexto climático y cultural del Holoceno permiten analizar la evolución de las 

asociaciones de micromamíferos en la región biogeográfica mediterránea de la península ibérica.  

Los yacimientos aportan hallazgos relevantes desde varias disciplinas científicas. El análisis 

tafonómico de los restos de micromamíferos ha permitido inferir que tres de las cuatro asociaciones 

fueron originadas por la depredación de pequeños carnívoros. Las inferencias paleoclimáticas y 

paleoambientales realizadas muestran la existencia de unas condiciones climáticas mediterráneas 

estables, con una tendencia a la disminución de las precipitaciones entre el final del Holoceno Inferior 

y la primera mitad del Holoceno Superior, asociada a una reducción 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 antrópico. Desde un punto de vista paleobiogeográfico, se identifican algunas 

especies que constituyen incorporaciones recientes a la fauna de Europa occidental y otras que han 

experimentado una reducción importante en su área de distribución hasta la actualidad.  

La revisión crítica del registro fósil de Mus musculus, Mus spretus, Rattus rattus, Rattus norvegicus y 

Suncus etruscus pone de manifiesto la imprecisión del mismo y, por tanto, la necesidad de concretar 

aspectos taxonómicos y cronológicos 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 bibliografía permiten precisar algunas cuestiones relativas a la cronología, rutas de dispersión 

y las causas que intervinieron en la colonización del suroeste de Europa por parte de estas especies. 

El análisis paleobiogeográfico demuestra que fueron introducidas en la península ibérica mediante 
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translocaciones antrópicas involuntarias en diferentes momentos a lo largo del Holoceno, vinculadas 

al desarrollo de la navegación en la cuenca mediterránea.  

La primera especie introducida fue M. spretus, que colonizó la península ibérica durante la segunda 

mitad del Holoceno Medio, vinculada a las rutas marítimas establecidas entre el norte de África y la 

península ibérica en el Neolítico final y Calcolítico.  

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 península ibérica procedente de Oriente Próximo tuvo lugar antes de lo 

generalmente aceptado e indica una introducción asociada con la existencia de relaciones 

comerciales entre el este y el oeste del Mediterráneo, así 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 más antiguo (c. 2.3 – 2.15 ka cal BP) de 

Suncus etruscus en el territorio continental europeo. Este hallazgo junto con la revisión de su registro 

fósil del Cuaternario en la cuenca mediterránea muestra que las poblaciones que originaron la 

colonización de Europa durante el Holoceno se situaban en Asia, donde se encuentra al menos desde 

el Pleistoceno Medio. La dispersión de esta especie desde el Mediterráneo oriental al occidental 

durante el Holoceno Superior se produjo de manera progresiva, asociada al incremento en la 

frecuencia de la navegación debido a la expansión de los fenicios y griegos en el Mediterráneo. 

La exhaustiva revisión bibliográfica del registro fósil del género Rattus en el suroeste de Europa junto 

con su ausencia en las asociaciones estudiadas en esta tesis avalan las hipótesis previas de una 

introducción en el suroeste de Europa asociada a la expansión del Imperio romano en el caso de R. 

rattus y una colonización posterior, a partir del siglo XVIII, para R. norvegicus.  

Además de las especies introducidas durante el Holoceno, los registros de Microtus arvalis, Microtus 

cabrerae y Crocidura suaveolens fuera de su área de distribución actual permiten extraer ciertas 

implicaciones paleobiogeográficas. En el primer caso, se confirma que la retracción del área de 

distribución de M. arvalis hacia zonas montañosas septentrionales de la península ibérica se produjo 

fundamentalmente antes del inicio del Holoceno, aunque algunas poblaciones localizadas 

ligeramente al sur de su límite de distribución actual perduraron hasta la primera mitad del Holoceno 

Superior. En los casos de M. cabrerae y C. suaveolens ha quedado demostrado que ambas especies 

tenían una distribución más amplia, encontrándose representadas en el interior meridional de la 

península 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. INTRODUCCIÓN 

2.1. El Holoceno y su evolución climática en la península ibérica 

El Holoceno es el intervalo más reciente de la historia de la Tierra, constituyendo la segunda serie 

cronoestratigráfica del Periodo Cuaternario que comprende los últimos 11700 años hasta la 

actualidad (Walker et al., 2008, 2009).  

La dinámica climática del Cuaternario está caracterizada por la sucesión de ciclos glaciares e 

interglaciares durante los últimos 2.58 Ma (Marshall, 2009), que provocaron importantes cambios 

en los ecosistemas terrestres y, por consiguiente, en las comunidades de mamíferos (Lister, 2004; 

Sommer & Nadachowski; 2006; Royer et al., 2016). En este contexto, el Holoceno es el actual periodo 

cálido tras la última glaciación. No obstante, el límite Pleistoceno-Holoceno no se establece 

inmediatamente tras la última edad de hielo que finalizó hace aproximadamente 14.5 ka años, y que 

precede al estadio isotópico marino 1 (MIS1), sino que se sitúa tras un breve evento frío (Younger 

Dryas/Greenland Stadial 1) que interrumpe la tendencia de calentamiento climático postglacial 

(Walker et al., 2008, 2009).  

Tradicionalmente, la subdivisión informal del Holoceno en tres fases (“inferior/temprano”, “medio” 

y “superior/tardío”) ha sido ampliamente utilizada en la literatura científica 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 geocronológicas y cronoestratigráficas mediante 

la formalización de las fases anteriores como subseries/subépocas a partir de marcadores físico-

químicos vinculados a cambios climáticos 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 frío se 

correlaciona con el “evento climático 8.2 ka” que ha sido reconocido mediante 

numerosos registros paleoclimáticos de distinta naturaleza, incluyendo sondeos de 

hielo, espeleotemas, secuencias lacustres y análisis polínicos, en diferentes regiones 

del mundo (p. ej. 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/Tardío]: 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 reducción en la precipitación ligada a cambios 

atmosféricos y oceánicos a escala global datado en 4200 años BP (Walker et al., 2018). 

Este registro se correlaciona como el “evento climático 4.2 ka” registrado a partir de 
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numerosos análisis paleoclimáticos 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 está vinculado con el inicio de un periodo de 

aridificación prolongado durante dos o tres siglos que afectó a las sociedades 

mediterráneas basadas en la agricultura, provocando importantes migraciones y 

cambios culturales, e incluso el colapso de civilizaciones (Stanley et al., 2003; Weiss, 

2017; Blanco-González et al., 2018; Schirrmhacher et al., 2020).  

El estudio de la evolución climática del Holoceno en Europa ha seguido habitualmente la secuencia 

clásica 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 evolución de la vegetación a partir 

de los estudios paleobotánicos 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 cronoestratigráfico en cinco fases 

(Preboreal, Boreal, Atlántico, Subboreal y Subatlántico) delimitadas por edades radiocarbónicas, que 

no llegó a ratificarse oficialmente. El uso extendido de dicha secuencia como esquema 

climoestratigráfico hasta nuestros días carece de fundamento, ya que el desarrollo de estudios 

paleoclimáticos y las mejoras en las técnicas de datación han puesto de manifiesto la inconsistencia 

de la secuencia de Blytt-Sernander para el Holoceno (ver Birks & Seppä (2010) para un análisis 

histórico).  

El incremento de estudios paleoecológicos desarrollados en la cuenca mediterránea proporciona una 

visión precisa a escala regional de la evolución climática y ambiental durante el Holoceno. En este 

sentido, se han tomado como referencia los trabajos de síntesis que integran un amplio número de 

registros de distinto tipo (sondeos de lagos, sondeos marinos, espeleotemas, turberas, yacimientos 

arqueológicos) y diferentes indicadores (sedimentológicos, isótopos, polen, carbones), y permiten 

reconocer la dinámica climática y ambiental en la península ibérica durante el Holoceno (Sánchez 

Goñi et al., 2008; Jalut et al. 2009; Dormoy et al., 2009; Carrión et al., 2010; Cacho et al., 2010; Pérez-

Obiol et al., 2011; Peyron et al., 2017; Schirrmacher et al., 2020). De manera general, la evolución 

climática reconocida mediante estos estudios se ajusta al modelo propuesto por Jalut et al. (2009) 

para la cuenca mediterránea y avalado por Peréz-Obiol et al (2011) para la península ibérica, 

estableciendo tres fases climáticas diferenciadas (Fig. 2.1): 

1)  Fase húmeda (11.7 – 7 ka cal BP): se caracteriza por condiciones cálidas y húmedas que 

alcanzan su máximo durante el Óptimo Climático Holoceno (ca. 9.5 –7.5 ka BP), con una 

temperatura media global 2 ºC superior a la actual, y está asociada a la extensión máxima 

de la cubierta forestal en la península ibérica. Aunque se ha detectado la influencia del 

enfriamiento global que define el evento 8.2 ka BP en registros marinos del mar de Alborán 

(Dormoy et al., 2009) y en secuencias polínicas del noroeste peninsular (Muñoz Sobrino 

et al., 2007), dicho evento no habría tenido una influencia considerable en los ecosistemas 

mediterráneos de la península ibérica.  

2)  Fase de transición (7 - 5.5 ka cal BP): durante la misma se establecen gradualmente 

las condiciones características del clima mediterráneo actual en la mayor parte de la 

península ibérica, con inviernos suaves y veranos cálidos y secos. Como consecuencia 

tuvo lugar la expansión progresiva de la vegetación esclerófila en la región mediterránea 

ibérica, reemplazando y desplazando hacia el norte a los bosques caducifolios.  
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3)  Fase de aridificación (5.5 ka cal BP - presente): esta fase se caracteriza por la 

intensificación de la tendencia iniciada en la fase anterior mediante un incremento de la 

aridez, dando lugar a la reducción de las áreas forestales y al desarrollo del matorral 

mediterráneo. Además, se detectan cambios abruptos en las condiciones climáticas 

asociados al evento 4.2 ka BP que indican un descenso de las temperaturas invernales en 

la península ibérica entre 4.4-4.0 ka cal BP y una disminución abrupta de las 

precipitaciones estivales en el sureste peninsular entre 4-3.8 ka cal BP.  

Además de estas fases que marcan las tendencias generales, numerosos estudios muestran 

oscilaciones climáticas rápidas (decenas a centenares de años) con cierta periodicidad (Mayewski et 

al., 2004). Entre ellas, los eventos globales que marcan los límites de los pisos del Holoceno (evento 

8.2 y evento 4.2) son las más relevantes. Estos eventos, no obstante, serían de menor magnitud e 

intensidad que los registrados durante el último periodo glaciar (Henrich Events), por lo que tendrían 

unos efectos limitados y una señal difícil de detectar en la mayoría de registros paleoclimáticos, sobre 

todo en los terrestres (Cacho et al., 2010). 

2.2. Influencias antrópicas sobre las comunidades de micromamíferos  

El impacto antrópico 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 está considerablemente alterada, 

afectando negativamente a la biodiversidad y al funcionamiento de los ecosistemas (IUCN, 2021). 

Entre las múltiples amenazas que afectan a la biodiversidad en la Tierra se encuentran la pérdida y 

fragmentación de hábitats junto con la introducción de especies exóticas invasoras (Lowe et al., 

2004), cuyo origen se encuentra estrechamente vinculado a la historia de la humanidad.  

Existen evidencias de alteraciones antrópicas de ecosistemas relevantes desde el Pleistoceno 

Superior asociadas a la translocación de especies a través de las rutas migratorias o a la 

sobreexplotación del medio (Boivin et al., 2016 y referencias en este). No obstante, el impacto 

ambiental se incrementa en el Holoceno y está vinculado al crecimiento demográfico, a los cambios 

en los modos de producción y a la intensificación 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 últimas etapas de 

la Prehistoria y en la Historia antigua con el fin de analizar las influencias antrópicas sobre las 

comunidades de micromamíferos.  

El conocimiento sobre la Prehistoria y la Historia en el suroeste de Europa es muy amplio, 

nutriéndose de numerosas fuentes de información y gozando de una dilatada tradición investigadora. 

Entre los numerosos trabajos disponibles se encuentran revisiones detalladas y actualizadas que 

sirven para el propósito de ilustrar el contexto cultural general y la interacción de las sociedades con 

el medio natural (Weisdorf, 2005; Chapman, 2008; Straus, 2008; Lull et al., 2013; Lillios et al., 2016; 

Blanco-González et al., 2018; Bouby et al., 2020; Schirrmacher et al., 2020, Furholt et al, 2021). A 

continuación se presenta una breve síntesis de este contexto con el objetivo de aportar una visión 

general sobre los principales cambios culturales, destacando aquellos que pudieron afectar de 

manera relevante a las comunidades de micromamíferos de la península ibérica durante el Holoceno.  
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El intervalo temporal analizado se divide en seis periodos con la siguiente cronología en el suroeste 

de Europa (Fig. 2.1): 

- Epipaleolítico/Mesolítico (c. 11.7 – 7.7 ka cal BP): este periodo constituye una fase de 

transición entre las sociedades cazadoras-recolectoras del Paleolítico y a aparición de 

economías productoras. Las sociedades humanas mantuvieron el modo de subsistencia 

cazador-recolector con una tendencia gradual hacia la fijación de los grupos al 

territorio e incipientes procesos de sedentarización (Straus, 2008). 

- Neolítico (c. 7.7 – 5 ka cal BP): el inicio de este periodo está marcado por un importante 

cambio en el modo de subsistencia de los grupos humanos mediante el desarrollo de 

economías productoras a través de la agricultura y la ganadería, y hacia sociedades 

sedentarias (Bouby et al., 2020; Furholt et al., 2021).  

- Calcolítico (c. 5 – 4.2 ka cal BP): se caracteriza por el inicio de la metalurgia, 

concretamente por el uso del cobre, así como por una intensificación de las prácticas 

agrícolas y ganaderas y por un crecimiento demográfico reflejado en el desarrollo de 

los primeros grandes asentamientos humanos en el sur peninsular (Castro do 

Zambujal, Los Millares, Valencina de la Concepción – Blanco-González 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 

prácticas de subsistencia entre el norte y el sur peninsular. Así, mientras que las 

sociedades del norte se caracterizan por pequeños asentamientos agropastorales que 

provocarían impacto reducido sobre el medio, en el sur peninsular, se consolida la 

tendencia hacia la aglomeración de la población en grandes núcleos urbanos, 

especialmente vinculados a la Cultura Argárica en el sureste peninsular (p. ej. El Argar, 

La Bastida de Totana, Lorca – Lull et al., 2013; Schirrmacher et al., 2020). Además, esta 

cultura es considerada como la primera sociedad con una jerarquización muy marcada, 

con un amplio control del territorio y un intenso desarrollo de la explotación agrícola 

y metalúrgica que causaron una fuerte transformación del paisaje.  

- Edad del Hierro (c. 2.9 – 2.17 ka cal BP): constituye una etapa protohistórica 

caracterizada por la aparición de la metalurgia del hierro que dio lugar a importantes 

avances en la fabricación de herramientas agrícolas.  Durante esta fase se establecen en 

la península ibérica colonias por parte de pueblos mediterráneos (fenicios, griegos y 

cartagineses) que fundaron ciudades costeras que alcanzaron un gran desarrollo 

demográfico y desplegaron importantes rutas de comercio marítimo. Además, el 

crecimiento demográfico, la jerarquización de las sociedades y el establecimiento de 

asentamientos humanos estables se hace patente en la mayor parte de la península a 

través de distintas culturas.  

- Periodo romano (218 años BC – s. V AD): primera etapa histórica en la península 

ibérica. Durante este periodo la economía agrícola experimentó una gran expansión e 

intensificación, favorecida por el establecimiento de rutas comerciales a través de todo 

el Imperio romano.  
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2.2.1. Modificación directa del medio natural 

Entre los cambios culturales que tuvieron lugar durante el Holoceno, la revolución neolítica 

constituye una de las mayores transformaciones de la historia de la humanidad, produciéndose una 

transición de sociedades nómadas cazadoras-recolectoras a sedentarias y productoras basadas en la 

agricultura y la ganadería (Weisdorf, 2005; Furholt et al., 2021). Fruto de estos cambios, el impacto 

antrópico sobre el medio natural se incrementó notablemente, ya que la nueva economía productora 

se basa en el cultivo de plantas y la domesticación de animales para su aprovechamiento alimenticio 

(Boivin et al., 2016). El desarrollo de prácticas agrícolas y ganaderas causó la modificación directa 

del medio a través de la reducción de áreas forestales con el objetivo de conseguir terrenos 

cultivables y pastos para el ganado. Los mecanismos utilizados incluyen la provocación de incendios, 

el sobrepastoreo, así como la introducción de especies domesticadas (Zeder, 2008; Carrión et al., 

2010; Boivin et al., 2016; Vareilles et al., 2020). De esta forma, dichos procesos produjeron 

importantes alteraciones en los hábitats naturales y, por tanto, sobre las comunidades faunísticas 

terrestres incluidas las de micromamíferos.   

El abundante registro paleobotánico documentado en la península ibérica muestra una evolución 

creciente de la modificación antrópica del paisaje desde el Neolítico (Fig. 2.1). No obstante, durante 

el inicio de este periodo las actividades humanas tendrían un bajo impacto ambiental y no es hasta 

el desarrollo de las sociedades metalúrgicas, a partir del Calcolítico, cuando se detecta la creación de 

verdaderos “paisajes culturales”, que se intensifica a partir de la Edad del Hierro y el periodo Romano 

(Carrión et al., 2010; Pérez-Obiol, 2011).  

Además de la modificación del paisaje y de la domesticación de especies, el desarrollo de economías 

productoras y la sedentarización de las sociedades humanas generó un nuevo nicho ecológico 

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, adaptándose así a una relación 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 paradigmáticos de adaptación al nicho comensal (ratón casero, rata 

negra y rata parda, entre otros), habiendo colonizado de manera exitosa la mayoría de hábitats 

ocupados por los humanos en todo el mundo (Long, 2003). El origen del comensalismo de estos 

roedores, así como su historia biogeográfica está estrechamente ligada a patrones de desarrollo y 

difusión 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. Introducción de especies exóticas 

La cuenca mediterránea constituye un enclave privilegiado para el estudio de los intercambios 

faunísticos antrópicos que tuvieron lugar a lo largo de la Prehistoria y la Edad Antigua por diversas 

razones. Las características geográficas correspondientes a un mar relativamente cerrado, la 

presencia de numerosas islas, así como la relevancia de la difusión de culturas humanas permiten 

analizar los cambios de las comunidades faunísticas relacionadas con las migraciones humanas, la 

difusión cultural y las actividades comerciales. El desarrollo de las técnicas de navegación constituye 

un factor clave en este proceso ya que permitió conectar los territorios continentales europeos, 

asiáticos y africanos, así como las islas con estos continentes, de manera que constituyeron 

importante vector de difusión e intercambio cultural (Abulafia 2011; Zilhão, 2014; Vázquez Zabala, 

2019).  
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Algunas evidencias indirectas sugieren que la navegación en el mediterráneo se remonta al 

Pleistoceno Medio y Superior, aunque los viajes por vía marítima antes del Holoceno serían muy poco 

frecuentes, de cabotaje y limitados a pequeñas distancias (Bednarik, 2003; Broodbank, 2006; 

Abulafia 2011; Zilhão, 2014; Howitt-Marshall & Runnels, 2016; Papoulia, 2016, 2017; Moncel et al., 

2020).  

Sin embargo, los intercambios marítimos se incrementaron durante el Holoceno, vinculados 

inicialmente a la difusión gradual del Neolítico de este a oeste del Mediterráneo entre el 10000-7700 

BP aproximadamente (Zilhão, 2001; Furholt et al, 2021). Esta difusión implicó la introducción de 

animales y plantas domesticadas (Zeder, 2008; Vareilles et al., 2020), así 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 

navegación entre los extremos este y oeste del Mediterráneo durante el Neolítico sería muy baja, 

mientras que entre la península ibérica y el norte de África ya se habrían establecido flujos de 

intercambio marítimo relativamente frecuentes que se consolidan a partir del Calcolítico (Fig. 2.1) 

(Schuhmacher et al., 2009; Abulafia 2011; Zilhão, 2014; Vázquez Zabala, 2019).  

La cuestión del desarrollo de rutas de comercio marítimo previas a la colonización fenicia entre el 

Mediterráneo oriental y occidental está sujeta a un amplio debate. De acuerdo con la síntesis 

actualizada de las evidencias arqueológicas disponibles, Vázquez Zabala (2019) señala la presencia 

materias primas como el marfil procedente de elefantes asiáticos (Nocete et al., 2013) y una serie de 

materiales arqueológicos asociados a culturas mediterráneas orientales (Torres, 2008; Ruiz Gálvez, 

Figura 2.1. Esquema temporal del final del Pleistoceno y el Holoceno (13-1.5 ka BP) en la península ibérica. Se representan 
las fases culturales y climáticas, y las tendencias generales en el desarrollo de los bosques mediterráneos, el impacto antrópico 
sobre el medio natural y el desarrollo de la navegación. Ka: kiloaños; SubE: subépoca; PL: Pleistoceno; Sup: Superior; Paleo: 
Paleolítico; Calco: Calcolítico; E.B.: Edad del Bronce; E.H.: Edad del Hierro; R.: periodo romano; YD: Younger Dryas; Trans: fase 
de transición; Áfr.: África; PI: península ibérica; E-O Med.: este-oeste del Mediterráneo. Desarrollo de los bosques e impacto 
antrópico modificado de Carrión et al. (2010). El resto de datos se extraen de las publicaciones citadas en el texto.  



2. Introducción 

28 

 

2009) en la península ibérica, que ponen de manifiesto la existencia de dichas rutas desde el 

Calcolítico 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 

tráfico marítimo mucho mayor que conectaba ampliamente todo el Mediterráneo (Abulafia, 2011; 

Zilhão, 2014; Vázquez Zabala, 2019).  

2.3. Investigaciones sobre micromamíferos del Holoceno en la península ibérica 

La distribución de los micromamíferos (roedores, lagomorfos, eulipotiflos y quirópteros) en la 

península ibérica a lo largo del Holoceno y hasta la actualidad es el resultado de una dinámica 

biogeográfica determinada por los cambios ambientales y las influencias antrópicas. De acuerdo con 

el registro paleontológico 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 península ibérica durante este intervalo temporal; otras aparecen por primera vez 

en el Holoceno; y muchas de ellas experimentaron cambios en su área de distribución (Audoin-

Rouzeau & Vigne, 1994; Sesé & Sevilla, 1996; Arribas, 2004; Cucchi et al., 2005; Garrido-García, 2008; 

López-García, 2011; Laplana & Sevilla, 2013).   

Tradicionalmente el estudio de los microvertebrados del Holoceno ha recibido menor atención en 

comparación con los del Pleistoceno (López García, 2011). Aunque los trabajos encuadrados en el 

tránsito Pleistoceno-Holoceno y durante el Holoceno Inferior son abundantes, el número de estudios 

decrece a medida que la cronología de los yacimientos avanza hacia periodos protohistóricos e 

históricos (Laplana & Sevilla, 2013). Esta pérdida de interés se debe principalmente a que los 

micromamíferos presentan menor utilidad como indicadores biocronológicos en contextos 

holocenos respecto a periodos anteriores. Si bien es cierto que los investigadores disponen de 

herramientas precisas de datación relativa en yacimientos arqueológicos, tales como la sucesión de 

materiales que indican periodos concretos, como la cerámica y la numismática, o los métodos de 

datación absoluta (Laplana & Sevilla, 2013), el estudio de los microvertebrados holocenos aporta 

información muy relevante sobre la diversidad faunística de los distintos yacimientos, la evolución 

reciente de sus asociaciones y su relación con el ser humano, además de servir como fuente de 

información para  realizar reconstrucciones paleoecológicas (Guillem Calatayud, 1999; Cuenca-

Bescós et al., 2009; Laplana & Sevilla, 2013; Rofes et al., 2013; Bañuls-Cardona & López García, 2016; 

Bañuls-Cardona et al., 2017a; 2017b, entre otros ejemplos). Asimismo, el estudio del registro fósil 

Holoceno presenta un valor añadido como fuente de información para desarrollar estrategias de 

conservación 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 et al., 2011; Garrido García et al., 2018; Castellanos-Frías et al., 2018).  

El menor número de estudios en yacimientos de la prehistoria reciente y de periodos históricos 

responde principalmente a que, hasta los últimos años, la aplicación de técnicas adecuadas para la 

recuperación de los restos óseos de microvertebrados (lavado/tamizado) era muy poco común, lo 

que impedía obtener una buena representación 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 así ampliar el conocimiento de los micromamíferos en la península ibérica durante el 

Holoceno Medio y Superior. No obstante, además del descenso en el número de estudios a lo largo 

del Holoceno, existen diferencias relevantes en la disponibilidad de registros entre distintas regiones 

de la península ibérica, determinadas por una tradición desigual en el estudio de micromamíferos 

cuaternarios y por la distribución geográfica de yacimientos kársticos (López-García et al., 2011a; 
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Laplana & Sevilla, 2013). Estas circunstancias dan lugar a que en la mitad occidental de la península 

ibérica la información disponible es mucho menor respecto a la mitad oriental, lo que condiciona la 

realización de análisis paleobiogeográficos y/o paleoecológicos a escala peninsular.   

A pesar de las limitaciones expuestas, en las últimas décadas se ha incrementado considerablemente 

el número de estudios de micromamíferos holocenos. El abundante registro procedente de 

yacimientos del este de la península ibérica permite conocer la evolución 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; López-García et al., 2010; 

Fernández-García et al., 2016; Bañuls-Cardona, 2017), así como en el tercio norte peninsular (p. ej. 

Pemán, 1990; 2014; Cuenca-Bescós et al., 2009; López-García et al., 2011a; García-Ibaibarriaga et al., 

2013; 2015; Rofes et al., 2013; 2014; Bañuls-Cardona et al., 2017a; 2017b). Sin embargo, los datos 

procedentes de yacimientos del centro (Sánchez et al., 2005; Sala et al., 2021) y el suroeste de 

peninsular (Storch & Uerpmann, 1976; Cardoso et al., 1996; Póvoas, 1998; 2001; Pimenta, 2014; 

García et al., 2017) son menos abundantes, mientras que en el sureste existen datos de 

micromamíferos procedentes principalmente de estudios clásicos 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 paleobiogeográfico, se ha demostrado que numerosas especies colonizaron 

el suroeste de Europa durante el Holoceno mediante introducciones antrópicas vinculadas al 

desarrollo de actividades marítimas en el Mediterráneo. Este proceso ha sido estudiado a partir de 

revisiones del registro fósil en la cuenca mediterránea (Auffray et al., 1990; Audoin-Rouzeau & Vigne, 

1994; Morales Muñiz et al., 1995; Dobson, 1998; Cucchi et al., 2005; Garrido-García, 2008), para el 

que son especialmente relevantes las aportaciones de numerosos estudios procedentes de 

yacimientos localizados en las islas del Mediterráneo occidental y central (Uerpmann, 1971; Storch, 

1974; Sanges & Alcover, 1980; Reumer & Sanders, 1984; Vigne & Valladas, 1996; Vigne, 2014;  

Morales & Rofes, 2008; Alcover, 2008; López- García et al., 2013), ya que constituyen evidencias 

indirectas fiables de intercambios faunísticos vinculados a la navegación.  

En los últimos tiempos se han realizado importantes avances gracias la aplicación de diversas 

técnicas al estudio de microvertebrados fósiles. En primer lugar, la aplicación de técnicas de 

morfometría geométrica complementa a los análisis de morfométricos tradicionales y ha resuelto 

problemáticas taxonómicas sobrevenidas para diferenciar taxones con una morfología 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 análisis evolutivos, paleobiogeo-

gráficos y paleoecológicos (Michaux et al., 2007a, 2007b; Gómez Cano et al., 2017; Rofes et al., 2018; 

Cucchi et al., 2013; 2020; McGuire & Lauer, 2020).  

En segundo lugar, los avances en las técnicas de extracción de material genético de restos fósiles 

están permitiendo obtener información muy precisa sobre la sistemática y la evolución 

paleobiogeográfica de los micromamíferos en Europa (Baca et al., 2020; Cucchi et al., 2020; García-

Rodríguez et al., 2021). De manera similar, los avances en la biología molecular han provocado una 

proliferación de estudios filogeográficos realizados a partir de análisis genéticos de micromamíferos 

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 

información de gran interés en el estudio de los procesos y patrones biogeográficos que intervinieron 

en la configuración de la distribución actual de numerosas especies. En el mismo sentido, el 
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desarrollo de las técnicas aplicadas a la generación de modelos de distribución de especies o hábitats 

contribuyen a ampliar el conocimiento paleobiogeográfico de los micromamíferos ibéricos 

(Castellanos-Frías et al., 2018; Garrido García 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 óseos de micromamíferos (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 

estratigráficas (Rofes et al., 2020).  

Esta tesis pretende cubrir parte del hueco del registro fósil de los micromamíferos del Holoceno en 

la península ibérica, aportando nuevos datos procedentes de contextos cronológicos y zonas 

geográficas de las que se dispone de poca información. Para ello, se han aplicado algunas de las 

técnicas mencionadas con el fin de obtener resultados precisos en cuanto a la composición faunística 

de las asociaciones, su origen y su cronología. Aunque la estructura de esta tesis sigue un formato 

clásico, su contenido corresponde principalmente a un conjunto de tres publicaciones (Domínguez 

García et al., 2019a; 2019b; 2020). No obstante, se han realizado algunas modificaciones importantes 

y se han añadido nuevos datos respecto a los resultados proporcionados en estos artículos, además 

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 micromamíferos holocenos procedentes de cuatro yacimientos arqueopaleon-

tológicos de la mitad meridional de la península ibérica. Y, en segundo lugar, reconstruir la evolución 

de las comunidades de micromamíferos durante este periodo en la región biogeográfica 

mediterránea de la península ibérica, integrando el registro de los yacimientos estudiados en el 

contexto climático y cultural del Holoceno. Estos objetivos principales implican los siguientes 

propósitos específicos:  

1. Identificar los diferentes micromamíferos representados en las asociaciones estudiadas, 

investigar los procesos que las originaron y establecer la antigüedad de las mismas.  

2. Reconstruir las condiciones paleoecológicas existentes en el entorno de los yacimientos en el 

momento de formación de las asociaciones de micromamíferos.   

3.  Integrar los resultados obtenidos en el contexto general de los micromamíferos holocenos 

ibéricos, con el fin de detectar posibles cambios en el área de distribución de las especies 

registradas y analizar la causalidad de dichos cambios en relación con variaciones ambientales 

y/o con las influencias antrópicas.  

4.  Contribuir a la reconstrucción de los procesos de colonización de especies de micromamíferos 

que se incorporaron a la fauna ibérica durante el Holoceno y analizar los cambios en el área de 

distribución de otras especies a lo largo de este periodo.  
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4. METODOLOGÍA 

El material estudiado en esta tesis procede de 4 yacimientos arqueo-paleontológicos:  

- Castillejo del Bonete 

- Cueva del Estrecho 

- Cuevas de Fuentes de León: 

 Cueva de los Postes 

 Cueva del Caballo 

Para una descripción específica de cada yacimiento, así como de la procedencia precisa del material 

de micromamíferos en cada uno de ellos, se remite al lector o lectora al capítulo 6.  

4.1. Recogida y procesamiento de muestras sedimentarias 

La metodología empleada con el fin de obtener los restos esqueléticos de los micromamíferos, se 

fundamenta en el empleo de las técnicas y procedimientos habituales para llevar a cabo estudios de 

microvertebrados fósiles (Daams & Freudental, 1988; López-Martínez, 1992).  

El material estudiado proviene de excavaciones sistemáticas y/o muestreos realizados en los 

distintos yacimientos (Fig. 4.1-A) durante el periodo comprendido entre los años 2006 y 2020. Dado 

el pequeño tamaño de los restos de microvertebrados, imperceptibles a simple vista, que impide que 

puedan recuperarse directamente durante el proceso de excavación, es necesario aplicar técnicas 

adaptadas a extraer los elementos de pequeño tamaño. 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 presión (Fig. 4.1-B). Se trata de 

técnica ampliamente utilizada con el propósito de recuperar el material de microvertebrados 

contenido en los yacimientos arqueo-paleontológicos. 

Este proceso se realizó de forma ligeramente distinta en los yacimientos estudiados. En Castillejo del 

Bonete se utilizó 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 únicamente 

dos tamices superpuestos con un tamaño de luz de malla de 2 y 0.5 mm. En cambio, el material de la 

Cueva de los Postes se recuperó por medio del proceso de flotación para la obtención de carbones a 

partir del sedimento retenido en el tamiz de la cuba de flotación (1 mm). 

De esta manera, la muestra queda dividida en fracciones de diferente tamaño y se elimina la matriz 

que envuelve a los elementos óseos, 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 función de su 

tamaño.  

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, así como los restos de otra naturaleza que puedan 

contener (carbones, malacofauna, material arqueológico de pequeño tamaño, etc.). En concreto, el 

triado consiste en examinar pequeñas fracciones de cada concentrado y extraer los restos de interés 

mediante el uso de pinzas metálicas o de un pincel ligeramente húmedo, 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 tamaño (fino) se requiere el uso de una lupa 

binocular que posibilite la diferenciación de los restos.  

La mayor parte del triado de los concentrados gruesos se realizó durante el desarrollo de las distintas 

campañas de excavación (Fig. 4.1C), mientras que el de los concentrados finos se llevó a cabo en el 

Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología de la Universidad Complutense de 

Madrid, utilizando una lupa binocular MOTIC SMZ-168 (7.5X-50X).  

Adicionalmente, los elementos seleccionados por su interés taxonómico o tafonómico fueron 

sometidos a un lavado en una cubeta de ultrasonidos para obtener un grado de limpieza óptimo que 

facilite su observación e identificación.  

Figura 4.1. A) Muestreo realizado en la Cueva del Estrecho, fotografía: César Laplana; B) Lavado-tamizado con agua a 
presión de las muestras sedimentarias en las Cuevas de Fuentes de León, fotografía: Hipólito Collado; C) Triado de los 
concentrados sedimentarios en las Cuevas de Fuentes de León, fotografía: José Enrique Capilla; D) Fotografiado de los 
restos identificados en el Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología de la Universidad Complutense de 
Madrid.  

4.3. Identificación taxonómica 

Para realizar la identificación taxonómica se han utilizado fundamentalmente los elementos 

dentarios. En determinados casos se han usado también elementos del esqueleto postcraneal con 

valor diagnóstico (p. ej. húmeros de topo y de murciélagos). Así, en este trabajo los taxones se 

identificaron a partir de dichos restos, mediante su observación con una lupa binocular, siguiendo 

los criterios morfométricos descritos en la bibliografía especializada (Menu & Sigé, 1971; Chaline et 

al., 1974; Pasquier, 1974; Ayarzagüena & López Martínez, 1976; Saint Girons et al., 1979; Palacios & 
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López Martínez, 1980; Darviche & Orsini, 1982; Nadachowski, 1984; Brunet-Lecomte et al., 1987; 

Menu & Popelard, 1987; Sevilla, 1988, Callou, 1997, Brunet-Lecomte, 2004; 2009; Calzada & Román, 

2017; Galán et al., 2018a; Luzi & López-García, 2017; Román, 2019). Además, se ha utilizado material 

de comparación procedente de las colecciones particulares del autor y de los directores de esta tesis, 

Paloma Sevilla y César Laplana, así como de la colección de mamíferos del Museo Nacional de Ciencias 

Naturales (MNCN) y de la Estación Biológica de Doñana (EBD).  

La nomenclatura taxonómica y sistemática utilizada corresponde generalmente a la estandarizada 

según Wilson et al. (2016, 2017) para los roedores y lagomorfos, Wilson & Mittermeier (2018) para 

las musarañas, 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 capítulo 5.  

4.3.1. Estimación del Número Mínimo de Individuos (NMI) 

El número mínimo de individuos de cada taxón identificado en las asociaciones estudiadas se estima 

a partir del emento diagnóstico más 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. Así, con 

el fin de evitar la redundancia que provoca la presencia de dientes de leche y de gérmenes dentarios 

que podrían 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 únicamente la dentición 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 asociación 

de micromamíferos a lo largo de su secuencia estratigráfica, 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 biometría 

La nomenclatura y los parámetros biométricos empleados en la descripción e identificación de los 

distintos elementos diagnósticos de cada uno de los grupos taxonómicos estudiados se representa 

de forma detallada en las figuras 4.2 y 4.3. Para los glíridos se utiliza la nomenclatura y los parámetros 

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 múridos a Pasquier (1974), 

Palacios & López Martínez (1980) y Donard (1982) para los lagomorfos, Sans-Coma et al. (1981) y 

Reumer (1984) para los sorícidos, Hoek Ostende (1989) para los tálpidos, Butler (1948) para los 

erinaceidos y Sevilla (1988) para los quirópteros. 

Entre el conjunto de material identificado en cada yacimiento, se seleccionó un número 

representativo de elementos diagnósticos de cada taxón, que fueron fotografiados mediante el uso 

de una lupa binocular (LEICA MZ16A) con una cámara fotográfica acoplada (LEICA DFC-420) (Fig. 

4.1-D), en el Departamento de Geodinámica, Estratigrafía y Paleontología de la Universidad 

Complutense de Madrid; y en algunos casos las fotografías fueron tomadas usando un equipo 

análogo, formado por una lupa binocular OLYMPUS SZX-12, con la cámara OLYMPUS DP-71, en el 

Área de Investigación del Museo Arqueológico Regional de la Comunidad de Madrid. Además, se 
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fotografiaron algunos elementos diagnósticos mediante Microscopía Electrónica de Barrido (MEB) 

en el Laboratorio de Técnicas No Destructivas del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de 

Madrid Estas fotografías se realizaron para cumplir dos objetivos principalmente: 1) ilustrar la 

morfología de los taxones identificados en las distintas asociaciones de micromamíferos; 2) tomar 

medidas del material mediante el empleo del programa ImageJ (Rasband, 1997-2018), a partir de las 

fotografías escaladas. Estas medidas permiten realizar análisis biométricos en los casos que resulta 

necesario para obtener identificaciones taxonómicas precisas.  

(Pie de figura en la página siguiente) 
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4.4. Identificación del material de Mus spp.  

Las especies del género Mus representadas en la península ibérica y la región mediterránea del 

sureste de Francia desde el Holoceno hasta la actualidad (Mus musculus domesticus y Mus spretus) 

presentan una morfología dentaria y un tamaño muy similares. Aunque es posible diferenciarlas 

utilizando sus restos craneales, para ello es necesario emplear varios criterios morfométricos en 

conjunto, que además presentan cierta variabilidad intraespecífica (Darviche & Orsini, 1982; 

Gerasimov, et al., 1990; Darviche et al., 2006; Macholán, 1996a; 1996b; Román, 2019).  

Algunos de estos criterios consisten en las diferencias existentes en las dimensiones del cráneo, la 

mandíbula 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 está 

condicionado por el estado de conservación fragmentario de los restos recuperados en los 

yacimientos arqueopaleontológicos (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 morfológicos de la superficie oclusal primer 

molar inferior. Así, en Mus spretus el tubérculo tE está bien diferenciado y confiere a la región anterior 

del diente un patrón tetralobulado, constituido por los tubérculos anteriores, mientras que en M. 

musculus el tE del m1 está más reducido y poco individualizado, lo que le otorga un patrón trilobulado 

Figura 4.2. Nomenclatura utilizada en la descripción de los elementos dentarios.A) Gliridae (Daams, 1981); B) Arvicolinae 
(Meulen, 1973); abreviaturas: LA: lóbulo anterior, T: triángulo, BRA: ángulo entrante bucal, BSA: ángulo saliente bucal, LRA: 
ángulo entrante lingual, LSA: ángulo saliente lingual, LP: lóbulo posterior; C) Murinae (Michaux, 1971; Pasquier, 1974); D) 
Leporidae (Palacios & López Martínez, 1980; Callou, 1997); E) Crocidurinae (Reumer, 1984; Furió, 2007); F) Erinaceidae y 
G) Talpidae (Furió, 2007); H) Chiroptera (Sevilla, 1988; Galán et al., 2016).  

Figura 4.3. Parámetros 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) Mandíbula Crocidurinae, F) M2 Crocidurinae, E) F): Sans-Coma et al. 
(1981); G) Molares superiores Chiroptera, H) Molares inferiores Chiroptera G), H): Sevilla (1988); I) Húmero Talpa spp. 
(Cleef-Roders & Hoek Ostende, 2001). 
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a la región anterior del diente. Además, Mus spretus suele presentar un tubérculo accesorio labial (c1) 

bien desarrollado, mientras que M. musculus es muy poco común y está reducido (Darviche & Orsini, 

1982; Darviche et al., 2006).  

El problema radica en que dichos caracteres presentan una elevada variabilidad intraespecífica y, 

por tanto, su presencia o ausencia no constituye un criterio diagnóstico claro (Darviche & Orsini, 

1982; Darviche et al., 2006; Román, 2019). Además, la consideración del mayor o menor desarrollo 

del tubérculo tE puede estar condicionada por varios factores, como el desgaste dental o la 

interpretación subjetiva del observador. Por tanto, el uso de estos criterios es delicado y la 

identificación taxonómica generalmente recae en la frecuencia de aparición o ausencia de estos 

caracteres en una asociación faunística (Cucchi et al., 2002; Darviche et al., 2006).  

4.4.1.  Análisis de la forma del contorno del m1 

A causa de la problemática descrita anteriormente, la aplicación de técnicas de Morfometría 

Geométrica (MG) con el fin de caracterizar la morfología dental, así como de cuantificar la 

variabilidad inter- e intraespecífica existente en la dentición de múridos, tanto actuales como fósiles, 

ha demostrado una elevada eficacia y precisión en numerosos estudios con aplicaciones 

taxonómicas, filogenéticas y paleoecológicas (p. ej. Renaud et al., 1996; 2005; Gómez Cano et al., 

2017), y más concretamente aplicadas a la taxonomía 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 señal taxonómica, lo que permite discriminar las distintas especies 

(Valenzuela et al., 2011; Cucchi et al., 2020). Con el objetivo de obtener identificaciones taxonómicas 

precisas, se ha realizado este análisis aplicado a los m1 del género Mus recuperados en Castillejo del 

Bonete y en la Cueva del Estrecho.  

Con el propósito de tener una referencia morfométrica del m1 de las dos especies del género Mus 

analizadas, se ha elaborado una base de datos fotográfica, en la que se incluyen 258 ejemplares 

actuales de Mus musculus (140) y de M. spretus (118) de España (península ibérica, Islas Baleares e 

Islas Canarias), región mediterránea de Francia y de Marruecos. Estos ejemplares proceden de varias 

colecciones de distintas instituciones nacionales e internacionales: Estación Biológica de Doñana 

(EBD-CSIC), Institut des Sciences de l’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 españolas fueron fotografiados 

por el propio autor. Las fotografías del material de la EBD fueron realizadas usando una lupa 

binocular MOTIC SMZ-168, con una cámara acoplada (MOTICAM 5+), mientras que los del MNCN se 

fotografiaron usando una lupa (LEICA MZ16A) con una cámara fotográfica acoplada (LEICA DFC-

420) en el Departamento de Biodiversidad y Biología Evolutiva del MNCN. Respecto al material 

procedente del ISEM y MOHMIE, las fotografías fueron cedidas por la Dra. Emmanuelle Stoetzel, 

investigadora del “Musée de l’Homme - Muséum national d’Histoire naturelle, Paris”. Los ejemplares 

del ISEM y MOHMIE fueron identificados previamente mediante análisis genéticos, mientras que 

para los procedentes del MNCN y de la EBD se revisaron las asignaciones taxonómicas 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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Román, 2019). De esta forma, se descartaron los ejemplares dudosos, así como aquellos que su estado 

de conservación impidió revisar los caracteres diagnósticos para confirmar la identificación.  

4.4.2. Caracterización del contorno del m1 

El contorno de un molar puede definirse como la proyección 

en dos dimensiones (2D) de la morfología externa del molar 

en vista oclusal (Renaud, 1999). Existen diversas meto-

dologías que permiten caracterizar la morfología del 

contorno dental de múridos y otros roedores mediante 

técnicas de Morfometría Geométrica. Entre ellas, se ha 

utilizado ampliamente el análisis mediante coordenadas 

elípticas 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 discriminación taxonómica entre 

especies y subespecies del género Mus (Cucchi et al., 2020).  

De acuerdo con Cucchi et al. (2013; 2020), a partir de las 

fotografías de los m1 de los especímenes fósiles de Castillejo 

del Bonete y de la Cueva del Estrecho, así como de los 

ejemplares actuales de referencia, la forma del contorno de 

cada diente se digitalizó como las coordenadas X e Y 

obtenidas usando un “landmark”, situado en el extremo 

anterior del diente, y 63 “sliding semilandmarks” 

equidistantes. Para ello se han empleado los programas 

informáticos tpsUtil v.176 (Rohlf, 2018) y tpsDig v.2.32 

(Rohlf, 2010) (Fig. 4.4). Con el objetivo de obtener los datos 

morfométricos del contorno de los molares indepen-

dientemente de su lateralidad, se editaron las fotografías de 

los molares izquierdos cambiando su simetría mediante la 

rotación horizontal de las imágenes, para así utilizarlos como 

si fuesen molares derechos (Renaud, 1999; Stoetzel et al., 

2013). 

La posición, la orientación y la escala de las coordenadas X e Y se estandarizó 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 

análisis se obtienen los valores de las Coordenadas Procrustes (CProc.), que se utilizarán como las 

variables morfométricas que definen la forma del contorno del m1 en los análisis sucesivos.  

4.4.4. Análisis estadísticos  

El análisis 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 asignación taxonómica de los ejemplares de Mus spp. recuperados en 

Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho se realizó mediante análisis estadísticos multivariantes.  

Figura 4.4. Esquema de la 
orientación y localización del 
“landmark” y 63 “semilandmarks” 
(puntos blancos) que definen el 
contorno en el m1 de Mus musculus -  
spretus.  
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Inicialmente, a partir de las Coordenadas Procrustes se aplicó un Análisis de Componentes 

Principales (PCA) usando la matriz de covarianza. Este análisis permite reducir la dimensionalidad, 

dado el elevado número de variables (64 CProc. X, 64 CProc. Y = 128). Así, 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 metodología definida por Baylac & Friess 

(2005) y Sheets et al. (2006), se reduce el número 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 actuarán como variables en 

los análisis estadísticos sucesivos. 

Con el fin de analizar las diferencias entre las dos especies se realizó un análisis discriminante (Linear 

Discriminant Analysis (LDA)) aplicado a la muestra de referencia. De esta forma se evalúa la precisión 

en la discriminación entre ambas especies mediante la aplicación del procedimiento de “leave-one-

out cross validation” (LOOCV - Ripley, 1996). Posteriormente, la clasificación taxonómica de los 

ejemplares de Mus spp. de Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho se realiza mediante un análisis 

discriminante predictivo. A través de este análisis se obtiene una probabilidad a posteriori de 

pertenencia a una de las especies. Así, de acuerdo con Cucchi et al. (2011), la asignación 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 análisis estadísticos 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. Tafonomía 

Desde que en el año 1940 Efremov propuso el término Tafonomía como una nueva rama de la 

Paleontología, esta disciplina científica se ha revelado imprescindible en múltiples ámbitos. Así, la 

Tafonomía, definida como el estudio de los procesos de fosilización y de la formación de los 

yacimientos fósiles, es imprescindible para evaluar la fiabilidad de las interpretaciones derivadas de 

su composición faunística (Fernández-López, 2000). Esto es debido a que son numerosos los 

mecanismos de alteración tafonómica que generan modificaciones en la composición, estructura y/o 

ubicación espacio-temporal de los elementos o asociaciones conservadas (Fernández-López, 1999). 

En concreto, debido a la utilidad de los micromamíferos fósiles como indicadores biocronológicos y 

paleoecológicos, resulta necesario conocer la historia tafonómica de la asociación conservada con el 

fin de valorar la información potencial que puede extraerse mediante dichas disciplinas (Andrews, 

1990; Fernandez-Jalvo et al., 2011).  

La principal causa de la acumulación de restos esqueléticos de micromamíferos, tanto fósiles como 

actuales, es la depredación, mediante la deposición por parte de los depredadores de egagrópilas o 

excrementos que contienen los restos de sus presas (Chaline et al., 1974; Mellet, 1974; Mayhew, 

1977; Andrews, 1990; Fernández-Jalvo & Andrews, 1992; Torre et al., 2013; Fernández-Jalvo et al., 

2014, 2016; García-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 

pequeños mamíferos provocadas por la depredación, Andrews (1990) sienta las bases metodológicas 

del análisis tafonómico en estudios de micromamíferos. A partir de entonces, esta metodología ha 

sido ampliamente utilizada en innumerables trabajos (p. ej. Fernández-Jalvo & Andrews, 1992; 

Guillem Calatayud, 2016; Fernández-García et al., 2018), implementándose también actualizaciones 
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y mejoras que han contribuido a enriquecer el conocimiento sobre los procesos y mecanismos de 

alteración tafonómica que intervienen en la formación de asociaciones de micromamíferos 

(Fernández-Jalvo & Andrews, 1992; Fernández-Jalvo et al., 2016; García-Morato et al., 2019; Marin-

Monfort et al., 2019).  

Las principales modificaciones del esqueleto de los micromamíferos producidas por depredación son 

la fracturación y la corrosión provocada por la digestión (Andrews, 1990; Fernandez-Jalvo & 

Andrews, 1992; Fernandez-Jalvo et al., 2016). Los depredadores de pequeños mamíferos se clasifican 

habitualmente en tres grupos naturales en función 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 más bajos de acidez gástrica. Por ello, generalmente provocan con 

menor frecuencia, y menor grado de intensidad, evidencias de fracturación y 

digestión de los restos esqueléticos de sus presas en relación a los demás grupos.  

2)  Rapaces diurnas: suelen descuartizar y desgarrar a las presas con el pico y las 

garras, su proceso digestivo es más largo y los niveles de acidez son más elevados 

que los de las rapaces nocturnas.   

3)  Mamíferos carnívoros: tanto la ingesta como el proceso de digestión de las presas 

es más agresivo que en las aves, ya que mastican a sus presas y la digestión es 

completa a través del tracto gastrointestinal, que presenta una mayor acidez 

gástrica. Por el contrario, las aves rapaces no presentan una digestión completa, ya 

que las presas son digeridas parcialmente en el estómago, mientras que los 

elementos más resistentes (fragmentos del exoesqueleto de insectos, huesos, pelo, 

plumas) son regurgitados formando agregados denominados egagrópilas.   

Los análisis tafonómicos realizados en esta tesis se limitan principalmente al estudio de las 

alteraciones producidas por la digestión en la dentición yugal (premolares y molares) de los distintos 

grupos identificados, ya que estos son los empleados mayoritariamente para realizar las 

identificaciones taxonómicas. Para ello, se ha seguido la metodología propuesta por Andrews (1990) 

y modificada por Fernández-Jalvo et al. (2016). Las alteraciones provocadas por la digestión 

constituyen evidencias directas de depredación. Estas alteraciones son producto de la corrosión de 

los tejidos óseos por la acción de los ácidos gástricos de los depredadores. Concretamente, la 

digestión provoca en la dentición de pequeños mamíferos el debilitamiento y pérdida de esmalte, así 

como la corrosión de la dentina en los grados más avanzados (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo & 

Andrews, 1992; Fernández-Jalvo et al., 2016). Asimismo, se han establecido criterios para diferenciar 

las evidencias de digestión de la corrosión provocada por la acción de ácidos del suelo o del 

redondeamiento y pulido fruto de la abrasión (Fernández-Jalvo et al., 2014; Fernández-Jalvo & 

Andrews, 2016).   

Debido a las diferencias existentes en la morfología dentaria, así como en el grosor del esmalte, las 

modificaciones provocadas por la digestión son diferentes en los distintos grupos de 

micromamíferos estudiados (glíridos, arvicolinos, múridos, lagomorfos, eulipotiflos y quirópteros). 

Atendiendo a estas diferencias, los criterios para identificar las evidencias y los grados de intensidad 

de la digestión en la dentición son diferentes en los distintos grupos (Fig. 4.5). Por consiguiente, en 

el caso de los glíridos se han seguido los criterios descritos por Marin-Monfort et al. (2019), para 

arvicolinos, múridos y sorícidos se emplean los detallados por Andrews (1990) y Fernández-Jalvo et 
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al. (2016), y para los lagomorfos los descritos por García-Morato et al. (2019). Respecto a los 

quirópteros, se han seguido los criterios descritos por Canales-Brellenthin et al. (2018), que 

constituyen una primera aproximación a las alteraciones provocadas por la digestión sobre los restos 

esqueléticos de murciélagos mediante un estudio experimental.   

Figura 4.5. Grados de digestión según las modificaciones observadas en la dentición de glíridos, arvicolinos, murinos, 
sorícidos y lepóridos (modificado de Fernández-Jalvo et al., 2016; García-Morato et al., 2019 y Marin-Monfort et al., 
2019).  
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En el caso de la dentición decidua de lagomorfos, hasta ahora no se han establecido criterios que 

permitan reconocer y diferenciar los distintos grados de digestión. Por esta razón, se han adaptado 

los utilizados en el análisis de su dentición definitiva, teniendo en cuenta el menor grosor del esmalte 

en los dientes de leche, lo que determina que los efectos de la digestión sean más intensos sobre la 

dentición decidua que sobre la definitiva.  

Andrews (1990) establece cinco categorías diferentes en las que clasifica a distintos depredadores 

en función de la frecuencia y el grado de alteración de los restos óseos de micromamíferos. 

Posteriormente Fernández-Jalvo et al. (2016) actualizan los valores que definen cada categoría e 

incluyen nuevos depredadores. Como puede observarse en la tabla 4.1, de forma general, las rapaces 

nocturnas se clasifican entre las categorías 1 y 3, a excepción del cárabo común (Srix aluco) y el 

mochuelo europeo (Athene noctua), que se clasifican en la categoría 4 según la digestión de los 

molares; mientras que las rapaces diurnas y los mamíferos carnívoros son representantes de las 

categorías 4 y 5. 

Tabla 4.1.  Síntesis de las categorías de los depredadores de micromamíferos en función de la frecuencia y el grado de 

digestión (Modificado de Fernández-Jalvo et al., 2016). Cat: categoría. 

En el caso de la Cueva del Estrecho, se ha profundizado en el análisis tafonómico realizado respecto 

al resto de asociaciones estudiadas mediante un análisis cuantitativo de las modificaciones 

producidas por depredación. Con este propósito se seleccionó una submuestra del total de material 

estudiado de este yacimiento. Además de las evidencias de digestión, se analizó el grado y la 

frecuencia de fracturación existente en cráneos y mandíbulas de acuerdo con los criterios descritos 

por Andrews (1990) y Fernández-Jalvo et al. (2016). Asimismo, para examinar la digestión se 

tuvieron en cuenta también los incisivos de roedores y lagomorfos, que no se consideraron en el resto 

Cat. 
Frecuencia y grado 

de digestión 
m1 Molares in situ 

Incisivos 

aislados 
Incisivos in situ 

1 

Ausente o mínima 

Molares < 2% 

Incisivos 5-13% 

Tyto alba, 

Asio flammeus, 

Asio otus, 

Bubo lacteus 

Tyto alba, 

Asio flammeus, 

Asio otus, 

Bubo lacteus 

Tyto alba, 

Asio flammeus, 

 

Tyto alba, 

Asio flammeus, 

 

2 

Leve 

Molares 0-5% 

Incisivos 10-30% 

(extremo anterior ) 

Nyctea scandiaca Nyctea scandiaca 
Asio otus, 

Nyctea scandiaca 

Asio otus, 

Bubo lacteus, 

Nyctea scandiaca 

Moderada 

Molares 4-6% 

Incisivos 20-30% 

Bubo africanus, 

Strix nebulosa 

Bubo africanus, 

Strix nebulosa 

Strix nebulosa, 

Bubo lacteus 
Strix nebulosa 

3 

Fuerte (bajo grado) 

Molares 50-70% 

Incisivos 60-80% 

Bubo bubo 
Bubo bubo, 

Srix aluco 

Bubo africanus, 

Bubo bubo, 

Srix aluco, 

Athene noctua 

Bubo africanus, 

Bubo bubo, 

Srix aluco, 

Athene noctua 

4 

Fuerte (alto grado) 

Molares 50-70% 

Incisivos 60-80% 

Srix aluco, 

Athene noctua, 

Circus cyaneus, 

Falco tinnunculus, 

Falco peregrinus 

Athene noctua, 

Circus cyaneus, 

Falco tinnunculus, 

Falco peregrinus 

Falco tinnunculus, 

Falco peregrinus 

Falco tinnunculus, 

Falco peregrinus 

5 

Extrema 

Molares 50-100% 

Incisivos 100% 

Buteo buteo, 

Milvus milvus, 

Mamíferos 

carnívoros 

Buteo buteo, 

Milvus milvus, 

Mamíferos 

carnívoros 

Buteo buteo, 

Circus cyaneus 

Milvus milvus, 

Mamíferos 

carnívoros 

Buteo buteo, 

Circus cyaneus 

Milvus milvus, 

Mamíferos 

carnívoros 
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asociaciones estudiadas debido a que no presentan valor taxonómico. De este modo, se 

contabilizaron los restos que muestran alteraciones y se calcularon los porcentajes de los distintos 

grados de fracturación de los restos craneales, así como el porcentaje de dientes digeridos y los 

grados de digestión para cada grupo taxonómico (glíridos, arvicolinos, murinos, sorícidos, lepóridos 

y quirópteros).   

Con el objetivo de identificar al depredador causante de la acumulación de los restos de 

micromamíferos, se realizó un análisis de componentes principales (PCA) a partir de los resultados 

obtenidos y datos actualistas disponibles en la bibliografía sobre las alteraciones provocadas por 

distintos depredadores ibéricos sobre el esqueleto de sus presas (Andrews, 1990; Guillem Calatayud, 

1996; Marin-Monfort et al., 2019). Para ello, se emplearon nueve variables que expresan la frecuencia 

de fracturación y digestión de elementos craneales, así como el grado de digestión de los restos 

dentarios (Anexo II).  

1. Porcentaje de maxilares de roedores que conservan el proceso cigomático. 

2. Porcentaje de mandíbulas de roedores completas. 

3. Porcentaje de mandíbulas de roedores con la rama mandibular ausente.  

4. Porcentaje de mandíbulas de roedores con el borde inferior fragmentado. 

5. Porcentaje de incisivos in situ digeridos. 

6. Porcentaje de incisivos aislados digeridos. 

7. Porcentaje de molares digeridos.  

8. Grado máximo de digestión en los incisivos. 

9. Grado máximo de digestión en los molares.  

Los grados de digestión (variables 8 y 9) se codificaron asignándole 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 bibliografía 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 fracturación de maxilares y mandíbulas (variables 1 a 4) se han utilizado únicamente 

los resultados de los roedores, mientras que para la frecuencia de digestión (variables 5-7) 

corresponden al conjunto de micromamíferos (excepto los quirópteros 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 análisis, 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 

micromamíferos. Además, estos datos no se ajustan exactamente a las categorías propuestas por 
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Andrews (1990). Por esta razón, se han adaptado las categorías de fracturación a las facilitadas por 

este último autor, agrupando los resultados de las subcategorías utilizadas por Guillem Calatayud 

(1996). Asimismo, aunque este autor no utiliza los distintos grados de digestión, aporta 

descripciones de las modificaciones que permiten establecer el grado máximo de digestión 

provocado por cada depredador. De esta forma, a pesar de las diferencias en los criterios empleados, 

los datos utilizados permiten realizar un análisis multivariante (PCA) para estudiar las 

modificaciones provocadas por distintos depredadores y, por tanto, precisar las inferencias 

realizadas respecto al origen de la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho.   

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

Además del análisis cuantitativo de la fracturación y digestión de los elementos craneales de 

micromamíferos, se analizó la composición química de concreciones adheridas a parte del material 

estudiado, que fueron identificadas como posibles fragmentos de coprolitos a partir de sus 

características macroscópicas. Este análisis se realizó mediante Espectroscopía de Energía 

Dispersiva (EDS) a través de Microscopía Electrónica de Barrido (MEB) en el Laboratorio de Técnicas 

No Destructivas del Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC de Madrid.  

Los resultados del análisis tafonómico de la Cueva del Estrecho fueron publicados por Domínguez 

García et al. (2019b). No obstante, en la presente tesis se incluyen nuevos datos de comparación y se 

realizan nuevos análisis de los resultados con el objetivo de profundizar en el estudio de las causas 

que originaron la asociación de micromamíferos estudiada.  

4.6. Datación 14C-AMS 

Se han realizado dataciones por radiocarbono de restos de micromamíferos utilizando la 

Espectrometría de Masas con Aceleradores (14C-AMS) en el Laboratorio W. M. Keck Carbon Cycle 

AMS de la Universidad de California. De la asociación de microvertebrados de Castillejo del Bonete 

se dató una mandíbula de erizo (Erinaceus europaeus) y de la Cueva del Estrecho un húmero 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 calibración IntCal 20 (Reimer et al., 2020). 

De esta forma se han obtenido edades absolutas para las asociaciones de micromamíferos estudiadas.  

4.7. Paleoecología  

4.7.1. Modelo bioclimático 

Las reconstrucciones paleoclimáticas se han llevado a cabo mediante la aplicación del modelo 

bioclimático desarrollado por Royer et al. (2020) a partir de las comunidades paleárticas de 

insectívoros y roedores. Este modelo constituye una actualización del modelo bioclimático 

(Hernández Fernández, 2001; Hernández Fernández & Peláez-Campomanes, 2003; 2005). La 

aplicación de este método permite inferir la zona climática asociada a un yacimiento fósil y estimar 

cuantitativamente determinadas variables climáticas a partir del conjunto de roedores e insectívoros 

identificados.  

Del mismo modo que en el modelo bioclimático original, la actualización desarrollada por Royer et 

al. (2020) se establece a partir de la distribución de las especies de mamíferos actuales en función de 

las 10 zonas climáticas de Walter (1970). En este caso, en lugar de tomar como referencia las 

comunidades de mamíferos a escala global, el análisis se limita a los roedores y eulipotiflos de la 
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región paleártica. Además, se incluyen nuevas localidades respecto a las utilizadas por Hernández 

Fernández (2001) y Hernández Fernández & Peláez-Campomanes, (2003; 2005).  

El fundamento metodológico es el mismo en ambos modelos, de manera que cada especie se codifica 

mediante la asignación de un valor para cada clima en función de su distribución geográfica. Dicho 

valor es 0 para las zonas climáticas en las que la especie no vive. Para cada zona climática que habita 

la especie el valor se determina por el índice de restricción climática (CRI), que corresponde a 1/n, 

donde n es el número total de zonas climáticas habitadas por la especie (Hernández Fernández, 

2001).  

Las inferencias paleoclimáticas realizadas a partir del conjunto de roedores e “insectívoros” 

identificado en Castillejo del Bonete, la Cueva del Estrecho y la Cueva de los Postes se basan en el 

espectro bioclimático de cada asociación, determinado por el conjunto de valores de los 

componentes bioclimáticos (BCs). Estos valores corresponden a la representación de cada una de las 

10 zonas climáticas en las asociaciones, y se calcula mediante la siguiente fórmula: BCi = (Σ CRIi) 

100/S, donde i es la zona climática y S el número de especies identificadas en cada localidad 

(Hernández Fernández, 2001; Hernández Fernández & Peláez-Campomanes, 2005; Royer et al., 

2020).  

A partir de los espectros climáticos obtenidos para cada asociación se infiere la zona climática que 

representan y las siguientes variables climáticas: temperatura media del mes más cálido (Tmax), 

temperatura media anual (MAT), temperatura media del mes más frío (Tmin) y la precipitación 

media anual (P). Los resultados obtenidos se han comparado con los valores actuales de estas mismas 

variables climáticas de cada zona de estudio. Los datos climáticos actuales se obtuvieron del Atlas 

Climático Digital de la península ibérica (Ninyerola et al., 2005). 

La aplicación 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 distribución en las distintas zonas climáticas. Estos son los casos de Arvicola sapidus, 

Microtus duodecimcostatus y Talpa occidentalis, que se modifican siguiendo los criterios descritos por 

Hernández Fernández (2001) y de acuerdo con la información disponible sobre su distribución 

geográfica (Palomo et al., 2007; Wilson et al., 2017; Wilson & Mittermeier, 2018; IUCN, 2020).  

 

 I II II/III III IV V VI VII VIII IX Referencias 

Arvicola sapidus 0 0 0 0 0.25 0 0.25 0.25 0.25 0 Royer et al. (2020) 

Microtus duodecimcostatus 0 0 0 0 0.25 0 0.25 0.25 0.25 0 Royer et al. (2020) 

Talpa occidentalis 0 0 0 0 0.2 0 0.2 0.2 0.2 0.2 Royer et al. (2020) 

Modificados 

Arvicola sapidus 0 0 0 0 0.5 0 0.5 0 0 0 Hernández Fernández (2001) 

Microtus duodecimcostatus 0 0 0 0 0.5 0 0.5 0 0 0 - 

Talpa occidentalis 0 0 0 0 0.5 0 0.5 0 0 0 - 

Tabla 4.2. Modificaciones del CRI respecto a los valores proporcionados por Royer et al. (2020). Zonas climáticas: I: 
Ecuatorial; II: Tropical con lluvias estivales; I/III: Tropical semiárido de transición; III: Subtropical árido; IV: Clima de 
transición con lluvias invernales (mediterráneo); V: Templado cálido; VI: Templado típico; VII: Templado árido; VIII: 
Templado frío (boreal); IX: Ártico. Zonas climáticas de Walter (1970), tomadas de Hernández Fernández (2001).  



4. Metodología 

52 

 

4.7.2. Habitat Weighting Method 

Con el objetivo de realizar reconstrucciones ambientales a partir de las asociaciones de 

micromamíferos estudiadas, se ha utilizado el método de ponderación de hábitats o Habitat 

Weighting Method (Evans et al., 1981; Andrews, 2006). Este método consiste en clasificar cada 

especie en función de sus preferencias de hábitats. En este sentido, a partir de los hábitats ocupados 

en la actualidad por las especies identificadas en las asociaciones fósiles, se asignan a cada especie 

valores en proporción a las preferencias que muestran por cada hábitat sobre un máximo de 1. Así, 

si la especie solo se encuentra en un tipo de hábitat el valor es 1 para ese único medio ocupado. 

Cuando la especie ocupa varios tipos de hábitats, los valores de cada uno de ellos se ponderan en 

función de sus preferencias.  

De acuerdo con López-García et al. (2014), Connolly et al. (2019), Álvarez-Vena et al. (2020), los 

hábitats preferentes de cada especie se han clasificado en seis tipos distintos, de forma que el hábitat 

de bosque se divide en dos:   

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

- Praderas húmedas (Ph): áreas abiertas con cobertura herbácea densa y verde todo el año, y 

con suelos húmedos y fértiles.   

- Bosque abierto (Ba): medios arbolados, márgenes o parches de bosque con cobertura 

arbórea moderada.  

- Bosque (B): bosques maduros. 

- Roquedo (R): áreas de sustrato rocoso. 

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

La caracterización ecológica de cada especie incluida en esta tesis en relación a sus preferencias de 

hábitat (Tabla 4.3) se ha realizado siguiendo la información disponible en el Atlas y Libro Rojo de los 

Mamíferos Terrestres de España (Palomo et al., 2007) y en el Lista Roja de Especies Amenazadas de 

la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (IUCN, 2020). A este respecto, es 

necesario señalar que para algunas especies se han modificado los valores usados generalmente 

mediante la aplicación de este método en estudios de micromamíferos cuaternarios (p. ej. López-

García et al., 2010; 2011a; 2011b; Bañuls-Cardona & López-García, 2016; Fagoaga et al., 2018). Esto 

es debido a que en muchos casos los valores ponderados por hábitats asignados a algunas especies 

no se ajustan a sus preferencias ecológicas. Por ejemplo, es especialmente llamativo el caso de 

Apodemus sylvaticus, ya que generalmente ha sido considerado como especialista forestal, mientras 

que la información disponible sobre sus preferencias y ocupación de hábitat 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). Además, teniendo en cuenta que esta es una de 

las especies más abundantes en el registro del Holoceno ibérico, esta caracterización podría 

condicionar de forma notable los resultados paleoambientales obtenidos.  

Partiendo de la clasificación ponderada en función de las preferencias de hábitats del conjunto de 

especies de las asociaciones fósiles y de la abundancia relativa de cada una de ellas se calcula el 

porcentaje de representación de cada hábitat. Este se obtiene mediante la multiplicación de los 

valores de abundancia de cada especie por los valores que adquieren en los distintos hábitats.  
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Además de reconstruir las condiciones paleoambientales a partir de las asociaciones de 

micromamíferos estudiadas en esta tesis, se ha analizado la evolución paleoambiental en la región 

biogeográfica mediterránea de la península ibérica desde el final del Pleistoceno y durante el 

Holoceno. Para ello se han recopilado los datos de yacimientos con registro de micromamíferos 

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 

geográficas diferentes (noreste peninsular, Levante central peninsular, centro-sur peninsular – Fig. 

4.6). Los registros de cada uno de los yacimientos se han dividido en función su cronología, aportando 

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  

Myotis 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 hábitat en función de sus preferencias de actuales 
(Palomo et al., 2007; IUCN, 2020). Ps: pradera seca; Ph: pradera húmeda; Ba: bosque abierto; B: bosque; Ro: roquedo; A: 
cursos de agua.  
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un total de 35 asociaciones de micromamíferos diferenciadas. Finalmente se ha aplicado el Habitat 

Weighting Method para cada una de las asociaciones registradas en función de la abundancia relativa 

de las especies y las preferencias de hábitats descritas en la tabla 4.3 (Anexo III). 

4.8. Paleobiogeografía  

Con el propósito de realizar un análisis paleobiogeográfico, se ha realizado una amplia revisión 

bibliográfica del registro fósil de ciertas especies que colonizaron el suroeste de Europa durante el 

Holoceno (Mus musculus, Mus spretus, Rattus rattus, Rattus norvegicus y Suncus etruscus). Esta 

revisión, que pretende ser exhaustiva, se basa en las publicaciones disponibles sobre la fauna de 

pequeños mamíferos en la región Iberoccitana (península ibérica y región mediterránea del sureste 

de Francia) y las islas Baleares, atendiendo especialmente a las especies consideradas de interés 

paleobiogeográfico. En este sentido, se han tomado como punto de partida los estudios previos de 

revisión del registro fósil de Mus musculus en la cuenca mediterránea (Auffray et al., 1990; Cucchi et 

al., 2005), de M. musculus + M. spretus en la península ibérica (Morales Muñiz et al., 1995) y de R. 

rattus + R. norvegicus en Europa (Armitage, 1984; Audoin-Rouzeau & Vigne, 1994; 1997), así como 

trabajos de síntesis sobre el registro de micromamíferos cuaternarios (López-García. 2011) y de 

vertebrados en general (Arribas. 2004) en la península ibérica. 

Figura 4.6. Localización de los yacimientos con registro de micromamíferos del final del Pleistoceno y el Holoceno 
utilizados para realizar la reconstrucción paleoambiental. Los colores señalan los yacimientos de las tres zonas geográficas 
consideradas; rojo oscuro: centro-sur peninsular; azul: Levante central peninsular; naranja: noreste peninsular. El listado 
de las asociaciones de micromamíferos y los resultados del Habitat Weighting Method se encuentran en el anexo III.  
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Debido a la elevada cantidad de datos, los 

registros de las especies de los géneros Mus y 

Rattus recopilados se distribuyen en cinco 

fases temporales, considerando las divisiones 

del Holoceno junto con los periodos 

culturales que se suceden durante este 

periodo (Fig. 4.7):  

- Fase 1 (11700-7500 BP): esta 

primera fase engloba el Groenlandiense 

(Holoceno Inferior) y el inicio del 

Norgripiense (Holoceno Medio). 

Culturalmente comprende la totalidad del 

Epipaleolítico-Mesolítico en el suroeste de 

Europa, un periodo en el que las comunidades 

humanas tenían un modo de subsistencia 

cazador-recolector. Durante esta fase ya se 

reconocen evidencias indirectas de la 

existencia de navegación en el Mediterráneo 

occidental, aunque los intercambios vía 

marítima no serían muy frecuentes con 

recorridos de corta distancia (Broodbank, 

2006; Abulafia. 2011; Zilhão. 2014).  

- Fase 2 (7500-5000 BP): esta fase 

comprende la mayor parte del Norgripiense 

(Holoceno Medio) y culturalmente está 

delimitada por el desarrollo del Neolítico. 

Durante este periodo los grupos humanos 

evolucionan hacia economías productoras. 

mediante el desarrollo de la ganadería y la 

agricultura, así como hacia la sedentarización. Aparecen rutas de navegación entre el mediterráneo 

oriental y occidental asociadas a la difusión del Neolítico, aunque la actividad marinera se 

circunscribía principalmente a cada subcuenca del Mediterráneo, sin que los intercambios este-oeste 

fuesen frecuentes (Broodbank, 2006; Abulafia. 2011; Zilhão. 2014).   

- Fase 3 (5000-4200 BP): corresponde al final del Norgripiense (Holoceno Medio) y 

culturalmente se circunscribe al Calcolítico. Durante este periodo el impacto antrópico en los 

ecosistemas se intensifica, del mismo modo que incrementa la frecuencia en la navegación y los 

intercambios a través del Mediterráneo (Broodbank, 2006; Abulafia. 2011; Zilhão. 2014).     

- Fase 4 (4200-3000 BP): inicio del Megalayense (Holoceno Superior) tras el “evento 

climático 4.2 ka” BP (Bond et al., 1997; Mayewski et al., 2004). Corresponde con el final del Calcolítico 

y la mayor parte de la Edad del Bronce.  

- Fase 5 (3000-1500 BP): se desarrolla por completo durante el Megalayense (Holoceno 

Superior). Culturalmente corresponde a la Edad del Bronce Final, Edad del Hierro y periodo Romano. 

Estos periodos se caracterizan por una intensa difusión de culturas del Mediterráneo oriental y 

central hacia el Oeste del Mediterráneo, debido a la expansión de los fenicios, griegos y, 

Figura 4.7. Fases temporales en las que se divide la revisión 
paleobiogeográfica de Mus spp. y Rattus spp. PL: Pleistoceno; 
Sup.: Superior; ka: kiloaños. Las líneas oblicuas de los periodos 
culturales indican que la asimilación de las distintas culturas no 
es homogénea en la totalidad del territorio. Los datos de las 
épocas y divisiones del Holoceno provienen de Cohen et al. 
(2013, actualizado); límites de los periodos culturales 
modificados de Olalde et al. (2019).  
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posteriormente, del Imperio romano. La navegación alcanza un elevado grado de desarrollo, 

convirtiéndose en un fenómeno muy frecuente en largas distancias (Abulafia, 2011) y provocando 

numerosos intercambios faunísticos (Cucchi et al., 2005; Vigne, 2014).  

La base de datos de los registros recopilados está formada por 65 yacimientos arqueopaleontológicos 

con registro de micromamíferos. Los casos que contienen amplias secuencias estratigráficas 

encuadradas en varias de las fases descritas anteriormente, se dividen para clasificar por separado 

los niveles correspondientes a cada fase. Por tanto, se han recopilado un total de 75 registros 

diferenciados cronológicamente (Anexos VI, VII).  

En el caso del musgaño enano (Suncus etruscus) ha sido necesario ampliar el contexto cronológico y 

geográfico, debido a que se conocen muy pocas referencias de esta especie durante el Holoceno en la 

región Iberoccitana. Por esta razón, se amplió la revisión a su registro fósil cuaternario en toda la 

cuenca mediterránea. En este caso no se han utilizado las fases descritas más arriba, ya que el 

intervalo temporal es más amplio y el número de registros menor. En cambio, se utilizaron las 

divisiones cronoestratigráficas del Cuaternario.  

La información disponible sobre los registros recopilados se revisó de manera crítica con el fin de 

determinar su fiabilidad taxonómica y cronológica, en función de la metodología empleada, el tamaño 

muestral, la estratigrafía y los métodos de datación utilizados. Así, se evaluó la precisión de las 

identificaciones taxonómicas realizadas en cada caso, valorando los criterios empleados, las 

descripciones, medidas y/o figuras sobre las que se fundamentan. Respecto a la fiabilidad 

cronológica, se ha evaluado la coherencia biocronológica de la asociación, los métodos de datación 

empleados y los datos referentes a la estratigrafía de los depósitos, con especial atención a la 

posibilidad de que existan contextos mezclados o intrusiones de especímenes modernos. De este 

modo, los registros evaluados se clasifican en fiables, imprecisos y dudosos. Se consideran registros 

fiables aquellos que cuentan identificaciones taxonómicas precisas y cronologías determinadas 

mediante dataciones o contextos fiables; imprecisos aquellos en los que no se proporciona una 

justificación de las identificaciones realizadas y/o no disponen de dataciones o contextos 

cronológicos precisos; y dudosos los casos en los que la justificación de la asignación taxonómica o la 

cronología son erróneas o provienen de contextos en los que se reconocen procesos de alteración o 

intrusiones estratigráficas. 

Por todo ello, además de aportar una información imprescindible para realizar un análisis 

paleobiogeográfico, esta clasificación permite evaluar la precisión y fiabilidad del registro de estas 

especies de micromamíferos durante el Cuaternario.  

Además de la revisión del registro fósil de las especies que colonizan el suroeste de Europa en el 

Holoceno, se ha revisado el registro de otras especies de micromamíferos con interés 

paleobiogeográfico: Microtus arvalis, Microtus cabrerae y Crocidura suaveolens. Se sabe que estas 

especies experimentaron cambios importantes en su distribución geográfica tras el último periodo 

glaciar y durante el Holoceno (Laplana & Sevilla, 2013; Laplana et al., 2015; Biedma et al., 2018), por 

lo que con el fin de actualizar el conocimiento sobre su evolución paleobiogeográfica se recopilaron 

las citas disponibles en la bibliografía y se analizaron las posibles causas climáticas y/o antrópicas 

que modularon los cambios en su distribución hasta la actualidad.  
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5. PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 

En este capítulo se incluye la relación del material de las especies identificadas en los yacimientos 

Castillejo del Bonete, la Cueva del Estrecho y la Cueva de los Postes, junto con su descripción 

morfológica y de los criterios diagnósticos empleados. Debido a que todas las especies están 

representadas en la península ibérica en la actualidad, su morfología está bien definida y, por tanto, 

en la mayoría de los casos, es posible realizar identificaciones precisas atendiendo exclusivamente a 

criterios morfológicos macroscópicos. No obstante, para diferenciar ciertas especies muy próximas 

morfológicamente entre sí, es preciso realizar análisis biométricos con el objetivo de alcanzar una 

identificación específica. Las fotografías de los elementos diagnósticos del material identificado se 

encuentran en el capítulo 6, en el que se proporcionan figuras del conjunto de especies identificadas 

en cada asociación de micromamíferos estudiada. Adicionalmente, en el anexo IV se proporcionan 

fotografías de algunos elementos diagnósticos de las especies identificadas en la Cueva del Estrecho. 

Clase MAMMALIA Linnaeus, 1758  

Orden RODENTIA Bowdich, 1821 

Familia Gliridae Muirhead, 1819 

Género Eliomys Wagner, 1840 

Eliomys quercinus (Linnaeus, 1766) – lirón careto 

(Figs. 6.5-J; 6.10-J, M; 6.23-G) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 15 frag. maxilares, 7 D4, 16 P4, 32 M1/M2, 3 M3, 11 mandíbulas, 3 

d4, 7 p4, 36 m1/m2, 11 m3, NMI= 11; (26019) 13 frag. maxilares, 8 D4, 10 P4, 27 M1/M2, 5 M3, 8 

mandíbulas, 2 d4, 5 p4, 18 m1/m2, 9 m3, NMI= 9; (26020) 8 frag. maxilares, 12 P4, 10 M1/M2, 1 M3, 

7 mandíbulas, 3 p4, 8 m1/m2, 3 m3, NMI= 9.  

Cueva del Estrecho: 1 frag. maxilar, 2 D4, 8 P4, 19 M1/M2, 10 M3, 1 mandíbula, 2 d4, 5 p4, 21 

m1/m2, 8 m3, NMI= 7.  

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 3) 1 mandíbula con m1 y m2, NMI= 1. 

Descripción y discusión: las mandíbulas presentan el proceso angular perforado; la dentición yugal 

(premolares y molares) es braquiodonta, con la superficie oclusal cóncava y cúspides principales 

prominentes y crestas transversales. Los premolares inferiores presentan un contorno subtriangular 

en vista oclusal, con tres cúspides bien desarrolladas. Molares con cuatro crestas principales, que 

conectan cuatro cúspides en los molares superiores (metacono, paracono, protocono e hipocono), y 

cinco en los inferiores (metacónido, entocónido, protocónido, mesocónido e hipocónido). Todos los 

elementos molariformes son diagnósticos para esta especie, así como las mandíbulas (Chaline et al., 

1974; Gosàlbez, 1987; Román, 2019). De acuerdo con la morfología descrita, los ejemplares 

estudiados se asignan a la especie E. quercinus.  

El lirón careto se encuentra actualmente distribuido en todo el territorio ibérico y en las Islas 

Baleares, excepto Ibiza. También está ampliamente representado en la mitad occidental de Europa, 

mientras que en el este y norte su distribución está muy fragmentada. Es una especie capaz de vivir 

en numerosos hábitats, aunque principalmente se encuentra en distintos tipos de bosque y es 

frecuente en zonas pedregosas (Palomo et al., 2007; Bertolino et al., 2008).  Eliomys quercinus cuenta 
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con un extenso registro fósil en la península ibérica, encontrándose desde el Pleistoceno Inferior 

(Calabriense) en Quibas (Piñero et al., 2020) o en Sima Elefante (Laplana & Cuenca-Bescós, 2000).  

Familia Cricetidae Fischer, 1817 

Subfamilia Arvicolinae Gray, 1821 

Los arvicolinos constituyen una de las subfamilias de roedores más diversificada, formada por más 

de 150 especies actuales (Wilson et al., 2017). Poseen molares hipsodontos de crecimiento continuo, 

con la superficie oclusal plana constituida por prismas de esmalte que forman un patrón muy 

característico de triángulos salientes y ángulos entrantes (Hillson, 2005; Román, 2019).   

Género Arvicola Lacépède, 1799 

Arvicola sapidus Miller, 1908 – rata de agua 

(Figs. 6.5-C; 6.10-B; 6.23-B) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 6 M1, 10 M2, 6 M3, 2 mandíbulas, 9 m1, 3 m2, 2 m3, NMI= 7; (26019) 

7 M1, 7 M2, 4 M3, 1 mandíbula, 7 m1, 4 m2, NMI= 6 (26020) 8 M1, 4 M2, 2 M3, 5 m1, 3 m2, 3 m3, 

NMI= 6.  

Cueva del Estrecho: 11 M1, 3 M2, 7 M3, 5 mandíbulas, 9 m1, 7 m2, 10 m3, NMI= 9. 

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 3) 2 M2, NMI= 1; (S. Occidental; UE 15-20) 1 m2; NMI= 

1; (H. Eulogio; Etapa 2) 1 M1, 1 M2, 3 M3, 1 m1, NMI= 2.  

Descripción y discusión: los molares son hipselodontos y poseen cemento en los ángulos entrantes. 

El tamaño constituye un criterio diagnóstico para las especies del género Arvicola, ya que son más 

grandes que el resto de arvicolinos de la península ibérica, a excepción de la rata almizclera (Ondatra 

zibithecus) que es mucho más grande. Los primeros molares son elementos diagnósticos y constan 

de un lóbulo posterior, tres triángulos cerrados (T1-T3), dos triángulos conectados entre sí (T4-T5) 

y abiertos hacia el lóbulo anterior, que es asimétrico. El esmalte de los molares superiores es más 

grueso en la parte anterior de los triángulos, mientras que en los inferiores es más grueso en la parte 

posterior de los triángulos. Estos caracteres morfológicos permiten asignar el material a Arvicola 

sapidus, diferenciándolo de la otra especie del género que habita la península ibérica (A. monticola) 

(Chaline et al., 1974; Román, 2019).  

La rata de agua se distribuye actualmente en el extremo suroccidental de Europa, ocupando toda la 

península ibérica y gran parte de Francia. Es una especie semiacuática que vive normalmente ligada 

a cursos o masas de agua con abundante vegetación riparia herbácea o arbustiva (Palomo et al., 2007; 

Rigaux et al., 2008). Los registros más antiguos de A. sapidus en la península ibérica datan del último 

tercio del Pleistoceno Medio, convirtiéndose en una especie muy común durante el Pleistoceno 

Superior y Holoceno (Sesé & Sevilla, 1996; López-García, 2011).   

Género Microtus Schrank, 1798 

El género Microtus es uno de los más diversos entre los mamíferos, con una amplia distribución 

Holártica (Wilson et al., 2017), lo que ha motivado la realización de numerosos estudios con el 

objetivo de analizar relaciones filogenéticas y la historia evolutiva de los taxones que lo integran a 

partir de datos moleculares, anatómicos y biogeográficos (p. ej. Brunet-Lecomte & Chaline, 1992; 
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Chaline et al., 1999; Conroy & Cook, 2000; Jaarola et al., 2004; Cuenca-Bescós et al., 2014; Barbosa et 

al., 2018; Abramson et al., 2021), que han generado un escenario de revisión permanente de la 

sistemática del género.  

En la se encuentran seis especies distintas en la península ibérica (Palomo et al., 2007), que según el 

manual de los mamíferos del mundo (Wilson et al., 2017) se clasifican en cuatro subgéneros 

diferentes (Terricola, Agricola, Microtus e Iberomys). Algunos autores han propuesto elevar Iberomys 

a rango de género debido a las características particulares de los representantes de este linaje 

respecto a otras especies del género Microtus (Cuenca-Bescós et al., 1995; 2014). Sin embargo, los 

análisis filogenéticos moleculares disponibles (Jaarola et al., 2004; Barbosa et al., 2018) confirman el 

carácter monofilético de dichos subgéneros e incluyen a la especie Microtus (Iberomys) cabrerae 

dentro del género. Recientemente, Abramson et al. (2021) han presentado una filogenia molecular 

actualizada de los arvicolinos, mediante la que proponen elevar los subgéneros mencionados 

anteriormente a categoría de género debido a que constituyen linajes ampliamente diferenciados. No 

obstante, en esta tesis se ha seguido un criterio conservador, usando como referencia taxonómica la 

clasificación de Wilson et al. (2017), a la espera ver el grado de aceptación en la comunidad científica 

de las últimas aportaciones a la sistemática de este grupo.  

Subgénero Microtus Schrank, 1798 

Microtus arvalis Pallas, 1779  

(Fig. 6.10-D) 

Material:  

Cueva del Estrecho: 2 M2, 3 M3, 2 m1; 1 m2, 

NMI= 2. 

Descripción y discusión: arvicolino de 

pequeño tamaño con molares hipselodontos y 

con cemento en los ángulos entrantes. El único 

primer molar inferior completo recuperado 

consta del lóbulo posterior, cinco triángulos 

cerrados (T1-T5), T6 y T7 ligeramente alternos 

y abiertos hacia un bucle anterior redondeado; 

los triángulos labiales y linguales son de similar 

tamaño; el otro primer molar inferior 

recuperado se encuentra fragmentado y solo 

conserva en complejo anterocónido con el T4 

fragmentado, el T4 y T5 cerrados, y el T6 y T7 

opuestos y abiertos hacia el bucle anterior 

redondeado. Los terceros molares superiores 

(M3) tienen cuatro salientes labiales (LA, T3, T5 

y T7). La forma redondeada del bucle anterior y 

la aparente simetría transversal en el m1 

permiten asignar el material a Microtus arvalis, 

diferenciándola de otra especie muy próxima 

morfológicamente, Microtus agrestis (Dienske, 

1969; Chaline, 1972). No obstante, estos 

Figura 5.1. Gráfico de dispersión de los valores de la longitud 
del m1 (L) y la relación entre la longitud de la longitud del T4 
y de la longitud del T5 (LT4/LT5) de M. arvalis y M. agrestis 
procedentes de poblaciones actuales, de asociaciones fósiles 
y de la Cueva del Estrecho. Los intervalos muestran la 
desviación estándar (SD). 1-6: poblaciones actuales de 
Polonia (Nadachowski, 1984); 7, 12: Arbreda; 8, 13: Portalón; 
9, 14: Cova del Toll; 10, 15: Colomera; 11, 16: Valdavara 1 (7-
16 – Luzi & López García, 2017).    
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criterios están sujetos a cierta variabilidad intraespecífica. Por ello, se emplea el índice LT4/LT5, que 

constituye un criterio biométrico diagnóstico para diferenciar ambas especies (Nadachowski, 1984). 

El valor obtenido en el único m1 medible de la Cueva del Estrecho es 70,19, quedando incluido en el 

rango de variabilidad de Microtus arvalis y por encima de los valores máximos de Microtus agrestis 

(Fig. 5.1) (Nadachowski, 1984; Luzi et al., 2016; Luzi & López-García, 2017). Los resultados del 

gráfico de dispersión en el que se comparan los valores medios de la longitud y del índice LT4/LT5 

del m1, de M. arvalis y M. agrestis, procedentes de poblaciones actuales, de yacimientos del 

Pleistoceno Superior (Fig. 5.1), y de la Cueva del Estrecho; muestran que el ejemplar estudiado es de 

gran tamaño y presenta una longitud mayor que los valores medios de ambas especies. No obstante, 

la longitud del molar se sitúa entre los límites de la variabilidad de M. arvalis de varios yacimientos 

del Pleistoceno Superior. Por otra parte, no se ha identificado en la asociación de la Cueva del 

Estrecho ningún M2 con un lóbulo posterior lingual adicional, característico de M. agrestis (Dienske, 

1969). De acuerdo con el conjunto de caracteres morfológicos observados y la biometría del material 

descrito, estos restos dentarios se han asignado a M. arvalis. 

El topillo campesino presenta actualmente una amplia distribución eurosiberiana, que ocupa de 

forma continua desde España hasta el centro de Rusia y Oriente Medio, sin llegar a alcanzar los 

territorios más septentrionales como Escandinavia y el norte de Rusia. No se distribuye en las áreas 

mediterráneas europeas, incluidas el sur de la península ibérica, Italia y Grecia. En la península 

ibérica ocupa las cadenas montañosas de la mitad septentrional, así como prácticamente toda la 

meseta norte (Palomo et al., 2007; Yigit et al., 2016). Habita medios abiertos con abundante cobertura 

vegetal, herbácea o arbustiva, y recientemente se encuentra en medios agrícolas de la meseta 

castellano-leonesa (Palomo et al., 2007; Hernández et al., 2017) 

Existen citas de M. arvalis en el tercio norte de la península ibérica desde la última parte del 

Pleistoceno Medio (Sesé & Sevilla, 1996). El registro posterior de la especie indica que experimentó 

expansiones y retracciones en su área de distribución ligados a la sucesión de periodos glaciares e 

interglaciares (Laplana et al., 2015).  

Subgénero Iberomys Chaline, 1972 

Microtus cabrerae Thomas, 1906 – topillo de Cabrera 

(Figs. 6.5-D; 6.10-C; 6.23-C) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 3 frag. maxilares, 76 M1, 29 M2, 39 M3, 12 mandíbulas, 90 m1, 42 

m2, 14 m3, NMI= 54; (26019) 1 frag. maxilar, 31 M1, 11 M2, 8 M3, 4 mandíbulas, 44 m1, 15 m2, 5 

m3, NMI= 25; (26020) 35 M1, 18 M2, 23 M3, 1 mandíbula, 62 m1, 10 m2, 5 m3, NMI= 34. 

Lm1(mm): min-max= 2.75-3.53, X=3.22, SD= 0.22, N= 34. 

Cueva del Estrecho: 2 frag. maxilares, 18 M1, 14 M2, 14 M3, 3 mandíbulas, 19 m1, 15 m2, 7 m3, 

NMI= 12.  

L m1 (mm): min-max= 2.90-3.55, X= 3.15, SD= 0.26, N= 6. 

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 3) 1 frag. maxilar, 3M1, 2 M2, 2 M3, NMI= 2; (S. 

Occidental; UE 15-20) 1 M3, NMI= 1; (H. Eulogio; Etapa 2) 1 M1, 1 m1, NMI= 1. 

El único primer molar inferior recuperado no puede medirse debido a que se encuentra fragmentado.  
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Descripción y discusión: arvicolino mediano con molares hipselodontos y con cemento en los 

ángulos entrantes. La morfología característica de esta especie ha sido identificada en los molares 

estudiados, ya que todos presentan caracteres diagnósticos: la superficie oclusal de los m1 consta de 

un lóbulo posterior, cinco triángulos cerrados y alternos (T1-T5), T6 y T7 comunicados entre sí y 

abiertos hacia un lóbulo anterior triangular (Ayarzagüena & López Martínez, 1976; Cabrera-Millet et 

al., 1983). Además, todos los molares muestran una asimetría transversal, con los triángulos linguales 

de mayor tamaño que los labiales. Adicionalmente, la superficie oclusal de todos los molares, excepto 

el M1 y el M3, presentan en el extremo proximal de la región anterior de los molares inferiores, o en 

el distal de la región posterior de los superiores, un patrón convexo en forma de copa, constituido 

por la apertura de las bandas de esmalte hacia los laterales del diente. La mayor parte de los m3 

tienen el t1 y el t2 cerrados. De acuerdo con estas características, el material indicado se atribuye a 

Microtus cabrerae.  

El topillo de Cabrera es un endemismo ibérico con un área distribución actual fragmentada en varios 

núcleos poblacionales ubicados en las vertientes sur y oeste de los principales sistemas montañosos 

del área mediterránea de la península ibérica (Palomo et al., 2007; Garrido-García et al., 2013; Pita et 

al., 2014). Esta especie muestra unos requerimientos climáticos estrictamente mediterráneos, 

encontrándose en los pisos bioclimáticos meso- y supramediterráneos. Generalmente habita prados 

con pastos húmedos perennes con comunidades de juncos y manchas arbustivas, en áreas con el nivel 

freático elevado o cerca de pequeños arroyos y lagunas (Palomo et al., 2007; Pita et al., 2014).  

La especie M. cabrerae desciende de M. brecciensis (Chaline, 1972; Ayarzagüena y López-Martínez, 

1976; Cabrera-Millet et al., 1983), a la que remplaza en un momento próximo al tránsito Pleistoceno 

Medio-Superior (Laplana & Sevilla, 2013). A partir de este momento la especie se halla en numerosos 

yacimientos de la región Iberoccitana, experimentando sucesivos eventos de regresión-crecimiento-

regresión en su área de distribución, que resultan en la distribución actual fragmentada y limitada a 

la península ibérica (Garrido-García & Soriguer-Escofet, 2012; Laplana & Sevilla, 2013; Barbosa et al., 

2017; Garrido García et al., 2018). 

Subgénero Terricola Fatio, 1867 

Microtus duodecimcostatus (de Sélys-Longchamps, 1839) – topillo mediterráneo 

(Figs. 6.5-E; 6.10-E; 6.23-D) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 1 frag. maxilar, 43 M1, 22 M2, 15 M3, 13 mandíbulas, 86 m1, 32 m2, 

14 m3, NMI= 45; (26019) 1 frag. maxilar, 13 M1, 5 M2, 7 M3, 10 mandíbulas, 40 m1, 13 m2, 3 m3, 

NMI= 22; (26020) 4 frag. maxilares 23 M1, 9 M2, 5 M3, 4 mandíbulas, 26 m1, 8 m2, 2 m3, NMI= 14. 

Cueva del Estrecho: 40 M1, 42 M2, 48 M3, 3 mandíbulas, 51 m1, 47 m2, 45 m3, NMI= 31.  

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 2) 1 frag. maxilar, 10 M1, 5 M2, 4 mandíbulas, 11 m1, 5 

m2, 3 m3, NMI= 7; (S. Occidental; Etapa 3) 6 frag. maxilar, 32 M1, 27 M2, 15 M3, 27 mandíbulas, 58 

m1, 27 m2, 25 m3, NMI= 32; (S. Occidental; UE 15-20) 3 frag. maxilar, 19 M1, 10 M2, 3 M3, 9 

mandíbulas, 19 m1, 10 m2, 6 m3, NMI= 12; (H. Eulogio; Etapa 2) 7 M1, 1 M2, 3 M3, 1 mandíbula, 12 

m1, 4 m2, 1 m3, NMI= 6. 
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Descripción y discusión: arvicolino de pequeño tamaño con molares hipselodontos y con cemento 

en los ángulos entrantes. Los primeros molares inferiores presentan la morfología característica del 

subgénero Terricola, que permite diferenciarlos del resto de especies del género Microtus: lóbulo 

posterior, tres triángulos cerrados (T1-T3), triángulos T4 y T5 opuestos y comunicados entre sí, 

formando el rombo pitimiano, T6 y T7 también opuestos y confluentes, abiertos en mayor o menor 

medida hacia el lóbulo posterior redondeado.  Los terceros molares superiores tienen el T2 y el T3 

confluentes y el T2 es claramente más corto en relación al resto de ángulos bucales salientes (BSA1, 

BSA3; LA, T4), lo que permite diferenciarlo de la especie M. gerbii, ya que en esta última el T2 es de 

igual tamaño que los salientes bucales (Román, 2019). En la península ibérica se distribuye otra 

especie del subgénero Terricola muy próxima morfológicamente al topillo mediterráneo, M. 

lusitanicus. Esta especie coincide en talla y en la morfología global de su dentición con M. 

duodecimcostatus, dificultando la asignación específica del material paleontológico, por lo que con 

cierta frecuencia aparece citado como Microtus duodecimcostatus-lusitanicus. Sin embargo, según 

Brunet-Lecomte et al. (1987) y Brunet-Lecomte (2004, 2009), es posible diferenciar ambas especies 

mediante un análisis biométrico. Así, según estos mismos autores el porcentaje de apertura del bucle 

anterior (%BA) en el m1 constituye un criterio biométrico diagnóstico para diferenciar estas dos 

especies. De este modo, aunque existe solapamiento entre especies, los valores medios del %BA son 

superiores a 30% en M. duodecimcostatus y en todas las asociaciones fósiles estudiadas (Fig. 5.2). Por 

lo tanto, es posible asignar el material estudiado a esta última especie y descartar su pertenencia a 

M. lusitanicus.  

Figura 5.2. Comparación biométrica del porcentaje de apertura del bucle anterior del m1 (%BA) de M. duodecimcostatus 
de Castillejo del Bonete, de la Cueva del Estrecho y de la Cueva de los Postes, con los valores de poblaciones actuales de M. 
duodecimcostatus y M. lusitanicus. Datos de las poblaciones actuales tomados de Brunet-Lecomte et al. (1987) y Brunet-
Lecomte (2004, 2009). 
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M. duodecimcostatus es una especie típicamente mediterránea, encontrándose en la actualidad en la 

península ibérica, a excepción del extremo noroccidental y algunas zonas de los Pirineos orientales, 

así como en el área mediterránea del sureste de Francia.  Generalmente ocupa ambientes abiertos, 

tanto naturales como agrícolas, con abundante cobertura herbácea y suelos desarrollados y sueltos 

(Palomo et al., 2007; Aulagnier, 2016a). Estas características le proporcionan tanto alimento como 

refugio, ya que pueden construir galerías y madrigueras subterráneas. Los registros más antiguos del 

topillo mediterráneo en la península ibérica datan del final del Pleistoceno Medio, siendo una especie 

común en los yacimientos del Pleistoceno Superior y el Holoceno del área mediterránea ibérica (Sesé 

& Sevilla, 1996; Arribas, 2004, López-García, 2011).  

Familia Muridae Illiger, 1811 

Subfamilia Murinae Illiger, 1811 

Múridos con molares braquiodontos y bunodontos. La superficie oclusal consta de tres filas 

principales de tubérculos en los molares superiores y de dos filas en los inferiores (Chaline et al., 

1974). Los murinos incluyen a las ratas y los ratones, entre ellos pueden encontrarse representadas 

en las asociaciones estudiadas siete especies distintas, que difieren principalmente en el tamaño y en 

la morfología de los molares (Chaline et al., 1974; Román, 2019). La diferencia de tamaño es 

considerable entre los distintos géneros. Así, las ratas (Rattus spp.) son las especies más grandes, 

pudiéndose diferenciar del resto especies a simple vista, mientras que los distintos géneros de 

ratones también muestran diferencias en su tamaño entre ellos. De este modo, aunque existe cierto 

solapamiento, las especies del género Apodemus son las de mayor tamaño entre los ratones, mientras 

que las del género Mus muestran un tamaño intermedio y el ratón espiguero (Micromys minutus) es 

el ratón más pequeño de la península ibérica, con una talla considerablemente menor. Sin embargo, 

estos géneros, a excepción de M. minutus, incluyen pares de especies muy similares en tamaño y 

morfología (Michaux & Pasquier, 1974; Chaline et al., 1974; Pasquier, 1974; Darviche & Orsini, 1982; 

Darviche et al., 2006; Román, 2019), por lo que su diferenciación a partir de restos craneales 

fragmentarios y/o de molares aislados no es posible sin un análisis biométrico o de morfometría 

geométrica según el caso.  

Género Apodemus Kaup, 1829 

Apodemus sylvaticus Linnaeus, 1758 – ratón de campo 

(Figs. 6.5-F-G; 6.10-G-I; 6.23-E-F) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 267 frag. maxilares, 279 M1, 205 M2, 129 M3, 388 mandíbulas, 404 

m1, 349 m2, 201 m3, NMI= 207; (26019) 166 frag. maxilares, 185 M1, 143 M2, 81 M3, 264 

mandíbulas, 266 m1, 234 m2, 95 m3, NMI= 137; (26020) 106 frag. maxilares 106 M1, 88 M2, 42 M3, 

144 mandíbulas, 143 m1, 130 m2, 67 m3, NMI= 79. 

Cueva del Estrecho: 22 maxilares, 57 M1, 45 M2, 12 M3, 39 mandíbulas, 94 m1, 58 m2, 19 m3, NMI= 

54.  

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 2) 1 M1, 9 mandíbulas, 7 m1, 8 m2, 4 m3, NMI= 6; (S. 

Occidental; Etapa 3) 13 frag. maxilar, 19 M1, 10 M2, 5 M3, 43 mandíbulas, 50 m1, 36 m2, 16 m3, 

NMI= 32; (S. Occidental; UE 15-20) 4 frag. maxilar, 6 M1, 4 M2, 2 M3, 9 mandíbulas, 15 m1, 15 m2, 

9 m3, NMI= 8; (H. Eulogio; Etapa 2) 5 mandíbulas, 5 m1, 2 m2, NMI= 3. 



5. Paleontología sistemática 

67 

 

Descripción y discusión: murino de 

tamaño mediano, los primeros molares 

superiores (M1) presentan generalmente 

un t7 bien desarrollado y próximo al t4; en 

los primeros molares inferiores, los 

tubérculos de la región anterior constituyen 

un patrón pentalobulado, debido a la 

presencia del tubérculo anterior mesial más 

pequeño (tma) junto con el tC, tD, tE y tF; 

con pequeños tubérculos accesorios en la 

borde externo labial (c1, c4). Estas 

características son propias del género 

Apodemus y también del ratón espiguero 

(Micromys minutus), que es mucho más 

pequeño (Chaline et al., 1974; Gosàlbez, 

1987, Román, 2019). La talla de los restos 

dentarios es superior a la de M. minutus y, 

por tanto, permite descartar la presencia 

del ratón espiguero en las asociaciones 

estudiadas. Tanto la morfología como el 

tamaño de la dentición de las especies del 

género Apodemus de la península ibérica (A. 

sylvaticus-flavicollis) son muy similares 

(Michaux & Pasquier, 1974), por lo que la 

discriminación del material paleontológico 

resulta compleja. Siguiendo la metodología, 

ampliamente utilizada para este fin, 

propuesta por Pasquier (1974) es posible diferenciar ambas especies atendiendo al desarrollo del t9 

en el M2 y a la longitud relativa (relación longitud/anchura) de los M2. Así, aunque es un criterio 

sujeto a cierta variabilidad, el t9 en el M2 de A. flavicollis se encuentra frecuentemente muy reducido 

o ausente, mientras que en A. sylvaticus generalmente está bien desarrollado y los morfotipos con el 

t9 ligeramente reducido son poco frecuentes (Michaux & Pasquier, 1974, Pasquier, 1974, Gosàlbez, 

1987; Arrizabalaga et al., 1999). Por tanto, para realizar una identificación específica se han analizado 

estas variables, comparándolas con los valores de poblaciones actuales y de asociaciones fósiles de 

las dos especies. Los resultados muestran (Fig. 5.3) que en los yacimientos estudiados la elevada 

frecuencia de M2 con el t9 bien desarrollado y los valores de la longitud relativa permiten asignar 

este material a Apodemus sylvaticus.  

El ratón de campo presenta actualmente un área de distribución amplia y homogénea en Europa 

exceptuando las regiones septentrionales de la península escandinava. Además, se encuentra en 

Islandia, las islas británicas, el noroeste de África y en la mayoría de las islas mediterráneas. En la 

península ibérica se encuentra en todo el territorio, siendo una de las especies de micromamíferos 

más abundantes. Ocupa una gran variedad de hábitats, tanto dunas costeras, prados, matorrales y 

todo tipo de bosques, como cultivos cerealistas y jardines urbanos. En la península ibérica muestra 

preferencia por áreas con buena cobertura arbustiva o arbórea y márgenes de bosques (Palomo et 

al., 2007; Schlitter et al., 2021).  

Figura 5.3. Diagrama de dispersión del porcentaje de M2 con el 
t9 reducido (t9 M2 red.) y la relación longitud/anchura del M2 
(L/W M2). 1: Norte de Francia; 2: Le Claux; 3: St. Marie de 
Treviérs; 4: Camargue; 5: Burgos; 6: Kirchdorf; 7: Le Lazaret; 8: 
Grimaldi; 9: Cova Cendres; 10: Cueva del Agua; 11: La Güelga; 12: 
Combe-Grenal; 13: Santenay; 14: France; 15: Kirchdorf; 16: El 
Higuerón; CB: Castillejo del Bonete; CE: Cueva del Estrecho; PO: 
Cueva de los Postes (1-8, 12-15: Pasquier, 1974; 9: Tormo, 2010; 
10, 16: López Martínez & Ruiz Bustos, 1977; 11: Álvarez-Vena et 
al., 2020). 
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Se encuentran numerosos registros de esta especie en la península ibérica desde inicios del 

Pleistoceno hasta la actualidad (Sesé, 1989; 1994; Martín Suárez & Mein, 1998; Arribas, 2004; López-

García, 2011). No obstante, durante los periodos fríos su abundancia en las asociaciones de 

micromamíferos pleistocenos es minoritaria, mientras que incrementa en periodos cálidos (Michaux 

& Pasquier, 1974; Sesé, 2005).  

Género Mus Linnaeus, 1758 

Entre los murinos, se han identificado ejemplares del género Mus a partir de su menor tamaño 

respecto a Apodemus spp. y a la morfología de sus molares. Así, los M1 de este género carecen de 

tubérculo t7, mientras que los m1 carecen del tubérculo anterior mesial (tma), lo que determina que 

la región anterior del diente esté constituida por solo cuatro tubérculos, en lugar de los cinco que 

caracterizan al género Apodemus y a M. minutus (Darviche & Orsini, 1982; Chaline et al., 1974; Román, 

2019). Como se ha expuesto previamente en el capítulo de metodología, la diferenciación entre las 

especies del género Mus representadas en la península ibérica (M. musculus y M. spretus) resulta 

compleja debido a su proximidad morfométrica, la variabilidad intraespecífica existente en los 

criterios empleados habitualmente y la dificultad añadida debida a la influencia del desgaste dental 

en la observación de los caracteres diagnósticos (Darviche & Orsini, 1982: Cucchi, et al., 2002; Román, 

2019). Dichos criterios se basan en la morfología del m1 y del M1, además de en las diferencias 

existentes en la placa cigomática de ambas especies. De este modo, en la superficie oclusal del M1, el 

eje principal del t1 tiene una orientación paralela al eje anteroposterior del diente en M. spretus, 

mientras que en M. musculus presenta una orientación oblicua. En el m1 en vista oclusal las dos 

especies tienen un tE reducido respecto al resto de tubérculos de la región anterior del diente. No 

obstante, en M. spretus la reducción del tE es menor y está claramente diferenciado del resto, 

otorgando un patrón tetralobulado a la región anterior; mientras que M. musculus presenta el tE muy 

reducido y poco individualizado, lo que conforma un patrón trilobulado en la región anterior del 

diente. Además, el desarrollo de un pequeño cíngulo y/o pequeñas cúspides accesorias (c1) labiales 

es más frecuente en M. spretus que en M. musculus (Darviche & Orsini, 1982; Darviche et al., 2006; 

Román, 2019). 

El grado de reducción del tE y la morfología de la región anterior del m1 son los mejores criterios 

para diferenciar ambas especies, aunque existe una variabilidad importante y el desgaste dental 

dificulta su correcta observación.  

Por todo ello, se ha realizado un análisis de la forma del m1 mediante Morfometría Geométrica a 

partir de ejemplares actuales para identificar el material del género Mus de Castillejo del Bonete y de 

la Cueva del Estrecho. Los resultados de este análisis han demostrado su eficacia para diferenciar a 

M. spretus y M. musculus a partir de la base de datos de referencia de ejemplares actuales, mostrando 

diferencias altamente significativas entre ambas especies (Pillai trace: 0.812, F: 38.37, P < 0.001). Así, 

el porcentaje de clasificación correcta empleando 30 componentes principales es del 99.23%, y del 

96.12% aplicando la validación “Leave One Out Cross-Validation” (LOOCV) (Fig. 5.4). Por tanto, se 

confirma que el método tiene una elevada precisión, lo que permite obtener una identificación 

taxonómica fiable de los especímenes de las asociaciones de Castillejo del Bonete y de la Cueva del 

Estrecho.  
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Mus musculus Linnaeus, 1758 – ratón casero 

(Figs. 6.5-H; 6.10-K) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 3 mandíbulas, 3 m1, 3 m2, NMI= 2; (26019) 3 mandíbulas, 3 m1, 3 

m2, NMI= 2; (26020) 1 mandíbula, 1 m1, 1 m2, NMI= 1. 

Cueva del Estrecho: 2 mandíbulas, 2 m1, 1 m2 NMI= 2.  

Mus spretus Lataste, 1883 – ratón moruno 

(Figs. 6.5-I; 6.10-L) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 65 mandíbulas, 67 m1, 60 m2, 15 m3, NMI= 40; (26019) 16 

mandíbulas, 18 m1, 8 m2, 2 m3, NMI= 9; (26020) 13 mandíbulas, 16 m1, 9 m2, 1 m3, NMI= 9. 

Cueva del Estrecho: 11 mandíbulas, 37 m1, 9 m2, 2 m3 NMI= 20. 

El análisis discriminante ha permitido identificar 109 m1 (93.16%) de Castillejo del Bonete y 42 m1 

(87.5%) de la Cueva del Estrecho con una probabilidad superior a 0.75 (Tabla 5.1; Anexo V). No 

Figura 5.4. A) Gráfico de los dos primeros componentes principales (PC1-PC2) del análisis realizado a partir de las 
variables de la forma del contorno del m1 (Coordenadas Procrustes) de los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus. 
B) Histogramas del análisis discriminante realizado a partir de los valores de los 30 primeros componentes principales de 
los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus. C) Matriz de clasificación de los ejemplares actuales de M. musculus (M. 

m.) y M. spretus (M. s.) y clasificación mediante la aplicación de la validación “Leave One Out Cross-Validation” (LOOCV). 
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obstante, en el caso de Castillejo del Bonete el número de ejemplares identificados a nivel específico 

se incrementa ligeramente teniendo en cuenta los distintos grupos geográficos de cada especie 

(Tabla 5.1; Anexo V).  

En la figura 5.5 se representan los dos primeros ejes canónicos, que muestran el 73.75% de la 

variabilidad de la forma del contorno de los m1 de los ejemplares actuales y fósiles. El eje 1 expone 

las diferencias entre las dos especies, de manera que M. musculus adquiere valores positivos, 

mientras que M. spretus presenta valores negativos. La mayoría de los ejemplares fósiles se sitúan en 

el rango de variabilidad de los M. spretus actuales de la península ibérica, con valores negativos tanto 

en el eje 1 como en el 2, mientras que algunos ejemplares adquieren valores positivos en el eje 1 y se 

sitúan en el rango de variabilidad de M. musculus de la península ibérica.  

Los resultados del análisis discriminante muestran en ambos casos (agrupados por especies y áreas 

geográficas) que las dos especies del género Mus están representadas en Castillejo del Bonete y en la 

Cueva del Estrecho, siendo M. spretus mucho más abundante que M. musculus (Tabla 5.1). La elevada 

probabilidad de asignación taxonómica obtenida en los ejemplares considerados (P > 0.75), así como 

el reducido porcentaje de clasificación errónea de las muestras actuales (0.77%-3.88%), aportan una 

alta fiabilidad a los resultados y, por tanto, permiten confirmar la presencia de las dos especies en 

ambos yacimientos.  

Figura 5.5. Gráfico de los dos primeros ejes canónicos del análisis canónico de la varianza realizado a partir de los valores 
de los 30 primeros componentes principales. Cada símbolo corresponde a un ejemplar de cada grupo geográfico de las 
especies actuales, y de los fósiles de Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho. PI: península ibérica; GC: Gran Canaria; 
LAN: Lanzarote.  
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TOTAL  

M.m. 

TOTAL 

M.s. 

 N m1  N % N %  N     N  N  N % N % 

CB 117 
P > 0.75 

8 6.84 101 86.33  3     87  1  7 5.98 104 88.88 

CE 48 2 4.17 40 83.33  2     28  2  2 4.17 40 83.33 

Tabla 5.1. Asignación taxonómica de los ejemplares de Castillejo del Bonete (CB) y de la Cueva del Estrecho (CE) a partir 
del análisis discriminante predictivo con probabilidad superior al 0.75 (P> 0.75 – Anexo V). M. m.: Mus musculus, M. s.: M. 
spretus. PI: península ibérica; GC: Gran Canaria; LAN: Lanzarote; FR: Francia; MAR: Marruecos; MLL: Mallorca.  

La figura 5.6 muestra la distribución de los grupos actuales, Castillejo del Bonete y la Cueva del 

Estrecho separados por cada especie (P>0.75) en función de los valores medios de los componentes 

principales 1 a 3, con los intervalos de confianza de la media al 95%. Además, se representa la forma 

del contorno medio del m1 de cada uno de los grupos analizados. Así, se muestra que existen 

diferencias significativas entre ambas especies. Los ejemplares de M. spretus de Castillejo del Bonete 

y de la Cueva del Estrecho se sitúan dentro del rango de variabilidad actual de la especie en la 

península ibérica y Mallorca, mientras que los de Marruecos son significativamente diferentes. En 

cuanto a M. musculus, los ejemplares de Castillejo del Bonete se sitúan próximos a los de la península 

ibérica, Francia y las islas Canarias, mientras que los de la Cueva del Estrecho se separan del resto de 

grupos en los dos primeros componentes principales. No obstante, los intervalos de confianza son 

Figura 5.6. Gráficos de los tres primeros componentes principales (PC1-PC2; PC1-PC3) del análisis realizado a partir de las 
variables de la forma del contorno del m1 (Coordenadas Procrustes) de los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus 
separados por grupos geográficos, y de los ejemplares de M. musculus y M. spretus identificados en Castillejo del Bonete y 
en la Cueva del Estrecho. Cada símbolo corresponde a los valores medios de cada grupo, junto con los intervalos de 
confianza al 95% y la forma del contorno obtenido a partir de los valores medios de las coordenadas Procrustes de cada 
grupo. 
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amplios en ambos casos y los del PC 1 solapan con todas las poblaciones actuales. En el gráfico en el 

que se representan los valores del PC 1 y PC 3, los ratones caseros de la Cueva del Estrecho se sitúan 

próximos a los de la península ibérica actuales mientras que los de Castillejo del Bonete se solapan 

con los de Gran Canaria.  

El ratón casero (M. musculus) presenta actualmente una distribución mundial debido a la estrecha 

relación con el ser humano, que ha propiciado la introducción de la especie en todos los continentes, 

excepto la Antártida. Está presente en toda la península ibérica, en las islas Baleares y las Islas 

Canarias. El éxito de su dispersión a escala global se debe a que es una especie comensal, que ocupa 

principalmente casas, granjas y cualquier medio antropogénico en el que puedan encontrar comida, 

aunque también existen formas asilvestradas que viven en muros de piedra o entre la vegetación 

herbácea alrededor de campos de cultivo (Macholán, 1999; Palomo et al., 2007; Musser, et al., 2016). 

Aunque existen algunas referencias muy dudosas de la presencia de M. musculus en yacimientos 

pleistocenos de la península ibérica, todo parece indicar que la incorporación de la especie a la fauna 

ibérica se produjo durante el Holoceno (Arribas, 2004; López-García, 2011). El origen del ratón 

doméstico se encuentra en Asia meridional y su dispersión desde el Levante mediterráneo se produjo 

siguiendo las rutas de migración humanas a través del Mediterráneo (Cucchi et al., 2005). De esta 

forma, parece que su introducción y colonización del suroeste de Europa se produjo en el Holoceno 

Superior, a partir del 3000 BP.  

En la actualidad el ratón moruno (M. spretus) se distribuye en la región mediterránea occidental de 

Europa (península ibérica, sureste de Francia, Islas Baleares) y en el norte de África. En la península 

ibérica se encuentra ampliamente representado en la totalidad de la región mediterránea, estando 

ausente en la franja norte y de la mayor parte de los Pirineos. Como indica su área de distribución, la 

especie presenta unos requerimientos climáticos mediterráneos estrictos, ocupando principalmente 

ambientes subhúmedos y semiáridos. M. spretus habita preferentemente en prados abiertos, áreas 

de matorral y bosques abiertos, y nunca es comensal, a diferencia M. musculus. Además, esta especie 

tiene bajos requerimientos hídricos, lo cual le permite ocupar ambientes más áridos que otras 

especies de roedores (Palomo et al., 2007; 2009; Aulagnier, 2016b).  

Mus spretus es una especie de origen africano, cuyos registros más antiguos provienen de 

yacimientos del Pleistoceno Medio del norte de África (Stoetzel, 2013; Stoetzel et al., 2019). Diversos 

estudios indican que la dispersión de esta especie y la colonización del suroeste Europa se produjo a 

través del estrecho de Gibraltar durante el Holoceno, asociada a la introducción involuntaria 

provocada por la actividad humana (Boursot et al. 1985; Dobson, 1998; Garrido-García, 2008; Lalis 

et al., 2019; Stoetzel et al., 2019).  

Tal y como se ha explicado anteriormente, en esta tesis se realiza una amplia revisión bibliográfica 

del registro de las especies del género Mus, junto con otras especies, en la región Iberoccitana. Por 

ello, se remite al lector o lectora al capítulo 8 para una descripción detallada de los resultados de la 

revisión realizada.  

Mus musculus – spretus 

Material: 

Castillejo del Bonete: (26018) 74 frag. maxilares, 75 M1, 63 M2, 35 M3, 69 mandíbulas, 59 m1, 69 

m2, 47 m3, NMI= 40; (26019) 78 frag. maxilares, 78 M1, 99 M2, 48 M3, 88 mandíbulas, 81 m1, 84 

m2, 48 m3, NMI= 41; (26020) 19 frag. maxilares 18 M1, 12 M2, 9 M3, 44 mandíbulas, 35 m1, 42 m2, 

36 m3, NMI= 24.  
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Cueva del Estrecho: 8 frag. maxilares, 38 M1, 20 M2, 1 M3, 13 mandíbulas, 26 m1, 29 m2, 7 m3, 

NMI= 16.  

Descripción y discusión:  

Los m1 incluidos en el análisis de la forma de contorno cuyas probabilidades de asignación a una u 

otra especie son inferiores al 0.75 (P < 0.75 - Anexo V), así como el resto de m1 que no fueron 

incluidos debido a su estado fragmentario o por presentar un grado alto de digestión, han sido 

asignado a Mus musculus-spretus. Igualmente, el resto del material que presenta las características 

del género Mus se asigna de forma abierta a estas dos especies.  

Orden LAGOMORPHA Brandt, 1885 

Familia Leporidae Fischer, 1817 

La dentición yugal de los lepóridos, y de los lagomorfos en general, está constituida por premolares 

y molares prismáticos, hipselodontos y con un pliegue muy marcado que los divide en dos partes 

(Hillson, 2005). En la península ibérica durante el Holoceno y hasta la actualidad los lepóridos están 

representados por el conejo (Oryctolagus cuniculus) y tres especies de liebres (Lepus castroviejoi, 

Lepus europaeus y Lepus granatensis - Palomo et al, 2007; Pelletier, 2018; Wilson et al., 2016). La 

morfología dentaria de los lepóridos es muy similar entre distintas especies (Palacios & López 

Martínez, 1980), lo que provoca que solo algunos elementos presenten caracteres de interés 

taxonómico. Se han descrito criterios para diferenciarlas mediante los incisivos (Donard, 1982; 

Callou, 1997), sin embargo, la morfología y el tamaño de la superficie oclusal del p3 constituye el 

criterio más fiable para discriminar las especies de lepóridos de la península ibérica y de Europa 

(Palacios & López Martínez, 1980; Pelletier, 2018). 

Género Oryctolagus Lilljeborg, 1873 

Oryctolagus cuniculus (Linnaeus, 1758) - conejo 

(Figs. 6.5-B; 6.10-A; 6.23-A) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 4 frag. maxilares, 46 D2, 152 D3/D4, 25 GP2, 424 GP3/M2, 30 P2, 

373 P3/M2, 1 M3, 156 mandíbulas, 143 d3, 172 d4, 122 gp3, 117 gp4, 138 gp4/m2, 50 p3, 493 p4/m2, 

2 m3, NMI= 88 adultos, 91 juveniles; (26019) 6 frag. maxilares, 21 D2, 63 D3/D4, 5 GP2, 176 GP3/M2, 

29 P2, 240 P3/M2, 71 mandíbulas, 47 d3, 40 d4, 39 gp3, 34 gp4, 53 gp4/m2, 24 p3, 220 p4/m2, 7 m3, 

NMI= 41 adultos, 32 juveniles; (26020) 2 frag. maxilares, 13 D2, 48 D3/D4, 5 GP2, 156 GP3/M2, 23 

P2, 226 P3/M2, 2 M3, 45 mandíbulas, 41 d3, 61 d4, 6 gp3, 17 gp4, 68 gp4/m2, 18 p3, 176 p4/m2, 2 

m3, NMI= 30 adultos, 33 juveniles. 

Cueva del Estrecho: 2 frag. maxilares, 9 D2, 33 D3/D4, 4 GP2, 27 GP3/M2, 8 P2, 61 P3/M2, 1 M3, 17 

mandíbulas, 32 d3, 23 d4, 14 gp3, 3 gp4, 28 gp4/m2, 14 p3, 53 p4/m2, 6 m3, NMI= 10 adultos, 16 

juveniles.  

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 2) 2 frag. maxilares, 3 GP3/M2, 1 P3/M2, 3 mandíbulas, 

2 d3, 3 gp3, 2 gp4, 4 gp4/m2, 1 p3, 7 p4/m2, MNI= 2 adultos, 2 juveniles; (S. Occidental; Etapa 3) 1 

frag. maxilares, 2 P2, 17 P3/M2, 12 mandíbulas, 2 d3, 8 gp3, 4 gp4, 4 gp4/m2, 10 p3, 25 p4/m2, 3 m3, 

NMI= 6 adultos, 5 juveniles; (S. Occidental; UE 15-20) 1 frag. maxilar, 1 GP2, 4 GP3/M2, 2 P2, 6 
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P3/M2, 1 M3, 4 mandíbulas, 1 d3, 4 gp3, 4 gp4, 2 gp4/m2, 4 p3, 8 p4/m2, NMI= 2 adultos, 2 juveniles; 

(H. Eulogio; Etapa 2) 7 GP3/M2, 2 P2, 6 P3/M2, 5 mandíbulas, 1 d3, 1 d4, 5 p3, 11 p4/m2, 1 m3, 

NMI= 3 adultos, 1 juvenil.  

Descripción y discusión: los terceros premolares inferiores (p3) identificados presentan dos 

morfotipos principales: (1) anterocónidos diferenciados y con una morfología y tamaño similar, (2) 

anterocónido lingual de mayor tamaño que el labial. Estos morfotipos son característicos de 

Oryctolagus cuniculus (Donard, 1982; Palacios & López Martínez, 1980; Callou, 1997; Pelletier, 2018), 

por lo que este material se adscribe a dicha especie.  

Es necesario destacar la presencia de numerosos premolares deciduos en los tres yacimientos, lo cual 

pone de manifiesto la elevada representación de individuos infantiles. Este aspecto se analiza en 

profundidad en los apartados de tafonomía de cada yacimiento, en los que se describen de forma 

detallada las implicaciones derivadas de su presencia respecto al origen de las asociaciones 

estudiadas.  

El conejo es una especie nativa de la región Iberoccitana. Su amplia distribución actual es fruto de la 

introducción por parte del ser humano, encontrándose en todos los continentes, excepto la Antártida, 

y en más de 800 islas (Flux & Fullagar, 1992; Thompson & King, 1994; Villafuerte & Delibes-Mateos, 

2019). Ocupa todo el territorio ibérico, excepto Asturias, y también se encuentra en las islas Baleares 

y en las Canarias. Vive en una gran variedad de hábitats, siendo más abundante en áreas de matorral 

y de bosque mediterráneo abierto, así como en cultivos cerealistas (Palomo et al., 2007; Villafuerte 

& Delibes-Mateos, 2019). 

La primera cita de esta especie se encuentra en el sureste de la península ibérica a inicios del 

Pleistoceno Medio (López Martínez, 1989) y alcanza el sureste de Francia e Italia en sucesivos 

eventos de dispersión durante el Pleistoceno Medio y Superior. Sin embargo, la península ibérica 

actúa como un refugio para la especie en los periodos fríos, especialmente durante el último máximo 

glacial (LGM), en el que desaparece del resto de su área de distribución. Tras este periodo, a finales 

del Pleistoceno e inicios del Holoceno, la especie recoloniza el sureste francés y se configura su 

distribución nativa actual en la región Iberoccitana (López-Martínez, 2008; Pelletier, 2018).  

Género Lepus Linnaeus, 1758 

Lepus granatensis Rosenhauer, 1856 -  liebre ibérica 

(Figs. 6.5-A) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 2 P2, 3 P3/M2, 1 p3, 3 p4/m2, NMI= 2; (26019) 3 P3/M2, 5 p4/m2, 

2 p3, NMI= 2; (26020) 1 P3/M2, NMI= 1.  

Descripción y discusión: en Castillejo del Bonete se han identificado tres p3 que presentan la 

morfología característica de Lepus granatensis: lóbulo anterior desarrollado con el anterofléxido 

marcado y el anterocónido labial de mayor tamaño que el lingual; parafléxido presente en uno de los 

tres ejemplares, carácter presente con cierta frecuencia (32,5 %) en esta especie; protocónido e 

hipocónido de tamaño similar y protofléxido recto (Palacios & López Martínez, 1980; Pelletier, 2018). 

Del mismo modo, el tamaño (L= 3.59 -3.69 mm; A= 3.17-3.30 mm) del único elemento que puede 

medirse debido a que el los demás presentan evidencias de digestión, es mayor que el de O. cuniculus 
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y se encuadra dentro la variabilidad de L. granatensis (Pelletier, 2018). El resto del material asignado 

a esta especie se ha identificado a partir de su tamaño, superior al de O. cuniculus.  

Teniendo en cuenta la baja representación de la liebre ibérica y la elevada diferencia en su 

abundancia respecto al conejo según el número de p3 identificados en Castillejo del Bonete, el 

material de lagomorfos que no es diagnóstico se ha asignado a O. cuniculus. En la Cueva del Estrecho 

y en la Cueva de los Postes no se han identificado ningún p3 perteneciente a Lepus spp., por lo que se 

descarta su presencia en estas asociaciones y se asigna todo el material de lagomorfos a O. cuniculus. 

La liebre ibérica se distribuye en la actualidad en casi la totalidad de la península ibérica, a excepción 

de la mayor parte de la cornisa cantábrica y al sur de los pirineos hasta la desembocadura del río 

Ebro. En las zonas donde falta se encuentran otras especies de liebres: L. castroviejoi en la cornisa 

cantábrica y L. europaeus en el noreste peninsular. Ocupa una gran variedad de ambientes desde 

dunas costeras a bosques montañosos en el noroeste de la península. Preferentemente habita zonas 

abiertas, tanto en sistemas agrarios como zonas silvestres de matorral (Palomo et al., 2007; Soriguer 

& Carro, 2019),  

Desde la primera aparición de L. granatensis en yacimientos del Pleistoceno Medio de la Cuenca de 

Guadix-Baza (Mazo et al., 1985; López-Martínez, 1989), su registro fósil se limita a unas pocas citas 

durante el Pleistoceno Medio y Superior (López-Martínez, 2008; Pelletier, 2018). La mayor parte 

provienen de yacimientos ibéricos, con la única excepción del yacimiento de Igue des Rameaux en 

del suroeste de Francia, datado en el último tercio del Pleistoceno Medio, durante el MIS 9 (Pelletier, 

2018). Por tanto, salvo por esta presencia puntual en Francia, la especie habría evolucionado aislada 

en la península ibérica hasta la actualidad.  

Orden EULIPOTYPHLA Waddell et al., 1999 

El término “insectívoros” se reconocía tradicionalmente como grupo taxonómico válido con categoría 

de orden o superorden (Insectivora). La revisión sistemática de este grupo provocó un amplio debate 

científico a lo largo del siglo pasado y principios del actual, generando numerosos estudios para 

tratar de aclarar la sistemática de este grupo (Furió, 2007). Estudios moleculares pusieron de 

manifiesto que los “insectívoros” constituyen un grupo parafilético formado por varios órdenes: 

Afrosoricida, Macroscelida, Scandentia, Dermoptera y Eulipotyphla (Wilson & Mittermeier, 2018). 

Entre ellos, el orden Eulipotyphla es el único con representantes en la península ibérica, contando 

con varias especies de erizos (Erinaceidae), musarañas (Soricidae), topos y desmanes (Talpidae).  

La morfología dental de los integrantes de este orden muestra un patrón poco derivado dentro de los 

euterios, ya que retienen gran parte de los elementos del patrón tribosfénico. De este modo, poseen 

una dentición braquiodonta y secodonta, con molares que presentan el patrón dilambdodonto clásico 

en tálpidos y sorícidos, mientras que en los erizos muestran dicho patrón modificado, especialmente 

en los molares superiores, dando lugar a cúspides amplias, bajas y aisladas (Hillson, 2005).  

Familia Erinaceidae Fischer, 1814 

Género Erinaceus Linnaeus, 1758 

Erinaceus europaeus Linnaeus, 1758 -  erizo común 

(Figs. 6.5-M; 6.10-F) 

Material:  
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Castillejo del Bonete: (26018) 2 p4, 1 m1/m2 frag., 1 m3, MNI= 1; (26019) 1 P3, 1 M1/M2, 1 M3, 

1 i2, 1c, MNI= 1; (26020) 1 M2, 1 mandíbula, 1 p4, 1 m3, NMI= 1. 

Cueva del Estrecho: 1 m3, NMI= 1. 

Descripción y discusión: los restos dentarios pertenecientes a erizos son fácilmente reconocibles 

en las asociaciones fósiles debido a su morfología característica y a que tienen un tamaño 

considerable entre los pequeños mamíferos. La morfología del p4 permite diferenciar las dos 

especies representadas tanto en el Holoceno como en la actualidad en la península ibérica (Atelerix 

algirus y Erinaceus europaeus). Los p4 identificados en Castillejo del Bonete muestran en vista labial 

el paracónido separado del protocónido, lo que constituye un carácter diagnóstico de Erinaceus 

europaeus, ya que en Atelerix algirus dichas cúspides están muy próximas (Chaline et al., 1974; 

Gosàlbez, 1987, Calzada & Román, 2017). Por tanto, en ausencia de elementos atribuibles a A. algirus, 

todo el material de erizo de Castillejo del Bonete se ha asignado a E. europaeus.  

En la Cueva del Estrecho se ha recuperado únicamente un tercer molar inferior de erizo. Este 

elemento no permite discriminar entre las dos especies de erizos mencionadas anteriormente. No 

obstante, la evidencia más antigua de A. algirus en Europa procede del yacimiento de la Edad del 

Bronce de Bini Nou en Menorca. Sin embargo, los resultados de las dataciones directas de los restos 

de erizo los sitúan en el siglo XII, indicando así la contaminación de los depósitos prehistóricos y una 

introducción reciente de la especie en esta isla (Morales & Rofes, 2008). Además, la distribución 

actual ibérica de esta especie se limita a la franja mediterránea (Palomo et al., 2007; Amori et al., 

2008) y no se conocen referencias en ningún yacimiento prehistórico peninsular (López García, 2011, 

Furió et al., 2018). Por todo ello, se asigna el ejemplar de erizo de la Cueva del Estrecho a la especie 

E. europaeus.  

Esta especie es un endemismo europeo. En la actualidad se encuentra en la mayor parte de Europa 

central y occidental, a excepción de las regiones más septentrionales y montañosas de la península 

escandinava. Está representada en toda la península ibérica y ausente de las islas Baleares. Ocupa 

preferentemente ambientes húmedos, bosques y márgenes de bosque en el ámbito mediterráneo, 

mientras que en zonas climáticas más húmedas también se encuentra en prados con abundante 

cobertura herbácea. Es muy frecuente en terrenos agrícolas, parques y jardines semiurbanos 

(Palomo et al., 2007; Amori, 2016).  

En la península ibérica los registros fósiles de E. europaeus han sido documentados desde el 

Pleistoceno Inferior, siendo una especie muy habitual durante todo el Cuaternario, pero 

generalmente representada por pocos restos (Arribas, 2004; López García, 2011).  

Familia Soricidae Fischer, 1814 

Subfamilia Crocidurinae Milne-Edwards, 1872 

El material de musarañas estudiado se caracteriza por la ausencia de pigmentación roja en la punta 

de los dientes, superficie oclusal del p4 con un contorno tetraédrico y con las facetas del cóndilo 

mandibular más o menos unidas, características propias de la subfamilia Crocidurinae o musarañas 

de dientes blancos (Reumer, 1984).  

Género Crocidura Wagler, 1832 

Crocidura russula Hermann, 1780 – musaraña gris 

(Figs. 6.5-K-L; 6.10-N-O) 
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Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 25 frag. maxilares, 6 I1, 9 A1, 10 A2, 14 A3, 24 P4, 21 M1, 16 M2, 1 

M3, 50 mandíbulas, 14 i1, 16 a1, 24 p4, 42 m1, 62 m2, 47 m3, NMI= 36; (26019) 10 frag. maxilares, 

1 A1, 3 A3, 10 P4, 7 M1, 2 M2, 45 mandíbulas, 17 i1, 20 a1, 27 p4, 50 m1, 56 m2, 32 m3, NMI= 29; 

(26020) 3 frag. maxilares, 1 A3, 3 P4, 3 M1, 3 M2, 37 mandíbulas, 14 i1, 15 a2, 24 p4, 30 m1, 37 m2, 

26 m3, NMI= 23.  

Cueva del Estrecho: 61 frag. maxilares, 24 I1, 24 A1, 10 A2, 12 A3, 25 P4, 32 M1, 28 M2, 4 M3, 75 

mandíbulas, 18 i1, 16 a1, 22 p4, 37 m1, 50 m2, 33 m3, NMI= 26. 

Descripción y discusión: la talla de los restos y la presencia de tres antemolares superiores 

unicuspidados, a diferencia del género Suncus que tiene un tamaño mucho menor y cuatro 

antemolares superiores unicuspidados, permite asignar el material al género Crocidura (Repenning, 

1967; Reumer, 1984). Actualmente dos especies del género se distribuyen en la península ibérica (C. 

russula y C. suaveolens). Existe una ligera diferencia en la talla de las dos especies, ya que C. suaveolens 

es de menor tamaño, pero presentan un amplio solapamiento en las variables biométricas que impide 

su utilización como criterio discriminante. Los criterios morfológicos están sujetos a cierta 

variabilidad y muchos de ellos son comparativos, en cuanto a que presentan mayor o menor 

desarrollo de ciertos caracteres en una u otra especie (Calzada & Román, 2017), de manera que la 

diferenciación de ambas especies resulta compleja. La identificación de los abundantes elementos 

asignados de C. russula se basa en la morfología de los P4 y de los m2 siguiendo los criterios descritos 

por Saint Girons et al. (1979), Poitevin et al. (1986) y Calzada & Román (2017). En vista labial el 

borde superior del parastilo del P4 muestra un contorno anguloso, está menos desarrollado que en 

C. suaveolens y termina por delante de la gran cúspide del paracono, siendo este el mejor criterio 

diagnóstico para diferenciar ambas especies (Calzada & Román, 2017); generalmente el cíngulo del 

P4 no tiene un gran desarrollo; en la superficie oclusal del P4 el protocono se sitúa al mismo nivel del 

borde lingual del diente; el m2 en vista labial presenta una constricción central en el cíngulo que le 

otorga un perfil sinuoso, este carácter también constituye un criterio diagnóstico claro (Calzada & 

Román, 2017). De este modo, el reconocimiento de este conjunto de caracteres permite asignar el 

material a Crocidura russula.  

La distribución actual de la musaraña gris comprende el sur y el oeste de Europa, y el noroeste de 

África. En la península ibérica se encuentra ampliamente representada, excepto en zonas de altitud 

elevada. En el área mediterránea de su distribución la especie puede ocupar una gran variedad de 

ambientes, aunque vive preferentemente en hábitats abiertos y márgenes de bosque con abundante 

cobertura herbácea y arbustiva. Además, muestra cierta antropofilia, ya que frecuentemente se 

encuentra cerca de núcleos urbanos, en casas y jardines, especialmente en el norte de Europa y en 

zonas de montaña (Palomo et al., 2007; Aulagnier et al., 2016c).  

Los registros más antiguos de C. russula datan del último tercio del Pleistoceno Medio (Sesé, 1994; 

Sesé & Sevilla, 1996). Sin embargo, estudios genéticos de las poblaciones actuales indican que la 

llegada de esta especie a la península ibérica procedente de África se produjo posteriormente, o bien 

en el tránsito Pleistoceno Medio-Superior (Biedma et al., 2018) o ya avanzado el Pleistoceno Superior 

(Brändli et al., 2005; Cosson et al., 2005), por lo que no se puede descartar que los restos más antiguos 

pertenezcan a C. suaveolens.   

Crocidura suaveolens (Pallas, 1811) – musaraña de campo 

(Figs. 6.5-N-O; 6.23-I) 
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Material: 

Castillejo del Bonete: (26018) 3 frag. maxilares, 2 A1, 2 A2, 3 A3, 3 P4, 2 M1, 1 M2, 2 mandíbulas, 2 

m1, 2 m2, 1 m3, NMI= 2; (26020) 1 mandíbula, 1 p4, 1 m1, 1 m2, 1 m3, NMI= 1. 

Cueva de los Postes: (S. Occidental; Etapa 3) 1 frag. maxilar con I1, A1, A2, A3, P4, M1 y M2, NMI= 

1.  

Descripción y discusión: siguiendo los criterios indicados anteriormente (Repenning, 1967; 

Reumer, 1984; Saint Girons et al., 1979; Poitevin et al., 1986; Calzada & Román, 2017) para identificar 

los restos de C. russula, en las asociaciones de micromamíferos de Castillejo del Bonete, la Cueva de 

los Postes y la Cueva del Caballo se han identificado algunos ejemplares pertenecientes a C. 

suaveolens. En algunos P4 se observa en vista labial que el contorno del borde superior del parastilo 

es circular y con mayor desarrollo de dicho borde, que termina por detrás del paracono; los P4 con 

estas morfologías presentan en vista oclusal el protocono desplazado hacia el borde labial y los 

ejemplares de Castillejo del Bonete poseen un cíngulo grueso, mientras que solo uno de los tres 

ejemplares presenta una arista anterointerna. Los m2 no presentan la constricción labial del cíngulo 

propia de C. russula, mostrando así un perfil ligeramente cóncavo. Para establecer el número de 

ejemplares asignados a C. suaveolens solo se han tenido en cuenta los restos que presentan 

morfotipos claros esta especie, dando prioridad a los caracteres sujetos a menor variabilidad y con 

mayor fiabilidad taxonómica (morfología del borde superior del P4 y forma del cíngulo del m2 - 

Calzada & Román, 2017). De acuerdo con estas características, la presencia de la musaraña de campo 

en Castillejo del Bonete, la Cueva de los Postes y la Cueva del Caballo queda confirmada. Sin embargo, 

en la Cueva del Estrecho no se han identificado ejemplares de C. suaveolens, por lo que se descarta su 

presencia y, por tanto, todos los restos del género Crocidura se han asignado a C. russula.  

Según la modificación de la sistemática del grupo C. suaveolens propuesta en el reciente manual de 

los mamíferos del mundo (Wilson & Mittermeier, 2018), la especie representada en la península 

ibérica se atribuye a C. gueldenstaedtii. No obstante, la taxonomía de este grupo se encuentra 

sometida actualmente a revisión y hay datos genéticos que contradicen dicha propuesta (Dubey et 

al., 2006; 2007). Por ello, de acuerdo con Biedma (2019) seguimos un criterio conservador y 

mantenemos la nomenclatura de las poblaciones ibéricas como C. suaveolens. 

De este modo, según Dubey et al. (2006) y Biedma (2018) las poblaciones de la musaraña de campo 

representadas en la península ibérica pertenecen al denominado clado IV, que agrupa las poblaciones 

de Europa occidental. Se trata de especie poco común, con una distribución fragmentada pero que 

muestra cierta continuidad norte-sur en la zona de influencia atlántica, encontrándose en la cornisa 

cantábrica, Galicia, Zamora, en la Sierra de Gredos y en las marismas del golfo de Cádiz, además de 

una población en el extremo noreste de la península, en Girona (Palomo et al., 2007). En Portugal 

existen numerosos registros que apoyarían la continuidad de su distribución, sin embargo, su 

presencia solo se ha confirmado en zonas restringidas al centro-norte del país (Paupério et al., 2019). 

Esta musaraña ocupa una gran variedad hábitats desde bosques caducifolios y mediterráneos, áreas 

de matorral y pastizales húmedos con buena cobertura herbácea cerca de cursos de agua, hasta 

cultivos, laderas rocosas en montañas, dunas costeras y marismas (Rey & Landín, 1973; Libois et al., 

1999; Palomo et al., 2007; 2016). No obstante, generalmente se encuentra en ambientes húmedos 

con cierta cobertura vegetal y evita bosques densos (Niethammer & Krapp, 1990; Libois et al., 1999). 

Respecto al registro fósil, aunque existen algunas citas de C. suaveolens en el Pleistoceno Inferior de 

la península ibérica (Sesé & Sevilla, 1996), estas deben ser atribuidas a C. kornfeldi, ya que sería la 

única especie del género representada en la península hasta el tránsito entre el Pleistoceno Inferior-
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Medio (Rofes & Cuenca-Bescós, 2011; Furió et al., 2015; Piñero et al., 2020). De acuerdo con Furió 

(2007), es muy probable que C. suaveolens sea descendiente de C. kornfeldi, según datos moleculares 

y bioquímicos (Vogel et al., 1986; Maddalena & Ruedi, 1994) y también debido a la gran similitud 

morfológica existente entre ambas especies. Otra posibilidad planteada es que las dos especies 

compartan un ancestro común (Rofes & Cuenca Bescós, 2011). La información disponible sobre la 

historia evolutiva y la filogeografía de C. suaveolens indica que la península ibérica habría actuado 

como refugio durante el LGM (Dubey et al., 2006; Biedma et al., 2018). Sin embargo, las citas 

inequívocas de esta especie son poco numerosas, tanto en el Pleistoceno Medio como en el Superior 

y el Holoceno (Sesé & Sevilla, 1996; Arribas, 2004; López-García, 2011).   

Crocidura russula- suaveolens 

Material: 

Castillejo del Bonete: (26018) 6 frag. maxilares, 3 I1, 2 A1, 2 A2, 2 A3, 11 M1, 6 M2, 2 M3, 12 

mandíbulas, 3 i1, 6 a1, 3 p4, 3 m1, 5 m3, NMI= 8; (26019) 9 frag. maxilares, 4 I1, 2 A1, 11 M1, 12 

M2, 2 M3, 8 mandíbulas, 6 i1, 5 a1, 5 p4, 4 m1, 3 m3, NMI= 7 (26020) 3 frag. maxilares, 1 A3, 5 M1, 

3 M2, 1 M3, 10 mandíbulas, 8 i1, 1 a1, 6 p4, 6 m1, 5 m3, NMI= 5.  

Descripción y discusión: la talla y morfología de estos ejemplares es característica del género 

Crocidura, pero no es posible asignarlos de forma inequívoca a una de las dos especies representadas 

en Castillejo del Bonete.  

Género Suncus Ehrenberg, 1832 

Suncus etruscus Savi, 1822 – musgaño enano 

(Fig. 6.10-P) 

Material:  

Cueva del Estrecho: 1 M2, 2 mandíbulas, 2 m1, 2 m2, 2 m3, NMI= 1. 

Descripción y discusión: en la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho se han 

identificado elementos de pequeño tamaño que presentan las características morfológicas propias 

los crocidurinos: dientes blancos y facetas del cóndilo mandibular unidas. Entre ellos, el criterio 

morfológico diagnóstico principal que caracteriza al género Suncus es la presencia de cuatro 

antemolares superiores unicuspidados, en lugar de los tres que caracterizan al género Crocidura 

(Repenning, 1967; Reumer, 1984, Calzada & Román, 2017). Sin embargo, entre los ejemplares 

recuperados no se halla ningún maxilar, lo que impide el empleo de este criterio. No obstante, la 

diferencia de tamaño entre S. etruscus y Crocidura spp. constituye un criterio diagnóstico fiable, ya 

que S. etruscus es una especie mucho más pequeña y no existe solapamiento entre los valores 

métricos de los restos dentarios de ambos taxones (Chaline et al., 1974; Calzada & Román, 2017). De 

este modo, los valores del material de la Cueva del Estrecho se sitúan dentro de los valores 

característicos de S. etruscus (Figs. 5.7, 5.8, 5.9), siendo de tamaño claramente inferior a las especies 

del género Crocidura. Además, de acuerdo con el grado de osificación de la mandíbula y el desgaste 

dental, el material corresponde a un mínimo de un individuo adulto. Por tanto, se descarta la 

posibilidad de que los restos pertenezcan a una Crocidura juvenil y se confirma con certeza la 

presencia de S. etruscus en la Cueva del Estrecho.  
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Figura 5.7. Comparación de los valores medios, máximos y mínimos de la altura del proceso coronoide (HC) de S. etruscus 

de la Cueva del Estrecho con poblaciones actuales y asociaciones fósiles de S. etruscus, C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva 

del Estrecho (CE-SE-41); 2: Fuentes de León (ESP); 3: Cataluña (ESP); 4: S. Francia; 5: S. Francia (egagrópilas); 6: Huesca-

Pirineos (ESP); 7: SE. Bulgaria; 8: SE. Anatolia (TU); 9: Italia; 10: Irán; 11: Portugal; 12: Korfu (GR); 13: Kos (GR); 14: 

Turquía; 15: Chios (GR); 16: Kouklia; 17: La Algaida (ESP); 18: Lingnières-Sonneville (FR); 19: País Vasco (ESP); 20: Linares 

de Riofrío (ESP); 21: Tharandt (ALM); 22: Fülöpháza (HUN); 23: Lucca (IT); 24: Monte Gargano (IT); 25: La Algaida (ESP); 

26: Bonn (ALM); 27: Ramales de la Victoria (ESP); 28: Portugal; 29: Asturias (ESP); 30: León (ESP); 31: Burgos (ESP). 

Referencias: 1: Esta tesis; 2: Domínguez García & Gamboa (2017); 3: López-Fuster et al. (1979); 4, 5: Sans-Coma et al. 

(1981); 6, Vericad (1971); 7: Popov et al. (2004); 8: Coşkun & Kaya (2013); 9: Contoli et al. (2000); 10: Esmaeili et al. (2008); 

11, 12, 28: Niethammer (1970); 13, 14, 21-24: Niethammer & Krapp (1990); 15: Besenecker et al. (1972); 16: Reumer & 

Oberli (1988); 17, 25: Rey & Landin (1973); 18: Mottaz (1908); 29, 30, 31: Zabala (1985); 20: Vesmanis & Kahman (1976); 

26: Sans-Coma & Margalef (1981); 27: Niethammer (1964); 29: García-Dory (1977). Abreviaturas: ESP: España; TU: 

Turquía; GR: Grecia; FR: Francia; ALM: Alemania; HUN: Hungría; IT: Italia; SE: Sureste.   

La distribución geográfica actual del musgaño enano es una de las más extensas entre los mamíferos 

“insectívoros”, encontrándose de forma discontinua desde el suroeste de Europa y el norte de África 

hasta el sureste asiático. En Europa su presencia está restringida a la cuenca mediterránea. Respecto 

a la península ibérica, la especie se encuentra en la mayor parte del territorio, exceptuando la región 

noroccidental y zonas superiores a los 1.000 m de altitud.  S. etruscus presenta unos requerimientos 

ecológicos típicamente mediterráneos, ocupando preferentemente ambientes abiertos, tanto 

pastizales, áreas de matorral y bosques abiertos, como campos de cultivo abandonados, olivares y 

viñedos. Frecuentemente utiliza muros de piedra como refugio (Spitzenberger, 1990; Libois & Fons, 

1999; Palomo et al., 2007; Aulagnier et al., 2017, Wilson & Mittermeier, 2018).  

Esta especie está ausente del registro fósil del Pleistoceno en la península ibérica y en Europa (Sesé 

& Sevilla, 1996; Arribas, 2004; López-García, 2011), por consiguiente, su incorporación a las 

comunidades de micromamíferos europeas se produjo durante el Holoceno (Rzebik-Kowalska, 1998; 

Dobson, 1998; Garrido-García, 2008; Furió et al., 2018).  
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Género Talpa Linnaeus 1758 

Talpa occidentalis Cabrera, 1907 – topo 

ibérico 

(Figs. 6.5-P; 6.23-H) 

Material:  

Castillejo del Bonete: (26018) 4 frag. 

maxilares, 2 CS, 2 P4, 2 M2, 5 mandíbulas, 1 ci, 

1 p4, 2 m2, 2 m3, 1 húmero, 1 ulna, 2 fémures, 

NMI= 4; (26019) 1 mandíbula con m2, 2 

húmeros, 1 ulna, NMI= 2; (26020) 1 frag. 

maxilar con P4 y M1, 1 hemimandíbula con p4, 

NMI= 1. Cueva de los Postes: (H. Eulogio, 

Etapa 2) 1 húmero, NMI= 1. 

Descripción y discusión: los restos óseos de 

topos, tanto craneales como postcraneales, son 

fácilmente reconocibles en las asociaciones de 

pequeños mamíferos. Durante todo el Holoceno 

y en la actualidad se encuentran en la península 

ibérica dos especies de topos. Recientemente se 

ha reconocido una nueva especie, Talpa 

aquitania, que se distribuye en el norte de la 

península ibérica y en el sur de Francia (Nicolas 

et al., 2015, 2017a, 2017b). De esta forma, las 

poblaciones previamente atribuidas a T. 

europaea en esta área geográfica se han 

asignado a T. aquitania (Wilson & Mittermeier, 

2018). Para identificar los restos de topo se han 

Figura 5.8. Comparación de los valores medios, máximos 
y mínimos de longitud de la serie molar inferior (Lm1-
m3) de S. etruscus de la Cueva del Estrecho con 
poblaciones actuales y asociaciones fósiles de S. etruscus, 

C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva del Estrecho (CE-SE-
41, CE-SE-61); 2: Cataluña (ESP); 3: S. Francia; 4: S. 
Francia (egagrópilas); 5: SE. Bulgaria; 6: Creta (GR); 7: 
Kouklia; 8: Kommos; 9: Cueva Quesem; 10: Tharandt 
(ALM); 11: Fülöpháza (HUN); 12: Lucca (IT); 13: Monte 
Gargano (IT); 14: Morges (SUI). Referencias: 1: Esta 
tesis; 2: López-Fuster et al. (1979); 3, 4: Sans-Coma et al. 
(1981); 5: Popov et al. (2004); 6, 8: Reumer & Payne 
(1986); 7: Reumer & Oberli (1988); 9: Maul et al. (2011); 
10-14: Niethammer & Krapp (1990).  Abreviaturas: ESP: 
España; GR: Grecia; ALM: Alemania; HUN: Hungría; IT: 
Italia; SUI: Suiza; SE: Sureste.  

Figura 5.9. Gráfico de dispersión de la longitud (LM2) y 
anchura (WM2) del M2 de S. etruscus de la Cueva del Estrecho 
con poblaciones actuales y asociaciones fósiles de S. etruscus, 
C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva del Estrecho (CE-SE-42); 
2: Fuentes de León (ESP); 3: Cataluña (ESP); 4: S. Francia; 5: 
S. Francia (egagrópilas); 6: SE. Bulgaria; 7: Cova de les 
Cendres (ESP); 8: Cova Colomera (ESP); 9: Castellet del 
Bernabé (ESP); 10: PRERESA (ESP); 11: Albacete (ESP); 12: 
Kouklia; 13: Chipre; 14: Kommos; 15: Creta. Referencias: 1: 
Esta tesis; 2: Datos propios; 3: López-Fuster et al. (1979); 4, 
5: Sans-Coma et al. (1981); 6: Popov et al. (2004); 7: Guillem 
Calatayud (2009b); 8: López-García (2011); 9: Guérin et al. 
(1989); 10, 11: Sesé et al. (2011); 12, 13: Reumer & Oberli 
(1988); 14, 15: Reumer & Payne (1986). Abreviaturas: ESP: 
España; SE: Sureste. 
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empleado los criterios descritos para diferenciar T. occidentalis y T. europaea (Capanna, 1981; 

Niethammer & Krapp, 1990; Cleef-Roders & Hoek Ostende, 2001), así como los caracteres descritos 

para T. aquitania (Nicolas et al., 2015, 2017a, 2017b).   

La morfología del M1 permite diferenciar a T. occidentalis de T. europaea y T. aquitania, ya que la 

primera especie presenta un mesostilo dividido en dos, mientras que en las otras especies el 

mesostilo del M1 es simple (Capanna, 1981; Niethammer & Krapp, 1990; Cleef-Roders & Hoek 

Ostende, 2001; Nicolas et al., 2015; 2017a, 2017b). Desafortunadamente, el único primer molar 

superior recuperado se encuentra fragmentado y, por tanto, no es posible utilizarlo como elemento 

diagnóstico para realizar una identificación específica del material. Aunque los dos M2 recuperados 

muestran un avanzado grado de desgaste, es posible reconocer en uno de ellos la presencia de un 

mesostilo dividido, característico de T. europaea y T. occidentalis (Nicolas et al., 2015; 2017a, 2017b). 

Además, ninguno de los dos presenta una pequeña cúspide accesoria en la cresta que conecta el 

mesostilo y el metacono, que se encuentra generalmente en T. aquitania (Nicolas et al., 2017a, 

2017b). De acuerdo a esta morfología dentaria es posible asignar el material a T. europaea-

occidentalis. Según Cleef-Roders & Hoek Ostende (2001) la diferencia de talla en el húmero permite 

diferenciar ambas especies, mediante la medida de la anchura de la diáfisis (Ad). De manera que se 

han comparado los valores obtenidos a partir del material analizado con los de poblaciones actuales 

y ejemplares fósiles de estas especies de topos (Fig. 5.10). Los valores comparativos de las 

poblaciones españolas actuales de T. europaea se han considerado como propios de T. aquitania, 

mientras que los de las asociaciones fósiles de la península ibérica atribuidos a T. europaea, debido a 

que se identificaron antes de la descripción de la nueva especie se han considerado como T. europaea-

aquitania. Los valores de los ejemplares de Castillejo del Bonete se sitúan en el rango de variabilidad 

de T. occidentalis, siendo inferiores a los de T. europaea y T. aquitania (Fig. 5.10). En consecuencia, 

este material se ha asignado a T. occidentalis.  

El topo ibérico es una especie endémica de la península ibérica con una distribución actual continua 

en el cuadrante noroccidental y discontinua en el resto, donde se encuentra principalmente en zonas 

de montaña. No se encuentra en el valle del Ebro ni en Pirineos. Principalmente habita en prados 

húmedos y bosques abiertos con suelos aptos para ser excavados (Palomo et al., 2007; Cassola, 2016). 

La información disponible sobre el registro fósil del topo ibérico está condicionada por varios 

factores: 1) Las dificultades, descritas anteriormente, que conlleva diferenciar las especies de topos 

a partir de sus restos esqueléticos aislados; 2) T. occidentalis generalmente fue considerada una 

subespecie de T. caeca, hasta que Filipucci et al. (1987) demostraron la validez con rango de especie 

para T. occidentalis, mediante las diferencias existentes en la variabilidad de alozimas. Por ello, las 

citas de T. caeca en la península ibérica, previas a este descubrimiento podrían corresponder a T. 

occidentalis. No obstante, esta hipótesis necesita ser contrastada mediante la revisión de los restos 

identificados. La cita más antigua inequívoca de esta especie en la península ibérica se encuentra en 

la Cueva del Camino en Pinilla del Valle, en el inicio del Pleistoceno Superior (Arsuaga et al., 2012). 

La presencia de restos de topo en las asociaciones del Pleistoceno Superior peninsular es muy 

frecuente, aunque no suele ser abundante. No obstante, la mayoría de las citas corresponden a T. 

europaea y, en muchos casos, se cita como Talpa sp. De este modo, las referencias específicas a T. 

occidentalis son poco numerosas (López García et al., 2011).  
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Figura 5.10. Comparación biométrica de la anchura de la diáfisis del húmero (Ad) de topo de Castillejo del Bonete, Cueva 
de los Postes y de poblaciones actuales y asociaciones fósiles de Talpa occidentalis, T. aquitania, T. europaea, y T. aquitania-
europaea. (1): Niethammer (1990); (2): Cleef-Roders & Hoek Ostende (2001); (3): López-García (2011); (4): Robert (1983).  

Orden CHIROPTERA Blumenbach, 1979 

Familia Rhinolophidae Gray, 1866 

Género Rhinolophus Lacépède, 1779 

La fórmula dentaria de los rinolófidos es: 1.1.2.3/2.1.3.3. Es el único género de la familia 

Rhinolophidae, cuya dentición se caracteriza por la presencia de talón y la ausencia de hipocono en 

los molariformes superiores (P4, M1, M2 y M3); el tercer molar superior posee premetacresta sin 

reducir o ligeramente reducida. Los molares inferiores tienen cíngulos finos y muestran un patrón 

nyctalodonto (Sevilla, 1988).  

Rhinolophus ferrumequinum (Schreber, 1774) – murciélago grande de herradura 

(Figs. 6.10-Q; 6.23-J-J’) 

Material:  

Cueva del Estrecho: 1 frag. maxilar con P4, M1, M2 y M3, NMI= 1. 

Cueva de los Postes: (H. Eulogio, Etapa 2) 1 mandíbula, 1 m1, 1 m2, 1 m3 frag., NMI= 1. 

Descripción y discusión: el tamaño del material constituye un criterio diagnóstico, ya que es la 

especie de murciélago de herradura más grande de la península ibérica (Sevilla, 1988; Palomo et al., 
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2007). El contorno del P4 en vista oclusal muestra una forma próxima a rectangular, con el talón 

amplio. Los molares superiores también presentan un talón ampliamente desarrollado característico 

del género Rhinolophus (Sevilla, 1988). Tanto la talla (Tabla 5.2) como las características 

morfológicas, permite asignar sin reservas el material descrito a la especie R. ferrumequinum.  

 

   N min-max M SD Ref 

P4 
Cueva del Estrecho 

L 1  1.46  
 

A 1  2.20  

R. ferrumequinum  actual 
L 6 1.32-1.76 1.52 0.178 

Sevilla (1988) 
A 6 1.80-2.20 2.01 0.160 

M1 
 

Cueva del Estrecho 
L 1  2.16  

 
A 1  2.40  

R. ferrumequinum  actual 
L 6 1.80-2.19 1.98 0.140 

Sevilla (1988) 
A 6 2.28-2.52 2.41 0.076 

M2 
Cueva del Estrecho 

L 1  1.96   
A 1  2.40   

R. ferrumequinum  actual 
L 6 1.79-2.14 1.90 0.155 

Sevilla (1988) 
A 6 2.29-2.52 2.43 0.084 

M3 Cueva del Estrecho 
L 1  1.56  

 
A 1  2.23  

m1 

Cueva de los Postes 
L 1  2.24   

A1 1  1.30   
A2 1  1.43   

R. ferrumequinum  actual 
L 6 1.92-2.28 2.04 0.140 

Sevilla (1988) A1 6 1.35-1.71 1.47 0.131 
A2 6 1.48-1.71 1.48 0.130 

m2 

Cueva de los Postes 
L 1  2.14   

A1 1  1.32   
A2 1  1.41   

R. ferrumequinum  actual 
L 6 1.84-2.23 1.99 0.157 

Sevilla (1988) A1 6 1.30-1.76 1.49 0.151 
A2 6 1.39-1.80 1.52 0.158 

 

Tabla 5.2. Caracterización biométrica (mm) del material de Rhinolophus ferrumequinum recuperado en la Cueva del 
Estrecho y la Cueva de los Postes. N: número de ejemplares; min-max: mínimo-máximo; M: media; SD: desviación estándar; 
L: longitud; A: anchura; A1: anchura; A2: anchura 2.  

El murciélago grande de herradura presenta en la actualidad una distribución geográfica muy amplia 

a través de la mitad meridional de Eurasia y el noroeste de África, ocupando desde la península 

ibérica hasta Japón. Se encuentra de forma continua en Europa central y meridional, llegando hasta 

el sur de Gran Bretaña. En la península ibérica se distribuye en prácticamente todo el territorio. 

Puede localizarse en una gran variedad de ambientes que utiliza como territorio de caza, pero 

muestra preferencia por áreas arboladas o bosques abiertos. Utiliza cavidades subterráneas como 

refugio en las que forma colonias de hibernación y cría (Palomo et al., 2007; Piraccini, 2016).  

Esta especie se encuentra en el registro fósil ibérico desde Plioceno (Agustí et al., 2011), siendo muy 

común en las asociaciones de micromamíferos del cuaternario en la península ibérica, aunque 

presenta bajas abundancias relativas (Sevilla, 1988; López-García, 2011; Galán et al., 2016).  

Rhinolophus euryale Blasius, 1853 – murciélago mediterráneo de herradura 

(Figs. 6.10-R-S) 

Material:  
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Cueva del Estrecho: 4 maxilares, 3 CS, 2 P4, 3 M1, 5 M2, 4 M3, 1 mandíbula, 1 p4, 2 ci, 2 m1, 5 m2, 

1 m3, 1 húmero, NMI= 4.  

Rhinolophus cf. euryale  

Cueva de los Postes: (S. Occidental, Etapa 2) 1 mandíbula sin dentición, NMI= 1. 

Descripción y discusión: el material presenta los caracteres morfológicos y el tamaño de un 

murciélago de herradura de tamaño mediano (Tabla 5.3). Entre ellos podemos encontrar dos 

especies muy similares: R. euryale y R. mehelyi. Aunque R. euryale es sensiblemente más pequeño que 

R. mehelyi, los límites biométricos de ambas especies presentan un solapamiento importante (Sevilla, 

1988). La morfología dentaria de las dos especies también es muy similar, pero algunos elementos 

presentan caracteres diagnósticos que permiten diferenciarlos: los caninos superiores identificados 

presentan un contorno trapezoidal en vista oclusal con un surco longitudinal, característico de R. 

euryale (Sevilla, 1988). En vista oclusal del M2 presenta una fuerte concavidad en el contorno del 

borde distal. En el p4 en vista oclusal se reconoce en el borde anterior una plataforma cingular con 

un ángulo dirigido anterior y lingualmente; el cíngulo en vista labial muestra hacia las raíces dos 

convexidades similares en altura. Mientras que R. meheleyi presenta en el p4 una plataforma cingular 

más redondeada y las dos convexidades del cíngulo son desiguales (Sevilla, 1988). Estas 

características permiten asignar el material de la Cueva del Estrecho a R. euryale. La única epífisis 

distal del húmero recuperada tiene el proceso estiloide fragmentado y tiene una anchura de 4.53 mm.  

La mandíbula sin dentición recuperada en el Sector Occidental de la Cueva de los Postes ha sido 

asignada a Rhinolophus cf. euryale a partir de los alveolos y sus dimensiones.  

Cueva del Estrecho N min-max M SD 

CS 
L 3 1.6-1.68 1.64 0.040 

A 3 1-1.33 1.18 0.166 

P4 
L 1  1.13  

A 1  1.36  

M1 
L 1  1.70  

A 1  1.63  

M2 
L 4 1.33-1.60 1.49 0.120 

A 4 1.66-1.8 1.73 0.081 

M3 
L 3 1.06-1.02 1.14 0.072 

A 3 1.46-1.63 1.54 0.085 

Ci 
L 2 0.93-1.03 0.98 0.071 

A 2 0.83-0.90 0.87 0.049 

m1 

L 4 1.53-1.73 1.67 0.091 

A1 4 0.96-1 0.99 0.020 

A2 4 0.96-1 0.99 0.020 

m2 

L 2 1.56-1.66 1.61 0.071 

A1 2 1-1.03 1.02 0.021 

A2 2 1-1.13 1.07 0.092 

Húm 
Ae 1  4.53  

L     

 
Tabla 5.3. Caracterización biométrica (mm) del material de Rhinolophus euryale recuperado en la Cueva del Estrecho.  N: 
número de ejemplares; min-max: mínimo-máximo; M: media; SD: desviación estándar; L: longitud; A: anchura; A1: anchura; 
A2: anchura 2; Ae: anchura epífisis distal.  
 

El murciélago mediterráneo de herradura se distribuye en la actualidad en el sur de Europa, 

principalmente en el área mediterránea, en el noroeste de África y en Oriente Medio. Se encuentra 

ampliamente representado en la mayor parte del territorio ibérico, a excepción de zonas de media y 
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alta montaña, y de zonas áridas. Principalmente se alimenta en ambientes mediterráneos de bosque 

y arbustivos. Es una especie de hábitos gregarios y cavernícolas, utilizando cuevas tanto para la 

hibernación como para la reproducción. Con frecuencia se observan formando colonias mixtas con 

otras especies en la época de cría, fundamentalmente con Myotis myotis (Palomo et al., 2007; Juste & 

Alcaldé, 2016).  

Los primeros registros de R. euryale en la península ibérica datan del Plioceno (Agustí, 2011) y a 

pesar de que no es una especie muy común en las asociaciones de micromamíferos cuaternarios, se 

registra de forma puntual en distintos yacimientos durante el Pleistoceno y el Holoceno (Sevilla, 

1988; López García, 2011; Galán et al., 2018b).    

Familia Vespertilionidae Gray, 1821 

Género Myotis Kaup, 1829  

Es el género con mayor número de especies (9) en la península ibérica (Paz & Benzal, 1990). Fórmula 

dentaria: 2.1.3.3/3.1.3.3. Los molares superiores no presentan talón ni hipocono; el tercer molar 

superior presenta una reducción distal de mediana a intensa; los molares inferiores son de tipo 

myodonto, con cíngulo mediano a grueso (Menu & Sigé, 1971, Sevilla, 1988).  

Myotis escalerai Cabrera, 1904 – murciélago ratonero de escalera 

(Figs. 6.10-T-U) 

Material:  

Cueva del Estrecho: 5 maxilares, 3 CS, 1 P2, 1 P3, 3 P4, 7 M1, 5 M2, 3 M3, 11 mandíbulas, 2 p4, 7 

m1, 12 m2, 7 m3, NMI= 6.  

Descripción y discusión: la morfología y la talla del material permite atribuirlo a un Myotis de 

tamaño intermedio (Tabla 5.4), entre los que se encuentran las especies M. capaccini, M. emarginatus 

y M. nattereri s.l. Los valores métricos de la dentición de estas especies presentan un amplio 

solapamiento, y también con los ejemplares más pequeños de M. bechsteini. Sin embargo, la mayor 

parte de los valores del material analizado, salvo alguna excepción, son inferiores a la variabilidad de 

M. bechsteini (Sevilla, 1988; 1990). Asimismo, de acuerdo con Mein (1975), Menu & Popelard (1987) 

y Sevilla (1988) los elementos dentarios proporcionan criterios morfológicos comparativos para 

diferenciar las especies de Myotis de pequeño-mediano tamaño. Así, los caninos superiores 

analizados no presentan un surco longitudinal labial, que sí poseen M. bechsteini y M. emarginatus. 

Se ha reconocido en el P4 un talón más estrecho y menos desarrollado en relación a las demás 

especies de tamaño similar; presenta una platataforma cingular más corta y sin estilo. De la misma 

forma, en vista oclusal el contorno del borde lingual de los molares superiores es más redondeado 

en M. escalerai s.l., mientras que en M. bechsteini es más anguloso. Los molares inferiores en vista 

oclusal son myodontos, más compactos y con cúspides de base más ancha que los de M. emarginatus; 

no presentan una hendidura en el cíngulo labial característica de M. capaccini. Además, los m3 

muestran un hipocónido con mayor desarrollo (más alto) que en M. bechsteini y M. emarginatus.  

Según la revisión sistemática del grupo M. nattereri, se han diferenciado varias especies crípticas a 

partir de análisis genéticos. En la península ibérica habitan actualmente dos especies: M. escalerai y 

M. crypticus (Ibáñez et al., 2006; Salicini et al., 2011; 2013; Juste et al., 2018). La primera presenta 

una distribución restringida a la península ibérica y Baleares, además de algunas poblaciones en las 
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laderas norte de los pirineos franceses orientales (Evin et al., 2009; Puechmaille et al., 2012); 

mientras que la segunda se encuentra en zonas montañosas, en España por encima de los 1.000 

m.s.n.m., en los Pirineos, norte del Sistema Ibérico y en el oeste del Sistema Central; además de en el 

sur Francia, en Italia y en áreas adyacentes de Austria (Ibáñez et al., 2006; Salicini et al., 2011; 2013; 

Puechmaille et al., 2012; Juste et al., 2018; Çoraman et al., 2019). También existe una diferencia 

relevante respecto al comportamiento y a la ecología de las ambas especies, ya que M. crypticus forma 

pequeñas colonias reproductoras en huecos de árboles, de forma similar a M. nattereri s. str., 

mientras que M. escalerai es de hábitos cavernícolas, estableciendo colonias en cavidades 

subterráneas durante el periodo de reproducción (Ibáñez et al., 2006). Por otra parte, el linaje 

principal retiene la denominación de M. nattereri s. str., encontrándose representado en el norte y 

este de Europa, aunque los límites de su distribución y del resto de especies deben ser precisados, 

debido a las múltiples modificaciones que se han descrito recientemente para la sistemática del 

grupo (Juste et al., 2018; Çoraman et al., 2019).  

 

Cueva del Estrecho N min-max M SD 

CS 
L 3 1.03-1.13 1.07 0.05 

A 3 0.76-0.9 0.83 0.07 

P4 
L 3 1-1.16 1.11 0.09 

A 2 1.03-1.06 1.05 0.02 

M1 
L 6 1.40-1.56 1.47 0.056 

A 7 1.66-1.80 1.71 0.055 

M2 
L 5 1.36-1.53 1.48 0.071 

A 5 1.9-2.03 1.97 0.049 

M3 
L 2 1.30-1.33 1.32 0.021 

A 2 0.83-0.83 0.83 0 

Ci 
L 1  0.86  

A 1  0.73  

p4 
L 1  0.90  

A 1  0.90  

m1 

L 7 1.33-1.5 1.39 0.060 

A1 6 0.86-1 0.95 0.055 

A2 7 0.96-1.06 1.00 0.032 

m2 

L 11 1.36-1.5 1.43 0.053 

A1 12 0.86-1.06 0.99 0.057 

A2 11 0.93-1.13 1.04 0.069 

m3 

L 5 1.2-1.36 1.30 0.070 

A1 5 0.83-1.03 0.96 0.076 

A2 5 0.66-0.80 0.74 0.062 

 

Tabla 5.4. Caracterización biométrica (mm) del material de Myotis escalerai recuperado en la Cueva del Estrecho. N: 
número de ejemplares; min-max: mínimo-máximo; M: media; SD: desviación estándar; L: longitud; A: anchura; A1: anchura; 
A2: anchura 2. 

A pesar de la falta de criterios morfológicos que permitan diferenciar los restos paleontológicos, 

atendiendo a la distribución actual de M. escalerai y M. crypticus en la península ibérica, el material 

indicado más arriba se ha asignado a M. escalerai, dado que sus hábitos cavernícolas y su distribución 

por debajo de los 1000 m de altitud indican seguramente esta sería la especie representada en la 

Cueva del Estrecho.  
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Myotis myotis (Borkhausen, 1797) -  murciélago ratonero grande 

(Figs. 6.10-V) 

Material:  

Cueva del Estrecho: 1 Maxilar con P4, 1 M2, 1 mandíbula, 1 p4, 2 m1 y m2, NMI= 1. 

Descripción y discusión: la talla del material estudiado permite diferenciarlo del resto de especies 

del género, debido a que es la especie europea de mayor tamaño (Sevilla, 1988). A pesar de que existe 

cierto solapamiento en las variables biométricas de las especies M. myotis y M. blythii, los valores 

métricos del P4 analizado sobrepasan los máximos de M. blythii y entran dentro del rango de 

variabilidad de M. myotis (Tabla 5.5). De este modo, el material analizado se asigna a la especie M. 

myotis. El resto de ejemplares indicados más arriba presentan evidencias de digestión (Fig. 6.14-C), 

que impiden su caracterización biométrica. No obstante, este material se asigna a M. myotis ya que es 

la única especie de murciélago ratonero de gran tamaño reconocida en la muestra estudiada.  

   N min-max M SD Referencia 

P4 

Cueva del Estrecho 
L 1  1.96  

 
A 1  1.45  

M. myotis actual 
L 6 1.75-2.17 2.02 0.136 

Sevilla (1988) 
A 6 1.38-1.82 1.58 0.157 

M. blythii actual 
L 6 1.68-1.89 1.76 0.065 

Sevilla (1988) 
A 6 1.19-1.40 1.28 0.074 

 

Tabla 5.5. Caracterización biométrica (mm) del material de Myotis myotis recuperado en la Cueva del Estrecho.  N: número 
de ejemplares; min-max: mínimo-máximo; M: media; SD: desviación estándar; L: longitud; A: anchura.  

En la actualidad el murciélago ratonero grande se distribuye en Europa occidental central y 

meridional, Turquía y en el Levante mediterráneo. En la península ibérica es frecuente en la región 

mediterránea y también está presente en Mallorca. Ocupa bosques abiertos, márgenes de bosque y 

prados arbolados, por el contrario, evita ambientes semiáridos. Utiliza cavidades subterráneas, 

desvanes y sótanos como refugio (Palomo et al., 2007; Coroiu et al., 2016). Sus colonias de cría 

pueden consistir en grupos con numerosos ejemplares, incluso superando el millar. Con frecuencia 

estas colonias son mixtas, incluyendo ejemplares de R. ferrumequinum, R. euryale, M. blythii, M. 

emarginatus y M. schreibersii. 

Se encuentran numerosas citas de esta especie en la península ibérica desde el Plioceno, siendo una 

de las especies más frecuentes del Cuaternario ibérico (Sevilla, 1988; Galán et al., 2019b). Sin 

embargo, debido al solapamiento biométrico de los restos craneales fragmentarios de las especies de 

Myotis de tamaño grande (Sevilla, 1988; Galán et al., 2018a) y a la dificultad añadida por el hecho de 

que a veces se encuentran asociadas en el mismo refugio, la mayor parte de los restos identificados 

en yacimientos arqueopaleontológicos se asigna de manera abierta a M. myotis-blythii. 
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6. YACIMIENTOS ESTUDIADOS 

Los materiales estudiados en esta tesis doctoral proceden de cuatro yacimientos con registro 

arqueológico prehistórico ubicados en la mitad meridional de la península ibérica: Castillejo del 

Bonete, Cueva del Estrecho, Cueva de los Postes, Cueva del Caballo (Fig. 6.1). En este capítulo se 

presenta una breve síntesis de la información disponible de cada uno de estos yacimientos, con el 

objetivo de proporcionar un contexto geográfico, geológico, arqueológico y cronológico de los 

mismos. Además, se incluyen los resultados obtenidos mediante el estudio de las asociaciones de 

micromamíferos en cada uno de estos yacimientos. 

Figura 6.1. Localización de los yacimientos estudiados.  Fuente mapa: Esri, DigitalGlobe, GeoEye, Earthstar Geographis, 
CNES/Airbus DS, USDA, USGS, AeroGRID, IGN, GIS User Community.  

6.1 Castillejo del Bonete 

El yacimiento arqueológico de Castillejo del Bonete (Terrinches, Ciudad Real) se sitúa en el extremo 

meridional de la Meseta Central de la península ibérica, al norte de Sierra Morena (Fig. 6.1). 

Constituye un conjunto tumular prehistórico, cuyo registro arqueológico se enmarca en el Calcolítico 

y en la Edad del Bronce (Benítez de Lugo et al., 2014; 2015a; 2015b).  

Las primeras prospecciones se remontan al año 2000, las cuales permitieron realizar una 

caracterización preliminar del yacimiento y pusieron de manifiesto el interés de su estudio. A partir 

del 2003 comenzaron las excavaciones, promovidas por el Ayuntamiento de Terrinches y dirigidas 

por el Dr. Luis Benítez de Lugo Enrich y D. Norberto Palomares (Benítez de Lugo et al., 2014; 2020).   
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Hasta el momento, se ha descrito la existencia de un gran monumento prehistórico (Fig. 6.2), que 

consta con una superficie de 1015.4 m2, formado por dos túmulos comunicados mediante cinco 

corredores y un edificio anexo (Fig. 6.4-A). El mayor de estos túmulos (Gran Túmulo 1), que cuenta 

con un diámetro de 44.2 metros, se encuentra situado sobre la entrada de una cueva natural 

monumentalizada de dimensiones reducidas, ya que consta de unos 55 metros de desarrollo y 4.5 m 

de profundidad distribuidos en cuatro galerías (Figs. 6.2-B, D; 6.4-C). En su interior se han 

documentado diversos depósitos funerarios prehistóricos, por lo que se considera una cueva 

sepulcral (Benítez de Lugo et al., 2015a; Benítez de Lugo et al., 2020). 

Figura 6.2. Castillejo del Bonete: A) Vista aérea del yacimiento; B) Entrada de la cueva; C) Tumba 4; D) Interior de la cueva. 
Fotografías cedidas por Luis Benítez de Lugo Enrich. 

6.1.1. Cronología y registro arqueológico 

Castillejo del Bonete es un yacimiento con un rico y diverso registro arqueológico, constituido por 

materiales de distinta naturaleza. Se ha recuperado un elevado número de elementos de cultura 

material, así como restos óseos humanos y faunísticos procedentes tanto de las diferentes 

estructuras del monumento prehistórico, como del interior de la cueva (Figs. 6.2-C; 6.3). Este 

abundante registro arqueológico ha dado lugar a numerosos estudios específicos. Entre ellos, se citan 
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para mostrar la abundancia y diversidad del material recuperado, los trabajos que describen los 

objetos de cobre (Montero Ruiz et al., 2014), la extensa colección de elementos cerámicos (Fernández 

Martín et al., 2015), industria lítica (Benítez de Lugo et al., 2015a), adornos como botones de marfil 

(Benítez de Lugo et al., 2015b), cuentas de collar y pendientes (Odriozola et al., 2016) y arte rupestre 

(Polo Martín  et al., 2015), además de numerosos restos óseos faunísticos (Benítez de Lugo et al., 

2015b; 2020) y antropológicos que están siendo estudiados actualmente. 

Figura 6.3. Material arqueológico de Castillejo del Bonete. A) Cerámica; B) Lítica; C) Cuentas de collar de variscita; D) 
Industria ósea; E) Brazalete de arquero; F) Punta de cobre; (Benítez de Lugo et al., 2015a; Benítez de Lugo et al., 2020).  

La cronología de este yacimiento está bien definida, tanto por su contexto arqueológico, como por 

numerosas dataciones por radiocarbono (14C), que indican una antigüedad comprendida entre los 

5031 – 3515 años cal. BP (Benítez de Lugo et al., 2020).  

En cuanto a estudios paleoambientales, se realizó un análisis palinológico de la sucesión 

estratigráfica del sondeo este de la galería 2 del interior de la cueva (Benítez de Lugo et al., 2015a). 

Las dataciones disponibles cubren prácticamente gran parte de la ocupación prehistórica del 

yacimiento (4149-3927 cal BP – 3719-3515 cal BP). Los resultados muestran en la base de la 

secuencia el desarrollo de un bosque mediterráneo con abundancia de especies arbóreas, 

principalmente Quercus ilex/coccifera, acompañadas de arbustos típicos (Pistacia lentiscus, Juniperus, 

Ephedra nebrodensis, Rhamnus y Prunus). La sucesión polínica evidencia una reducción progresiva 

de la abundancia de taxones arbóreos, a la vez que aumentan elementos arbustivos relacionados con 

la degradación de estos bosques (Cytisus, Rhamnus), así como un incremento de especies nitrófilas 

antrópicas (Cardueae, Aster, Cichorioidae), pastizales de origen antropozoógeno (Poaceae) y hongos 

coprófilos (Sordaria, Sporormiella y Podospora) que indican presión del medio por pastoreo. Por 

tanto, estos resultados indican el desarrollo de la apertura del bosque y el incremento de zonas de 

pasto. Además, se reconoce una fase árida intermedia en la secuencia, aproximadamente entre 3900-

3750 BP, debido a que indicadores de climas secos (Artemisia) alcanzan sus valores máximos, 

mientras que los taxones riparios (Fraxinus) y de ambientes húmedos (Cyperaceae) experimentan 

una reducción relevante. Posteriormente esta tendencia se invierte y la dinámica paleoclimática 

deriva hacia condiciones más húmedas al final de la secuencia, reduciéndose la abundancia de 

Artemisia y aumentando la de los taxones riparios y húmedos. 
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Figura 6.4. Castillejo del Bonete.  A) Fotogrametría del yacimiento. B) Plano del yacimiento; la zona coloreada de rojo 

indica la superficie de la cueva. C) Plano de la cueva; se indica la situación del sondeo este (E) y del sondeo oeste (W) en 

rojo. Dibujo de José Luis Fuentes.  

6.1.2. Micromamíferos de Castillejo del Bonete 

En Castillejo del Bonete se han recuperado varios miles de restos óseos de microvertebrados 

procedentes de diferentes áreas del interior de la cueva. El material de pequeños mamíferos 

estudiado en esta tesis se extrajo durante la campaña de excavación desarrollada en el año 2012, 

procedente del sondeo oeste realizado en la galería 2 de la cueva sepulcral de Castillejo del Bonete 

(Fig. 6.4-C). Dicho sondeo tiene cuatro metros de superficie y 43 centímetros de profundidad. El 

paquete sedimentario que lo conforma se dividió en tres unidades estratigráficas arqueológicas 

(26018, 26019 y 26020), que fueron establecidas exclusivamente debido a la presencia de una 

acumulación de cuentas de collar de variscita en el nivel intermedio (Benítez de Lugo et al., 2015a; 

Odriozola et al., 2016). Sin embargo, el paquete sedimentario es uniforme desde el punto de vista 

composicional y granulométrico, y está constituido por una matriz de arcillas marrones-naranja, con 

clastos de pequeño tamaño.  
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La asociación de micromamíferos de Castillejo del Bonete destaca por su elevada abundancia de 

restos identificados y por una gran riqueza de especies. En total se han identificado 8016 elementos 

(NEI) correspondientes a un mínimo de 1189 individuos (NMI). El estudio taxonómico realizado ha 

permitido identificar 12 especies pertenecientes a tres órdenes de micromamíferos (Rodentia, 

Lagomorpha Eulipotyphla): Eliomys quercinus, Arvicola sapidus, Microtus cabrerae, Microtus 

duodecimcostatus, Apodemus sylvaticus, Mus musculus, Mus spretus, Oryctolagus cuniculus, Lepus 

granatensis, Erinaceus europaeus, Crocidura russula, Crocidura suaveolens y Talpa occidentalis (Tabla 

6.1., Fig. 6.5). Además de los micromamíferos, han sido recuperados numerosos restos de 

herpetofauna, que están siendo estudiados en la actualidad.  

 

 

Tabla 6.1.  Listado y abundancia relativa de las especies de micromamíferos identificadas en Castillejo del Bonete. NEI: 
número de elementos identificados; NMI: número mínimo de individuos. 

  26018 26019 26020 TOTAL 

  NEI NMI %NMI NEI NMI %NMI NEI NMI %NMI NEI NMI %NMI 

Rodentia             

Eliomys quercinus  110 11 1.72 75 9 2.47 42 9 3.32 227 23 1.93 

Arvicola sapidus 36 7 1.10 29 6 1.64 25 6 2.21 90 14 1.18 

Microtus cabrerae  300 54 8.46 114 25 6.85 153 34 12.55 567 107 9.00 

Microtus 

duodecimcostatus   
210 45 7.05 82 22 6.03 73 14 5.17 365 81 6.81 

Apodemus sylvaticus  918 207 32.45 598 137 37.53 332 79 29.15 1848 409 34.40 

Mus musculus 3 2 0.31 3 2 0.55 1 1 0.37 7 5 0.42 

Mus spretus  67 40 6.27 18 9 2.47 16 9 3.32 101 58 4.88 

Mus musculus-spretus 179 40 6.27 187 41 11.23 70 24 8.86 436 91 7.65 

Lagomorpha             

Oryctolagus cuniculus   2182 179 28.06 969 73 20.00 885 63 23.25 4036 295 24.81 

Lepus granatensis  9 2 0.31 11 2 0.55 1 1 0.37 19 3 0.25 

Eulipotyphla             

Erinaceus europaeus  4 1 0.16 5 1 0.27 4 1 0.37 13 2 0.17 

Crocidura russula  90 36 5.64 56 29 7.95 40 23 8.49 186 78 6.56 

Crocidura suaveolens 5 2 0.31 0 0 0.00 1 1 0.37 6 3 0.25 

Crocidura russula-

suaveolens 
36 8 1.25 31 7 1.92 25 5 1.85 92 15 1.26 

Talpa occidentalis  17 4 0.63 4 2 0.55 2 1 0.37 23 5 0.42 

TOTAL 4166 638 100 2182 365 100 1670 271 100 8016 1189 100 
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Figura 6.5. Restos de las especies de micromamíferos identificadas en Castillejo del Bonete. A) p3 der. Lepus granatensis, vista 
oclusal; B) p3 der. Oryctolagus cuniculus, vista oclusal; C) m1 izq. Arvicola sapidus, vista oclusal; D) m1 der. Microtus cabrerae, 
vista oclusal; E) m1 der. Microtus duodecimcostatus, vista oclusal; Apodemus sylvaticus: F) m1 der. vista oclusal; G) M2 izq. vista 
oclusal; Mus musculus: H) m1 izq. vista oclusal (invertido como si fuese derecho para facilitar las comparaciones); Mus spretus: 
I) m1 der. vista oclusal; J) m1/m2 der. Eliomys quercinus, vista oclusal; Crocidura russula: K) mandíbula i1-m3 der. vista labial; 
L) maxilar I1-A1, A3-M2, der. vista labial; M) p4 izq. Erinaceus europaeus, vista labial; Crocidura suaveolens: N) mandíbula m1-
m3 der. vista labial; O) maxilar izq. A3-M2, vista labial; P) húmero der. Talpa occidentalis, vista dorsal.  
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Las especies más abundantes en la asociación son el ratón de campo (A. sylvaticus) y el conejo (O. 

cuniculus). En conjunto estas dos especies representan casi del 60% del NMI total. Además de estas 

dos especies, M. spretus, M. cabrerae, M. duodecimcostatus y C. russula presentan valores de 

abundancia relativa comprendidos entre el 6% y el 12% del NMI, mientras que el resto de especies 

representan menos del 2% del NMI. 

El mismo conjunto de especies ha sido identificado en los tres niveles estudiados, a excepción de C. 

suaveolens que no está representada en el nivel 26019. La abundancia relativa de las distintas 

especies es similar en cada uno de los niveles, de forma que los resultados de los intervalos de 

confianza del %NMI (IC 95%) no muestran diferencias significativas entre niveles, a excepción de O. 

cuniculus que presenta diferencias significativas en la abundancia relativa del nivel 26018 respecto 

al nivel 26019 (Tabla 6.2). A pesar de ello, la asociación de micromamíferos es homogénea en los tres 

niveles arqueológicos. Además, las modificaciones tafonómicas observadas en el material son 

constantes en toda la secuencia, ya que se han identificado evidencias de digestión y fragmentos de 

coprolitos adheridos a los restos identificados en todos los niveles.  

Las variaciones en la abundancia relativa de las especies entre los niveles analizados no pueden 

asociarse a diferencias en la cronología de los diferentes niveles ni a la actividad de distintos 

depredadores. Por el contrario, dichas variaciones podrían ser fruto de diferencias estacionales o 

interanuales en la abundancia de especies en el medio, asociadas a ciclos reproductivos (Roger, 1991; 

Fedriani et al., 1999; Díaz-Ruiz et al., 2013). Por todo ello, la muestra analizada se considera como 

una única asociación en su conjunto, con un mismo origen y cronología uniforme.   

 

 26018  26019  26020 

 %NMI IC 95%  %NMI IC 95%  %NMI IC 95% 

Eliomys quercinus 1.72 0.86-3.06  2.47 1.13-4.63  3.32 1.53-6.21 

Arvicola sapidus 1.10 0.44-2.25  1.64 0.61-3.54  2.21 0.82-4.76 

Microtus cabrerae 8.46 6.42-10.90  6.85 4.48-9.95  12.55 8.85-17.09 

Microtus duodecimcostatus 7.05 5.19-9.32  6.03 3.82-8.98  5.17 2.85-8.52 

Apodemus sylvaticus 32.45 28.82-36.23  37.53 32.55-42.72  34.66 23.81-34.95 

Mus musculus 0.31 0.03-1.13  0.55 0.07-1.97  0.37 0.009-2.04 

Mus spretus 6.27 4.52-8.44  2.47 1.13-4.63  3.32 1.53-6.21 

Mus musculus-spretus 6.27 4.52-8.44  11.23 8.18-14.92  8.86 5.76-12.89 

Oryctolagus cuniculus 28.06 24.60-31.71  20.00  16.02-24.48  23.25 18.35-28.73 

Lepus granatensis 0.31 0.04-1.13  0.55  0.07-1.97  0.37 0,01-2,04 

Erinaceus europaeus 0.16 0.004-0.87  0.27 0.007-1.52  0.17 0.01-2.04 

Crocidura russula 5.64 3.98-7.73  7.95 5.38-11.21  8.49 5.46-12.46 

Crocidura suaveolens 0.31 0.04-1.13  0 0.00-1.01  0.37 0.01-2.04 

Crocidura russula-

suaveolens 
1.25 0.54-2.45  1.92 0.78-3.91  1.85 0.60-4.25 

Talpa occidentalis 0.63 0.17-1.60  0.55 0.07-1.97  0.37 0.01-2.04 

Tabla 6.2. Comparación del porcentaje del número mínimo de individuos (%NMI) de cada especie y el intervalo de 
confianza (IC 95%) en cada nivel. Las diferencias significativas se señalan en negrita.  
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6.1.2.1. Datación 14C-AMS 

Se ha realizado una datación 14C-AMS de una mandíbula de erizo (Fig. 6.6-B) recuperada en la unidad 

26020 del sondeo oeste de la galería 2 de la cueva de Castillejo del Bonete. El resultado de la datación 

y de la calibración del mismo arroja cuatro intervalos de edad para la asociación de micromamíferos 

estudiada (Tabla 6.3; Fig. 6.6-A): 3821-3795 cal. BP (10.7%); 3763-3755 cal. BP (1%); 3724-3681 

cal. BP (79.3%); 3605-3585 cal. BP (4.5%). La edad obtenida indica que la acumulación de los restos 

de micromamíferos se originó con posterioridad al uso funerario prehistórico desarrollado en la 

cueva de Castillejo del Bonete (Benítez de Lugo et al., 2020).  

 

Cod. 

Lab. 

Muestra Edad 

14C BP 

Edad cal BP Rendimiento 

colágeno 

(%) 

% N %C C/N 

UCIAMS-

205912 

T-12BO-W-

26020-01 

Mandíbula 

E. europaeus 

3430±20 

3821-3795 (10.7%) 

3763-3755 (1%) 

3724-3618 (79.3%) 

3605-3585 (4.5%) 

6.7 15.3 42.3 3.22 

Tabla 6.3. Detalles de la datación 14C-AMS de la mandíbula de E. europaeus de Castillejo del Bonete.  

6.1.2.2. Tafonomía  

El material de Castillejo del Bonete presenta 

evidencias de alteración tafonómica muy 

relevantes. Aunque no se ha realizado un análisis 

tafonómico cuantitativo, las observaciones 

realizadas permiten extraer información sobre 

el origen de la asociación de microvertebrados 

conservada. 

De este modo, se han identificado evidencias 

claras de corrosión producto de digestión en 

gran parte de los restos dentarios identificados 

en los tres niveles de la secuencia estratigráfica. 

De acuerdo con Andrews (1990) y Fernández-

Jalvo et al. (2016) las modificaciones producidas 

en los elementos analizados alcanzan grados 

fuertes y extremos de digestión en muchos casos 

(Fig. 6.7). Asimismo, se han recuperado 

fragmentos de coprolitos que contienen restos 

de micromamíferos (Fig. 6.7-A-C), al tiempo que 

se ha identificado la presencia de concreciones, 

muy similares al material que forman los 

coprolitos, adheridas a los restos esqueléticos. 

De acuerdo con Arriaza et al. (2017) estas 

concreciones serían restos de pasta de hueso 

producida por un proceso de digestión fuerte. 

Atendiendo a este conjunto de evidencias, la 

causa principal de origen de la asociación de 

Figura 6.6. A) Calibración de la datación de la muestra 

T12BO-W-26020-01 de Castillejo del Bonete (Oxcal v. 4.4.2. 

– Bronk Ramsey, 2009; 2020; curva de calibración Intcal 20 

– Reimer et al., 2020). B) T12BO-W-26020-01: mandíbula de 

erizo (E. europaeus) datada; fotografía de Carlos Alonso 

Recio.  
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micromamíferos de Castillejo del Bonete sería la depredación por parte de un mamífero carnívoro 

(Andrews, 1990; Fernández-Jalvo et al., 2016). Así, la acumulación de los restos óseos identificados 

es fruto de la deposición de excrementos – algunos conservados como fragmentos de coprolitos – 

que contenían los restos de las presas ingeridas por este mamífero carnívoro.  

Además de la gran abundancia de elementos identificados y de la elevada diversidad taxonómica de 

micromamíferos, se han recuperado numerosos restos de anfibios y reptiles correspondientes a, al 

menos, 14 especies distintas (Benítez de Lugo et al., 2015a). Actualmente la herpetofauna están 

siendo objeto de un estudio detallado por parte del especialista Dr. Hugues-Alexandre Blain, por lo 

que los datos disponibles deben considerarse como preliminares. No obstante, las observaciones 

tafonómicas iniciales indican que, al menos parte de estos restos también fueron introducidos en la 

cueva por depredadores. Por lo tanto, el depredador que produjo la acumulación de los restos de 

microvertebrados presentaría una dieta generalista, que incluiría micromamíferos y también 

pequeños anfibios y reptiles. De este modo, tanto el espectro taxonómico y el tamaño de las presas 

identificadas, como el tamaño de los fragmentos de coprolitos indican que el depredador sería un 

mamífero carnívoro de pequeño o mediano tamaño (Fedriani et al., 1999; Chame, 2003; Purroy & 

Varela, 2003; Virgós et al., 2005; Santos et al., 2009; Díaz-Ruiz et al., 2013; Palazón, 2012; Salgado, 

2014). 

Figura 6.7. A-C) Fragmentos de coprolito; B) Fragmento de coprolito con un incisivo de roedor; C) Coprolito fragmentado 
con molariformes superiores de lepórido; D) m1 de arvicolino con evidencias de digestión moderada, vista lateral; E) m1 
de murino con evidencias de digestión extrema, vista oclusal; F) D2 de O. cuniculus con evidencias de digestión moderada, 
vista lateral; G) p3 de O. cuniculus con evidencias de digestión extrema, vista lateral. Las flechas señalan la presencia de 
restos dentarios de micromamíferos en coprolitos y las evidencias de digestión en los dientes. Fotografías A-C: Carlos 
Alonso Recio.  

Resulta particularmente llamativa la presencia y elevada abundancia de dentición decidua y 

gérmenes dentales de conejo en la asociación. Estos elementos corresponden a individuos infantiles 

y juveniles (49.15%), dado que el reemplazo dental de esta especie se produce aproximadamente 
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tras 27 días de vida (Weijs et al., 1989; Langenbach et al., 1992; 2001), antes de que los individuos 

infantiles salgan al exterior de sus madrigueras (Biadi & Le Gall, 1993), la primera hipótesis que 

podría explicar la abundancia de restos de individuos infantiles y juveniles sería que su acumulación 

se produjo en las propias madrigueras de conejo, mediante el reemplazo dental y/o debido a la 

elevada tasa de mortalidad de individuos infantiles y juveniles, correspondiente con un patrón de 

mortalidad atricional (Pelletier et al., 2016). Sin embargo, se han identificado signos de digestión en 

los dientes de leche de conejo (Fig. 6.7-F), lo cual constituye una evidencia indiscutible de que estos 

individuos fueron cazados en el interior de sus madrigueras.  

Existen varias especies de mamíferos carnívoros con una dieta generalista y la capacidad de cazar 

gazapos en el interior de sus madrigueras: el zorro (Vulpes vulpes) y varias especies de mustélidos 

como el turón (Mustela putorius) o la comadreja (Mustela nivalis), que se introducen en el interior de 

las madrigueras para cazarlos; la marta (Martes martes), la garduña (Martes foina) y el tejón (Meles 

meles) (Delibes, 1978; Roger, 1991; Villafuerte, 1994; Martín et al., 1995; Fedriani et al., 1998, 1999; 

Revilla & Palomares, 2002; Santos et al., 2009). A este respecto, cabe destacar el hallazgo de un cráneo 

y otros restos óseos de tejón en el interior de la cueva, muy próximos al Sondeo W, que indicarían 

que este podría ser el depredador que originó la acumulación de restos de microvertebrados (Benítez 

de Lugo et al., 2020). No obstante, también se ha identificado la presencia de la comadreja y otros 

restos de pequeños carnívoros en la asociación, que aún están pendientes de identificación 

taxonómica.  

Por otra parte, las características morfológicas y las dimensiones de los coprolitos identificados 

pueden indicar cuál fue el depredador que los produjo. A pesar de que los excrementos de una misma 

especie son muy variables, la anchura de los coprolitos identificados (0.82-1.13 cm) es claramente 

superior a la de los excrementos de comadreja (Chame, 2003; Purroy & Varela, 2003), por lo que es 

posible descartar a esta especie como productora de los mismos. Por el contrario, los excrementos 

de tejón y de zorro generalmente presentan una anchura mayor a la de los coprolitos analizados 

(Chame, 2003; Purroy & Varela, 2003; Salgado, 2014). No obstante, debido a que la muestra de 

coprolitos recuperada se limita a cuatro fragmentos, y dada la elevada variabilidad en la forma y el 

tamaño de los excrementos mencionada anteriormente, no es posible descartar de forma 

concluyente al zorro y al tejón como posibles productores.  

En definitiva, a pesar de las múltiples evidencias disponibles, se ha seguido un criterio conservador 

y se considera que por el momento no es posible precisar la especie de depredador o depredadores 

que intervinieron en el origen de la asociación de micromamíferos de Castillejo del Bonete. Para ello, 

es necesario completar el análisis tafonómico de forma cuantitativa, mediante el estudio de los restos 

de todos los grupos de microvertebrados recuperados (mamíferos, anfibios, reptiles, aves), 

incluyendo los elementos tanto craneales como postcraneales, así como la identificación taxonómica 

de los restos de los distintos carnívoros.  

6.2 Cueva del Estrecho 

La Cueva del Estrecho (Villares del Saz, Cuenca) se localiza en la zona centro-oriental de la península 

ibérica, en la vertiente occidental del Sistema Ibérico (Fig. 6.1). Esta cueva forma parte del sistema 

kárstico de Villares del Saz, desarrollado sobre materiales carbonatados cretácicos (Díaz Molina & 

Lendínez González, 1998) y constituido por al menos cuatro cuevas (Cueva de las Monedas, Cueva de 

las Palomas, Cueva del Camino y Cueva del Estrecho).   
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Aunque la existencia de la Cueva de las Monedas y la Cueva del Estrecho era conocida históricamente, 

las obras realizadas en los años 90 para convertir la antigua carretera N-III (Madrid-Valencia) en 

autovía, dejaron al descubierto una galería de la Cueva del Estrecho hasta entonces colmatada. Todo 

ello motivó que en el año 1992 se ejecutaran las primeras prospecciones de la cavidad por parte de 

la Asociación Deportivo Cultural STD (Madrid) y el Grupo Espeleológico Edelweiss (Burgos), 

mediante las cuales se describieron las cavidades del sistema kárstico de Villares del Saz y se realizó 

la topografía de las mismas. Además, se puso de manifiesto la presencia de restos humanos y piezas 

cerámicas prehistóricas y trazos de pintura rupestre en el interior de la Cueva del Estrecho, así como 

la existencia de una “gran acumulación de micromamíferos” en los niveles superiores del relleno que 

colmataba la entrada primitiva de la cueva. Estas actuaciones fueron comunicadas a las autoridades 

pertinentes y recogidas en un informe junto con una propuesta de protección e investigación del 

yacimiento (Ortega Martínez & Martín Merino, 1992).  

Posteriormente la cueva fue prospectada por arqueólogos de la Universidad Complutense de Madrid 

y se realizaron sucesivas propuestas de intervención infructuosas. De esta manera, la cueva 

permaneció en un estado de abandono que provocó su deterioro y que fuese sometida al expolio de 

su contenido arqueológico (Bernárdez Gómez et al., 2005).  

Más adelante, en el año 2004, el Equipo Lapis Specularis realizó una nueva exploración a petición del 

Ayuntamiento de Villares del Saz y la Delegación de Cultura de la Junta de Castilla la Mancha. Esta 

intervención impulsó un plan estratégico de adecuación, documentación y puesta en valor del 

yacimiento arqueológico de la Cueva del Estrecho (Bernárdez Gómez et al., 2005).  

Antes de que se iniciasen los trabajos de adecuación turística, la noticia de la existencia del depósito 

de microvertebrados de la Cueva del Estrecho fue proporcionada por Irene Prieto Saiz, antigua 

alumna de la Facultad de Ciencias Geológicas de la UCM, que había visitado junto con su padre, 

Santiago Prieto Villar, la galería seccionada de la cueva que había quedado expuesta tras las obras de 

la carretera. Ellos confirmaron la existencia del depósito excepcionalmente rico en restos de 

pequeños vertebrados que habían mencionado Ortega Martínez & Martín Merino (1992), y ante el 

peligro de que los trabajos de acondicionamiento turístico de la cavidad provocasen la pérdida del 

material, se realizó un primer muestreo que permitió desarrollar un estudio preliminar de los 

micromamíferos representados (Domínguez García, 2014; Domínguez García et al., 2015).  

Comprobado el interés del registro paleontológico recuperado, se establecieron contactos con el 

Ayuntamiento de Villares del Saz y con el Equipo Lapis Specularis, encargado de realizar el 

seguimiento y la documentación arqueológica de las intervenciones que se vienen realizando desde 

el año 2014 con el objetivo de acondicionar la cueva para su uso turístico (Fig. 6.8-A) (Guisado di 

Monti & Bernárdez Gómez, 2016; Bernárdez Gómez et al., 2017). En el marco de estas intervenciones 

se han llevado a cabo nuevos muestreos encaminados a recuperar los restos de microvertebrados y 

el desarrollo del estudio que se presenta en esta tesis. La Cueva del Estrecho tiene un desarrollo total 

de 628 m distribuidos en dos galerías principales, superior e inferior (Fig. 6.9). La galería inferior 

presenta un desarrollo de unos 55 m de longitud, 15 m de anchura y una altura media de 5.80 m, 

alcanzando un máximo de altura que ronda los 10 m en la Sala de los Silos (J. C. Guisado di Monti, 

com. pers.). En cuanto a la superior, esta tiene un mayor desarrollo longitudinal mientras que la 

anchura y altura son menores que el inferior, y está constituida principalmente por galerías estrechas 

que conectan las dos salas principales: Sala del Guano y Sala Sepulcral (Ortega Martínez & Martín 

Merino, 1992; García Gómez, 1999).  
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6.2.1 Cronología y registro arqueológico 

La información disponible hasta la fecha sobre el registro arqueológico documentado en la Cueva del 

Estrecho se limita a los informes de las intervenciones mencionadas anteriormente (Ortega Martínez 

& Martín Merino, 1992; Bernárdez Gómez et al., 2005; 2017; Guisado di Monti & Bernárdez Gómez, 

2016) y a una publicación en la revista Subterránea de la extinta Federación Española de Espeleología 

sobre su descubrimiento y las primeras exploraciones llevadas a cabo (García Gómez, 1999). Por esta 

razón no se disponen de estudios especializados que describan de forma detallada las características 

del uso antrópico de la cavidad durante la prehistoria. No obstante, los trabajos realizados han 

permitido documentar una gran abundancia de restps arqueológicos, entre el que se encuentran silos 

excavados en el suelo (Fig. 6.8-B), numerosos enterramientos humanos (Fig. 6.8-C), abundantes 

piezas cerámicas, varias herramientas líticas y un cuchillo de bronce, además de restos óseos de 

macromamíferos (Fig. 6.8-D) y los de micromamíferos que son objeto de estudio en esta tesis. Todo 

este conjunto permite situar cronológicamente el uso antrópico de la cueva en la Edad del Bronce, 

así como poner en valor el interés desde el punto de vista arqueológico de la Cueva del Estrecho. 

Figura 6.8. Cueva del Estrecho: A) Galería inferior tras su acondicionamiento para uso turístico; fotografía de José Martínez 
Hernández; B) Silos prehistóricos excavados en el suelo de la “Sala de los Silos”; fotografía del equipo de la Cueva del 
Estrecho; C) Restos óseos humanos; fotografía del equipo de la Cueva del Estrecho; D) Canino de Ursus sp. fotografía de 
Juan Carlos Guisado di Monti.  
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6.2.2. Micromamíferos de la Cueva del Estrecho 

Los restos óseos de pequeños mamíferos estudiados proceden de un muestreo realizado en la Cueva 

del Estrecho en el año 2016. Las muestras fueron extraídas del relleno sedimentario localizado en la 

parte oriental de la entrada de la cueva, en la zona de acceso a la galería superior (Fig. 6.9). Este 

relleno consta de una secuencia estratigráfica de dos metros de profundidad con tres niveles (Fig. 

6.9-C). El nivel inferior tiene 90 cm de espesor y está constituido por arcillas laminadas y limos de 

color marrón-anaranjado, con pequeños clastos carbonáticos y granos de arena a techo del mismo. 

El nivel intermedio presenta un desarrollo de 60 cm de espesor y está formado por una matriz limo-

arcillosa marrón, con pequeños clastos carbonáticos y arenas en todo su desarrollo; a techo de este 

nivel se sitúa una fina capa de una colada estalagmítica fragmentada, que divide los niveles 

intermedio y superior. En estos dos niveles inferiores no se han hallado restos arqueológicos ni 

paleontológicos. El nivel superior denominado “Superficie de Entrada” consta de 50 cm de 

profundidad y está formado por una matriz limo-arcillosa grisácea, con clastos carbonáticos de 

mayor tamaño que los de los niveles inferiores, arenas en todo su desarrollo y fragmentos de 

espeleotemas. De la misma forma que en el nivel intermedio, el nivel Superficie de Entrada presenta 

Figura 6.9.  A) Plano de la Cueva del Estrecho, en rojo se indica la ubicación del área de muestreo (modificado de Ortega 
Martínez & Martín Merino, 1992); B) Perfil de la Cueva del Estrecho, en rojo se indica la ubicación del área de muestreo 
(modificado de Ortega Martínez & Martín Merino, 1992); C) Secuencia estratigráfica del relleno sedimentario de la entrada 
de la Cueva del Estrecho, CE-SE: nivel en el que se han recuperado los restos de micromamíferos.  
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fragmentos de una colada estalagmítica que se habría formado tras la deposición de los sedimentos 

que lo conforman, y de esta manera habría contribuido al sellado, al menos parcial, de dicho nivel. De 

la superficie de entrada se extrajeron las muestras que contienen los abundantes restos de 

micromamíferos estudiados, cuya presencia ya había sido mencionada en el informe de las 

prospecciones iniciales de la Cueva del Estrecho (Ortega Martínez & Martín Merino, 1992).    

La asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho ha aportado un total de 1471 elementos 

identificados, pertenecientes a un mínimo de 219 individuos de 16 especies de micromamíferos 

(Rodentia, Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera). La especie más abundante es Apodemus sylvaticus 

(24.77% NMI), seguida por Microtus duodecimcostatus (14.22%), junto con M. spretus, O. cuniculus y 

C. russula, que se encuentran bien representadas en la asociación, mientras que M. cabrerae, A. 

sapidus y E. quercinus son menos abundantes y el resto de especie minoritarias (Tabla 6.4, Fig. 6.10).  

 

 NEI NMI % NMI 

Rodentia    

Eliomys quercinus 78 7 3.20 

Arvicola sapidus 45 9 4.11 

Microtus arvalis 8 2 0.91 

Microtus cabrerae 88 12 5.48 

Microtus duodecimcostatus  344 31 14.16 

Apodemus sylvaticus 242 54 24.66 

Mus musculus 2 2 0.91 

Mus spretus 40 20 9.13 

Mus musculus-spretus 101 16 7.31 

Lagomorpha    

Oryctolagus cuniculus 305 26 11.87 

Eulipotyphla    

Erinaceus europaeus 1 1 0.46 

Crocidura russula 157 26 11.87 

Suncus etruscus 3 1 0.46 

Chiroptera    

Rhinolophus ferrumequinum 1 1 0.46 

Rhinolophus euryale 21 4 1.83 

Myotis escalerai 31 6 2.74 

Myotis myotis 4 1 0.46 

TOTAL 1471 219  

 

Tabla 6.4. Listado y abundancia relativa de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva del Estrecho. NEI: 

número de elementos identificados; NMI: número mínimo de individuos. 
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(Pie de figura en la página siguiente) 
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Figura 6.10. Restos de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva del Estrecho. A) p3 izq. Oryctolagus 
cuniculus, vista oclusal; B) m1 izq. Arvicola sapidus, vista oclusal; C) m1 der. Microtus cabrerae, vista oclusal; D) m1izq. 
Microtus arvalis, vista oclusal; E) m1 der. Microtus duodecimcostatus, vista oclusal; F) m3 izq. Erinaceus europaeus, vista 
labial; Apodemus sylvaticus: G) M2 der. vista oclusal, H) M1 der. vista oclusal, I) m1 der. vista oclusal; Eliomys quercinus: J) 
m1/m2 der. vista oclusal, M) M1/M2 der. vista oclusal; K) m1 der. Mus musculus, vista oclusal, L) m1 der. Mus spretus, vista 
oclusal; Crocidura russula: N) mandíbula m2-m3 der. vista labial, O) maxilar I1-M2 der. vista labial; P) mandíbula der. 
Suncus etruscus, vista labial; Q) maxilar P4-M3 der. Rhinolophus ferrumequinum, vista oclusal; Rhinolophus euryale: R) 
maxilar M1-M2 izq. vista oclusal, S) epífisis distal húmero izq. vista dorsal; Myotis escalerai: T) maxilar M1-M3 der. vista 
oclusal, U) mandíbula m2-m3 der. vista labial; V) maxilar P4 der. Myotis myotis, vista labial. 

6.2.2.1. Datación 14C-AMS 

El resultado de la datación 14C-AMS realizada y la calibración de la antigüedad obtenida arroja dos 

intervalos de edad para la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho: 2310-2290 cal. 

BP (12.70%) y 2272-2149 cal. BP (82.80%) (Tabla 6.5; Fig. 6.11). De acuerdo con esta edad, la 

formación de la asociación de microvertebrados habría sido posterior al uso antrópico de la cavidad, 

ya que la tipología de los materiales arqueológicos recuperados está encuadrada en un Horizonte 

cronológico-cultural del Bronce inicial – Bronce medio (Guisado di Monti y Bernárdez Gómez, 2016; 

Bernárdez Gómez et al., 2017). A pesar de que no se disponen de dataciones absolutas que permitan 

establecer la edad de la ocupación prehistórica de la cueva, las fases de la Edad del Bronce a las que 

se asocia son más antiguas que la obtenida para el húmero de A. sapidus de la asociación de 

micromamíferos de la Cueva del Estrecho, de manera que el final de la Edad del Bronce y la sucesión 

a la Edad del Hierro en la península ibérica se sitúa en torno al 2900 BP (Fullola & Nadal, 2005). De 

hecho, la edad obtenida para la asociación de la Cueva del Estrecho corresponde al final de la Edad 

del Hierro y se sitúa próxima a la conquista de la península ibérica por el Imperio romano.   

Cod. 

Lab. 

Muestra Edad 

14C BP 

Edad cal BP Rendimiento 

colágeno 

(%) 

% N %C C/N 

UCIAMS-

205913 

CE-SE-02 

Húmero A. sapidus 
2210±15 

2310-2290 (12.7%) 

2272-2149 (82.8%) 
7.3 15.3 43.1 3.25 

Tabla 6.5. Detalles de la datación 14C-AMS del húmero de A. sapidus de la Cueva del Estrecho.  

 

Figura 6.11. A) Calibración de la datación de la muestra CE-SE-02 de la Cueva del Estrecho (Oxcal v. 4.4.2. – Bronk Ramsey, 
2009; 2020; curva de calibración Intcal 20 – Reimer et al., 2020); B) CE-SE-02: húmero de rata de agua (Arvicola sapidus) 
datado; fotografía de Carlos Alonso Recio.  
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6.2.2.2. Tafonomía 

En este apartado se presentan los resultados del análisis tafonómico cuantitativo de los elementos 

craneales de los micromamíferos de la Cueva del Estrecho. La submuestra seleccionada para realizar 

este análisis está compuesta de un total de 972 elementos craneales de micromamíferos (cráneos, 

maxilares, mandíbulas y dentición).  

Debido a que no se han registrado diferencias en los parámetros analizados entre los distintos grupos 

de roedores (glíridos, arvicolinos y murinos), los resultados se han unificado y se expresan como un 

único grupo.  

- Fracturación 

Los resultados del análisis del grado de fracturación de los elementos craneales analizados se 

recogen en la tabla 6.6. De forma general, las categorías que representan un mayor grado de 

fracturación son las más frecuentes en todos los grupos analizados.  

Respecto a la fragmentación del cráneo, no se han hallado cráneos completos en ninguno de los 

grupos representados y solo tres ejemplares de sorícidos (15%) conservan ambos maxilares. La 

mayoría de los especímenes analizados corresponden a fragmentos de maxilares sin el proceso 

cigomático, con frecuencias superiores al 85% en todos los grupos. 

Las mandíbulas estudiadas se clasifican en todas las categorías de fracturación, con diferente 

frecuencia entre categorías y grupos taxonómicos. Así, se han recuperado dos mandíbulas completas, 

una de un roedor (M. spretus) y otra de un sorícido (C. russula), que representan un porcentaje muy 

bajo respecto al total de elementos analizados en sus respectivos grupos y al total de la muestra. En 

todos los grupos taxonómicos, excepto los quirópteros, las mandíbulas no conservan la rama 

mandibular en más del 75% de los casos y el porcentaje de ejemplares con el borde inferior 

fragmentado es superior al 50%. Respecto a los quirópteros, solo se han identificado tres mandíbulas 

y ninguna de ellas presentan el borde inferior fragmentado, aunque la mayoría no conservan la rama 

mandibular.  

Fracturación Rodentia Lagomorpha Soricidae Chiroptera TOTAL 

 N % N % N % N % N % 

Cráneo  Cráneo completo 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Cráneo frag. 

Ambos maxilares 

0 0 0 0 3 15 0 0 3 4.41 

Maxilar con 

cigomático 

5 13.89 0 0 - - 0 0 5 7.35 

Maxilar sin 

cigomático 

31 86.11 5 100 17 85 7 100 60 88.24 

Mandíbula 

 

  

Completa 1 1.41 0 0 1 2.86 0 0 2 1.56 

Rama mandibular 

fragmentada 

7 9.86 3 15.79 7 20 1 33.33 18 14.06 

Rama mandibular 

ausente 

19 26.76 6 31.58 5 14.29 2 66.67 32 25 

Borde inferior 

fragmentado 

44 61.97 10 52.63 22 62.86 0 0 76 59.38 

 
Tabla 6.6. Frecuencia de fracturación de los elementos craneales analizados en los distintos grupos de micromamíferos de 
la Cueva del Estrecho. N: número de elementos representados en cada categoría; %: porcentaje de elementos representados 
en cada categoría. 
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-  Digestión 

Los resultados del análisis de las modificaciones producidas por la digestión en la dentición de los 

micromamíferos de la Cueva del Estrecho se recogen en las tablas 6.7 y 6.8, así como en las figuras 

6.12-15.  

Los dientes analizados, tanto incisivos como dentición yugal, muestran evidencias de digestión en 

todos los grupos taxonómicos con una frecuencia superior al 70%, a excepción de los quirópteros, en 

los que una única mandíbula presenta evidencias de digestión fuerte en sus premolares y molares 

(Tabla 6.7; Fig. 6.14-C).  

Tabla 6.7. Frecuencia de los distintos grados de digestión observados en la dentición yugal de cada grupo de 
micromamíferos de la Cueva del Estrecho. N: número de elementos representados en cada categoría; %: porcentaje de 
elementos representados en cada categoría. 

 

La dentición yugal de lagomorfos y roedores 

presenta mayoritariamente evidencias de 

digestión leve, tanto en los dientes in situ, 

como en los elementos aislados (25.71-

36.36%). No obstante, también son 

relativamente frecuentes las evidencias de 

digestión moderada y fuerte. Asimismo, se 

han identificado evidencias de digestión 

extrema en los elementos aislados de la 

dentición yugal de roedores y lagomorfos, 

aunque son poco numerosas y representan 

en torno al 5% respecto al total de los 

elementos analizados.  

En cuanto a los sorícidos, la frecuencia de 

dientes yugales digeridos alcanza el 92.84%, 

mostrando mayoritariamente evidencias de 

Digestión en dentición 

yugal 

No digeridos Leve Moderada Fuerte Extrema 

N % N % N % N % N % 

Rodentia In situ 18 25.71 18 25.71 18 25.71 16 22.86 0 0 

 Aislados 126 29.65 133 31.29 80 18.82 65 15.29 21 4.95 

 Total  144 29.09 151 30.51 98 19.8 81 16.36 21 4.24 

Lagomorpha In situ 4 18.18 8 36.36 7 31.82 3 13.64 0 0 

 Aislados 45 28.66 55 35.03 29 18.47 20 12.74 8 5.1 

 Total  49 27.37 63 35.19 36 20.11 23 12.85 8 4.47 

Soricidae In situ 2 3.7 - - 19 35.19 24 44.44 9 16.67 

 Aislados 2 100 - - 0 0 0 0 0 0 

 Total  4 7.14 - - 19 33.93 24 42.86 9 16.07 

Chiroptera In situ 9 90 0 0 0 0 1 10 0 0 

 Aislados 6 100 0 0 0 0 0 0 0 0 

 Total  15 93.75 0 0 0 0 1 6.25 0 0 

TOTAL (sin Chiroptera) 197 26.99 214 29.32 153 20.96 128 17.53 38 5.21 

Figura 6.12. Porcentaje de los distintos grados de digestión en la 
dentición yugal de cada grupo taxonómico. 
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digestión fuerte (Fig. 6.14-D). Además, las evidencias de digestión extrema alcanzan valores del 16%. 

De esta forma, las evidencias de mayor grado de digestión son relativamente más abundantes que en 

roedores y lagomorfos.    

Respecto a los incisivos, los roedores y lagomorfos presentan frecuencias de elementos digeridos 

superiores a las de la dentición yugal (≥ 80%), si bien, de la misma forma, son mayoritariamente de 

grado leve. Sin embargo, las evidencias de digestión fuerte y extrema son menos frecuentes que en la 

dentición yugal. De modo que ningún incisivo de lagomorfo presenta evidencias de digestión 

extrema, mientras que solo dos ejemplares de roedores (1.11%) alcanzan el grado extremo. En el 

caso de los sorícidos, todos los incisivos analizados se encuentran in situ y presentan evidencias de 

digestión de moderada a extrema.  

 

 

Aunque no se ha realizado un análisis en 

profundidad de las modificaciones 

provocadas por procesos postdeposi-

cionales, se han identificado alteraciones 

producidas por distintos procesos según los 

criterios descritos por Fernández-Jalvo y 

Andrews (2016). Así, se han reconocido 

marcas lineales fruto de la acción de raíces 

de plantas en algunos ejemplares (Fig. 6.14-

O-Q). Del mismo modo, se ha reconocido la 

existencia de grietas en algunos dientes, que 

probablemente estarían producidas por la 

exposición a la intemperie o “weathering” 

(Fig. 6.15-B; F). Por el contrario, no se han 

identificado evidencias de redondeamiento 

y/o pulido de los restos analizados, lo que 

indica que estos no han sufrido procesos de 

transporte relevantes.  

Digestión en incisivos No digeridos Leve Moderada Fuerte Extrema 

N % N % N % N % N % 

Rodentia In situ 5 19.23 16 61.54 4 15.39 0 0 1 3,85 

 Aislados 18 11.61 106 68.39 23 14.84 7 4.52 1 0,65 

 Total  23 12.71 122 67.40 27 14.92 7 3.87 2 1,11 

Lagomorpha In situ 0 0 2 66.67 1 33.33 0 0 0 0 

 Aislados 4 15.39 12 46.15 8 30.77 2 7.69 0 0 

 Total  4 13.79 14 48.28 9 31.04 2 6.90 0 0 

Soricidae In situ 0 0 - - 6 37.5 5 31.25 5 31,25 

 Aislados 0 0 - - 0 0 0 0 0 0 

 Total  0 0 - - 6 37.5 5 31.25 5 31,25 

TOTAL  27 11.95 136 60.18 42 18.58 14 6.20 7 3.10 

Tabla 6.8. Frecuencia de los distintos grados de digestión observados en los incisivos de cada grupo de micromamíferos 
de la Cueva del Estrecho. N: número de elementos representados en cada categoría; %: porcentaje de elementos 
representados en cada categoría. 

Figura 6.13. Porcentaje de los distintos grados de digestión en los 
incisivos de cada grupo taxonómico. 
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Figura 6.14. Ejemplares que muestran distintas modificaciones tafonómicas. A-C) Elementos con fragmentos de coprolito 
adheridos: A) Mandíbula der. E. quercinus, digestión fuerte; B) Maxilar izq. A. sylvaticus, digestión débil, C) Mandíbula der. 
M. myotis, digestión fuerte; D-E) C. russula: D) Mandíbula izq., digestión fuerte; E) Maxilar izq., digestión extrema; F) 
Mandíbula izq. A. sylvaticus, digestión moderada; G-I) O. cuniculus: G) molariforme sup. der., digestión extrema; H) p3 izq., 
digestión moderada; I) d3 izq., digestión fuerte; J) m1 der. M. duodecimcostatus, digestión fuerte; K-M) Incisivos Rodentia: 
K) Sup. con coprolito adherido, digestión débil; L) Inf., digestión débil; M) Inf., digestión moderada; N) Incisivo sup. O. 
cuniculus, digestión moderada; O-Q) Corrosión por raíces: O) Mandíbula der. M. escalerai P) Maxilar Mus spretus-musculus; 
Q) Incisivo Rodentia. Barra de escala: 1 mm. Der: derecha; izq: izquierda; sup: superior; inf: inferior.  
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Figura 6.15. Fotografías de microscopio electrónico de barrido (MEB). A) m1 der. Microtus cabrerae, digestión débil; B) 
D3/D4 izq. Oryctolagus cuniculus, digestión débil y grietas por exposición a la intemperie; C) M1 der. Mus spretus-musculus, 
digestión fuerte; D) d3 izq. Oryctolagus cuniculus, digestión fuerte; E) Mandíbula der. Crocidura russula, digestión extrema 
en el incisivo. F) M1 izq. Arvicola sapidus, digestión extrema y grietas por exposición a la intemperie. Las flechas señalan los 
efectos producidos por la digestión. a)-d) pérdida de esmalte; e) islas de esmalte; e) y f) colapso de la dentina provocado 
por digestión extrema.   
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De acuerdo con estos resultados es posible inferir que la acumulación de los restos óseos de la 

mayoría de los taxones representados en la asociación de la Cueva del Estrecho fue originada por 

depredación, debido al elevado grado de fracturación de los elementos craneales, así como a la 

presencia mayoritaria de evidencias de digestión en la dentición. Por el contrario, la mayor parte de 

los restos de murciélagos corresponderían a individuos que murieron de forma natural en el interior 

de la cueva, ya que no presentan modificaciones producidas por digestión, a excepción de un 

individuo que también habría sido depredado.  

No obstante, en la muestra correspondiente al conjunto de material empleado en el estudio 

taxonómico, se han reconocido evidencias de digestión adicionales en el material de quirópteros, lo 

que indica que el depredador habría cazado murciélagos con mayor frecuencia. Este material será 

incluido en un estudio tafonómico más amplio, en el que se analizará la totalidad del material 

recuperado, incluyendo el esqueleto postcraneal y los abundantes restos de anfibios y reptiles.  

- Análisis de coprolitos (MEB-EDS) 

En la muestra estudiada se ha reconocido la presencia de concreciones adheridas a un total de 104 

(10.70%) de los restos craneales analizados, tanto en maxilares y mandíbulas como en la superficie 

de la dentición (Figs. 6.14-A-C; 6.16; 6.17). Los resultados del análisis geoquímico realizado mediante 

Espectroscopía de Energía Dispersiva (SEM-EDS) revelan que los elementos que componen las 

concreciones examinadas son principalmente C, Ca, P y O (Figs. 6.16 - CE-04; 6.17 - CE-11), los cuales 

constituyen minerales del fosfato de calcio que forma la materia inorgánica de los huesos y los 

dientes, principalmente en forma de apatito (Hillson, 2005). Por consiguiente, la detección de fósforo 

confirma la naturaleza de las concreciones y permite descartar la posibilidad de que fuesen fruto de 

la precipitación de carbonato cálcico por procesos de karstificación en la cueva. De esta forma, los 

espectros obtenidos para las concreciones muestran que su composición química corresponde a la 

de coprolitos de carnívoros (Sanz, et al., 2016; Arriaza et al., 2017). Además, puede apreciarse que la 

composición de las concreciones es similar a la de los huesos y dientes sobre los que se encuentran 

(Figs. 6.16; 6.17), mostrando así que su origen es fruto de la digestión de restos óseos. Por todo ello, 

es posible confirmar que las concreciones examinadas son restos de coprolitos adheridos a los 

elementos esqueléticos identificados.  

 

Figura 6.16. Fotografía de microscopio electrónico de barrido de una mandíbula de múrido y resultados de los análisis de 
la composición química del coprolito adherido (CE-04) y de la superficie del hueso (CE-05). 
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Figura 6.17. Fotografía de microscopio electrónico de barrido de un molar de A. sylvaticus y resultados de los análisis de la 
composición química del coprolito adherido (CE-11), del esmalte (CE-12) y de la dentina (CE-13). 
 

-  Identificación del depredador 

Conforme a los resultados que muestran la elevada frecuencia y altos grados de modificación de los 

parámetros examinados, tanto de fracturación como de digestión, el depredador responsable de 

originar la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho correspondería a un depredador 

de la categoría 5 (Tabla 6.9), según los criterios descritos por Andrews (1990), Fernández-Jalvo & 

Andrews (1992) y Fernández-Jalvo et al. (2016). No obstante, la frecuencia y grado de fracturación 

de las mandíbulas de los roedores y sorícidos indican que el depredador pertenecería a la categoría 

3, debido a que se han recuperado una mandíbula completa en cada uno de estos grupos (Tabla 6.9). 

A este respecto, es preciso señalar Andrews (1990) establece 4 categorías según la fracturación de la 

mandíbula, siendo la cuarta la de mayor grado en la que no se conserva ninguna mandíbula completa. 

Por esta razón, la fracturación de las mandíbulas señala a un depredador de la categoría 3. No 

obstante, dichas mandíbulas completas solo representan el 1.56% del total de mandíbulas 

identificadas y el conjunto de parámetros analizados indica de forma clara que las alteraciones de los 

restos craneales fueron provocadas por un depredador de la categoría 5.   

De acuerdo con Andrews (1990) y Fernández-Jalvo et al. (2016), según la frecuencia y grado de 

digestión de la dentición se incluyen en la categoría 5 los depredadores que alcanzan el grado 

extremo y con una frecuencia de digestión entre el 50-100% en los molares y de un 100% en los 

incisivos. Aunque en la asociación de la Cueva del Estrecho la frecuencia de digestión de los incisivos 

es menor al 100% (88.05%) y en los lagomorfos no se identifican incisivos con evidencias de 

digestión extrema, en total el porcentaje de incisivos digeridos es superior al intervalo característico 

de la categoría 4 (60-80%), y en los roedores y sorícidos sí se reconocen evidencias de digestión 

extrema. De este modo, la digestión de los incisivos también señala a un depredador de la categoría 



6. Yacimientos estudiados 

115 

 

5. Entre los depredadores de esta categoría se encuentran varias especies de aves rapaces diurnas, 

que provocan una alteración elevada sobre el esqueleto de sus presas, como el busardo ratonero 

(Buteo buteo) y el milano real (Milvus milvus), entre otras, y los mamíferos carnívoros.  

Tabla 6.9. Categorías de depredadores asignadas en función de las variable tafonómicas analizadas en cada grupo 
taxonómico, de acuerdo con Andrews (1990) y Fernández-Jalvo et al. (2016).  

 

 
Rodentia  Lagomorpha  Soricidae   Total 

Categorías de depredadores 1 2 3 4 5  1 2 3 4 5  1 2 3 4 5  1 2 3 4 5 

Fracturación cráneo                            

Fracturación mandíbula                            

Digestión dentición yugal                            

Digestión incisivos                                            

Categorías de depredadores 1 2 3 4 5  1 2 3 4 5  1 2 3 4 5  1 2 3 4 5 

TOTAL 

                       

                          

                            

                                           

Figura 6.18. A) Comparación de la frecuencia de digestión en incisivos y molares provocada por distintos depredadores y 
los resultados de la Cueva del Estrecho; (1) Andrews, 1990; (2) Sanchiz Serra, 2000; (3) Lloveras et al., 2009; (4) Guillem 
Calatayud, 1996; (5) Denys et al., 2007; (6) Marin-Monfort et al., 2019; (7) Lloveras et al., 2008a; (8) Lloveras et al., 2008b  
B) Resultados del PCA de las modificaciones provocadas por distintos depredadores y los resultados de la Cueva del 
Estrecho (CE). Los datos comparativos empleados se encuentran en el anexo II.   
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En la figura 6.18-A se comparan los porcentajes de digestión de la dentición obtenidos en la 

asociación de la Cueva del Estrecho con diversos depredadores de micromamíferos de la península 

ibérica. De esta forma se aprecia que los valores de la Cueva del Estrecho son superiores a los de las 

rapaces nocturnas, a excepción de los de la digestión de los incisivos in situ del mochuelo (Athene 

noctua), y se sitúan en el rango de variabilidad de la mayoría de las rapaces diurnas y de los 

mamíferos carnívoros. Además, puede apreciarse que la digestión de los incisivos en la Cueva del 

Estrecho alcanza valores próximos al 90%, mientras que el porcentaje de los elementos de la 

dentición yugal digeridos es menor (73.01%), situándose próximos a las frecuencias de digestión 

producidas por el zorro (Vulpes vulpes) según Andrews (1990), la garduña (Martes foina) y la gineta 

(Genetta genetta) según Guillem Calatayud (1996) y el aguilucho lagunero (Circus aeruginosus – 

Denys et al., 2007).  

De acuerdo con los resultados del análisis de componentes principales (Fig. 6.18-B, Anexo II), el 

primer (PC1=71.96%) y el segundo componente (PC2= 14.41%) exponen el 86.37% de la varianza. 

Las rapaces nocturnas se sitúan en los valores negativos del PC1 en el gráfico, a excepción del 

mochuelo (A. noctua), mientras que las rapaces diurnas y los mamíferos carnívoros adquieren 

valores positivos a excepción de la gineta (G. genetta) según los datos de Andrews (1990). Así, el PC1 

está correlacionado positivamente con la alteración tafonómica, mostrando de menor a mayor la 

frecuencia fracturación, así como la frecuencia y grado de digestión producida por los distintos 

depredadores. Las rapaces diurnas y los mamíferos carnívoros se distribuyen, con cierto 

solapamiento, a través del PC2, adquiriendo valores menores las especies que provocan porcentajes 

de digestión más bajos (F. tinnunculus, M. martes y G. genetta según Andrews (1990)) y valores 

mayores las especies que provocan una fracturación relativamente más baja (H. pennatus, B. buteo, 

C. cyaneus, M. foina y G. genetta según Guillem Calatayud (1996)). Los valores de la Cueva del Estrecho 

se sitúan entre los mamíferos carnívoros y próximos a V. vulpes, M. foina y F. silvestris. 

Además de los resultados del análisis de la fracturación y de la digestión en la muestra estudiada, hay 

otros criterios que aportan información relevante para inferir qué depredador intervino en el origen 

de la asociación de micromamíferos. Entre ellos, resulta determinante la presencia de fragmentos de 

coprolito adheridos a muchos de los especímenes analizados. Así, dado que las aves no digieren los 

restos esqueléticos de sus presas hasta el punto producir la pasta de hueso susceptible de 

transformarse en coprolito (Arriaza et al., 2017), es posible descartarlas como posibles agentes 

acumuladores de los restos de micromamíferos estudiados. Por esta razón se infiere que el origen de 

la asociación está relacionado principalmente con la actividad de mamíferos carnívoros.  

Otro aspecto especialmente relevante es la presencia y elevada abundancia de dientes de leche y 

gérmenes dentales de O. cuniculus (47.20% del total de elementos de conejo identificados), los cuales 

presentan corrosión por digestión (Fig. 6.14-I; 6.15-B, E). Dado que el recambio dental en esta especie 

tiene lugar tras aproximadamente 27 días de vida (Weijs et al., 1989; Langenbach et al., 1992; 2001), 

y se produce antes de que los gazapos salgan de sus madrigueras (Cowan & Bell, 1986; Biadi & Le 

Gall, 1993), las evidencias de digestión identificadas en los dientes deciduales de conejo indican que 

estos individuos fueron cazados en el interior de sus madrigueras. Este comportamiento no puede 

asociarse a aves rapaces, sino a depredadores terrestres con la capacidad de introducirse en las 

madrigueras o de excavar en las mismas para alcanzar a sus presas (Arriaza et al., 2017).  

Por otra parte, la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho muestra una elevada 

riqueza taxonómica, sin una dominancia clara de una o varias especies respecto al resto. Además, se 

han identificado abundantes restos esqueléticos de herpetofauna. A falta de confirmar que la 
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acumulación de los anfibios y reptiles sea fruto de la depredación, es posible inferir que, al menos en 

el caso de los roedores, sorícidos y O. cuniculus, intervino un depredador con una dieta generalista.  

Conforme al conjunto de evidencias expuestas es posible afirmar que la principal causa de origen de 

la asociación de micromamíferos de la Cueva del Estrecho es la depredación por parte de un 

mamífero carnívoro de pequeño o mediano tamaño. La especie responsable estaría caracterizada por 

presentar una dieta generalista que incluye un amplio espectro de micromamíferos, probablemente 

también anfibios y reptiles, y por el consumo de gazapos.  

Entre los mamíferos carnívoros de pequeño o mediano tamaño, varias especies podrían haber 

causado la acumulación de los restos óseos de micromamíferos de la Cueva del Estrecho: 

El zorro (Vulpes vulpes) es un carnívoro oportunista con una dieta muy variada. Consume pequeños 

mamíferos y excava en las madrigueras de conejo para cazar gazapos (Rogers et al., 1994; Fedriani 

et al., 1999; Díaz-Ruiz et al., 2013). Además, algunas especies de mustélidos como el turón (Mustela 

putorius), la marta (Martes martes), la garduña (Martes foina) y la comadreja (Mustela nivalis) se 

introducen en las madrigueras para cazar gazapos gracias a su pequeño tamaño y a su configuración 

corporal, de manera que la mayor parte de los conejos consumidos por estas especies corresponden 

a individuos infantiles (Delibes, 1978; Roger, 1991; Lodé 1994; Santos et al., 2009; Palazón, 2012). 

Por último, el tejón (Meles meles) presenta una dieta omnívora de carácter oportunista, en la que en 

consumo de vertebrados es muy variable en su amplia distribución geográfica a través de gran parte 

del Paleártico (Virgós et al., 2005; Palomo et al., 2007; Kranz et al., 2016). Los tejones en España se 

alimentan de una amplia gama de recursos, entre los que se incluyen lombrices, insectos, frutos 

cultivados y silvestres, hongos y micromamíferos (Martín et al., 1995; Virgós et al. 2005). En las 

poblaciones de Doñana se ha observado un comportamiento trófico particular para la especie, ya que 

el tejón excava en las madrigueras de conejo para alcanzar a los gazapos, que constituyen una parte 

muy importante de su dieta cuando son abundantes en el medio (Villafuerte, 1994; Martín et al. 1995; 

Fedriani et al. 1998, 1999; Revilla & Palomares 2002). 

Entre estas especies, los resultados del análisis tafonómico realizado muestran que los valores 

obtenidos para la Cueva del Estrecho se aproximan a las frecuencias de digestión de la dentición 

producidas por el zorro y la garduña, pero son notoriamente superiores a otros mustélidos como la 

marta (Fig. 6.18). Además, de acuerdo con Andrews (1990), Guillem-Calatayud (1996) y Fernández-

Jalvo et al. (2016) los cánidos en general y el zorro en particular, aunque producen evidencias de 

digestión extrema, las alteraciones son mayoritariamente de menor grado, del mismo modo que 

ocurre en la asociación de la Cueva del Estrecho (Tablas 6.7, 6.8; Figs. 6.12, 6.13).  

Respecto a los mustélidos, los estudios tafonómicos actualistas que abordan las modificaciones 

producidas por la depredación sobre el esqueleto de sus presas son poco numerosos hasta la fecha. 

A este respecto, Andrews y Evans (1983) realizan un estudio pionero sobre las modificaciones 

provocadas por varias especies de pequeños mamíferos carnívoros a través del análisis de los restos 

esqueléticos conservados en sus excrementos y contenidos estomacales, cuyos resultados fueron 

integrados posteriormente en Andrews (1990) y tomados como referencia para inferir la especie de 

depredador que interviene en el origen de las asociaciones fósiles. De este modo, se indica que las 

especies del género Mustela (M. nivalis, M. putorious y M. erminea) provocan una elevada 

fragmentación de los restos óseos, que incluso impide la identificación anatómica, y provocan 

evidencias de digestión extrema en la dentición. Sin embargo, solo se obtienen datos cuantitativos a 

partir de una muestra de excrementos muy reducida de una única especie (M. martes) (Andrews & 

Evans, 1983; Andrews, 1990). Generalmente se toman los datos de esta última especie como 
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característicos de todos los miembros de la familia, afirmando que los mustélidos causan corrosión 

por digestión extrema sobre la dentición de sus presas, pero con frecuencias de digestión en torno al 

30% (Andrews, 1990; Fernández-Jalvo et al., 2016). Por lo expuesto anteriormente, consideramos 

que estos datos deben ser tomados con precaución a la hora de inferir el depredador causante de una 

asociación de microvertebrados y descartar o tener en cuenta a los mustélidos como posibles 

candidatos. Además, existen numerosos estudios sobre la dieta de mustélidos que ponen de 

manifiesto el consumo de micromamíferos, así como la presencia de restos esqueléticos 

identificables tras la digestión (p. ej. Delibes, 1978; Fedriani et al., 1999; Padial et al., 2002; Rosalino 

et al., 2005; Santos et al., 2009). Estos trabajos demuestran la relevancia que tiene esta familia de 

carnívoros en el origen de la acumulación de restos óseos de pequeños vertebrados. A pesar de ello, 

en estos estudios no se analizan las alteraciones producidas por la ingesta y digestión sobre el 

esqueleto de sus presas, lo cual impide utilizar sus resultados desde un punto de vista tafonómico 

para realizar inferencias sobre el origen de las asociaciones fósiles.  

De la misma forma que Andrews (1990), Guillem Calatayud (1996) analiza la señal tafonómica 

producida por numerosas especies de depredadores de micromamíferos sobre sus presas, y entre 

ellas se encuentra un mustélido, la garduña (M. foina). Este análisis se focaliza en las alteraciones 

producidas en el esqueleto de dos de sus presas principales: Apodemus sp. y Crocidura sp. Así, los 

resultados muestran que la garduña provoca corrosión por digestión en la dentición con mayor 

frecuencia que la marta según Andrews (1990) y presenta valores similares a los obtenidos para la 

Cueva del Estrecho (Fig. 6.8). Además, aunque el autor no clasifica las modificaciones producidas por 

la digestión en distintos grados, diferencia los molares e incisivos que han sufrido una fuerte 

alteración de su morfología. De modo que estos casos pueden asociarse a los grados de digestión 

fuerte y extrema descritos por Fernández-Jalvo y Andrews (1992) y Fernández-Jalvo et al. (2016). 

Por tanto, es posible considerar que la garduña provoca modificaciones por digestión fuerte-extrema 

con una frecuencia en torno al 38% en los restos dentales, siendo superior a los resultados obtenidos 

para la Cueva del Estrecho (Tablas 6.7, 6.8; Figs. 6.12, 6.13). Asimismo, Guillem Calatayud (1996) 

pone de manifiesto que M. foina provoca evidencias de digestión más frecuentes y de mayor grado 

en los molares de Crocidura sp. respecto a los de Apodemus sp. En este caso, dicho patrón también ha 

sido identificado en la tafocenosis de la Cueva del Estrecho si se comparan los resultados obtenidos 

para los sorícidos y los roedores (Tablas 6.7, 6.8; Figs. 6.12, 6.13). Por otra parte, es necesario señalar 

que la garduña probablemente colonizó Europa desde Oriente Medio en el Holoceno (Arribas, 2004; 

Sommer & Benecke, 2004; Pascal et al., 2003; Garrido García, 2008; Llorente Rodríguez et al., 2011). 

Así, el registro más antiguo en la península ibérica se encuentra en un nivel neolítico de Cova Fosca 

(Castellón) con una antigüedad superior a 7260-7000 cal. BP y también se identifica en yacimientos 

del final del Neolítico en el norte peninsular (Llorente Rodríguez et al., 2011). Por esta razón, aunque 

no se conocen evidencias directas de la especie en la Cueva del Estrecho o en yacimientos próximos, 

es muy probable que ya estuviera representada en la región en el momento de formación de la 

asociación y, por tanto, debe ser considerada como posible depredador responsable de originarla. 

En cuanto a los datos disponibles sobre las alteraciones provocadas por el tejón, Mallye et al. (2008) 

realizan un análisis tafonómico actualista de los restos óseos recuperados en la entrada de dos 

madrigueras frecuentadas por tejones y zorros en Francia. Sin embargo, la metodología empleada es 

diferente a la de esta tesis, de manera que no distinguen entre restos postcraneales, craneales y 

dentición en los resultados de las alteraciones tafonómicas producidas por depredación, lo cual 

impide compararlos con los obtenidos en la asociación de la Cueva del Estrecho. No obstante, 

reconocen evidencias de digestión en el 40% de los restos óseos de microvertebrados analizados. 

Los restos de conejo son analizados por separado, identificándose mayoritariamente individuos 
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adultos que presentan una frecuencia de digestión en torno al 15%. Este estudio muestra la dificultad 

de identificar a un depredador específico como causante de una asociación de restos esqueléticos de 

microvertebrados, ya que en este caso intervienen dos especies distintas de carnívoros en un mismo 

espacio. Asimismo, Arilla et al. (2020) realizan otro estudio tafonómico actualista de las 

modificaciones producidas por la actividad de tejones en una cueva del Pirinieo de Lleida (Meles 

Cave). Sin embargo, este trabajo está enfocado al análisis de los restos de macrovertebrados, por lo 

que no se tamizó el sedimento, impidiendo así evaluar la representación de micromamíferos y las 

alteraciones tafonómicas de su esqueleto.  

Otros posibles predadores como la gineta (Genetta genetta) y el meloncillo (Herpestes ichneumon) no 

se han tenido en cuenta debido a que son especies introducidas en la península ibérica y sus registros 

más antiguos son posteriores a la cronología de la asociación (Detry et al., 2018; Delibes et al., 2019).  

De acuerdo con los resultados obtenidos y los datos disponibles, los depredadores que con mayor 

probabilidad intervinieron en la formación de la asociación de la Cueva del Estrecho son el zorro y/o 

la garduña. No obstante, debido a la escasez de datos tafonómicos cuantitativos disponibles de otros 

depredadores potenciales (M. putorious, M. nivalis y M. meles), no es posible descartarlos y, por tanto, 

inferir de forma concluyente la especie o especies de depredadores que generaron la acumulación de 

los restos de micromamíferos de la Cueva del Estrecho.  

Por último, es preciso señalar que existen numerosos criterios que podrían aportar mayor precisión 

en la identificación del depredador, como son la representatividad anatómica, las alteraciones del 

esqueleto postcraneal o el análisis de marcas producidas por la masticación (Andrews, 1990; 

Alhaique, 2003). Así, la ampliación del análisis tafonómico incluyendo estas variables podría arrojar 

luz sobre el depredador específico que originó la asociación de micromamíferos de la Cueva del 

Estrecho.  

6.3. Cuevas de Fuentes de León 

Las Cuevas de Fuentes de León se sitúan en el término municipal de la población homónima, al sur 

de la provincia de Badajoz, en las estribaciones noroccidentales de Sierra Morena (Fig. 6.1). El 

conjunto de cavidades pertenece al “Monumento Natural Cuevas de Fuentes de León”, que fue 

declarado espacio natural protegido en 2001 con el objetivo de poner en valor y preservar el 

excelente estado de conservación de las cuevas y de su entorno (Decreto 124/2001, D.O.E, 88). Este 

monumento natural está constituido por un conjunto de cinco cuevas: La Lamparilla, Cueva del Agua, 

Cueva de los Postes, Cueva del Caballo y Cueva Masero o Bonita; además de dos simas: Sima cochinos 

I y II (Algaba et al., 2000). Otros trabajos de prospección más recientes señalan la existencia de varias 

simas y cavidades adicionales, como la Sima Miranda y la Rebuscá (Fernández-Amo et al., 2014), y 

las cuevas Lupercalia, La Zorrera y la Cueva del Parto (Domínguez García et al., 2016).  

Junto a las cavidades, el entorno constituye un paraje natural de elevado valor ambiental. Destaca 

por el buen estado de conservación de la flora y fauna mediterránea y, especialmente, por la 

existencia de colonias de quirópteros en la Cueva del Agua, que motivaron su declaración como Lugar 

de Interés Comunitario (LIC) debido a la gran abundancia de individuos y la elevada diversidad de 

especies (Rebollada et al., 2010).   

El conjunto kárstico se desarrolla en calizas cámbricas pertenecientes a la Zona de Ossa-Morena del 

Macizo Hespérico, que constituyen una excepción en la geología de la región extremeña ya que solo 

existen rocas carbonatadas con desarrollo kárstico en el 5% de la región (Algaba et al., 2000; 
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Rebollada & Fernández, 2005). Entre las cavidades que forman parte de este sistema, hasta la fecha 

se ha registrado la existencia de yacimientos arqueopaleontológicos en la Cueva de los Postes, la 

Cueva del Agua y la Cueva del Caballo, además de la presencia de restos paleontológicos aislados en 

la Cueva de la Lamparilla y en la Cueva de Masero (Collado et al., 2015, 2018; Domínguez García, 

2018).  

Figura 6.19. Entorno del Monumento Natural Cuevas de Fuentes de León. Fotografía: José Enrique Capilla Nicolás.  

Las primeras referencias a las Cuevas de Fuentes de León corresponden a una breve descripción de 

la Cueva del Agua recogida por Puig y Larraz (1896) y por Mélida (1925) (Rebollada et al., 2010). 

Posteriormente, esta cavidad fue explorada por la Sociedad Espeleológica GEOS de Sevilla entre los 

años 1962 y 1992, poniendo de manifiesto la presencia de restos arqueológicos cerámicos (Rebollada 

et al., 2010). El interés arqueológico de la Cueva del Agua, unido a la ausencia de protección de la 

misma provocó el aumento de visitas y el expolio de parte de su contenido arqueológico en la 

denominada popularmente “Operación Piraña” (Algaba et al., 2000; Rebollada et al., 2010). Tras este 

periodo, Algaba et al. (2000) describen de forma detallada cinco cuevas y dos simas del conjunto de 

Cuevas de Fuentes de León, lo cual puso de manifiesto el interés geológico y arqueológico de este 

sistema kárstico.  

Todo ello motivó la declaración como Monumento Natural de este espacio en 2001, lo que permitió 

la protección de las cavidades y favoreció su estudio científico (Rebollada et al., 2010; Collado et al., 

2015). Desde el año 2004 se está desarrollando el proyecto de investigación “ORÍGENES”, que ha 

permitido realizar sucesivas campañas de excavación de los yacimientos arqueopaleontológicos, y 

que continúan en la actualidad. Este proyecto se ejecuta por un equipo coordinado desde la Junta de 

Extremadura, codirigido actualmente por el Dr. Hipólito Collado Giraldo y D. José Ramón Bello 

Rodrigo. Durante este periodo se ha obtenido un rico registro arqueológico y paleontológico, que ha 
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dado lugar a numerosos estudios (Duque, 2011; Tomé, 2011; Villalba, 2014; Collado et al., 2015; 

2018; Almeida, 2016; Tomé et al., 2016; Ortega Martínez et al., 2016; Almeida et al., 2017; García et 

al., 2017; Stojanovski, 2017; Domínguez García, 2018; García Domínguez, 2020). Asimismo, se han 

realizado estudios mineralógicos y geoquímicos de espeleotemas de la Cueva de los Postes y de la 

Cueva de Masero (Campos et al., 2015; Alonso-Zarza et al., 2018). 

Los materiales descritos en esta tesis proceden de dos de estos yacimientos, la Cueva de los Postes y 

la Cueva del Caballo, por lo que a continuación se presenta por separado una breve síntesis de la 

información disponible sobre cada uno de ellos, así como los resultados obtenidos mediante el 

estudio de las asociaciones de micromamíferos.  

6.3A.  Cueva de los Postes 

Los trabajos de investigación realizados en la Cueva de los Postes han aportado numerosos restos 

arqueopaleontológicos, constituyendo el yacimiento mejor conocido desde este punto de vista entre 

las cavidades del monumento natural.  Esto es debido, principalmente, a que se trata de la cueva en 

la que se ha excavado durante más tiempo y ha concentrado la mayor parte de los estudios realizados. 

La información sobre este yacimiento procede de Duque (2011), Collado et al. (2015, 2018), Ortega 

Martínez et al. (2016) y Domínguez García (2018).  

Dentro del Monumento Natural Cuevas de Fuentes de León, la Cueva de los Postes se localiza en la 

denominada sierra del Castillo del Cuerno a 456 m de altura. Presenta una superficie de 160 m2 y 

está dividida en dos salas principales (Sala de la Entrada y Sala del Fondo) por una alineación de 

estalactitas y columnas (Figs. 6.20; 6.21-A), que dan nombre a la cueva (Algaba et al., 2000).  

En el momento de su descubrimiento la cueva se encontraba prácticamente colmatada de 

sedimentos, con una pequeña entrada que se abría entre bloques calcáreos (Algaba et al., 2000). Las 

obras de acondicionamiento para la visita turística de la cavidad facilitaron el acceso y motivaron el 

desarrollo de excavaciones debido a los hallazgos arqueológicos realizados durante las mismas.  

6.3A.1. Cronología y registro arqueológico 

Las excavaciones de la Cueva de los Postes se han realizado en tres sectores diferenciados: Sector 

Occidental (SW) y Sector Oriental (SE) de la Sala de la Entrada, y el sector Hueco Eulogio (HE) en la 

Sala del Fondo (Fig. 6.20). Entre estos tres sectores se han diferenciado 21 unidades estratigráficas 

(UE) en distintas secuencias, con 4.26 m de profundidad en la Sala de Entrada y más de 6 m en la del 

Fondo. A partir del estudio en conjunto del registro arqueológico, las dataciones y los análisis 

sedimentológicos, se han definido cuatro etapas cronológicas diferentes, las tres primeras 

encuadradas en el Holoceno y la cuarta en el Pleistoceno Medio (Fig. 6.22) (Collado et al., 2015, 2018; 

Ortega Martínez et al., 2016).  

Las etapas holocenas se registran en la secuencia estratigráfica completa de los sectores Occidental 

y Oriental de la Sala de Entrada y en los niveles superiores de Hueco Eulogio. La etapa más moderna 

(Etapa 1) se asocia principalmente a época romana, datada en torno al cambio de era (S. I B.C – S. I. 

A.D), aunque los niveles que la conforman han sido afectados por bioturbaciones y remociones 

antrópicas que han provocado la mezcla de material arqueológico de diferentes cronologías. Las 

etapas segunda y tercera se encuadran en el Neolítico-Calcolítico (6320-3970 cal BP) y Mesolítico 

(8720-8030 cal BP) respectivamente. En ambos casos la cueva fue utilizada como un depósito 

funerario colectivo. La secuencia holocena ha aportado una gran cantidad de material arqueológico 
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de distinta naturaleza que han permitido caracterizar el contexto de las distintas etapas. Así, se han 

recuperado lucernas, terracotas y monedas de época romana (Fig. 6.21-D), junto con objetos 

cerámicos de tradición indígena, mezclados con cerámicas contemporáneas en los niveles 

correspondientes a la primera etapa (UE 1-4). En las etapas sucesivas destaca la presencia de restos 

óseos humanos procedentes de los enterramientos (Fig. 6.21-C), asociados a restos variados de 

cultura material que conformaron los ajuares, entre los que se encuentra una notable colección de 

Figura 6.20. Plano de la Cueva de los Postes; se indican los sectores de excavación: Sector Occidental (SW), Sector Oriental 
(SE); Hueco Eulogio (HE). Planimetría realizada por Samuel Pérez Romero. Imagen modificada de Ortega Martínez et al. 
(2016). 

 

 

Figura 6.21. Cueva de los Postes: A) Interior de la cueva; B) Excavación del sector Hueco Eulogio; C) Depósito funerario 

Neolítico; D) Lucerna romana, Etapa 1; E) Herramienta lítica, Etapa 3. Fotografías: Hipólito Collado, José Enrique Capilla 

Nicolás.  
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restos cerámicos, útiles líticos, industria ósea y elementos decorativos en los niveles 

correspondientes a la Etapa 2 (UE 5-8), mientras que en los niveles mesolíticos (Etapa 3, UE  9-14) 

los restos óseos humanos aparecen acompañados por piezas de industria lítica (Fig. 6.21-E), así como 

por una placa de caliza decorada (Collado et al., 2015; Domínguez García, 2018).  

Respecto a la cuarta etapa, bajo las unidades estratigráficas holocenas de Hueco Eulogio se localizó 

un nivel de colada calcítica con un espesor de 70 cm, sellando los niveles inferiores correspondientes 

a la etapa más antigua. La parte inferior de dicha colada ha sido datada en torno al 190000 BP (U/TH 

192986 ±15451-13837 BP), lo que indica que la antigüedad de los niveles subyacentes sería superior 

a dicha fecha. En estos niveles se han recuperado numerosos restos fósiles de Ursus arctos, y de otros 

macrovertebrados como Cervus elaphus, Meles meles, Canis cf. lupus y Testudo sp. Además, se 

encuentran representadas varias especies de micromamíferos: Arvicola sapidus, Microtus brecciensis, 

Apodemus sylvaticus-flavicollis, Oryctolagus cuniculus y Lepus sp. (Ortega Martínez et al., 2016; 

Collado et al., 2018). También cabe destacar la presencia de dos piezas líticas sobre sílex negro y dos 

falanges asignadas a Homo sp. que suponen los únicos restos antropológicos de esta cronología en el 

suroeste peninsular (Collado et al., 2015; 2018).  

Figura 6.22.  Secuencia cronoestratigráfica 

de la Cueva de los Postes HE: Sector Hueco 

Eulogio; SW: Sector Occidental. Modificada 

de Domínguez García (2018).  

 



6. Yacimientos estudiados 

 

124 
 

6.3A.2. Paleoambiente 

El estudio antracológico preliminar realizado a partir de los restos recuperados en el Sector 

Occidental (Duque, 2011) ha permitido conocer la evolución de la vegetación a lo largo del Holoceno 

en el entorno de la Cueva de los Postes. De acuerdo con este trabajo, durante la fase mesolítica (Etapa 

3) el paisaje estaría constituido por un bosque esclerófilo, con representación minoritaria de 

coníferas (Juniperus sp. y Pinus nigra-sylvestris), que desaparecen en las etapas más modernas. 

Además, en la Etapa 2 se detecta un importante descenso de los taxones arbóreos, a la vez que 

aumenta la presencia de arbustos mediterráneos. Este cambio en la vegetación se relaciona con la 

intervención humana mediante el aclaramiento del bosque, como síntoma de la consolidación de 

sociedades productoras en el Neolítico final-Calcolítico del suroeste peninsular. Esta tendencia 

continúa y se ve acentuada hasta la etapa romana, aunque Duque (2011) indica que los resultados de 

dicha etapa deben ser tomados con precaución debido al reducido tamaño muestral utilizado.  

6.3A.3. Micromamíferos del Holoceno de la Cueva de los Postes 

Los restos fósiles de micromamíferos fueron recuperados durante las campañas de excavación 

realizadas en la Cueva de los Postes entre los años 2006 y 2009. Provienen de los niveles holocenos 

correspondientes a las etapas dos y tres registradas en el Sector Occidental y en Hueco Eulogio. 

Además, se incluye el estudio del material procedente de las UE 15-20 del Sector Occidental, que 

carecen de registro arqueológico.  

Los niveles holocenos de la Cueva de los Postes han aportado un total de 524 elementos identificados, 

pertenecientes a un mínimo de 142 individuos de 10 especies de micromamíferos (Rodentia, 

Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera) (Tabla 6.10; Fig. 6.23).  

 HUECO EULOGIO SECTOR OCCIDENTAL 

 ETAPA 2 ETAPA 2 ETAPA 3 UE 15-20 

CRONOLOGÍA 4825-3970 cal BP 6320-4570 cal BP 8720-8030 cal BP - 

 
NEI NMI % NMI NEI NMI 

% 
NMI 

NEI NMI 
% 

NMI 
NEI NMI 

% 
NMI 

Rodentia             

Eliomys quercinus       1 1 1.25    

Arvicola sapidus 6 2 11.11    2 1 1.25 1 1 3.85 

Microtus cabrerae 2 1 5.56    2 2 2.50 1 1 3.85 

Microtus 
duodecimcostatus 

26 6 33.33 30 7 38.89 143 32 40.00 52 12 46.15 

Apodemus sylvaticus 5 3 16.67 10 6 33.33 76 32 40.00 24 8 30.77 

Lagomorpha             

Oryctolagus 
cuniculus 

37 4 22.22 19 4 22.22 56 11 13.75 27 4 15.38 

Eulipotyphla             

Crocidura suaveolens       1 1 1.25    

Talpa occidentalis 1 1 5.56          

Chiroptera             

Rhinolophus 
ferrumequinum 

1 1 5.56          

Rhinolophus cf. 
euryale 

   1 1 5.56       

TOTAL 78 18  60 18  281 80  105 26  

(Pie de tabla en la página siguiente) 
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Tabla 6.10. Listado y abundancia relativa de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva de los Postes 
distribuidos según los distintos sectores y etapas estudiadas. NEI: número de elementos identificados; NMI: número 
mínimo de individuos. 

 

 

Figura 6.23. Restos de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva de los Postes. A) p3 izq. Oryctolagus 
cuniculus, vista oclusal; B) M3 izq. Arvicola sapidus, vista oclusal; C) m1 izq. Microtus cabrerae, vista oclusal; D) m1 izq. 
Microtus duodecimcostatus, vista oclusal; Apodemus sylvaticus: E) M1 der. vista oclusal, F) M2 der. vista oclusal; G) gm1/gm2 
der. vista oclusal Eliomys quercinus; H) húmero izq. Talpa occidentalis, vista ventral; I) maxilar izq. Crocidura suaveolens, 
vista labial; Rhinolophus ferrumequinum: J) mandíbula m1-m3 izq. vista labial, J’) mandíbula m1-m3 izq. vista labial, vista 
oclusal.  
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Las asociaciones de las diferentes fases en las dos zonas estudiadas son muy similares. Todas están 

dominadas por Microtus duodecimcostatus y, en menor medida, por Apodemus sylvaticus y 

Oryctolagus cuniculus. Estas tres especies se encuentran de manera abundante a lo largo de toda la 

secuencia en ambos sectores, mientras que el resto de especies son minoritarias y solo aparecen en 

ciertas etapas. Sin embargo, la presencia o ausencia de las especies poco abundantes entre las 

distintas etapas puede explicarse a partir de las diferencias en el tamaño muestral, en lugar de 

asociarse a cambios en las comunidades faunísticas provocados por la evolución climática o 

influencias antrópicas.  

En cambio, M. spretus no se encuentra representado en las asociaciones estudiadas, mientras que se 

identificó en los niveles superficiales del Sector Oriental (García et al., 2017). La presencia de esta 

especie limitada a la etapa más moderna indica que las bioturbaciones que provocaron la mezcla de 

material arqueológico en los niveles superficiales no afectaron a los prehistóricos.  

6.3A.3.1. Tafonomía  

El estudio tafonómico del material de micromamíferos de la Cueva de los Postes se limita al análisis 

de las modificaciones provocadas por el proceso digestión sobre los primeros molares inferiores de 

arvicolinos. De este modo, se ha analizado una muestra formada por 89 m1 entre las tres etapas 

registradas (Tabla 6.11). El porcentaje de m1 digeridos va desde el 30.77% en la Etapa 2 al 44.45% 

en las UE 15-20. Estos resultados indican que la acumulación de los restos óseos de micromamíferos 

es fruto de la actividad de depredadores.  

Las frecuencias de digestión obtenidas se sitúan con valores intermedios entre los depredadores de 

las categorías 3 y 4 según Andrews (1990) y Fernández-Jalvo et al. (2016), mientras que la presencia 

de evidencias de digestión fuerte y extrema, excepto en los m1 procedentes de las UE 15-20, 

señalarían a un depredador de las categorías 4 o 5. No obstante, estos resultados deben tomarse con 

precaución, ya que se han obtenido a partir de muestras reducidas.  

 

Tabla 6.11. Frecuencia de los distintos grados de digestión observados en los primeros molares de arvicolinos digeridos 
en la asociación de la Cueva de los Postes. N: número de m1 representados en cada categoría; %: porcentaje de m1 
representados en cada categoría.   

Por otra parte, del mismo modo que en las asociaciones de Castillejo del Bonete y la Cueva del 

Estrecho, se ha reconocido la presencia de concreciones adheridas a parte de los restos dentarios 

identificados, que podrían corresponder a restos de coprolitos e indicaría la actividad de mamíferos 

carnívoros (Arriaza et al., 2017; Domínguez García et al., 2019b). Además, los estudios realizados por 

Almeida (2016) y Almeida et al. (2017) pone de manifiesto que la acumulación de los restos óseos de 

lepóridos procedentes de las UE 12-20 fue originada principalmente por la actividad de mamíferos 

carnívoros, probablemente el zorro y/o el tejón.  

También se han identificado individuos infantiles de conejo en todas las etapas de la Cueva de los 

Postes, con porcentajes entre el 25% y el 50% del total de NMI de esta especie. Sin embargo, en este 

caso no se han reconocido evidencias de digestión en la dentición decidua. Por tanto, no es posible 

  No digeridos Leve Moderada Fuerte Extrema Total Digeridos 

 m1 N % N % N % N % N % N % 

ETAPA 2 13 9 69.23 1 7.69 0 0 2 15.39 1 7.69 4 30.77 

ETAPA 3 58 34 58.62 18 31.03 3 5.17 1 1.72 2 3.45 24 41.38 

UE 15-20 18 10 55.56 6 33.33 2 11.11 0 0 0 0 8 44.45 
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afirmar que la presencia de los restos de individuos infantiles de O. cuniculus tenga su origen en la 

depredación, y deja abierta la posibilidad de que fuesen depositados tras el recambio dental o la 

muerte de gazapos en el interior de sus madrigueras en la propia cueva o en sus alrededores.  

De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo y con los de Almeida (2016) y Almeida et al. 

(2017) es posible afirmar que, al menos parcialmente, en la acumulación de los restos de 

micromamíferos de la Cueva de los Postes intervinieron pequeños mamíferos carnívoros, debido a la 

relativamente elevada frecuencia de m1 de arvicolinos digeridos y la presencia de concreciones 

adheridas a parte de los restos estudiados. No obstante, es necesario profundizar en el análisis 

tafonómico con el objetivo de obtener resultados más robustos y esclarecer las causas que originaron 

su acumulación.  

6.3B. Cueva del Caballo 

La Cueva del Caballo es otra de las cavidades que conforman el Monumento Natural Cuevas de 

Fuentes de León. Se localiza a pocos metros de la Cueva de los Postes en la misma sierra del Castillo 

del Cuerno, a 439 m de altura. Muestra un desarrollo longitudinal de unos 22 m con una orientación 

SE-NO interés (Algaba et al., 2000).  

En el año 2000 se realizó una prospección general y la topografía de la cavidad, gracias a la que se 

puso de manifiesto la existencia de material arqueológico de interés (Algaba et al., 2000). Tras las 

primeras intervenciones preliminares, las excavaciones del yacimiento se pospusieron por 

dificultades técnicas hasta el año 2012 (Collado et al., 2015). A partir de entonces se han realizado 

excavaciones sistemáticas que han permitido documentar un rico registro arqueológico, así como 

abundantes restos de microvertebrados.  

6.3B.1. Cronología y registro arqueológico 

La excavación se ha llevado a cabo en la primera sala de la cavidad, a la derecha de la entrada. El 

yacimiento consta de una superficie de 15 m2 en donde se han diferenciado hasta el momento 16 

unidades estratigráficas. La información disponible hasta la fecha proviene de los informes y 

memorias de las excavaciones realizadas, además de un trabajo fin de grado sobre los restos óseos 

humanos (García Domínguez, 2020). Por ello, los datos deben considerarse como preliminares hasta 

que sean ratificados mediante estudios especializados en las diferentes disciplinas científicas.  

Inicialmente, los niveles superficiales se asocian a un santuario de época romana a partir de la 

presencia de materiales cerámicos, figurillas de terracota y un enlosado de cantos rodados entre los 

que se disponen piezas de corcho y madera (Collado, com. pers.). 

 

Cuadro UE Ref. Lab. Material 
Edad 14C 

convencional 
Edad cal BP (Intcal 20) 

     93.00% 2.50% 

D4 UE 10 - Diente humano 3490 ± 30 BP 3841-3689  3660-3648  

     95.40% 

E3 UE 12 - Diente humano 4800 ± 30 BP 5590-5475  

     95.4% 

D3 UE 16 Beta-54123 Diente humano 4790 ± 30 BP 5588-5474 

Tabla 6.12. Dataciones 14C-AMS de la Cueva del Caballo (García Domínguez, 2020).  



6. Yacimientos estudiados 

 

128 
 

De manera similar a la Cueva de Postes, el registro de los niveles inferiores al contexto romano indica 

una ocupación funeraria de la Cueva del Caballo, al menos en la Edad del Cobre y el Neolítico. Este 

uso protohistórico y prehistórico de la cavidad se fundamenta en la presencia abundante de restos 

humanos, material arqueológico y dataciones que definen la cronología de la secuencia (Tabla 6.12).  

6.3B.2. Micromamíferos de la Cueva del Caballo 

La implementación de metodologías adecuadas para la recuperación de restos fósiles de 

microvertebrados (lavado-tamizado) a partir del año 2015 ha permitido obtener varios miles de 

restos en los niveles prehistóricos registrados en la Cueva del Caballo. Hasta el momento se han 

identificado 1091 elementos de micromamíferos procedentes de las UE 10, 13 y 16, recuperados 

durante las campañas de excavación comprendidas entre el 2015 y el 2020.  

Los resultados que se presentan en esta tesis deben considerarse como preliminares debido a que el 

proceso de triado e identificación taxonómica de los restos fósiles de micromamíferos aún no ha 

concluido. Por ello, se proporciona un listado faunístico con los taxones identificados hasta la fecha, 

sin aportar datos referidos al NMI o a la abundancia relativa de dichos taxones (Tabla 6.13). Estos 

resultados parciales se incluyen con el fin de contextualizar los hallazgos de taxones con interés 

paleobiogeográfico incluidos en el capítulo 8.  

 

 UE 10 UE 13 UE 16 

Rodentia    

Eliomys quercinus X X X 

Arvicola sapidus X X X 

Microtus cabrerae X X X 

Microtus duodecimcostatus-lusitanicus X X X 

Apodemus sylvaticus-flavicollis X X X 

Mus musculus-spretus X X X 

Lagomorpha    

Oryctolagus cuniculus X X X 

Lepus granatensis   X 

Lepus sp. X   

Eulipotyphla    

Crocidura russula   X 

Crocidura suaveolens   X 

Crocidura russula-suaveolens X X X 

Talpa occidentalis  X X 

Chiroptera    

Rhinolophus ferrumequinum X X X 

Rhinolophus euryale   X 

Rhinolophus euryale-mehelyi  X X 

Miniopterus schreibersii   X 

Myotis myotis-blythii X X X 

Myotis sp. X  X 

NEI 339 490 262 

Tabla 6.13. Listado de micromamíferos identificados en la Cueva del Caballo. NEI: número de elementos identificados. 
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La secuencia estratigráfica de la Cueva del 

Caballo conocida hasta la fecha muestra una 

elevada abundancia de restos y riqueza de 

especies de micromamíferos, con un total de 

15 taxones identificados. Estas características 

hacen de esta asociación una de las más ricas 

del Holoceno en el sur de la península ibérica. 

Entre los taxones representados destacan 

Microtus cabrerae, Mus musculus-spretus y 

Crocidura suaveolens (Tabla 6.13; Fig. 6.24), 

ya que constituyen aportaciones relevantes al 

conocimiento de la paleobiogeografía de 

estas especies.  

El desarrollo de un estudio completo de la 

sucesión de micromamíferos registrada 

permitirá conocer su historia tafonómica, así 

como las implicaciones paleoambientales que 

puedan extraerse del mismo, y proporcionará 

información notable sobre la evolución de las 

comunidades de pequeños mamíferos ibéri-

cos durante el Holoceno en el suroeste de la 

península ibérica, dada la ausencia de datos 

de disponibles en esta zona geográfica.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6.24. Restos de los micromamíferos con mayor 
interés paleobiogeográfico de la Cueva del Caballo. A) m1 
der. Microtus cabrerae, vista oclusal; Crocidura suaveo-
lens: B) Maxilar izq. A2-P4, vista labial; B’) Maxilar izq. 
A2-P4, vista oclusal C) m1 der. Mus musculus-spretus, 
vista oclusal; D) Frag. mandíbula m1-m2 izq. Crocidura 
suaveolens, vista labial. Barra de escala: 1 mm. 
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7. PALEOECOLOGÍA 

7.1 Paleoclimatología 

La aplicación del modelo bioclimático a partir 

de las especies de roedores e “insectívoros” 

identificados en las asociaciones de 

micromamíferos de la Cueva del Estrecho, 

Castillejo del Bonete y las Etapas 2 y 3 de la 

Cueva de los Postes, ha permitido inferir la 

zona climática y los parámetros climáticos 

(MAT, Tmax, Tmin, P) existentes en cada caso 

en el momento de formación de las mismas 

(Tabla 7.1, Fig. 7.1).  

La zona climática inferida mediante el 

bioclimático es la mediterránea (IV) con una 

probabilidad máxima para todas las 

asociaciones (Tabla 7.1). Respecto a los 

valores de los parámetros climáticos, los 

resultados muestran temperaturas medias 

anuales (MAT) comprendidas entre 19.18 ºC y 

17.92 ºC, una temperatura media del mes más 

cálido (Tmax) entre 24.50-23.71 ºC, 

temperatura media del mes más frío (Tmin) 

entre 15.37-12.84 ºC y precipitación anual (P) 

entre 924.82-687.60 mm (Fig. 7.1, Tabla 7.1). 

Tabla 7.1. Zona climática y valores estimados mediante el modelo bioclimático actualizado (Royer et al., 2020). MAT: 
temperatura media anual; Tmax: temperatura media del mes más cálido; Tmin: temperatura media del mes más frío; P 
anual: precipitación anual. P: probabilidad; IC: intervalos de confianza; diferencias significativas: *sombreado gris. E2: 
Etapa 2; E3: Etapa 3. 

  
Zona 

climática 

MAT 

(ºC) 

IC MAT 

(ºC) 

Tmax 

(ºC) 

IC Tmax 

(ºC) 

Tmin 

(ºC) 

IC Tmin 

(ºC) 

P anual 

(mm) 

IC P 

anual 

(mm) 

CUEVA DEL 

ESTRECHO 

Actual IV 13.60 * 24.30  5.40 * 556.00  

Modelo IV (P=1) 17.92 
14.67- 

21.18 
24.06 

21.47-

26.65 
12.85 

5.42-

20.27 
687.60 

386.87-

988.34 

CASTILLEJO 

BONETE 

Actual IV 14.10 * 24.60  5.30 * 499.00 * 

Modelo IV (P=1) 19.18 
15.73-

22.63 
24.50 

21.75-

27.25 
15.37 

7.50-

23.24 
862.18 

543.48-

1180.89 

POSTES E2 

Actual IV 16.00  25.20  9.30  770.00  

Modelo IV (P=1) 18.23 
14.38-

22.09 
23.71 

20.64-

26.78 
14.44 

5.65-

23.24 
730.39 

374.31-

1086.48 

POSTES E3 

Actual IV 16.00  25.20  9.30  770.00  

Modelo IV (P=1) 18.13 
14.70-

21.55 
24.24 

21.51-

26.97 
13.64 

5.81-

21.46 
924.82 

608.05-

1241.60 

Figura 7.1. Valores climáticos estimados mediante el modelo 
bioclimático actualizado (Royer et al., 2020). MAT: temperatura 
media anual; Tmax: temperatura media del mes más cálido; 
Tmin: temperatura media del mes más frío; P anual: 
precipitación anual. Las zonas sombreadas muestran los 
intervalos de confianza. Los puntos azules oscuro indican los 
valores climáticos actuales. CE: Cueva del Estrecho; CB: 
Castillejo del Bonete; POST E2: Etapa 2 Cueva de los Postes; 
POST E3: Etapa 3 Cueva de los Postes.  
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Puede observarse que las variaciones en la temperatura estimada entre asociaciones son mínimas, 

en torno a 1 ºC en la MAT y Tmax y ligeramente superior a los 2 ºC en la T min, mientras que la P 

muestra diferencias de hasta 237 mm entre la Etapa 3 de la Cueva de los Postes y la Cueva del 

Estrecho.  

De acuerdo con Hernández Fernández & Peláez-Campomanes (2005), los resultados cuantitativos 

obtenidos no deben tomarse como cifras absolutas, sino como indicadores de tendencias climáticas. 

El único yacimiento que ofrece una secuencia de varias etapas temporales es la Cueva de los Postes, 

que muestra la existencia de condiciones climáticas estables entre la tercera (8.7-8 ka cal BP) y la 

segunda etapa (6.3-3.9 ka cal BP), con un ligero descenso en la precipitación anual. Además, el 

conjunto de asociaciones constituye una secuencia temporal que va desde el final del Holoceno 

Inferior hasta el Holoceno Superior avanzado, que también muestra condiciones climáticas muy 

similares entre ellas e indican condiciones climáticas estables. Se observan pequeñas fluctuaciones 

en la precipitación inferida en los distintos yacimientos, que indicarían condiciones más húmedas en 

el final del Holoceno Inferior en la Cueva de los Postes y el inicio del Holoceno Superior en Castillejo 

del Bonete. Por otra parte, las similitudes en los resultados de las distintas asociaciones revelan que 

en la región mediterránea ibérica no existirían variaciones climáticas relevantes a escala regional 

durante el Holoceno.  

Respecto a la comparación con los valores climáticos actuales puede observarse que la MAT y la Tmin 

inferidas son superiores en todas las asociaciones, del mismo modo que la precipitación excepto en 

la Etapa 2 de la Cueva de los Postes. En cambio, los valores de la Tmax obtenidos son muy similares 

a los actuales. En consecuencia, se observa un patrón común para el conjunto de asociaciones que 

indica, en la mayoría de los casos, unas condiciones climáticas más cálidas y húmedas que las 

actuales. Especialmente, los resultados de la Tmin indican que los inviernos serían menos fríos en las 

zonas estudiadas. No obstante, los valores de todos los parámetros climáticos actuales están 

incluidos en los intervalos de confianza obtenidos para la Cueva de los Postes, por lo que las 

diferencias no pueden considerarse como significativas. En cambio, la MAT y la Tmin obtenidas para 

la Cueva del Estrecho y Castillejo del Bonete son significativamente superiores a las actuales, así 

como la precipitación en Castillejo del Bonete.  

Resultan llamativos los elevados valores estimados para la MAT y, especialmente para la Tmin, ya 

que alcanzan cifras superiores a los actuales entre 5.08-2.13 ºC en el primer caso, y entre 10.07-4.34 

ºC en el segundo. Teniendo en cuenta que las comunidades de mamíferos actuales representadas en 

las zonas de estudio no difieren en gran medida de las asociaciones estudiadas, es posible que la 

destacada variación en estos parámetros se deba a un artefacto como resultado de la aplicación del 

modelo bioclimático actualizado (Royer et al., 2020), que pudiese provocar una sobreestimación de 

los valores de temperatura a partir de asociaciones de micromamíferos típicamente mediterráneas. 

Así, los valores de la Tmin obtenidos son superiores a los de localidades mediterráneas actuales y 

comparables a las zonas de clima subtropical árido (Royer et al., 2020). Además, otros indicadores 

climáticos no registran variaciones de la temperatura tan amplias durante el Holoceno respecto a la 

actualidad (Cacho et al., 2010). No obstante, la elevada robustez del modelo bioclimático actualizado 

ha sido demostrada, ya que las regresiones lineales que permiten estimar las variables climáticas 

muestran ajustes elevados (Royer et al., 2020).  

También es preciso recordar que los valores del índice de restricción climática (CRI) de algunas 

especies (A. sapidus, M. duodecimcostatus, T. occidentalis) se han modificado de acuerdo con la 

información disponible sobre su distribución geográfica. El efecto provocado por dichos cambios 

sobre la estimación de los parámetros climáticos se ha evaluado mediante la aplicación del modelo 
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con los valores del CRI de estas especies sin modificar. En este caso los valores de MAT y Tmin 

obtenidos son considerablemente inferiores (ΔMAT= -5.33-2.85 ºC; ΔTmin= -9.47-5.17 ºC). No 

obstante, los valores del CRI de las especies mencionadas no se ajustan a las zonas climáticas que 

ocupan en la actualidad. Según Royer et al. (2020), A. sapidus y M. duodecimcostatus habitan en cuatro 

zonas climáticas (IV: mediterráneo, VI: templado típico, VII: templado árido, VIII: templado frío o 

boreal), mientras que, de acuerdo con la distribución geográfica de ambas especies, restringida al 

extremo suroccidental de Europa, solo estarían representadas en las zonas climáticas IV y VI (Palomo 

et al., 2007; Aulagnier et al., 2016a; Wilson et al., 2017). En el caso de M. duodecimcostatus, su 

distribución está prácticamente restringida al clima mediterráneo, aunque algunas poblaciones 

ubicadas en los Pirineos y en Francia están vinculadas al clima templado típico (Brunet-Lecomte et 

al., 2004; Palomo et al., 2007; Wilson et al., 2017). Llama más la atención el caso de T. occidentalis, ya 

que según Royer et al. (2020) se encontraría en cinco zonas climáticas (IV: mediterráneo, VI: 

templado típico, VII: templado árido, VIII: templado frío o boreal, IX: ártico). Sin embargo, esta 

especie es endémica de la península ibérica y solo se encuentra en las zonas climáticas IV y VI 

(Palomo et al., 2007; Cassola, 2016; Wilson & Mittermeier, 2018) Por consiguiente, consideramos 

necesario revisar los aspectos relativos al cálculo del CRI y, consecuentemente, las regresiones 

lineales que permiten inferir los parámetros climáticos mediante el modelo bioclimático actualizado 

propuesto por Royer el al. (2020), con el fin de depurar algunos errores y obtener reconstrucciones 

climáticas lo más precisas posible.  

7.2 Paleoambiente 

La aplicación del Habitat Weighting Method 

a partir de los micromamíferos identi-

ficados aporta resultados similares para 

todas las asociaciones (Fig. 7.2). El entorno 

de los yacimientos estaría formado 

predominantemente por bosques abiertos 

(Ba = 46.33-36.95%), con prados húmedos 

y secos, en mayor o menor medida, 

desarrollados en los claros de dichos 

bosques. El resto de hábitats muestran una 

representación minoritaria. No obstante, se 

demuestra que existían cursos de agua en el 

entorno de los tres yacimientos y niveles 

estudiados, excepto en la Etapa 2 del Sector 

Occidental de la Cueva de Postes, vinculados 

a la presencia de Arvicola sapidus, junto con 

M. cabrerae, así como C. suaveolens en la 

Etapa 3 de la Cueva de los Postes y en 

Castillejo del Bonete.  

Los resultados relativos a la Cueva de los 

Postes deben tomarse con precaución 

debido a que la metodología empleada en la 

recuperación de los restos de micro-

vertebrados podría haber provocado sesgos 

Figura 7.2. Porcentaje de cada hábitat representado en el entorno 
de los yacimientos en el momento de formación de las 
asociaciones de micromamíferos. CE: Cueva del Estrecho; CB: 
Castillejo del Bonete; POST E2 (HE): Etapa 2, Hueco Eulogio de la 
Cueva de los Postes. POST E2 (SW): Etapa 2, Sector Occidental de 
la Cueva de los Postes; POST E3: Etapa 3 Cueva de las Postes; POST 
UE 15-20: Unidades Estratigráficas 15-20 de la Cueva de los 
Postes. Ps: Pradera seca; Ph: Pradera húmeda; Ba: Bosque abierto; 
B: Bosque; R: Roquedo; A: cursos de agua.  
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en la abundancia relativa de las especies, que condicionarían los resultados paleoambientales 

obtenidos. A pesar de ello, se han realizado algunas observaciones a partir de estos resultados. 

Principalmente, es preciso señalar que no se han detectado variaciones relevantes en la 

representación de los distintos hábitats a lo largo de la secuencia estudiada, de manera que el 

aclaramiento del bosque identificado mediante estudios paleobotánicos entre las Etapas 3 y 2 (Duque 

et al., 2011) no se ve reflejado en la sucesión de micromamíferos registrada. Además, la metodología 

de muestreo y el reducido tamaño muestral de los niveles que representan la Etapa 2, tanto en el 

Sector Occidental como en Hueco Eulogio, impide considerar la variación en la representación de 

hábitats asociados a cursos de agua entre los dos sectores como indicadora de periodos más secos y 

húmedos, respectivamente, que hubiesen condicionado la disponibilidad de cursos de agua en el 

entorno.   

En Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho se detecta una variación en la representación de los 

distintos hábitats respecto a la Cueva de los Postes, de manera que muestran una mayor 

representación de hábitats abiertos secos relacionada con la presencia y abundancia de M. spretus. 

En relación a los datos palinológicos disponibles para Castillejo del Bonete (Benítez de Lugo et al., 

2015a), la asociación de micromamíferos analizada se situa cronológicamente hacia el final de la 

secuencia polínica y concuerda con el escenario inferido a través de esta. En este sentido, la 

representación de hábitats asociados a cursos de agua coincide con la última fase polínica tras un 

intervalo seco, en la que se encuentran taxones riparios junto con los característicos de prados 

húmedos (Cyperaceae) asociados a la presencia de M. cabrerae.  

El predominio del bosque abierto en el entorno de los yacimientos en el momento de formación de 

las asociaciones de micromamíferos se debe la elevada abundancia de A. sylvaticus y O. cuniculus, así 

como de M. duodecimcostatus en el caso de la Cueva de los Postes. El ratón de campo es una especie 

ubiquista, representada en la mayoría de hábitats de la península ibérica, aunque ocupa 

preferentemente zonas con buena cobertura arbórea y arbustiva (Palomo et al., 2007; Schlitter et al., 

2021). Del mismo modo, el conejo se encuentra en una gran variedad de ambientes, con preferencia 

por hábitats mixtos formados por dehesas o áreas de matorral mediterráneo y pastizales que 

sustenten su dieta basada en plantas herbáceas (Palomo et al., 2007; Villafuerte & Delibes-Mateos, 

2019). El topillo mediterráneo ocupa hábitats abiertos y áreas de matorral mediterráneo, su 

presencia está condicionada a la existencia de suelos profundos y húmedos donde construye 

madrigueras subterráneas (Palomo et al., 2007; Aulagnier, 2016a). La presencia de M. cabrerae en 

todos los yacimientos, así como C. suaveolens en Castillejo del Bonete y la Etapa 3 de la Cueva de los 

Postes, señala la existencia de ambientes húmedos con vegetación herbácea verde todo el año, ya que 

ambas especies presentan requerimientos más estrictos respecto a la selección de hábitat.  

Por todo ello, no se identifican diferencias relevantes, ni temporales ni geográficas en cuanto a la 

representación de hábitats a partir de los resultados obtenidos. El único aspecto destacable es el 

incremento de los hábitats abiertos secos en Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho respecto a 

las distintas etapas de la Cueva de los Postes. Estos resultados podrían relacionarse tanto con la 

tendencia hacia el incremento de la aridez iniciada en la península ibérica hace unos 5500 años, como 

con la apertura del bosque con fines agrícolas desarrollada por el ser humano (Jalut et al., 2009; 

Carrión et al., 2010; Pérez-Obiol et al., 2011).  

 

 

 



 

 
 

 

 

 

Capítulo 8 

PALEOBIOGEOGRAFÍA 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



8. Paleobiogeografía 

138 

 

8. PALEOBIOGEOGRAFÍA 

Las asociaciones de micromamíferos estudiadas en esta tesis proporcionan nuevos datos sobre el 

conocimiento de la paleobiogeografía de estos pequeños vertebrados en el suroeste de Europa 

durante el Holoceno. Entre ellos, tienen especial relevancia las presencias de Microtus cabrerae, Mus 

musculus, Mus spretus y Crocidura suaveolens en Castillejo del Bonete, Microtus arvalis, Microtus 

cabrerae, M. musculus, M. spretus y Suncus etruscus en la Cueva del Estrecho, M. cabrerae y C. 

suaveolens en la Cueva de los Postes, así como M. cabrerae, M. musculus-spretus y C. suaveolens en la 

Cueva del Caballo. Estas nuevas aportaciones se han integrado en una revisión crítica del registro de 

cada una de las especies en la región Iberoccitana (península ibérica y región mediterránea del sur 

de Francia), así como en toda la cuenca mediterránea en el caso de S. etruscus. Este capítulo recoge 

los resultados obtenidos a través de la revisión del registro fósil de las especies seleccionadas y las 

implicaciones paleobiogeográficas extraídas. Además, se presentan los resultados de la revisión del 

registro de las especies del género Rattus. Estos resultados constituyen una actualización de los 

publicados por Domínguez García et al. (2019a) en el caso de M. musculus-spretus y R. rattus-

norvegicus, mientras que los relativos a S. etruscus están recogidos en Domínguez García et al. (2020). 

En cuanto al resto de especies, los resultados expuestos son inéditos.  

8.1. Mus musculus-spretus  

En este apartado se incluyen los resultados del análisis paleobiogeográfico realizado a partir de la 

revisión crítica del registro de M. musculus-spretus en la región Iberoccitana y las Islas Baleares. La 

base de datos de los registros recopilados se encuentra en el anexo VI, en el que pueden consultarse 

las características de cada registro para evaluar la fiabilidad de las citas. Asimismo, en el texto se 

describen las citas recopiladas en cada intervalo temporal, atendiendo a su mayor o menor fiabilidad. 

Las figuras 8.1, 8.2 y 8.3 muestran una síntesis los resultados, de forma que representan la ubicación 

geográfica y la distribución a lo largo del tiempo de los registros recopilados.  

Como se ha descrito en los capítulos 4 y 5 de esta tesis, la discriminación de las especies del género 

Mus representadas en la península ibérica a partir de sus restos dentarios aislados resulta compleja, 

lo cual condiciona el registro fósil conocido. Además, otro factor importante que limita la precisión 

de las citas se debe al conocimiento sobre la sistemática del género, ya que M. spretus era considerada 

una subespecie de M. musculus hasta que se reconocieron como especies distintas a partir de criterios 

genéticos (Britton et al., 1976; Britton & Thaler, 1978). Asimismo, los criterios osteológicos que 

permiten diferenciar ambas especies fueron descritos posteriormente (Darviche & Orsini, 1982). Por 

consiguiente, en los estudios previos a estos descubrimientos, el material del género Mus recuperado 

en los yacimientos arqueológicos y paleontológicos fue asignado por defecto a M. musculus, de 

manera que algunas citas recogidas en estos trabajos podrían corresponder a M. spretus.  

El ratón moruno (M. spretus) es una especie endémica de la región Iberoccitana, las Islas Baleares y 

el Magreb (Palomo et al., 2007; 2009; Aulagnier, 2016b). Los registros más antiguos de este murino 

provienen del Pleistoceno Medio del norte de África (Mein & Pickford, 1992; Darviche et al., 2006), 

donde se encuentra representada en numerosos yacimientos durante el Pleistoceno Superior y el 

Holoceno (Stoetzel, 2013; Stoetzel et al., 2019), mientras que no se identifica en las asociaciones de 

micromamíferos del Pleistoceno de la región Iberoccitana. De acuerdo con estos datos, se ha 

propuesto que la colonización de Europa se produjo mediante translocaciones antrópicas desde el 

norte de África a la península ibérica, a través del estrecho de Gibraltar, durante el Holoceno (Boursot 

et al., 1985; Dobson, 1998; Stoetzel, 2013; Stoetzel et al., 2019; Lalis et al., 2019). No obstante, se 
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disponen de pocas referencias que permitan precisar los detalles en cuanto a la cronología y la ruta 

de dispersión. Por esta razón, su presencia y elevada abundancia relativa en Castillejo del Bonete y 

en la Cueva del Estrecho adquiere especial relevancia.  

Respecto al ratón casero (M. musculus), se trata de una especie comensal del ser humano que 

actualmente presenta una distribución global fruto de su introducción, provocada por actividades 

humanas, en todos los continentes excepto en la Antártida (Boursot et al., 1993; Musser et al., 2016). 

De acuerdo con numerosos estudios moleculares (Darvish et al., 2006; Bonhomme & Searle, 2012; 

Hardouin et al., 2015; Hamid et al., 2017), se reconocen, al menos, tres subespecies en la actualidad: 

M. m. musculus distribuida en el este de Europa y norte de Asia, M. m. castaneus en el sureste asiático 

y la India, y M. m. domesticus en el oeste de Europa y en la cuenca mediterránea. El origen de la especie 

se encuentra en el subcontinente indio, Irán y Pakistán, donde se diversificó durante el Pleistoceno 

diferenciándose las tres subespecies mencionadas (Boursot et al., 1993; Geraldes et al., 2008; 

Bonhomme & Searle, 2012). Existen evidencias de M. m. domesticus en yacimientos del Pleistoceno 

Superior de Oriente próximo a partir del 14500 BP, correspondientes a asentamientos humanos de 

comunidades cazadoras-recolectoras sedentarias, que se asocian con el origen del comensalismo de 

esta especie (Weissbrod et al., 2017; Cucchi et al., 2020). En cuanto a la introducción del ratón casero 

en Europa, de acuerdo con la revisión del registro fósil de M. m. domesticus realizada por Cucchi et al. 

(2005), la colonización se produjo siguiendo la denominada “Ruta Mediterránea” desde Oriente 

próximo. Este proceso de dispersión fue posible debido al transporte antrópico involuntario de 

individuos mediante las rutas de navegación en el Mediterráneo. De esta forma Cucchi et al. (2005) 

señalan que la expansión demográfica y las actividades comerciales desarrolladas por los fenicios y 

griegos constituyó un factor clave en la colonización del suroeste de Europa por parte del ratón 

casero a partir del 3000 BP.   

8.1.1. Registro de Mus musculus-spretus en la región Iberoccitana y las Islas Baleares  

- Fase 1 (11700-7500 BP) 

La única cita de la primera fase temporal corresponde a M. musculus en Cova da Areia, Portugal (Nº 

1; Fig. 8.1-A; Fig. 8.3; Anexo VI), cuya antigüedad se estima como “Pleistoceno Superior (quizás más 

moderna)” a partir de la presencia de Bos primigenius en la asociación faunística recuperada 

(Antunes et al., 1989). Sin embargo, el rango cronológico de esta última especie en la península 

ibérica incluye la mayor parte del Holoceno, ya que ha sido identificada en numerosos yacimientos 

del Holoceno Medio-Superior (Wright, 2013). Por tanto, la edad de esta asociación podría ser 

considerablemente más moderna de la propuesta en su publicación. 

- Fase 2 (7500-5000 BP) 

El número de registros incrementa en esta fase, ya que se encuentran 11 citas que provienen 

principalmente de yacimientos de regiones costeras mediterráneas y del sur de la costa atlántica 

ibérica (N.os  2-12; 8.1-B; Fig.  8.3; Anexo VI). Sin embargo, la mayoría son imprecisas 

taxonómicamente y cronológicamente. Concretamente, en cuatro de estos yacimientos el material se 

asigna al género Mus sin exponer una identificación específica. Se trata de los niveles neolíticos de 

Los Castillejos (Nº 2; Riquelme Cantal, 1996), el abrigo Font-Juvénal (Nº 3; Marquet, 1993), Pala da 

Vella (Nº 6; Fernández Rodríguez et al., 1996) y de la Cueva del Caballo (Nº 10). En el caso del abrigo 

Font-Juvénal, según Cucchi et al. (2005) este material correspondería a M. spretus, aunque esta 

interpretación debe confirmarse mediante la revisión taxonómica del mismo. Respecto a la Cueva del 

Caballo, las observaciones preliminares permiten confirmar la presencia de numerosos m1 con la 
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morfología característica de M. spretus. No obstante, por el momento se mantiene una identificación 

abierta hasta que pueda confirmarse la asignación específica de este material.  

Otras citas imprecisas taxonómicamente son las de las capas E y D del abrigo Pena d’Agua (Nº 4; 

Póvoas, 1998), Cova G-1 de les Grioteres (Nº 5; Millán, 1995) la fase III de la Cueva del Toro (Nº 7, 

Watson et al., 2004), y el nivel 1 del abrigo de Mas de Martí (Nº 11; Fernández López de Pablo et al., 

2005). En los dos primeros casos se identificaron las dos especies del género, en el segundo la especie 

identificada fue M. musculus y en el tercero, M. spretus. Desafortunadamente, en ninguno de estos 

casos, ni en los mencionados anteriormente, se proporcionan descripciones del material y/o figuras 

que permitan confirmar las identificaciones realizadas. Aunque en la publicación sobre la fauna de la 

Cueva de El Toro (Watson et al., 2004) se incluye una breve descripción de los criterios empleados 

para identificar los micromamíferos, el material se deja con nomenclatura abierta (M. cf. spretus y M. 

cf. musculus). Por consiguiente, consideramos oportuno considerar esta cita como Mus sp.  

No obstante, dos de los registros recopilados en esta fase exponen de forma precisa la identificación 

del material de acuerdo con las descripciones y/o figuras disponibles en sus publicaciones. Son los 

casos del nivel III de Cova de les Cendres (Nº 8; Guillem Calatayud, 1995; 1996; 1999; 2009a; 2009b), 

de los niveles IV-III de Cova de Bolumini (Nº 9; Guillem Calatayud et al., 1992; Guillem Calatayud, 

1995; 1996; 1999) y del nivel neolítico del Abri sommital de Moulin du Roc (Nº 12; Oppliger, 2008; 

Oppliger et al., 2011). En los dos primeros casos la especie identificada fue M. spretus, mientras que, 

en el tercero, se identifica M. musculus.  

Respecto a la datación de los registros de esta fase, algunos deben considerarse dudosos o poco 

fiables cronológicamente. Así, en Los Castillejos se señala la presencia de R. rattus en los niveles 

neolíticos. De acuerdo con Audoin-Rouzeau & Vigne (1994; 1997) la llegada de la rata negra a la 

península ibérica se produjo en época romana, por lo que la presencia de restos de esta especie 

indicaría una edad más moderna para la asociación, o bien la intrusión de materiales más modernos 

en los niveles neolíticos. Por otra parte, se ha reconocido la existencia de procesos de bioturbación o 

de intrusiones de niveles más modernos, que afectan a los niveles donde se han identificado los restos 

de Mus spp. en el abrigo de Pena d’ Agua (Carvalho, 2016) y en Moulin du Roc (Oppliger et al., 2011). 

Por tanto, estas características condicionan la fiabilidad de las dataciones de estos registros, y deben 

considerarse como citas dudosas desde el punto de vista cronológico.  

De acuerdo con lo descrito anteriormente, en esta fase solo se dispone de dos citas fiables, que son 

las de M. spretus en la Cova de les Cendres y en la Cova de Bolumini. En ambos casos, esta especie 

aparece por primera vez en niveles correspondientes al Neolítico Final/Calcolítico, estando ausente 

en los niveles más antiguos (Guillem Calatayud, et al., 1992; Guillem Calatayud, 1995; 1996; 1999; 

2009a). Además, el nivel III de la Cova de les Cendres cuenta con una datación absoluta obtenida a 

partir de una muestra de carbón mediante 14C, que aporta un intervalo de edad amplio para este nivel 

(5650-4532 cal. BP) (Bernabeu & Molina Belaguer, 2009). Aunque no se dispone de fechas absolutas 

para el registro de la Cova de Bolumini, de acuerdo con Guillem Calatayud et al. (1992) y Guillem 

Calatayud (1995; 1996; 1999) la estratigrafía y el contexto arqueológico de los niveles IV-III permiten 

asignarle una edad similar a la obtenida en la Cova de les Cendres. Por consiguiente, estos registros 

constituyen las primeras citas fiables de M. spretus de la península ibérica.  

- Fase 3 (5000-4200 BP) 

Algunos de los yacimientos mencionados en la fase anterior tienen amplias secuencias estratigráficas 

con varios niveles que contienen restos de Mus spp. Por ello, los niveles más modernos se incluyen 
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en esta tercera fase (Nº 13, fases IV-VI de Los Castillejos - Riquelme Cantal, 1996; Nº 14, niveles 3-2b 

del abrigo de Font-Juvénal - Marquet, 1993). Así, las apreciaciones respecto a la fiabilidad de estas 

citas expuestas más arriba son también aplicables a las de esta fase. Aparte de estas, existen citas de 

Mus spp. en 10 yacimientos (N.os 15-24). Del mismo modo que en la fase anterior, las citas se localizan 

principalmente en áreas de la costa mediterránea y del suroeste atlántico ibérico (Fig. 8.1-C) y, de 

nuevo, las identificaciones taxonómicas de la mayoría de los registros de esta fase son imprecisas por 

varios motivos: 

En los casos de M. spretus del nivel II del Cingle de Mas Cremat (Nº 16; Guillem Calatayud, 2010) y 

del nivel 3 de Leceia (M. cf. spretus; Nº 22 - Cardoso et al., 1996), y de M. musculus del nivel 15 de la 

Grotte de Chauve-Souris (Nº 19; Jeannet & Vital, 2009), no se aportan descripciones ni figuras que 

justifiquen la asignación específica del material. Por otra parte, en el nivel II de la Cova 120 (Nº 15; 

Alcalde 1986), el material se asigna a M. musculus sin haberse realizado un análisis para diferenciar 

las dos especies del género. Además, solo se publican dibujos de la dentición superior de dos 

ejemplares, lo cual impide confirmar o descartar de forma precisa la identificación a nivel de especie. 

Según Cucchi et al. (2005), esta cita podría corresponder a M. spretus, pero del mismo modo que para 

el abrigo Font-Juvénal, no se cuenta con criterios suficientes para confirmar esta interpretación. 

Respecto a la cita de M. musculus procedente del Castro de Zambujal (Nº 21; Storch & Uerpmann, 

1976), el estudio fue realizado previamente al reconocimiento de M. spretus como especie válida 

(Britton et al., 1976; Britton & Thaler, 1978) y a la descripción de los criterios osteológicos que 

permiten diferencias ambas especies (Darviche & Orsini, 1982), de manera que el material fue 

asignado por defecto a M. musculus. Además de estos registros, actualmente se está realizando un 

estudio del material de micromamíferos de los niveles calcolíticos de la Cueva de Nerja que por su 

carácter preliminar no ha podido incluirse en esta tesis. Las observaciones realizadas han permitido 

confirmar la presencia de abundantes restos de Mus sp. Del mismo modo que en la Cueva del Caballo, 

la morfología de los m1 analizados indica que principalmente el material corresponde a M. spretus, 

aunque por el momento preferimos mantener la identificación a nivel de género en esta asociación.  

El resto de publicaciones de los registros recopilados en esta fase son taxonómicamente más 

precisos, ya que se han empleado los criterios morfológicos que permiten diferenciar a las dos 

especies del género, y se incluyen descripciones y figuras adecuadas del material. No obstante, en el 

Portel de la Morella se identifica un único m1 muy desgastado, por lo que se asigna como M. cf. 

musculus (Nº 17; Martínez-Ortí et al., 2015). En la capa XIX de Cova Bonica (Nº 18; Bañuls-Cardona, 

2017), el Locus 3 de Penedo do Lexim (Nº 24; Pimenta et al., 2017) y el nivel 3 de Algarão da Goldra 

(Nº 23; Póvoas et al., 1995) se estudian muestras con abundantes restos fósiles de micromamíferos, 

que incluyen numerosos ejemplares asignados a M. spretus en los dos primeros casos y a M. spretus 

+ M. musculus, en el tercero. Las descripciones del material y las figuras disponibles han permitido 

confirmar la asignación taxonómica del material. En cuanto a la cronología de estas citas, en la capa 

XIX de Cova Bonica se dató un fémur de Ovis aries, que arrojó una edad comprendida entre 4835-

4711 cal. BP; mientras que en Penedo do Lexim también se obtuvo una datación absoluta a partir de 

un hueso humano de 4410-4150 cal. BP. En ambos casos, la estratigrafía y el contexto arqueológico 

encuadrado en el Neolítico Final y Calcolítico, respectivamente, son congruentes con las dataciones 

obtenidas. Por consiguiente, la presencia de M. spretus en Cova Bonica y Penedo do Lexim constituyen 

dos citas fiables de esta especie en la península ibérica durante este intervalo temporal. Por el 

contrario, no se tienen dataciones ni contexto arqueológico asociado al material del nivel 3 de Algarão 

da Goldra, cuyo origen sería posterior al uso antrópico del abrigo (Crispim et al., 1993). En este caso, 

solo se presentan los resultados de una datación del nivel 5 (5285-4649 cal BP), encuadrado en el 

Neolítico Medio, mientras que el nivel 4 (subyacente a la asociación de micromamíferos) presenta un 
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registro arqueológico Calcolítico sin dataciones asociadas. Por tanto, no es posible establecer una 

edad precisa para la asociación, solo estimar una antigüedad máxima a partir de la datación 

disponible y de la estratigrafía de la secuencia, pero se puede asignar una edad mínima a estos restos.  

Respecto a la cronología de las citas taxonómicamente imprecisas señaladas más arriba, la mayoría 

presentan edades fiables obtenidas a partir de las dataciones y del contexto arqueológico de los 

niveles en los que se recuperan los restos de Mus spp., excepto el registro del Portel de Morella. Para 

este yacimiento se estima una edad similar a la del nivel II del Cingle de Mas Cremat, debido a la 

cercanía entre ambos yacimientos y a la similitud en las asociaciones de microvertebrados (Martínez-

Ortí et al., 2015). Por lo tanto, las citas que presentan una antigüedad bien definida resultan de 

especial interés, ya que mediante la revisión del material podrían obtenerse identificaciones fiables 

a nivel específico que aportarían nuevos datos sobre la paleobiogeografía de las especies 

representadas.  

- Fase 4 (4200-3000 BP) 

En el intervalo temporal que comprende esta fase se encuentran 16 citas de Mus spp.  (N.os 25-40; Fig. 

8.1-D; Fig. 8.3; Anexo VI). Tres de ellas corresponden a niveles de yacimientos mencionados 

previamente, cuya cronología se encuadra en esta cuarta fase. Son los casos del nivel 2a del abrigo de 

Font-Juvénal (Nº 27; Marquet, 1993), el nivel I de la Cova 120 (Nº 30; Alcalde 1986), la UE 10 de la 

Cueva del Caballo y el nivel 1 de Pala da Vella (Nº 33, Fernández Rodríguez et al., 1996). Del mismo 

modo que en la fase anterior, la evaluación de la fiabilidad descrita anteriormente para estos 

yacimientos es también aplicable a los niveles de esta fase.  

Gran parte de los registros provienen de estudios de la fauna recuperada en yacimientos de la Edad 

del Bronce del sureste de la península ibérica, principalmente de la provincia de Granada, como el 

Cerro de la Virgen, Cerro de la Encina, Cabezo Redondo, Terrera del Reloj, Castellón Alto y Cuesta del 

Negro (N.os  26, 29, 31, 35, 37, 40). Estos estudios (Storch & Uerpmann, 1969; Lauk, 1976; Ziegler, 

1986; Friesch, 1987) fueron realizados en las décadas de los 70-80, y aunque constituyen trabajos 

pioneros en el estudio de los micromamíferos ibéricos holocenos, en ellos no se lleva a cabo la 

discriminación entre las dos especies del género Mus, por lo que el material fue asignado por defecto 

a M. musculus. A pesar de que algunas publicaciones son posteriores a la descripción de los criterios 

osteológicos que permiten diferenciar ambas especies (Darviche & Orsini, 1982), estos no fueron 

empleados y se consideraron como dos subespecies. Además, en estos trabajos se utilizaron 

elementos tanto craneales como postcraneales para realizar las identificaciones a partir de criterios 

biométricos. Sin embargo, la diferencia de talla del esqueleto postcraneal ha demostrado poca 

efectividad incluso para diferenciar entre Apodemus y Mus (Cucchi et al., 2005). Además, M. musculus 

se identifica de forma imprecisa y como un elemento intrusivo en Los Berrocales (Nº 28; Campos & 

Aliaga, 2011). Por otra parte, en la Motilla de los Romeros (Nº 25, García Pérez, 1987) y en Fuente 

Amarga I (36; Ruiz Bustos, 1989-90) el material se asigna de manera abierta a Mus sp. Por todo ello, 

todos estos registros no permiten extraer información sobre qué especies estaban representadas en 

estos yacimientos.  

En esta fase se encuentra la primera cita del género en las Islas Baleares, procedente del yacimiento 

de Rafal Rubí, en Menorca, datado en torno a 3350-3250 BP, en el que el material fue asignado a M. 

musculus (Nº 39; Reumer & Sanders, 1984). De nuevo, no se describe el material ni los criterios 

empleados en la identificación, por lo que esta cita es dudosa respecto a la asignación específica.  
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Figura 8.1. Mapas de los registros de Mus spp. en el suroeste de Europa en las cinco fases cronológicas consideradas. Los 
números hacen referencia a cada uno de los registros descritos en el texto y en el anexo VI.  
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La asociación de Castillejo del Bonete (Nº 34) se sitúa cronológicamente en el intervalo temporal de 

esta fase, proporcionando el registro más abundante y fiable de M. spretus, además de la presencia 

de M. musculus. Otra cita fiable, tanto taxonómicamente como cronológicamente, se encuentra en el 

yacimiento del Cerro de la Encantada (Nº 38; Morales Muñiz, 1986), con una edad ligeramente más 

moderna (3568-3496 cal BP) que la de Castillejo del Bonete. El material del género Mus presente en 

este yacimiento fue estudiado mediante un análisis morfométrico detallado, que permite asignar los 

restos dentarios estudiados a M. spretus.   

- Fase 5 (3000 BP-1500 BP) 

En esta fase el número de citas de Mus spp. incrementa considerablemente, recopilándose un total 

de 26 registros disponibles en la literatura (N.os 41-66; Fig. 8.1-E; Fig. 8.3; Anexo VI). Del mismo modo 

que en las fases previas, dos de estas citas corresponden a niveles más modernos de yacimientos 

mencionados anteriormente (Nº 43, niveles 11-6C de la Grotte de Chauve-Souris - Jeannet & Vital, 

2009; Nº 45, nivel 1 del abrigo de Font-Juvénal - Marquet, 1993), por lo que se remite al lector a las 

fases previas para una descripción detallada sobre la fiabilidad de estas citas.  

Siguiendo con la tendencia general del registro fósil de Mus spp. descrita anteriormente, la mayoría 

de las citas revisadas son taxonómicamente imprecisas. Así, en los casos de Acinipo (Nº 42; Riquelme 

Cantal, 1989-1990), la Sima Cabeza de la Fuente (Nº 44; López-Martínez & Sanchíz, 1985), el nivel II 

de la cueva de Amalda (Nº 64; Pemán, 1990) y São Miguel de Odrinhas (Nº 66; Davis & Gonçalves, 

2017) el material se identifica como Mus sp., mientras que otros casos no se incluye justificación 

alguna de las identificaciones taxonómicas realizadas: Torralba d’en Salort y Binicalaf (N.os 41, 55, 

58; Reumer & Sanders, 1984), Bastida de les Aclusses y Estrets-Racó de Rata (N.os 48, 57; Guillem 

Calatayud, 2011), Illa d’en Reixac (Nº51; Fèlix; 1999; Araus & Buxó, 1993), Villa de Camping 

Lucentum y Castillo de Ansaldo (N.os 52, 59; Martín Cantarino, 2003), S’Illot (Nº 53; Uerpmann, 1971), 

Canet en Rousillon (Nº 62; Callou & Vigne, 2013).  

Por otra parte, en algunas de las publicaciones que proporcionan descripciones y/o figuras del 

material estudiado, consideramos que las identificaciones realizadas no son concluyentes según los 

criterios utilizados.  Concretamente, en el trabajo que se cita M. musculus en el pozo de época romana 

PT 103 de Ambrussum (Nº 65; Hanquet, 2012), se proporcionan los criterios que permiten 

discriminar entre los géneros Apodemus y Mus, pero no se aporta información relativa a la 

identificación específica. De forma similar, los restos craneales y postrcaneales recuperados en el 

interior de una urna funeraria en el yacimiento del Castellet de Bernabé, se identifican como M. 

musculus a partir de la morfología de un único M1 (Nº 49; Guérin et al., 1989). Sin embargo, la 

morfología del primer molar superior presenta cierta variabilidad intraespecífica (Darviche & Orsini, 

1982; Darviche et al., 2006), lo cual impide identificar la especie representada a partir de un único 

molar. Además, Guillem Calatayud (2017) proporciona una figura de dos m1 asignados a M. spretus 

en el pozo de L’Almoina (Nº 60), que en nuestra opinión deberían asignarse a M. musculus, debido a 

que tienen un tE muy reducido. En cuanto a la cita de M. spretus en el Sector Oriental de la Cueva de 

los Postes (Nº63; García, 2016; García et al., 2017), esta puede considerarse fiable taxonómicamente, 

ya que la descripción del material y los restos representados se ajustan a la morfología de esta 

especie. Sin embargo, la cronología de esta cita es muy imprecisa, debido a que no se disponen de 

dataciones del nivel donde se recuperaron los restos estudiados, correspondiente a la Etapa 1 de la 

secuencia cronoestratigráfica, que ha sido afectado por bioturbaciones y remociones de origen 

antrópico que provocaron la mezcla de material arqueológico de distintas cronologías (Collado et al., 

2015). 
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Además de las numerosas citas imprecisas descritas, se localizan seis registros fiables incluidos en 

este intervalo temporal. Entre ellos, se encuentran las citas de M. musculus de La Mota y en la fase II 

del Soto de la Medinilla, cuya identificación se justifica mediante un análisis morfométrico apropiado 

(N.os 46, 47; Morales Muñiz et al., 1995). Asimismo, la presencia de las dos especies del género fue 

demostrada mediante el análisis del contorno del m1 en Alorda Park (Nº 54; Valenzuela et al., 2011), 

así como en la Cueva del Estrecho (Nº 56). Por último, en la ciudad romana de Lattara se ha 

identificado la presencia de M. musculus (N.os 50, 61; Poitevin & Sénégas, 1999; Sénégas, 2003; 

Poitevin et al., 2005) de acuerdo con los criterios morfológicos descritos por Darviche & Orsini 

(1982). Además, Poitevin et al. (2005) hacen referencia a que se analizó el contorno de una muestra 

de primeros molares inferiores mediante transformaciones de Fourier, y que la publicación de los 

resultados de este análisis estaba en preparación “(Pomès en prép.)”. Sin embargo, no se ha 

encontrado dicho trabajo publicado. Respecto a la cronología de estas citas, los yacimientos 

presentan contextos arqueológicos fiables. En la Cueva del Estrecho, como se ha expuesto 

anteriormente, la edad de la asociación se obtuvo mediante una datación de un húmero de Arvicola 

sapidus. 

8.1.2. Discusión 

La revisión crítica del registro fósil de Mus spp. realizada supone una puesta al día de la información 

disponible de las especies de este género en el suroeste de Europa durante el Holoceno. De este modo, 

se han incluido 36 citas nuevas respecto a las revisiones realizadas anteriormente (Auffray et al., 

1990; Morales Muñiz et al., 1995; Cucchi et al., 2005). Estas no corresponden necesariamente a 

publicaciones posteriores, ya que en algunos casos los registros estaban disponibles en la literatura, 

pero no fueron incluidos en dichos trabajos. Asimismo, las asociaciones de micromamíferos 

estudiadas en esta tesis proporcionan evidencias fiables de la presencia de M. spretus y M. musculus 

en Castillejo del Bonete y en la Cueva del Estrecho. Además, se han recuperado numerosos restos del 

género Mus en la Cueva del Caballo y en los niveles calcolíticos de la Cueva de Nerja, cuyo estudio 

aportará nuevos datos sobre la paleobiogeografía de estas especies.  

El género Mus presenta un registro muy impreciso en la región Iberoccitana y las Islas Baleares 

durante el Holoceno. Aunque se cita la presencia de material asignado a este género en 58 

yacimientos, en la mayoría de los casos la identificación de la especie a la que pertenece el material 

carece de justificación taxonómica, y por tanto no pueden considerarse registros fiables con rango 

específico. No obstante, doce de los registros analizados pueden considerarse fiables respecto a su 

precisión taxonómica y antigüedad, por lo que el análisis realizado aporta información relevante, que 

permite reconstruir algunos aspectos sobre el proceso de dispersión y colonización de las especies 

del género Mus en el suroeste de Europa.  

Como se ha descrito más arriba, la única cita incluida en la primera fase debe descartarse, ya que la 

edad de la asociación es muy dudosa y podría ser considerablemente más moderna de lo que fue 

propuesta. El número de registros incrementa a partir de la segunda fase (Fig. 8.1-B; Fig. 8.3). Las 

citas más antiguas de esta fase son muy interesantes, ya que constituyen las primeras citas del género 

en el suroeste de Europa. No obstante, los registros asociados a contextos del Neolítico Inicial-Medio 

carecen de precisión taxonómica y/o presentan cronologías poco fiables, por lo que deberían ser 

revisadas con el fin de precisar la especie representada, así como ratificar la antigüedad de la 

asociación a la que pertenecen.  

De acuerdo con el conjunto de datos analizado puede afirmarse que la entrada del género Mus en la 

península ibérica y, probablemente, en la región mediterránea francesa se produjo en el último tercio 
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del Holoceno Medio. Además, las evidencias fiables disponibles indican que la primera de las dos 

especies del género en colonizar la península ibérica sería M. spretus, ocupando inicialmente áreas 

costeras del Mediterráneo y de la costa sur de Portugal, y expandiéndose posteriormente a áreas del 

interior peninsular. Por tanto, es posible confirmar que el ratón moruno colonizó de forma exitosa la 

península ibérica desde el norte de África a finales del Neolítico. Este patrón de dispersión concuerda 

con los resultados obtenidos por Lalis et al. (2019) a partir de análisis genéticos de las poblaciones 

actuales y modelos de nicho ecológico. Sus resultados indican que el proceso de dispersión de M. 

spretus hacia Europa se produjo mediante la translocación de individuos provocada por los 

desplazamientos de grupos humanos entre la costa africana y la península ibérica. De esta forma, 

señalan que el escenario más probable sería la llegada de la especie a la península ibérica hace 5000 

años aproximadamente, dispersándose posteriormente y colonizando el área mediterránea francesa 

hace unos 3000 años. De acuerdo con la revisión del registro fósil, las edades de las citas fiables de 

M. spretus en la península ibérica indican una colonización en torno al 6000 BP, ligeramente anterior 

a lo propuesto por Lalis et al. (2019). Por el contrario, la presencia de restos asignados a Mus sp. en 

los niveles neolíticos del abrigo Font-Juvénal parece contradecir el patrón temporal de dispersión 

propuesto por estos autores, ya que indicaría que la introducción del género Mus en Francia sería 

más antigua, o al menos sincrónica, respecto a la península ibérica. Además, Cucchi et al. (2005) 

consideran que la especie probablemente representada en Font-Juvénal sería M. spretus. No 

obstante, falta precisar la identificación de los restos en este yacimiento, así como confirmar la edad 

de los mismos para poder evaluar las implicaciones de este registro. Por otro lado, las demás citas de 

Francia carecen de fiabilidad taxonómica y cronológica hasta la fase 5, posterior al 3000 BP, en la que 

únicamente se confirma la presencia de M. musculus, y ningún yacimiento francés ha aportado restos 

fiables de M. spretus que apoyen o refuten con certeza la propuesta de Lalis et al. (2019), por lo que 

esta cuestión permanece abierta a la luz de los datos disponibles.  

Respecto al ratón casero, su presencia en Castillejo del Bonete constituye un hallazgo destacable, ya 

que permite retrasar la fecha de llegada de la especie a la península ibérica al menos 600 años 

respecto al escenario aceptado generalmente, que señala una colonización del suroeste de Europa 

posterior al 3000 BP (Auffray et al., 1990; Cucchi et al., 2005). Además, recientemente se ha descrito 

la presencia de M. musculus en contextos más antiguos en Italia, en el yacimiento del Neolítico Final 

Tosina Monzambano (Bona, 2020), y en un yacimiento del final de la Edad del Bronce en las islas 

británicas, identificada a partir de análisis paleogenéticos (García-Rodríguez et al., 2021). Estos 

descubrimientos suponen que la colonización de la península itálica se produjo, al menos, 1500 años 

antes de lo propuesto anteriormente, mientras que la llegada a las islas británicas también sería 

ligeramente anterior a la fecha generalmente aceptada. 

Además de en Castillejo del Bonete, se encuentran citas fiables de M. musculus en poblados de la Edad 

del Hierro como La Mota, el Soto de la Medinilla y Alorda Park, así como en la Cueva del Estrecho, 

confirmando la presencia de la especie a partir del 3000 BP en zonas del interior peninsular y en la 

costa noreste del Mediterráneo. En Francia, las citas fiables más antiguas se encuentran en 

yacimientos del final de la Edad del Hierro y de época romana, las cuales se ajustan a la cronología 

propuesta por Auffray et al. (1990) y Cucchi et al. (2005).   

8.2. Rattus rattus-norvegicus  

La rata negra (Rattus rattus) es una especie principalmente comensal que actualmente se encuentra 

ampliamente distribuida en las regiones tropicales y templadas por todo el planeta, como 

consecuencia de introducciones antrópicas. Ocupa la mayor parte de Europa, excepto la península 
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escandinava. Está presente de forma dispersa en toda la península ibérica, las Islas Baleares y 

Canarias, así como en el norte de África (Palomo et al., 2007; Krystufek et al., 2016). Su origen se 

localiza en la región indomalaya, desde donde se dispersó tras el último máximo glacial (LGM) 

(Puckett et al., 2020; Yu et al., 2021), encontrándose en yacimientos del Holoceno Inferior de Israel 

(Tchernov, 1992; Ervynck, 2002). Según criterios arqueopaleontológicos y filogeográficos (Armitage, 

1994; Audoin Rouzeau & Vigne, 1994, 1997; McCormick, 2003; Ruffino & Vidal, 2010; Puckett et al., 

2020; Yu et al., 2021) existe un amplio consenso en que la colonización de Europa, tanto de las islas 

mediterráneas como del territorio continental, se produjo asociada a la expansión del Imperio 

romano, ocupando inicialmente las regiones mediterráneas y dispersándose posteriormente a través 

del continente.  

La rata parda (Rattus norvegicus) muestra una relación comensal con el ser humano más estricta que 

la rata negra, aunque también pueden encontrarse poblaciones silvestres ligadas a la presencia de 

cursos agua. En la actualidad se distribuye por todas las áreas urbanas y rurales del planeta, gracias, 

principalmente, a introducciones involuntarias realizadas por el ser humano. En Europa se encuentra 

ampliamente distribuida por debajo de los 1000 m de altitud, ocupando la península ibérica, así como 

las Islas Baleares y Canarias (Palomo et al., 2007; Ruedas, 2016). De acuerdo con el registro fósil y 

estudios filogeográficos (Smith & Xie, 2008; Puckett et al., 2016; 2020; Puckett & Munshi-South, 

2019) es una especie originaria del norte de Asia. La ausencia de citas fiables de esta especie fuera 

de su área nativa parece indicar que la expansión de su área de distribución fue muy reciente. De 

acuerdo con datos históricos generalmente se ha aceptado que la colonización de Europa por la rata 

parda se produjo en el siglo XVIII a través de Rusia y su posterior dispersión por todo el continente, 

llegando a la península ibérica a finales del mismo siglo (Armitage, 1994; Pascal et al., 2003; Long, 

2003). Sin embargo, estudios filogeográficos recientes sugieren que experimentó una expansión 

postglacial asociada a actividades humanas, dispersándose hacia el sureste de asiático para 

posteriormente colonizar Oriente Próximo, y de ahí a Europa (Zeng, et al., 2018; Puckett & Munshi-

South, 2019; Puckett et al., 2020). Asimismo, a partir de la divergencia genética de las poblaciones 

actuales se ha sugerido una colonización anterior al siglo XVIII, aunque la edad estimada difiere entre 

distintos estudios filogeográficos. Así, Zeng et al. (2018) estiman que R. norvegicus colonizaría Europa 

hace 1800 años aproximadamente, mientras que Puckett & Munshi-South (2019) estiman que se 

produjo una dispersión rápida asociada al comercio marítimo desde el sureste asiático hasta Europa, 

vía Oriente Próximo, hace 800 años aproximadamente.  

8.2.1. Registro de R. rattus y R. norvegicus en la región Iberoccitana y las Islas Baleares  

La revisión del registro de micromamíferos en yacimientos del Holoceno permite señalar la 

existencia de seis citas muy dudosas de R. rattus durante las tres primeras fases establecidas, 

mientras que ambas especies están totalmente ausentes de los registros revisados en la fase 4. Por el 

contrario, en la fase 5 el número de citas de R. rattus aumenta considerablemente, encontrándose 

representada en 15 yacimientos, principalmente en época romana (Fig. 8.2; Fig. 8.3; Anexo VII).  

Concretamente, en las tres primeras fases R. rattus se cita en la Cueva Nueva de Pedraza (Nº1; Barea 

et al., 2002), en niveles epipaleolíticos de las cuevas de Balma de la Griera (Nº 2; Nadal, 2000) y Santa 

Catalina (Nº 3; Pemán, 2014), en contextos neolíticos-calcolíticos de los Castillejos (N.os 4, 6; 

Riquelme Cantal, 1996) y de la cueva Bom Santo (Nº 5; Pimenta, 2014). El registro de la Cueva Nueva 

de Pedraza es impreciso, ya que proviene de un estudio preliminar en el que se describe el hallazgo 

de restos de microvertebrados sin contexto arqueológico ni dataciones, ni otros datos que permitan 

estimar la edad de la asociación, aunque Barea et al. (2002) sugieren una edad máxima del 

Pleistoceno Superior debido a la presencia de R. cf. rattus. Los registros de Balma de la Griera, Santa 
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Figura 8.2. Mapas de los registros de Rattus rattus en el suroeste de Europa durante las cinco fases cronológicas consideradas.  
Los números hacen referencia a cada uno de los registros descritos en el texto y en el anexo VII.  
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Catalina y Bom Santo corresponden único individuo en cada caso, recuperados en los niveles 

superficiales de las secuencias estudiadas. Estas características sugieren que la presencia de esta 

especie puede deberse a intrusiones de restos esqueléticos recientes, como reconocen los propios 

autores en algunos casos (Nadal, 2000; Pimenta, 2014). Respecto a su presencia en los Castillejos, 

esta también es muy dudosa debido a que se encuentra representada por muy pocos restos de forma 

intermitente en la secuencia, lo cual sugiere que igualmente podrían ser fruto de intrusiones 

recientes.  

Los registros más antiguos de yacimientos incluidos en la fase 5 también deben tomarse con 

precaución. La presencia de R. rattus se cita en dos estudios arqueozoológicos en los que se describen 

la fauna de macrovertebrados de los yacimientos de El Carambolo (Nº 7; Martín-Roldán, 1959) y 

Cerro del Real (Nº 8, Boessneck, 1969). En el primer caso se hace mención a la presencia de esta 

especie sin aportar descripciones ni información al respecto, mientras que los restos identificados en 

Cerro del Real corresponden a un esqueleto parcial de un único individuo, por lo que es muy probable 

que sea un elemento intrusivo. Además, este último registro es considerado como dudoso en estudios 

previos sobre la paleobiogeografía de R. rattus (Audoin Rouzeau & Vigne, 1994; Ruffino & Vidal, 

2010).  

Aparte de las citas mencionadas anteriormente, R. rattus está representada en 13 yacimientos con 

edades encuadradas en el final de la Edad del Hierro y el periodo Romano (Fig. 8.2-E; Fig. 8.3; Anexo 

VII). Así, se encuentra en Menorca en Torralba d’en Salort (Nº 10;  Reumer & Sanders, 1984), en la 

península ibérica en la Villa de Camping Lucentum y el Castillo Ansaldo (N.os  9, 12; Martin Cantarino, 

2003), Estrets-Racó de Rata (Nº 11, Guillem Calatayud, 2011), Santa Bárbara de la Vilavella (Nº 13; 

Sarrión, 1979), Monte dos Castelinhos (Nº 15; Santos et al., 2018), Quinta do Marim (Nº 16; Antunes 

& Mourer-Chauviré, 1992), Tróia (Nº 19; Nabais, 2014), Sao Miguel de Odrinhas (Nº 20, Davis & 

Gonçalves, 2017) y en La Torrecilla de Iván Crispín (Nº21; Morales Muñiz et al., 2000), así como en 

Francia en Canet en Rousillon (Nº 14, Callou & Vigne, 2013), los niveles galo-romanos de la Grotte de 

la Chauve-Souris (Nº 17; Jeannet & Vital, 2009) y en Ambrussum (Nº 18, Hanquet, 2012). 

Desafortunadamente, la mayoría estas citas carecen de descripciones y/o figuras del material que 

justifiquen su identificación taxonómica y solo en tres casos los niveles donde se recuperan fueron 

datados radiométricamente (N.os 10, 14, 17). No obstante, muchos de estos registros proceden de 

contextos arqueológicos fiables, que permiten estimar la antigüedad de los depósitos con precisión 

(N.os 11, 15-16, 18-21). Además, en algunos casos la muestra estudiada es amplia y R. rattus está 

ampliamente representada (N.os 10, 11, 17, 18). Por consiguiente, aunque sería adecuado confirmar 

la asignación específica y la edad de muchas de estas citas, la aparición de la especie en distintos 

yacimientos con contextos fiables del tránsito entre la Edad del Hierro y la época romana, permite 

confirmar la presencia del género Rattus en la península ibérica hace 2200 años aproximadamente.  

Respecto a la rata parda (R. norvegicus) no se han encontrado publicaciones que indiquen su 

presencia en el suroeste de Europa anteriores al 1500 BP. Este hecho refuerza la idea de que las citas 

del género Rattus recopiladas pertenezcan a la especie R. rattus, en consonancia con los datos 

disponibles en la literatura.  

8.2.2. Discusión  

La revisión de los datos publicados ha aportado 16 nuevas citas de R. rattus en yacimientos de la 

región Iberoccitana respecto a las revisiones realizadas anteriormente (Armitage, 1994; Audoin 

Rouzeau & Vigne, 1994; Ruffino & Vidal, 2010). De esta forma, se proporcionan datos que permiten 

actualizar el conocimiento sobre el proceso de colonización de la rata negra. 
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En conjunto, las evidencias disponibles refuerzan la hipótesis generalmente aceptada en cuanto a la 

cronología y ruta de colonización de Europa ligada a la expansión del Imperio Romano a través del 

Mediterráneo (Audoin Rouzeau & Vigne, 1994, 1997; McCormick, 2003; Puckett et al., 2020). La 

llegada de esta especie al Mediterráneo occidental en torno al 2350 BP había sido demostrada por su 

presencia en yacimientos de Menorca, Córcega y Pompeya (Audoin Rouzeau & Vigne, 1994, 1997). 

No obstante, no se habían señalado evidencias directas de su introducción en el continente europeo 

en esta cronología. En este sentido, la revisión realizada permite establecer que la presencia de la 

rata negra se hace relativamente frecuente en el tránsito entre la Edad del Hierro y el periodo 

Romano en la península ibérica, encontrándose en cinco yacimientos situados en la fachada 

mediterránea, mientras que en el sureste de Francia la cita más antigua procede del yacimiento de 

Canet en Roussillon (Nº 14), con una edad más moderna en torno al 2000 BP (Callou & Vigne, 2013). 

Asimismo, mediante dataciones radiométricas de restos de R. rattus se ha confirmado su presencia 

en yacimientos romanos hace 1700-1600 años en Portugal (Puckett et al., 2020), 1721 en Austria y 

1565 años como máximo en Inglaterra (Walker et al., 2019; Yu et al., 2021). Por el contrario, como se 

ha mencionado anteriormente, existen algunas citas más antiguas que contradicen la hipótesis de la 

colonización del suroeste de Europa asociada a la expansión romana, aunque ninguna de ellas es lo 

suficientemente robusta para refutarla. Además, R. rattus no está representada en ninguna de las 

asociaciones de micromamíferos estudiadas en esta tesis, ni en otros yacimientos con edades 

anteriores al final de la Edad del Hierro, que contienen asociaciones ricas de micromamíferos, en los 

que se ha empleado una metodología adecuada para la recuperación de restos de microvertebrados 

(Alcalde, 1986; Guillem Calatayud, 1999; Valenzuela et al., 2009; Bañuls-Cardona, 2017). En 

consecuencia, tanto las presencias confirmadas como la ausencia de la especie en estas asociaciones 

avalan la hipótesis de una introducción vinculada a la expansión del Imperio romano.  

Respecto a R. norvegicus, la ausencia total de registros de durante el periodo analizado concuerda 

con la hipótesis de una colonización reciente de Europa, posterior a la de la rata negra (Armitage, 

1994, Pascal et al., 2003; Long, 2003). No obstante, existen algunas citas de la rata parda en contextos 

anteriores al s. XVIII-XIX que ponen en cuestión la antigüedad y la ruta de colonización de Europa. 

Esta especie se cita en el abrigo de Vallone Inferno (Sicilia), en un nivel datado entre 1320-1120 cal 

BP (López-García et al., 2013) y está representada por un mínimo 150 individuos en el yacimiento 

del siglo XIV de Tarquinia (Italia peninsular - Clark et al., 1989). Sin embargo, en el caso de Vallone 

Inferno existe una contradicción entre la descripción del material proporcionada y el dibujo del 

mismo, ya que la identificación se fundamenta en la ausencia tubérculos accesorios labiales en los 

m1 identificados, señalada mediante la descripción del material, mientras que en el ejemplar 

dibujado se representan dichos tubérculos. Por tanto, es necesario resolver esta cuestión con el fin 

de obtener una identificación fiable del material asignado a R. norvegicus en este yacimiento. Por otra 

parte, se han encontrado citas de R. norvegicus en dos contextos medievales de la península ibérica 

que podrían suponer la llegada anterior de la especie, uno en Largo da Severa en Lisboa (s. XIV - 

Valente & Marques, 2017), y otro en el mercado de la Puerta de la Carne en Sevilla (s. XVII - García-

Viñas et al., 2019). En el primer caso, la identificación de los restos ha sido confirmada mediante 

análisis de zooarqueología por espectrometría de masas (ZooMS), una técnica que permite 

diferenciar entre las dos especies de rata ibéricas a partir de la señal taxónomica del colágeno 

(Buckley et al., 2016). No obstante, la cronología de esta cita no se considera fiable, ya que los propios 

autores señalan que lo más probable es que su presencia sea intrusiva (Valente & Marques, 2017). 

En cuanto al segundo registro ibérico, se recuperan cuatro restos postcraneales pertenecientes a un 

individuo de R. norvegicus, junto con abundantes restos asignados a R. rattus, que se diferencian a 

partir del mayor tamaño de la primera especie, aunque no se proporcionan medidas. Teniendo en 



8. Paleobiogeografía 

151 

 

Figura 8.3. Distribución cronológica de los registros de Mus sp., Mus spretus, Mus musculus y Rattus rattus en la región 
Iberoccitana. Los números de cada registro se encuentran en los anexos VI y VII. Los números en negrita indican las citas 
fiables; barras de colores claros e interrogaciones indican citas imprecisas o dudosas; X: intrusiones.  
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cuenta que existe un importante solapamiento biométrico entre ambas especies (Vigne, 1995; 

Román, 2019) consideramos que esta cita debe tomarse con precaución. Estos registros resultan 

interesantes ya que indicarían una dispersión de la especie a través del mediterráneo que se ajustaría 

a la cronología estimada por Puckett & Munshi-South (2019) mediante análisis genéticos, por lo que 

es necesario profundizar en el estudio de los restos de Rattus spp. representados en yacimientos 

históricos con el fin de esclarecer los detalles sobre la cronología y ruta la colonización de Europa 

por parte de la rata parda. 

8.3. Suncus etruscus 

El musgaño enano o musarañita (Suncus etruscus) es uno de los mamíferos más pequeños del mundo, 

con un peso que oscila entre 1.2-2.7 g (Palomo et al., 2007; Wilson & Mittermeier, 2018). Esta especie 

presenta en la actualidad una distribución geográfica de las más extensas entre los mamíferos 

“insectívoros”, ocupando desde la península ibérica y el norte de África hasta el sureste asiático. Es 

la única especie del género Suncus que se encuentra en Europa y el norte de África (Blanco, 1998; 

Spitzenberger, 1990; Palomo et al., 2007; Aulagnier et al., 2017; Wilson & Mittermeier, 2018).  

El género Suncus (Crocidurinae) incluye 19 especies que viven en Eurasia y África (Wilson & 

Mittermeier, 2018). La mayoría de ellas se encuentran en la región indomalaya, por lo que se ha 

argumentado que el origen del género se produjo en el sur de Asia, se diversificó y dispersó 

colonizando posteriormente África y Europa (Heim de Balsac & Lamotte, 1957; Butler et al., 1989; 

Butler, 1998; Jenkins et al., 1998; Wilson & Mittermeier, 2018). A pesar de ello, algunos estudios 

sugieren que el origen del género se produjo en África (Meester, 1953; McLellan, 1994; Quérouil et 

al., 2001). A este respecto, Flynn et al. (2020) describieron recientemente el registro más antiguo del 

género en los depósitos miocenos de Siwalik, en Pakistán, con una antigüedad de 10.5 Ma. Este 

descubrimiento apoya la hipótesis de un origen asiático para el género, mientras que el registro fósil 

conocido hasta entonces se limitaba al continente africano (Butler, 1998).   

La sistemática y la historia filogeográfica de los crocidurinos y, por consiguiente, del género Suncus 

ha sido abordada mediante numerosos estudios moleculares (Jenkins et al., 1998; Motokawa et al., 

2000; Quérouil et al., 2001; Dubey et al., 2007; 2008; Omar et al., 2011; Meegaskumbura et al., 

2012a;2012b). De acuerdo con Dubey et al. (2008), se estima que la diferenciación y divergencia de 

S. etruscus respecto a otras especies asiáticas del género, y al resto de crocidurinos, se produjo en el 

Mioceno Superior (7.2 Ma). Muchos de estos estudios ponen de manifiesto que S. etruscus está más 

próximo genéticamente a las especies asiáticas que a las africanas (Dubey et al., 2007; 2008; 

Meegaskumbura et al., 2012a; Omar et al., 2011). Asimismo, Dubey et al. (2008) señalan que las 

especies de Suncus afrotropicales (S. aequatorius, S. lixa, S. hututsi, S. infinitesimus, S. remyi, S. varilla 

y S. megalurus) constituyen, junto con los crocidurinos africanos del género Sylvisorex, un clado 

diferenciado del resto de especies de Suncus euroasiáticas. Por consiguiente, y de acuerdo también 

con criterios morfológicos (Butler et al., 1989), proponen reservar la asignación al género Suncus 

únicamente a las especies euroasiáticas y transferir las especies afrotropicales al género Sylvisorex. 

Esta propuesta se discute en el reciente manual de los mamíferos del mundo (Wilson & Mittermeier, 

2018), señalando la posibilidad de que el género Suncus sea parafilético. Sin embargo, las especies 

afrotropicales se mantienen incluidas en este género a la espera de nuevos estudios que apoyen o 

refuten esta hipótesis. En cualquier caso, los resultados de los análisis filogeográficos apoyan el 

origen asiático del musgaño enano.  
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Respecto al origen de las poblaciones europeas y del norte de África de S. etruscus, se disponen de 

muy pocos registros fósiles que permitan reconstruir su historia paleobiogeográfica, lo cual ha 

generado un amplio debate aún sin resolver totalmente (Heim de Balsac & Lamotte, 1957; 

Spitzenberger, 1990, Butler, 1998, Rzebik-Kowalska, 1998; Jenkins et al., 1998; Motokawa et al., 

2000; Quérouil et al., 2001; Dubey et al., 2007; 2008; Omar et al., 2011; Meegaskumbura et al., 2012a; 

2012b). En base a su amplia distribución geográfica actual y a la existencia de algunas citas pliocenas 

de esta especie en Europa, Spitzenberger (1990) señala que podría ser un componente de las faunas 

europeas previo al Cuaternario. Sin embargo, de acuerdo con Rzebik-Kowalska (1998) todas esas 

citas son incorrectas taxonómicamente o, al menos, cuestionables.  Por el contrario, generalmente se 

acepta que el musgaño enano coloniza Europa durante el Holoceno, mediante un proceso de 

introducción antrópica involuntaria (Rzebik-Kowalska, 1998; Dobson, 1998; Quérouil et al., 2001; 

Vigne, 1999, 2014; Pascal et al., 2003; Garrido-García, 2008; Furió et al., 2018). Sin embargo, los 

detalles sobre el origen y la cronología del proceso de dispersión no han sido resueltos hasta el 

momento. Habitualmente se ha señalado que la especie colonizó Europa desde el norte de África 

(Rzebik-Kowalska, 1998; Quérouil et al. 2001; Garrido-García, 2008; Furió et al., 2018), mientras que 

otros autores plantean la hipótesis de que colonizase tanto Europa como el norte de África 

procedente de Oriente Próximo (Dobson, 1998; Stoetzel, 2013).  

En este contexto, la presencia de S. etruscus en la asociación de la Cueva del Estrecho (c. 2300-2150 

cal BP) adquiere especial relevancia. Este registro se ha integrado junto con los datos disponibles en 

la literatura sobre el registro fósil de la especie en la cuenca mediterránea, con el objetivo de 

esclarecer las cuestiones abiertas sobre su historia paleobiogeográfica.  

8.3.1. S. etruscus en el Cuaternario de la cuenca mediterránea  

Los registros mediterráneos de S. etruscus son poco numerosos durante todo el Cuaternario. En total 

se han recopilado 28 citas de la especie desde el Pleistoceno Medio (Tabla 8.1; Fig. 8.4). Aunque las 

más antiguas se encuentran el Aven Flahaut/Marzal II (Debard et al., 1999), en Francia, y en 

Petralona Cave, en Grecia, donde se cita como Pachyura cf. etruscus (Sickenberg, 1971), los registros 

pleistocenos provienen principalmente de yacimientos de Israel (Tchernov, 1996, 1998; Maul et al., 

2011, Comay et al., 2019). También se encuentran citas en yacimientos del Pleistoceno Superior de 

la península ibérica como Ibex Cave en Gibraltar (Denys, 2000) y la Cueva Nueva de Pedraza (Barea 

et al., 2002), además de en Francia, en la Cueva de Noisetier (Jeannet, 2001).  

La presencia de S. etruscus en Qesem Cave constituye el primer registro fiable de esta especie, ya que 

se describe el material y se proporcionan evidencias biométricas y figuras que justifican la 

identificación taxonómica (Maul et al., 2011). Además, la edad de la asociación se obtiene mediante 

dataciones por Termoluminiscencia (TL) y Resonancia Paramagnética Electrónica (ESR), que arrojan 

una edad entre 280-250 ka BP (Mercier et al., 2013).  Sin embargo, las citas de yacimientos europeos 

del Pleistoceno Medio son poco fiables. De acuerdo con Rzebik-Kowalska (1998) la cita de Petralona 

debe ser tomada con precaución, ya que consiste en un solo incisivo inferior y no se proporcionan 

datos biométricos. Respecto al Aven Flahaut/Marzal II, se cita S. etruscus en la asociación 1, situada 

en la base de su secuencia estratigráfica (Debard et al., 1999). Según los resultados de las dataciones 

por 14C, los niveles superiores de esta secuencia corresponden al Pleistoceno Superior, mientras que 

los intermedios (asociaciones 2 y 3) se dataron en torno a 450 ka BP mediante el análisis de la 

composición de piroclastos presentes en el sedimento de estos niveles, que se correlacionan con la 

cronología conocida de diversos eventos de vulcanismo (Debard & Pastre, 2008). Las asociaciones 

de los niveles inferiores (1 y 2) se asignan al Pleistoceno Medio en base a la presencia de Pliomys lenki 
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(Debard et al., 1999). Sin embargo, el registro conocido de esta especie no se limita al Pleistoceno 

Medio, ya que P. lenki perdura hasta el final del Pleistoceno Superior en el norte de la península 

ibérica (López-García, 2011) y hasta el inicio del Holoceno en Francia (Marquet, 2001). Por 

consiguiente, esta asociación podría ser más reciente de lo que se indica. Además, no se proporcionan 

ni descripciones del material ni figuras que permitan corroborar la identificación del mismo. Por todo 

ello, esta cita se considera dudosa, tanto taxonómicamente como cronológicamente. 

Los registros de los yacimientos del Pleistoceno Superior de Europa también carecen de fiabilidad, 

debido a la ausencia de descripciones y/o figuras que justifiquen la identificación del material en las 

publicaciones. Así, en la unidad 3 de Ibex Cave, datada en torno a 49-37 ka BP (Barton et al., 1999), 

la especie se cita de forma imprecisa como “Crocidurinae indet. (cf. Suncus)” (Denys, 2000). Además, 

a diferencia de los roedores, estos restos no son descritos ni figurados. En la cueva de Noisetier, S. 

etruscus se identifica en el nivel 1 datado entre 42-29 ka BP (Jeannet, 2001; Mourre et al., 2008). No 

obstante, esta especie se encuentra únicamente en el subnivel (1-0), situado por encima del resto de 

los subniveles que componen el nivel 1, de donde provienen los restos datados. Además, el subnivel 

1-0 es subyacente al nivel superficial. Por tanto, no es posible precisar la cronología de este registro 

y además existe la posibilidad de que sea fruto de una intrusión de material reciente. Asimismo, esta 

cita es de nuevo taxonómicamente imprecisa, debido a la falta de descripciones y/o figuras del 

material. En el Pleistoceno Superior de España la especie se cita como “Soricidae gen. indet. cf. Suncus 

sp.” en la Cueva Nueva de Pedraza (Barea et al., 2002). En este caso, se trata de un estudio preliminar 

en el que se notifica el descubrimiento de material de microvertebrados en esta cueva. Además de la 

imprecisión taxonómica del registro, no se disponen de dataciones que definan la antigüedad de la 

asociación. Los autores sitúan el límite máximo de edad de la misma en el Pleistoceno Superior a 

partir de la presencia de Rattus cf. rattus. Sin embargo, esta especie indicaría una edad mucho más 

reciente, ya que se estima que su llegada a la península ibérica tuvo lugar en el Holoceno Superior, 

hace 2500 años aproximadamente (Audoin-Rouzeau & Vigne, 1994).  

El número de registros de S. etruscus aumenta en yacimientos del Holoceno (Tabla 8.1; Fig. 8.4), de 

forma que se cita en yacimientos de Turquía (Jenkins, 2012), Azerbaiyán (Berthon et al., 2013), 

Jordania (Pokines & Ames, 2015), en la región Iberoccitana (Asquerino & Woloszyn, 1991; Jeannet & 

Vital, 2009; Poitevin et al., 2005; Cueva del Estrecho) y en numerosas islas del mediterráneo como 

Chios (Besenecker et al., 1972), Creta (Reumer & Payne, 1986; Papayiannis, 2012), Chipre (Reumer 

& Oberli, 1988), Malta (Storch, 1974; Hunt & Schembri, 1999), Sicilia (López-García et al., 2013), 

Cerdeña (Sanges y Alcover, 1980; Sans-Coma et al., 1985) y Córcega (Vigne & Valladas, 1996).  

Figura 8.4. Mapa de los registros de Suncus etruscus en la cuenca mediterránea durante el Cuaternario. Los números de 
cada registro hacen referencia a la lista de yacimientos de la tabla 8.1.  Mapa modificado de CC-BY 4.0 ign.es 2015. 
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Tabla 8.1. Registros de Suncus etruscus en la cuenca mediterránea durante el Cuaternario. Abreviaturas: ka: miles de años, 
FR: Francia, ESP: España, GR: Grecia, IT: Italia, UK: United Kingdom, IS: Israel. 

 

Subépoca Nº Cronología Yacimiento/Nivel Localidad/País Referencias 

Holoceno 

Superior 

1 1052-548 cal. BP 
Oletta 

(Nivel D) 
Córcega/ FR Ferrandini et al. (1995) 

2 1290-1170 cal BP Wadi Zarqu Ma'in 1 Jordania Pokines & Ames (2015) 

3 2050 BP- 1800 BP Puits de Lattara Lattes/ FR Poitevin et al. (2005) 

4 
2310-2290 cal BP 

2272-2149 cal BP 
Cueva del Estrecho 

Villares del Saz/ 

ESP 
Esta tesis 

5 2700 BP-actualidad 
Ghar Dalam 

(Niveles I-II) 
Malta Storch (1974) 

6 2814-491 cal. BP Monte di Tuda Córcega/ FR Vigne & Valladas (1996) 

7 3300-3200 BP Kouklia Chipre Reumer & Oberli (1988) 

8 3320-3150 BP Kommos Creta/ GR Reumer & Payne (1986) 

9 3325-3150 BP Khania Creta/ GR Papayiannis (2012) 

10 3470 BP Mochlos Creta/ GR Papayiannis (2012) 

Holoceno 

Medio 

11 4500-3360 cal BP 
Vallone Inferno 

(Nivel 3.4) 
Sicilia/ IT 

López-García et al. 

(2013) 

12 4814-4086 cal BP 
Grotte Chauve-Souris 

(Nivel 15) 
Donzère/ FR Jeannet & Vital (2009) 

13 
>5742–5489 cal BP 

5660–5535 cal BP 

Grotta Su Guanu o 

Gonagosula 
Cerdeña/ FR 

Sanges & Alcover (1980) 

Sans-Coma et al. (1985) 

14 6300-6200 cal BP 
Ovçular Tepesi 

(Pit 01.171) 
Azerbaiyán Berthon et al. (2013) 

15 ? 
Cueva de los 

Mármoles (Área F) 

Priego de 

Córdoba/ ESP 

Asquerino & Woloszyn 

(1991) 

Holoceno 

Inferior 

16 ? Chios Grecia Besenecker et al. (1972) 

17 9350-7950 cal BP Catalhöyük Turquía 
Jenkins (2012) 

Cessford (2001) 

Pleistoceno 

Superior 

 

18 ? Cueva Nueva Pedraza/ ESP Barea et al. (2002) 

19 34-33 ka BP Manot Cave Israel Comay et al. (2019) 

20 42-33 ka BP 
Noisetier 

(Nivel 1) 
Fréchet / FR Jeannet (2001) 

21 49-37 ka BP 
Ibex Cave 

(Unidad 3) 
Gibraltar/ UK Denys (2000) 

22 61-45 ka BP Kebara (VI-XII) 
Monte Carmelo/ 

IS 
Tchernov (1998) 

23 105-85 ka BP Tabun B 
Monte Carmelo/ 

IS 
Tchernov (1998) 

24 115- 92 ka BP Qafzeh (XV-XXV) Nazaret/ IS Tchernov (1998) 

Pleistoceno 

Medio 

25 225-115 ka BP 
Hayonim 

(Lower E) 
Galilea/ IS 

Tchernov (1998) 

Mercier et al. (2007) 

26 280-250 ka BP 
Qesem Cave 

(Concentración 1) 
Israel 

Maul et al. (2011) 

Mercier et al. (2013) 

27 ? Petralona Grecia Sickenberg (1971) 

28 >450 ka BP 

Aven Flahaut/ 

Marzal II 

(Asociación 1) 

Ardèche/ FR Debard et al. (1999) 
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La mayoría de las citas holocenas procedentes de yacimientos del este del Mediterráneo pueden 

considerarse fiables, debido a que las publicaciones incluyen descripciones taxonómicas y medidas 

del material que confirman su identificación (Besenecker et al., 1972; Papayiannis, 2012; Reumer & 

Payne, 1986; Reumer & Oberli, 1988). Además, la cronología de la mayoría de estos registros está 

bien establecida a partir de los contextos arqueológicos en los que se encuentran los restos, 

correspondientes al periodo minoico en Creta y al Bronce final en Chipre (Reumer & Payne, 1986; 

Reumer & Oberli, 1988; Papayiannis, 2012). No obstante, la presencia de la especie en la isla de Chios 

sería más antigua (Holoceno Inferior) de acuerdo con Besenecker et al. (1972), aunque esta 

cronología no es totalmente fiable debido a la ausencia de dataciones.  

Respecto a las islas del Mediterráneo central, se ha identificado una mandíbula fragmentada de S. 

etruscus en el nivel 3.4 del abrigo de Vallone Inferno, en Sicilia, datado en un intervalo comprendido 

entre 4500-3600 cal BP (López García et al., 2013). Nuevamente, aunque se menciona el reducido 

tamaño de la serie molar, no se proporcionan medidas ni figuras del material de esta especie que 

permitan confirmar la asignación taxonómica. Otro registro se encuentra en los niveles situados a 

techo (niveles I-II) de la secuencia sedimentaria de la cueva de Ghar Dalam, en Malta (Storch, 1974). 

Esta cueva presenta un amplio registro arqueológico y paleontológico con una cronología establecida 

a partir de criterios arqueológicos, bioestratigráficos, geomorfológicos, así como con una serie de 

dataciones, que van desde el Pleistoceno Superior hasta la actualidad (Zammit-Maempel, 1989; Hunt 

& Schembri, 1999). Los niveles en los que fue identificado S. etruscus corresponden a la última fase 

de ocupación de la cueva (Fase Rattus rattus) según (Storch, 1974), datada desde época fenicia (2700 

BP) hasta la actualidad (Zammit-Maempel, 1989; Hunt y Schembri, 1999). En estos niveles también 

se ha documentado la presencia de Rattus rattus, R. norvegicus, Mus musculus y Atelerix algirus.  

En el caso de las islas del Mediterráneo occidental, se han identificado restos fósiles del musgaño 

enano en tres yacimientos. Así, en Cerdeña se cita S. etruscus en niveles del Holoceno Medio de la 

Grotta Su Guanu (Sanges & Alcover, 1980; Sans-Coma et al., 1985). Sin embargo, esta cita es 

nuevamente taxonómicamente y cronológicamente imprecisa. Así, la antigüedad relativa de la 

asociación de micromamíferos se establece como anterior al inicio de la actividad humana en la 

cueva, datada en 5740-5489 cal BP aproximadamente. No obstante, no se dispone de datos 

estratigráficos ni de dataciones que permitan establecer la cronología de la asociación de 

micromamíferos. Además, también se identifican las especies Rattus rattus y Mus musculus en la 

asociación, las cuales probablemente colonizaron las islas del mediterráneo occidental a partir del 

3000 BP (Audoin-Rouzeau & Vigne, 1994; Vigne & Valladas, 1996; Cucchi et al., 2005). Por 

consiguiente, la presencia de estas especies indica que la antigüedad de la asociación de 

micromamíferos sería menor a la establecida. Otra cita de S. etruscus proviene de la cueva de Monte 

di Tuda, en Córcega, en la que se ha documentado una rica asociación de micromamíferos del 

Holoceno Superior (Vigne & Marninval-Vigne, 1990; Vigne & Valladas, 1996). En la secuencia 

estudiada se diferencian tres biozonas a partir de la sucesión de micromamíferos, directamente 

datadas mediante 14C. De este modo, S. etruscus está representada en las tres biozonas, desde la más 

antigua (Biozona 3: 2814-2101 cal BP) hasta la más moderna (Biozona 1: posterior a 726-491 cal 

BP). Asimismo, se documenta un aumento de la abundancia relativa de la especie a lo largo de la 

secuencia (Vigne & Valladas, 1996). De nuevo, en este caso no se proporcionan descripciones, 

medidas ni figuras del material. No obstante, la muestra estudiada presenta una gran abundancia de 

restos, estudiándose al menos 106 restos dentarios de S. etruscus, y aunque no se proporcionan los 

resultados, se emplearon criterios biométricos para la identificación (Vigne & Marinval-Vigne, 1990). 

De esta forma, no es posible considerar esta cita como totalmente fiable según los criterios 

establecidos, pero se considera como probable debido al elevado número de restos identificados y a 
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la fiabilidad de la cronología de la secuencia. Por último, se ha identificado la presencia de S. etruscus 

en otro yacimiento de Córcega, en un depósito sedimentario de la cavidad Cast 1 de la región cárstica 

de Oletta, con una edad reciente comprendida entre 1052-548 cal. BP (Ferrandini et al., 1995). 

En cuanto a la región Iberoccitana, S. etruscus se identifica en cuatro yacimientos holocenos. Entre 

ellos, se cita en asociaciones de micromamíferos del Holoceno Medio, como la de la Cueva de los 

Mármoles en el sureste de España (Asquerino & Woloszyn, 1991) y la de la Grotte de la Chauve-Souris 

en el sureste de Francia (Jeannet & Vital, 2009). En ambos casos la asignación taxonómica y la 

cronología son imprecisas. Así, en la Cueva de los Mármoles se recuperó un cráneo fragmentado que 

fue asignado a S. etruscus. Sin embargo, se describe el material señalando la presencia de alveolos 

correspondientes únicamente tres antemolares unicúspides, en lugar de los cuatro que caracterizan 

a S. etruscus (Asquerino & Woloszyn, 1991). Por consiguiente, es probable que se trate de una 

identificación errónea fruto de una confusión con un individuo de Crocidura spp. de pequeño tamaño. 

Respecto a la cita de la Grotte de la Chauve-Souris, el musgaño enano se identifica de forma aislada 

en un nivel del final del Neolítico en una amplia secuencia estratigráfica con numerosos restos de 

microvertebrados. Debido a que no se proporcionan ni descripciones ni figuras del material (Jeannet 

& Vital, 2009), no es posible confirmar la identificación taxonómica. Posteriormente, en yacimientos 

del Holoceno Superior, el registro de la Cueva del Estrecho descrito en esta tesis supone una nueva 

aportación fiable de la presencia de la especie en la península ibérica. Además, S. etruscus se 

encuentra en un contexto romano preciso, en el yacimiento de Puits de Lattara, en Francia (Poitevin 

et al., 2005).  

8.3.2. Discusión  

La revisión bibliográfica de los registros de S. etruscus pone de manifiesto que la mayoría de las citas 

disponibles son imprecisas, por lo que las implicaciones paleobiogeográficas derivadas de esta 

revisión deben ser tomadas con precaución. No obstante, 9 de los 28 registros revisados pueden 

considerarse taxonómicamente y cronológicamente fiables, los cuales permiten destacar algunos 

aspectos relevantes sobre el origen, la ruta de dispersión de la especie en la cuenca mediterránea, así 

como los mecanismos involucrados en este proceso. 

Una de las principales implicaciones derivadas del análisis realizado es poder establecer con cierta 

precisión el centro de origen de las poblaciones de S. etruscus que colonizaron Europa. De acuerdo 

con la revisión crítica de los registros, se demuestra que la especie está representada en yacimientos 

del Pleistoceno Medio de Israel y parece que su distribución mediterránea estaba restringida a 

Oriente Próximo durante todo el Pleistoceno. Aunque existen citas en yacimientos pleistocenos de 

Europa, todas ellas carecen de fiabilidad para confirmar la presencia de la especie. Además, existen 

numerosos trabajos de síntesis del registro de los micromamíferos en el Pleistoceno Superior en la 

península ibérica, Francia, Italia y Croacia (Poitevin et al., 1990; Pascal et al., 2003; López-García, 

2011; Lenardić et al., 2018; Berto et al., 2019), así como en el norte de África (Stoetzel, 2013; Stoetzel 

et al., 2019) que apoyan la hipótesis de que S. etruscus no estaba representada en estas áreas de la 

cuenca mediterránea durante el Pleistoceno.  

Por consiguiente, estos resultados indican que el origen de las poblaciones de S. etruscus que 

colonizaron Europa se encuentra en el suroeste asiático, en lugar de en África como ha sido planteado 

habitualmente (Rzebik-Kowalska, 1998; Quérouil et al., 2001; Garrido-García, 2008; Furió et al., 

2018). Asimismo, es posible afirmar que esta especie habría colonizado tanto Europa como el norte 

de África desde el Levante mediterráneo en el Holoceno.  
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Otro aspecto relevante es la confirmación de la presencia de S. etruscus en yacimientos holocenos de 

numerosas islas del Mediterráneo como Chipre, Creta, Malta y Córcega, además de otras citas 

dudosas. Teniendo en cuenta que estas islas estaban completamente separadas del continente 

durante el Holoceno, la colonización de la especie mediante procesos naturales es altamente 

improbable. Además, el musgaño enano presenta cierto grado de sinantropía, ocupando en algunos 

casos hábitats antrópicos (Bergier, 1988; Vigne, 1999; Aulagnier et al., 2017). A este respecto, 

muchas de las citas de la especie provienen de asentamientos humanos (p. ej. Reumer & Payne, 1986; 

Reumer & Oberli, 1988; Poitevin et al., 2005; Jenkins, 2012; Papayiannis, 2012). De hecho, en el 

yacimiento de Kouklia (Chipre), los restos de S. etruscus fueron encontrados en el interior de una 

vasija de almacenamiento (Reumer & Oberli, 1988). Probablemente ese individuo se introdujese 

intencionalmente en la vasija buscando refugio o alimento, o bien cayó accidentalmente al interior. 

Este escenario pudo haberse producido en muchas ocasiones en silos, graneros, bodegas y otras 

zonas de almacenamiento de alimentos, así como en bodegas de barcos, lo cual provocaría la 

dispersión de la especie facilitada involuntariamente por el ser humano. Por todo ello, el proceso de 

dispersión del musgaño enano a través de la cuenca mediterránea sería fruto de introducciones 

involuntarias provocadas por el ser humano a través de sus rutas de marítimas, de acuerdo con lo 

propuesto previamente por algunos autores y demostrado para numerosas especies de 

micromamíferos (Dobson, 1998; Vigne, 1999; 2014; Garrido-García, 2008; Omar et al., 2011).  

En cuanto a la cronología de la dispersión holocena de S. etruscus a través del Mediterráneo, a la luz 

del análisis paleobiogeográfico realizado es posible precisar ciertos aspectos. Las citas más antiguas 

provienen de yacimientos del Holoceno Inferior, en un contexto neolítico en el yacimiento de 

Çatalhöyük, Turquía (Jenkins, 2012), y en la isla de Chios (Besenecker et al., 1972). En ambos casos 

es preciso confirmar la edad de estas citas, así como la identificación taxonómica de la cita de 

Çatalhöyük. No obstante, el registro de Çatalhöyük podría señalar un primer evento de dispersión vía 

terrestre a través de Anatolia.  

En cronologías posteriores, como se indica más arriba, existen registros dudosos asociados al 

Holoceno Medio en Sicilia y Cerdeña (Sanges & Alcover, 1980; Sans-Coma et al. 1985; López-García 

et al., 2013), mientras que en Chipre y Creta los registros provienen de yacimientos con cronologías 

encuadradas en el Holoceno Superior (Reumer & Payne, 1986; Reumer & Oberli, 1988; Reumer, 

1996; Papayiannis, 2012). Estos datos sugieren un escenario en el que la llegada de S. etruscus al 

mediterráneo central y occidental sería anterior a su introducción en las islas del este del 

Mediterráneo. No obstante, como se ha mencionado anteriormente, la edad de la asociación de 

micromamíferos de la Grotta su Guanu o Gonagosula (Cerdeña) es imprecisa y podría ser más 

reciente que la propuesta por los autores. En el caso del abrigo de Vallone Inferno (Sicilia), la 

identificación de S. etruscus necesita confirmarse mediante datos biométricos. Además, el intervalo 

de edad del nivel donde se encuentra la especie es amplio, de manera que su límite superior se sitúa 

en el Holoceno Superior, siendo contemporáneo de los registros de Creta. Por consiguiente, no es 

posible confirmar la hipótesis de una colonización anterior en las islas del Mediterráneo central y 

occidental respecto a las orientales.  

Por el contrario, de acuerdo con los registros fiables disponibles, el proceso de dispersión de S. 

etruscus en la cuenca mediterránea se produjo durante el Holoceno Superior, mostrando un patrón 

gradual de este a oeste e iniciado aproximadamente hace unos 3500 años. Así, las citas fiables más 

antiguas provienen de los yacimientos del periodo Minoico de Creta y de la Edad del Bronce de 

Chipre, con cronologías comprendidas entre 3500-3200 años de antigüedad (Reumer & Payne, 1986; 

Reumer & Oberli, 1988; Reumer, 1996; Papayiannis, 2012). Posteriormente se encuentra en 
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yacimientos de Córcega y Malta a partir del 2800 cal. BP (Storch, 1974; Vigne & Marninval-Vige, 1990; 

Vigne & Valladas, 1996; Hunt & Schembri, 1999).  

Respecto a la introducción de la especie en territorio europeo continental, aunque existen registros 

dudosos más antiguos, las citas fiables demuestran que se encuentra en la península ibérica y en la 

región mediterránea francesa a finales del tercer milenio BP. Así, excluyendo las citas anteriores por 

falta de precisión taxonómica y cronológica, la presencia de S. etruscus en la Cueva del Estrecho 

constituye el registro fiable más antiguo encontrado en península ibérica hasta la fecha. Además, esta 

especie no está representada en las asociaciones de micromamíferos holocenas de la península 

ibérica caracterizadas por el empleo de una metodología apropiada para la obtención del material de 

micromamíferos y para realizar la identificación taxonómica, así como por presentar muestras 

amplias, una elevada riqueza de especies y contextos bien datados. Estos son los casos de Castillejo 

del Bonete y yacimientos como el Mirador y el Portalón en Atapuerca (Bañuls-Cardona, 2017; Bañuls-

Cardona et al., 2017a) y varios yacimientos situados en la costa mediterránea peninsular (Guillem 

Calatayud, 1999; Bañuls-Cardona, 2017). Por ello, aunque la ausencia de S. etruscus podría estar 

provocada por otras causas, metodológicas y/o tafonómicas, estos datos junto con los extraídos de la 

revisión realizada indican que la llegada de la especie a la península ibérica se produjo en un 

momento avanzado del Holoceno Superior, probablemente cercano al tránsito entre la Edad del 

Hierro y la colonización del Imperio romano.  

8.4. Microtus arvalis 

El topillo campesino (M. arvalis) es una especie con una distribución paleártica continua desde la 

mitad septentrional de la península ibérica hasta el centro de Siberia (Yigit et al., 2016; Hernández et 

al., 2017). La distribución actual de la especie en la península ibérica quedaría configurada tras su 

invasión de la meseta norte desde zonas montañosas al final del siglo pasado, favorecida por los 

cambios en el uso del suelo encaminados a implementar cultivos de regadío (Hernández et al., 2017).  

Los requerimientos ecológicos que presenta este arvicolino, con preferencia por climas templados 

eurosiberianos y hábitats abiertos (Yigit et al., 2016; Hernández et al., 2017) condicionan su historia 

paleobiogeográfica en la península ibérica. Concretamente, el registro fósil de esta especie revela 

importantes cambios en el área de distribución a lo largo del Cuaternario, de manera que se expandió 

hacia el sur de la península ibérica en los momentos fríos y se contrajo hacia el norte en los más 

cálidos (Laplana et al., 2015). Esta dinámica se demuestra mediante las numerosas citas de esta 

especie en yacimientos del sur peninsular durante el final del Pleistoceno (MIS2 - inicio MIS1), 

encontrándose en Andalucía (Fig. 8.5; Tabla 8.2). Tras el último periodo glaciar, la retracción de su 

área de distribución hacia el norte es evidente, estando ausente en el sur de la península desde inicios 

del Holoceno. No obstante, M. arvalis habría persistido fuera de su área de distribución actual en el 

noreste de la península hasta el Holoceno Superior (Cova 120 -  Alcalde, 1986; Cova Colomera – López 

García et al., 2010), donde actualmente se encuentra exclusivamente en los Pirineos. Asimismo, se ha 

identificado en niveles holocenos del centro peninsular como la Cueva de los Torrejones (Sala et al., 

2021) y la Cueva de la Ventana (Sánchez et al., 2005), ubicados en el extremo sur de su distribución 

actual. 
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Subépoca Nº Cronología Yacimiento Niveles Provincia Referencias 

Pleistoceno 
Superior 

1 MIS 2 Cueva de la Carihuela V Granada 
Ruiz Bustos & García 

Sánchez (1977) 

2 17-15 ka BP Cueva de los Ojos - Granada Fuentes Jiménez (1989) 

3 19-14.7 cal ka BP Cova de les Cendres XII-X Alicante Villaverde et al. (2010) 

4 - Cova Bolumini Vb Alicante 
Guillem Calatayud (1999), 

Villaverde et al. (2010) 

5 17 ka BP 
Sala de las Chimeneas 

(Maltravieso) 
A y B? Cáceres Bañuls-Cardona et al. (2012) 

6 16-10 ka BP Caldeirao Eb 
Santarém 
(Portugal) 

Póvoas et al. (1992) 

7 12.6-10.6  cal ka BP Cueva de las Ventanas Z4 Granada Fuentes Jiménez (1989) 

Holoceno 
Inferior 

8 10.2-9.8 cal ka BP Balma del Gai 1A Barcelona Bañuls-Cardona (2017) 

Holoceno 
Medio 

 

9 - Cueva de la Ventana 14, 22, 24, 26 Madrid Sánchez et al. (2005) 

10 5.3-4.5 cal ka BP Torrejones LU-S1 - LU-S2 Guadalajara Sala et al. (2021) 

11 4.5 ka BP Valdavara  U. Superior Lugo López-García et al. (2011) 

Holoceno 
Superior 

 

12 4-3.5 ka BP Cova Colomera EE1-A sup Lérida López García et al. (2010) 

13 3.9-2.9 cal ka BP Cova 120 (L. 1) 1 Gerona Alcalde (1986) 

14 2.3-2.1 cal ka BP Cueva del Estrecho SE Cuenca Esta tesis 

Tabla 8.2.  Listado de los últimos registros de Microtus arvalis del final del Pleistoceno (MIS 2-1) y el Holoceno en 
yacimientos de la península ibérica ubicados en los límites o fuera del rango de distribución actual de la especie.  

 

Figura 8.5. Mapa de los últimos registros de Microtus arvalis del final del Pleistoceno (MIS 2-1) y el Holoceno en 
yacimientos de la península ibérica ubicados en los límites o fuera del rango de distribución actual de la especie (área 
sombreada roja – IUCN, 2020). Los números de cada registro hacen referencia a la lista de yacimientos de la tabla 8.2. Las 
líneas discontinuas indican los límites del rango de distribución de la especie al final del Pleistoceno Superior y al final de 
la primera mitad del Holoceno Superior (2 ka BP). Mapa modificado de CC-BY 4.0 ign.es 2015. 
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La presencia de M. arvalis en la Cueva del Estrecho constituye el registro más meridional durante el 

Holoceno, localizado al sur de los límites de su distribución actual. Además, su abundancia relativa 

es muy baja (0.91% NMI), mientras que otros arvicolinos con preferencias por climas mediterráneos 

tienen una mayor representación en la asociación (M. duodecimcostatus = 14.16% NMI; M. cabrerae 

= 5.48% NMI). Estos resultados reflejarían a grandes rasgos la representación de cada una de las 

especies en el medio, indicando, por tanto, que M. arvalis sería poco abundante.  

En definitiva, el registro de M. arvalis muestra que los cambios ambientales que tuvieron lugar tras 

el último periodo glaciar, con el aumento progresivo de las temperaturas desde el inicio del MIS1 y 

el desarrollo de los bosques en la península ibérica durante la fase húmeda del Holoceno, provocaron 

la pérdida del hábitat preferencial de la especie en la mayor parte del territorio, modulando así la 

contracción del área de distribución de la especie hacia el norte. En este sentido, se confirma que este 

proceso se desarrolló fundamentalmente antes el inicio del Holoceno, aunque los registros del 

noreste peninsular y de la Cueva del Estrecho ponen de manifiesto que la especie mantuvo algunas 

poblaciones cercanas a los límites de su área de distribución actual hasta el Holoceno Superior, 

mostrando así una última fase en el proceso contracción hacia las zonas montañosas del norte 

peninsular. Este patrón se ha reconocido de forma similar en otra especie con preferencias más 

estrictas por climas fríos como el topillo nórdico (Microtus oeconomus) que, tras localizarse en 

yacimientos del centro peninsular durante el MIS 2, quedó relegada a la región cantábrica oriental 

desde inicios del Holoceno hasta su extirpación del territorio ibérico (Laplana, 2017). 

8.5. Microtus cabrerae 

La historia biogeográfica del topillo de Cabrera ha sido ampliamente estudiada a través de distintos 

enfoques: el registro fósil (Cabrera-Millet et al., 1983; López-Martínez, 2003, 2009; Garrido-García & 

Soriguer-Escofet, 2012; López-García & Cuenca-Bescós, 2012; Laplana & Sevilla, 2013), análisis 

filogeográficos (Alasaad et al., 2013; Barbosa et al., 2017) y modelos de distribución de especies 

(Castellanos-Frías et al., 2018; Garrido-García et al., 2018).  

De acuerdo con Laplana & Sevilla (2013) y Barbosa et al. (2017) el topillo de Cabrera experimentó 

dos episodios principales de contracción del rango de distribución hasta la actualidad. El primero 

tuvo lugar en el MIS2, vinculado al descenso global de las temperaturas y precipitaciones durante el 

LGM, en el que la península ibérica actuaría como refugio glaciar, de manera que la especie 

desapareció del sur de Francia y de la mitad septentrional de la península ibérica. Posteriormente, 

durante el Óptimo Climático del Holoceno tuvo lugar una expansión de la especie mediante la que 

reocupó la región Mediterránea de Francia y gran parte de la península ibérica (Laplana & Sevilla, 

2013). El segundo episodio de retracción se produjo de forma gradual durante el Holoceno Medio-

Superior, desde el Neolítico a época romana, y haciéndose más intenso en los últimos 2000 años. Esta 

segunda etapa se vincula a la tendencia climática de aridificación iniciada a mediados del Holoceno y 

a la modificación antrópica del paisaje asociada al desarrollo e intensificación de la agricultura 

(Laplana & Sevilla, 2013; Garrido-García et al., 2018).  

El topillo de Cabrera se encuentra presente en todas las asociaciones de micromamíferos estudiadas 

en esta tesis, de manera que se aportan nuevos registros en distintas zonas geográficas de la 

península ibérica y fases del Holoceno. Asimismo, se actualiza el registro fósil holoceno incluyendo 

las citas publicadas con posterioridad a la revisión realizada por Laplana & Sevilla (2013).  
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Los nuevos registros de los yacimientos estudiados junto con la actualización realizada proporcionan 

24 citas de M. cabrerae, que se han clasificado siguiendo los intervalos cronológicos utilizados por 

Laplana & Sevilla (2013) (Fig. 8.6; Tabla 8.3).  

La cronología y distribución geográfica de los nuevos registros concuerdan con el escenario 

propuesto por Laplana & Sevilla (2013), de manera que la especie presentaba durante la mayor parte 

del Holoceno una distribución más amplia que en la actualidad. La presencia en la Cueva de los Postes 

y la Cueva del Caballo en niveles con edades comprendidas entre el Mesolítico y el periodo Romano, 

refleja la representación continuada de la especie en el entorno de las Cuevas de Fuentes de León 

entre los 8000 y 2000 años de antigüedad y, por tanto, en una localidad del interior del suroeste de 

la península ibérica. Estos registros contribuyen a llenar un importante vacío geográfico en la 

distribución pretérita de la especie en la mitad occidental ibérica, provocado por la mayor tradición 

en el estudio de microvertebrados en el este peninsular y por la menor representación de 

yacimientos kársticos (Laplana & Sevilla, 2013). Además, las nuevas citas encuadradas en el 

Calcolítico-Edad del Bronce (n=11) y la Edad del Hierro-periodo Romano (N=4), contribuyen a 

ampliar el rango de distribución geográfica en dichos periodos, en los que se hacen menos frecuentes 

(Laplana & Sevilla, 2013). En este sentido, estas citas sugieren que la reducción gradual del área de 

Figura 8.6. Mapas de los registros de Microtus cabrerae en la región Iberoccitana durante el Holoceno. A) Epipaleolítico-
Mesolítico; B) Neolítico; C) Calcolítico-Edad del Bronce; D) Edad del Hierro-periodo Romano; E) Edad Media; F) Actualidad. 
n: número de registros en cada intervalo temporal. Cuadrículas UTM Gris: registros incluidos en Laplana & Sevilla (2013); 
Rojo: nuevas cuadrículas en las que se registra M. cabrerae; Azul: nuevos registros de M. cabrerae en cuadrículas en las que 
la especie estaba representada.  Mapas modificados de Laplana & Sevilla (2013).  
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distribución de la especie a partir del Holoceno Medio que había sido reconocida por estos autores 

podría responder más bien a un artefacto provocado por el descenso en el número de estudios de 

micromamíferos en yacimientos de la prehistoria reciente. En cambio, se ve reforzada la idea de que 

la fragmentación y reducción de la distribución tuvo lugar principalmente a partir del 2000 BP 

(Garrido-García & Soriguer-Escofet, 2012; Laplana & Sevilla, 2013; Barbosa et al., 2017; Garrido-

García et al., 2018).  

Periodo Cronología Yacimiento Niveles Provincia Referencia 

Epipaleolítico 
10.2-9.8 cal ka BP Balma del Gai 1A Barcelona Bañuls-Cardona (2017) 

8.7-8.3 cal ka BP Cueva de los Postes E3 Badajoz Esta tesis 

Neolítico 

7.6-7.4 cal ka BP Cova d'en Pardo VIII-VIIIB Alicante 
Soler Díaz et al. (2013) 

 Soler et al. (2015) 

7.4-7.3 cal ka BP Cova Bonica IV Barcelona 
Bañuls-Cardona (2017) 

Daura et al. (2019) 

6.9-5.6 cal ka BP Pena d'Agua Ea Santarém (POR) Monteiro (2016) 

6.3-4.6 cal ka BP Cueva de los Postes E2 SW Badajoz Esta tesis 

- Baume Bonne  Alp. Haute (FR) Paunesco (2007) 

5.8-5.4 cal ka BP Cueva Bom Santo Sala A Lisboa (POR) Pimenta (2014) 

5.6-5.4 cal ka BP Cueva del Caballo UE 16-13 Badajoz Esta tesis 

Calcolítico 

5-4.9 ka BP Cueva de los Piojos 2 Zaragoza Galán et al. (2019a) 

4.8-4.7 cal ka BP Cova Bonica XIX Barcelona 
Bañuls-Cardona (2017) 

Daura et al. (2019) 

5-4.9 cal ka BP 
Cueva de los 
Torrejones 

LU-S2 Guadalajara Sala et al. (2021) 

4.8-3.6 cal ka BP Cueva de Nerja 8 Málaga Esta tesis 

4.8-4.4 BP 
Sima del Pozo 

Cerdeña 
- Castellón Guillem Calatayud (2016) 

4.6-4 cal ka BP Cueva de los Postes E2 HE Badajoz Esta tesis 

c. 4.5 cal ka BP Convento do Carmo - Santarém (POR) 
Monteiro & Pimenta 

(2019) 

E. Bronce 

4-3 ka BP 
Cueva de les 

Tàbegues 
- Castellón Guillem Calatayud (2002) 

3.8-3.7 cal ka BP Cueva del Caballo UE 10 Badajoz Esta tesis 

3.8-3.5 cal ka BP Castillejo del Bonete 
26020-
26018 

Ciudad Real Esta tesis 

- Cueva Soterraña - Valencia Sarrión (1982) 

E. Hierro-
Romano 

2.3-2.1 cal ka BP Cueva del Estrecho SE Cuenca Esta tesis 

Romano 

- Cueva de los Postes E1 SE Badajoz García et al. (2017) 

2-1.9 ka BP Calerilla de Hortunas - Valencia Guillem Calatayud (2017) 

> 1.5 ka BP? Posaderos 1 y 2 - Murcia 
Tórtola Sánchez & 

Tórtola García (2015) 

Tabla 8.3. Nuevos registros de Microtus cabrerae en la región Iberoccitana durante el Holoceno respecto a los incluidos en 
Laplana & Sevilla (2013).  

Respecto a las causas que provocaron este proceso de retracción y originan el rango de distribución 

actual fragmentado en varios núcleos poblacionales, los estudios realizados mediante modelos de 

distribución de especies (Castellanos-Frías et al., 2018; Garrido-García et al., 2018;) han permitido 

analizar la influencia relativa de factores climáticos y antrópicos. Estos estudios muestran que la 

distribución potencial del topillo de Cabrera es considerablemente superior al rango de distribución 

actual, conectando las poblaciones actuales aisladas, por lo que postulan que la modificación 

antrópica del medio habría provocado la fragmentación de dichas poblaciones mediante la 
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destrucción de hábitats favorables para la especie. Adicionalmente, Garrido-García et al. (2018) 

sugieren que la evolución climática desde el Holoceno Medio podría haber sido incluso favorable, 

fomentando la expansión de su área de distribución y mostrando que la aridez no sería un factor 

limitante para la distribución de la especie. 

En este sentido, las Cuevas de Fuentes de León se localizan dentro del área de distribución potencial 

del topillo de Cabrera, mientras que Castillejo del Bonete se sitúa muy cerca del límite occidental de 

las poblaciones actuales de las sierras Subbéticas y del límite de su distribución potencial, mientras 

que la Cueva del Estrecho se integra en el rango de distribución de las poblaciones actuales de Cuenca 

(Araújo, 2011; Pita et al., 2014; Castellanos-Frías et al., 2018; Garrido-García et al., 2018). Por tanto, 

la desaparición del topillo de Cabrera del entorno de las Cuevas de Fuentes de León puede 

relacionarse principalmente con la intensificación de las actividades agrícolas y ganaderas a partir 

del 2000 BP en lugar de con factores climáticos. En el caso de Castillejo del Bonete, la abundancia 

relativa de M. cabrerae en la asociación (9%, NMI= 107) indica que estaría bien representado en el 

entorno hace 3800-3600 años aproximadamente. Teniendo en cuenta la sequía abrupta que afectó al 

sureste peninsular entre el 4000-3800 cal BP y que continúo con la posterior reducción en las 

precipitaciones entre el 3600-3400 BP (Schirrmacher et al., 2020), no parece que la población 

representada en Castillejo del Bonete se viese afectada por esta dinámica climática, de manera que 

su desaparición en esta zona podría corresponder también a la influencia antrópica en lugar de la 

tendencia climática hacia la aridificación.  

No obstante, la desaparición de M. cabrerae de la costa mediterránea, donde cuenta con un mayor 

número de registros fósiles durante el Holoceno (Laplana & Sevilla, 2013), estaría vinculada al 

cambio de climático tras el Holoceno Medio, ya que las áreas costeras mediterráneas no representan 

en la actualidad áreas viables para la supervivencia de este arvicolino, mientras que durante el 

Holoceno Medio las condiciones climáticas eran favorables (Castellanos-Frías et al., 2018; Garrido-

García et al., 2018). 

En conclusión, los datos disponibles apoyan la hipótesis de una acción conjunta entre los factores 

antrópicos y climáticos para la retracción del área de distribución del topillo de Cabrera durante el 

Holoceno (Laplana & Sevilla, 2013). No obstante, es posible hacer algunas apreciaciones al respecto, 

ya que ambos procesos influirían de forma diferencial. Así, mientras que la desaparición de las 

poblaciones del Levante peninsular estaría vinculada al incremento de la aridez, en el interior 

meridional de la península ibérica el factor antrópico sería la causa principal de la desaparición de la 

especie a partir del 2ka BP, apoyando así la hipótesis propuesta por Garrido-García et al. (2018). 

8.6. Crocidura suaveolens 

La musaraña de campo (Crocidura suaveolens) o el grupo C. suaveolens s.l. presenta en la actualidad 

una amplia distribución euroasiática (Palomo et al., 2016). Este sorícido se encuentra en la península 

ibérica al menos desde el Pleistoceno Medio, aunque las referencias en la bibliografía son poco 

numerosas (Sesé & Sevilla, 1996; Arribas, 2004).  

Los estudios recientes de Biedma et al. (2018, 2019a, 2019b, 2020), recogidos en la tesis doctoral de 

Biedma (2019), han aportado numerosos y relevantes avances en el conocimiento de la historia 

filogeográfica de la musaraña de campo en Europa occidental, así como sobre la ecología de las 

poblaciones de esta especie en el Golfo de Cádiz. De acuerdo con estos trabajos y estudios genéticos 

previos (Dubey et al., 2006; 2007), la distribución actual de la especie en Europa occidental, 

fragmentada en varios núcleos poblacionales, es fruto de su aislamiento en distintos subrefugios 
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separados durante episodios glaciares cuaternarios. Asimismo, la competencia por el uso de recursos 

con la musaraña gris (C. russula) parece haber sido un factor clave en la historia biogeográfica de la 

musaraña de campo y en la configuración de su distribución actual, ya que numerosos estudios 

demuestran que C. russula ha excluido competitivamente a C. suaveolens en grandes áreas de Europa 

(Niethammer, 1979; Poitevin et al., 1987; Kraft, 2000; Biedma et al., 2018, 2020). Así, la llegada de la 

musaraña gris a la península ibérica procedente del norte de África, estimada mediante estudios 

genéticos en el tránsito Pleistoceno Medio-Superior o durante el Pleistoceno Superior (Brändli et al., 

2005; Cosson et al., 2005; Biedma et al., 2018), provocó una reducción progresiva del área de 

distribución de C. suaveolens hasta la actualidad. De este modo, la adaptación a hábitats 

excepcionalmente húmedos le ha permitido soportar la presión competitiva con C. russula, cuyo 

carácter termófilo le habría beneficiado en la mayoría de hábitats mediterráneos con condiciones 

cálidas y secas (Torre et al., 2014, 2018). De hecho, la presencia de C. suaveolens en la región 

biogeográfica mediterránea de la península ibérica se limita a hábitats forestales situados a cierta 

altitud y con elevadas precipitaciones en el noreste y en el Sistema Central, así como a las marismas 

mareales del golfo de Cádiz (Román & Ruiz, 2003; Palomo et al., 2007; Biedma, 2019), mientras que 

ocupa hábitats húmedos y/o con elevada cobertura vegetal en la región mediterránea francesa 

(Poitevin et al., 1987).  

A pesar de que las citas de C. suaveolens son poco numerosas, su presencia en yacimientos localizados 

fuera de su área de distribución actual demuestra que la especie experimentó una importante 

contracción desde el Pleistoceno hasta la actualidad (Fig. 8.7; Tabla 8.4). En este contexto, la 

presencia de la musaraña de campo en tres de las asociaciones de micromamíferos estudiadas en 

esta tesis (Castillejo del Bonete, Cueva de los Postes y Cueva del Caballo), todas ellas localizadas fuera 

del rango de distribución actual de la especie, constituyen nuevas aportaciones relevantes al registro 

fósil y al conocimiento de su historia paleobiogeográfica, siendo las únicas citas junto con la de la 

Cueva de los Mármoles (Asquerino & Woloszyn, 1991), del interior meridional de la península ibérica 

durante el Holoceno.   

Respecto a la región mediterránea de Francia, la musaraña de campo ha sido identificada en 

yacimientos del final del Pleistoceno e inicios del Holoceno, así como en cronologías más modernas 

en contextos neolíticos y de época romana (Poitevin et al., 1990, 2005; Poitevin & Sénégas, 1999; 

Mistrot, 2001; Jeannet & Vital, 2009; Rofes et al., 2018). En consecuencia, Rofes et al. (2018) 

proponen que la especie colonizó Francia desde la península ibérica tras la última glaciación, en 

consonancia con lo propuesto anteriormente por Poitevin et al. (1986), Pascal et al. (2003) para la 

dispersión de la especie hacia el norte de Francia. 

Por otra parte, se ha reconocido un patrón de común en la abundancia relativa de C. suaveolens 

respecto a C. russula en las asociaciones holocenas que cuentan con ambas especies. De manera que 

C. russula es mucho más abundante que C. suaveolens (Tabla 8.5). Esta relación ha sido reconocida en 

la actualidad como un patrón de dominancia en las zonas donde ambas especies son simpátricas 

(Poitevin et al., 1987; Román & Ruiz, 2003; Biedma et al., 2019b), excepto en las poblaciones situadas 

en las marismas mareales del golfo de Cádiz, donde C. suaveolens excluye competitivamente a C. 

russula y se invierte la relación de abundancia (Tabla 8.5 - Román & Ruiz, 2003; Biedma et al., 2019b, 

2020). Por tanto, se demuestra la existencia de una dominancia de C. russula sobre C. suaveolens en 

la región mediterránea, lo que ratifica la interpretación de Biedma et al. (2020), que señalan que la 

competencia interespecífica en el pasado desencadenó una respuesta evolutiva en C. suaveolens hacia 

su especialización en el hábitat de marisma mareal en el golfo de Cádiz. 
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Subépoca Nº Cronología Yacimiento Niveles Provincia Referencias 

Pleistoceno 
Superior 

1 121 ± 18 ka BP Cova Bolomor III-Ic III-Ic Valencia 
Guillem-Calatayud 

 (1995, 1996)  

2 117-23 ka BP Cova Negra 
XIV, IX, 
V, IV, III 

Valencia 
Guillem-Calatayud 

 (1995, 1996) 

3 60-50 ka BP Cova del Gegant V-III Barcelona Viñas & Villalta (1975) 

4 - Cueva del Niño Nivel XI Albacete 
Davidson & García 

Moreno, (2013) 

5 45-36 ka BP 
Cova de les 
Malladetes 

XVI-XIV Alicante Villaverde et al. (2021) 

6 33-27 ka BP Boquete de Zafarraya - Málaga 
Barroso Ruiz & Desclaux 

(2006) 

Holoceno 
Inferior 

7 8.7-8 cal ka BP Cueva de los Postes Etapa  3 Badajoz Esta tesis 

Holoceno 
Inferior-Medio 

8 8.4-6.3 cal ka BP Abric de la Falguera 
Fase 

VIII-VI 
Alicante Guillem Calatayud (2006)  

Holoceno 
Medio 

9 7.2-7 cal ka BP 
Cueva de los 

Mármoles 
Sup. SW, 

F, SC 
Córdoba 

Asquerino & Woloszyn 
(1991) 

10 5.6-5.4 cal ka BP Cueva del Caballo UE 16 Badajoz Esta tesis 

11 4.9-4 cal ka BP Portalón 7/8 Burgos Rofes et al. (2018) 

Holoceno 
Superior 

12 4-3 ka BP Cova de les Tàbegues - Castellón Guillem Calatayud (2002) 

13 3.8-3.5 cal ka BP Castillejo del Bonete 
26020, 
26018 

Ciudad Real Esta tesis 

14 2.3-2.1 cal ka BP Alorda Park Torre AF Tarragona 
Valenzuela et al. (2009)  

Rofes et al. (2018) 

15 2.3-2 cal ka BP Estrets-Racó de Rata 
2004-
2005 

Castellón Guillem Calatayud (2011) 

Tabla 8.4.  Listado de los registros de Crocidura suaveolens del Pleistoceno Superior y el Holoceno en yacimientos de la 
península ibérica ubicados en los límites o fuera del rango de distribución actual de la especie.  

Figura 8.7. Mapa de los registros de Crocidura suaveolens del final del Pleistoceno Superior y el Holoceno en yacimientos 
de la península ibérica ubicados fuera del rango de distribución actual de la especie (área sombreada roja – IUCN, 2020). 
Los números de cada registro hacen referencia a la lista de yacimientos de la tabla 8.4. Mapa modificado de CC-BY 4.0 ign.es 
2015. 
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Periodo Yacimiento/ Localidad NMI Cs NMI Cr Ratio Cs/Cr Referencias 

Neolítico Cueva de los Mármoles 29 44 1/1.52 Asquerino & Woloszyn (1991) 

Neolítico- E. Bronce Cueva del Caballo + +++ Cs << Cr Esta tesis 

E. Bronce Castillejo del Bonete 3 78 1/26 Esta tesis 

E. Hierro Alorda Park 12 352 1/29.33 Valenzuela et al. (2009) 

E. Hierro Estrets-Racó de Rata 5 27 1/5.4 Guillem Calatayud (2011) 

E. Hierro-Romano Lattara 5* 13* 1/2.6 Poitevin & Sénégas (1999) 

E. Hierro-Romano Puits de Lattara 3 63 1/21 Poitevin et al. (2005) 

Actualidad Salinas Santa Teresa 5 3 1/0.6 Román & Ruiz (2003) 

Actualidad Faro Rojo 2 40 1/20 Román & Ruiz (2003) 

Actualidad Salinas San Rafael 46 34 1/0.77 Román & Ruiz, (2003) 

Actualidad Marismas del Odiel 20 0 1/0 Román & Ruiz, (2003) 

Actualidad Marismas de Ayamonte 12 1 1/0.08 Román & Ruiz, (2003) 

Actualidad 
Marismas del Odiel 

(Bosque Mediterráneo) 
 

0 17 0/1 Biedma et al. (2020) 

Actualidad Marismas del Odiel 
(Salinas) 

355 27 1/0.08 Biedma et al. (2020) 

Tabla 8.5.  Ratio entre el número mínimo de individuos de Crocidura suaveolens (NMI Cs) y de Crocidura russula (NMI Cr) 
en yacimientos de España y de Francia, y en localidades actuales del golfo de Cádiz. * número de restos. 

La presencia de C. suaveolens en los yacimientos localizados fuera de su distribución actual puede 

explicarse de acuerdo con las adaptaciones ecológicas que han permitido sobrevivir a la musaraña 

de campo en las zonas climáticas mediterráneas. La identificación de esta especie en las Cuevas de 

Fuentes de León y en Castillejo del Bonete demuestra que habría perdurado en zonas del interior 

meridional de la península ibérica al menos hasta el final del Holoceno Medio en el primer caso, e 

inicios del Holoceno Superior en el segundo. Esto indica que en el entorno de estos yacimientos las 

condiciones serían más húmedas que las actuales, del mismo modo que en la Cueva de los Mármoles 

(Asquerino & Woloszyn, 1991). Respecto a su presencia en varios yacimientos del Holoceno Superior 

de la fachada central mediterránea (Fig. 8.7), la mayoría se localizan en las sierras del sistema Ibérico 

de Castellón (Cova de les Tàbegues- Guillem Calatayud, 2002; Estrets-Racó de Rata - Guillem 

Calatayud, 2011), o en las últimas estribaciones del sistema Bético en Alicante (Abric de la Falguera 

- Guillem Calatayud, 2006). Por tanto, estos casos también pueden asociarse a la existencia de 

biotopos húmedos en las zonas montañosas, que habrían permitido perdurar a la especie al menos 

hasta la Edad del Hierro. Además, C. suaveolens se ha identificado en el yacimiento de la Edad del 

Hierro situado en el noreste del litoral mediterráneo (Alorda Park – Valenzuela et al., 2009; Rofes et 

al., 2018), que podría relacionarse con condiciones ambientales que han permitido la supervivencia 

de las poblaciones actuales ubicadas en el golfo de Cádiz. Sin embargo, este caso no supondría un 

ejemplo de especialización a hábitats de marismas característico de estas poblaciones (Biedma et al., 

2020), ya que en la asociación de Alorda Park la musaraña gris (C. russula) es mucho más abundante 

que C. suaveolens (Tabla 8.5 – Valenzuela et al., 2009). 

A la luz de estos datos, la reducción del área de distribución de la especie durante el Holoceno puede 

explicarse por la acción combinada de factores climáticos y la competencia con C. russula. De acuerdo 

con la relación de abundancia entre ambas especies, la musaraña de campo estaba sujeta a una 

importante presión competitiva de la musaraña gris en el entorno de los yacimientos analizados al 

menos desde el Holoceno Medio. Probablemente la aridificación del clima que tuvo lugar durante la 
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segunda mitad del Holoceno habría generado unas condiciones climáticas y ambientales que 

provocaron la exclusión de la musaraña de campo del Levante y del interior peninsular, ya que en 

ambientes mediterráneos solo ha soportado la presión competitiva de la musaraña gris en hábitats 

húmedos (Poitevin et al., 1987; Biedma, 2019).   

Este análisis deja abiertas algunas cuestiones sobre la historia biogeográfica de C. suaveolens. Así, 

queda por aclarar el origen y la evolución de la relación interespecífica de competencia entre las dos 

especies del género Crocidura, lo que ayudaría a comprender mejor su historia evolutiva y 

biogeográfica. Para abordar esta cuestión es necesario resolver las discrepancias entre el registro 

fósil (Sesé, 1994; Sesé & Sevilla, 1996) y estudios genéticos (Brändli et al., 2005; Cosson et al., 2005; 

Biedma et al., 2018) con el objetivo de precisar la antigüedad de la llegada de C. russula a la península 

ibérica. Además, cabe la posibilidad de que la menor abundancia de C. suaveolens provocada por la 

dominancia de C. russula cuando ambas conviven en simpatría (Poitevin et al., 1987; Román & Ruiz, 

2003; Biedma et al., 2019b), unida a las dificultades para diferenciar los restos de ambas especies, 

haya condicionado el conocimiento de su registro fósil. Por ello, es posible que en asociaciones de 

micromamíferos en las que pudieran encontrarse las dos especies, unos pocos restos de C. suaveolens 

hayan pasado desapercibidos debido a una mayor abundancia de C. russula, de forma que todo el 

material haya sido asignado a la segunda especie.  
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9. DISCUSIÓN GLOBAL 

Este capítulo recoge una síntesis de los aspectos principales discutidos anteriormente, aportando un 

enfoque global de los resultados obtenidos en el contexto del estado del conocimiento de los 

micromamíferos ibéricos del Holoceno.   

9.1 Conjunto de asociaciones de micromamíferos  

Los cuatro yacimientos estudiados en esta tesis contienen diversas asociaciones de micromamíferos 

que muestran en conjunto una gran riqueza de especies. La composición faunística de cada una de 

ellas revela que se trata de asociaciones típicamente mediterráneas, con 11 especies en común en 

tres de los cuatro yacimientos estudiados. En el contexto del Holoceno peninsular, las asociaciones 

de micromamíferos estudiadas contribuyen a ampliar el conocimiento en contextos geográficos y 

temporales en los que los estudios sobre este grupo faunístico son poco frecuentes. Destacan por la 

elevada abundancia de restos y riqueza de especies las asociaciones de Castillejo del Bonete y la 

Cueva del Estrecho, que sitúan a estos registros entre los más ricos del Holoceno Medio y Superior 

ibérico. Asimismo, las asociaciones de micromamíferos de las cuevas de Fuentes de León (Cueva de 

los Postes y Cueva del Caballo) contribuyen a llenar un vacío geográfico en cuanto al estudio de 

microvertebrados cuaternarios.  

De acuerdo con los análisis tafonómicos, se ha inferido un origen similar para las asociaciones de 

Castillejo del Bonete, la Cueva del Estrecho y, probablemente, para las distintas etapas de la Cueva de 

los Postes. Atendiendo a las evidencias de digestión y la presencia de coprolitos es posible determinar 

que la depredación por parte de pequeños carnívoros sería la causa principal en el origen de la 

acumulación de los restos de micromamíferos. Asimismo, en Castillejo del Bonete y la Cueva del 

Estrecho se han registrado por primera vez evidencias de depredación de gazapos en una asociación 

fósil a partir de la digestión en los dientes de leche de conejo. Este hallazgo resulta de especial 

relevancia, ya que señala un comportamiento particular de algunos pequeños carnívoros con la 

capacidad de cazar conejos en el interior de sus madrigueras (Villafuerte, 1994; Fedriani et al., 1999; 

Santos, 2009; Arriaza et al., 2017). No obstante, a pesar del estudio realizado y del elevado número 

de evidencias analizadas, no ha sido posible determinar el depredador específico que originó las 

distintas tafocenosis. Estos resultados apoyan las conclusiones expuestas por Denys & Cochard 

(2017), destacando la relevancia de los pequeños carnívoros como agentes causantes de asociaciones 

fósiles de microvertebrados, así como subrayar la necesidad de incrementar los estudios 

neotafonómicos que permitan reconocer los patrones de modificación provocados por distintas 

especies sobre el esqueleto de sus presas.  

Además de las implicaciones biogeográficas derivadas la presencia de Mus musculus y de Mus spretus 

en Castillejo del Bonete y en la Cueva del Estrecho, que se demuestra de forma robusta mediante 

técnicas de Morfometría Geométrica, es preciso señalar que en el primero de los yacimientos el 

material de Mus había sido asignado exclusivamente a M. spretus a través de un análisis morfométrico 

tradicional (Domínguez García et al., 2019a). Aunque se reconocieron varios m1 con morfotipos 

característicos de M. musculus, estos se consideraron integrados en la variabilidad morfológica del 

ratón moruno. Además, las evidencias disponibles indicaban que la introducción del ratón casero en 

la península ibérica habría sido posterior a la edad de la asociación de Castillejo del Bonete (Cucchi 

et al., 2005). Por otra parte, la relación en la abundancia relativa entre las dos especies en ambos 

yacimientos muestra que M. spretus es mucho más abundante que M. musculus. Este hecho puede 

explicarse de acuerdo al contexto arqueológico de los yacimientos, ya que ninguno de los dos 
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corresponde a asentamientos humanos, por lo que el hábitat comensal no presentaría un desarrollo 

importante en el entorno. Además, el ratón casero es una presa poco común de la mayoría de especies 

de pequeños carnívoros en ecosistemas mediterráneos (Such & Calabuig, 2003; Virgós et al., 2005; 

Torre et al., 2013). Por consiguiente, la escasa representación de M. musculus probablemente estaría 

condicionada por estos factores.  

Otra modificación respecto al conjunto de especies reconocidas previamente en Castillejo del Bonete 

(Domínguez García et al., 2019a) es la identificación de Crocidura suaveolens. Debido a que Rey & 

Landín (1973) señalan que el uso independiente de algunos de los caracteres morfológicos que 

permiten diferenciar las dos especies del género Crocidura puede ser problemático, se decidió seguir 

un criterio conservador asignando todo el material a C. russula. Sin embargo, tras una revisión del 

material y siguiendo los criterios detallados por Calzada & Román (2017) y validados mediante 

análisis genéticos (Biedma et al., 2018), se identificó la presencia de la musaraña de campo en la 

asociación de Castillejo del Bonete, así como en la Cueva de los Postes y en la Cueva del Caballo.  

En el marco cronológico, las dataciones radiométricas obtenidas a partir de restos de 

micromamíferos, tanto en Castillejo del Bonete como en la Cueva del Estrecho, además de 

proporcionar edades precisas, permiten reconocer un patrón común en el origen de estas 

asociaciones. Así, se ha determinado que en ambos casos la formación de dichos conjuntos es 

posterior al uso antrópico de las cavidades (Benítez de Lugo et al., 2020). Este hecho, unido al elevado 

número de restos identificados, indica que el depredador usó las cuevas durante un largo periodo de 

tiempo sin exponerse a las perturbaciones que los grupos humanos pudieran ocasionarle. Por 

consiguiente, es preciso destacar la importancia de realizar dataciones de los microvertebrados 

representados en las asociaciones fósiles, ya que permiten interpretar la relación entre estas y los 

contextos arqueológicos asociados. Asimismo, se ha demostrado que constituyen una herramienta 

muy útil para detectar intrusiones estratigráficas de restos de microvertebrados que podrían llevar 

a interpretaciones erróneas (Morales & Rofes, 2008; Rofes et al., 2020).  

9.2. Paleoecología en la región mediterránea de la península ibérica 

Las implicaciones paleoecológicas que pueden extraerse a partir de los análisis realizados son 

limitadas debido a que no se dispone de secuencias temporales amplias, excepto en la Cueva de los 

Postes, que permitan detectar la influencia de los cambios climáticos o de las alteraciones antrópicas 

sobre las asociaciones de micromamíferos en un mismo yacimiento. Además, como se ha señalado 

en el apartado 6.4 de esta tesis, la problemática que surge de la aplicación del modelo bioclimático 

actualizado (Royer et al., 2020) impide extraer conclusiones en cuanto a las diferencias climáticas 

respecto a la actualidad. No obstante, el análisis bioclimático sugiere unas condiciones climáticas 

mediterráneas estables entre el final del Holoceno Inferior y la mitad del Holoceno Superior, con una 

tendencia a la disminución de las precipitaciones, en el interior meridional de la península ibérica. 

Estos resultados concuerdan con la tendencia climática general reconocida mediante numerosos 

estudios paleoclimáticos (Sánchez Goñi et al., 2008; Cacho et al., 2010; Schirrmacher et al., 2020).  

El estudio paleoambiental del conjunto de las asociaciones de micromamíferos disponibles en el 

noreste y el Levante central peninsular, así como de las estudiadas en esta tesis junto con otras del 

centro y sur de la península ibérica, permite obtener secuencias relativamente continuas para la 

región biogeográfica mediterránea de la península ibérica. De este modo, se reconoce una dinámica 

paleoambiental común a las tres zonas, caracterizada por una representación mayoritaria de hábitats 

forestales y de prados húmedos durante el final del Pleistoceno y la fase húmeda del Holoceno, así 
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como durante la fase de transición en el Levante central peninsular (Fig. 9.1; Anexo III). 

Posteriormente las secuencias paleoambientales muestran una tendencia a la reducción de los 

ambientes forestales, especialmente marcada en las asociaciones de la Edad del Hierro, y vinculada 

a la fase de aridificación del Holoceno. En el centro y sur de la península ibérica dicha tendencia 

muestra mayor magnitud y se reconoce desde la fase climática de transición, acompañada por un 

marcado incremento de la representación de hábitats abiertos secos al tiempo que disminuyen los 

húmedos.  

La representación mayoritaria de bosques abiertos y prados húmedos a lo largo del Holoceno 

Inferior-Medio está vinculada a la elevada abundancia de Apodemus sylvaticus y/o Microtus 

duodecimcostatus en la mayoría de los yacimientos de las tres zonas geográficas, unida a la presencia 

de especies forestales, que indican la presencia de bosques más densos,  como Sciurus vulgaris y Sorex 

coronatus-araneus en los yacimientos ubicados en las estribaciones surorientales del Sistema Ibérico 

(Cova Fosca – Sesé, 2011;  Cingle de Mas Cremat – Guillem Calatayud, 2010), o Glis glis y Myodes 

glareolus en yacimientos del localizados en la cordillera Costero Catalana y en el extremo oriental del 

Prepirineo catalán (Cingle Vermell, Cova del Frare y Cova 120 – Alcalde, 1986, Cova Bonica – Bañuls-

Cardona, 2017). El descenso de la representación de hábitats forestales puede relacionarse con la 

aparición e incremento en la abundancia de especies con preferencias por hábitats abiertos 

semiáridos como Mus spretus y Crocidura russula (Castillejo del Bonete, Cueva del Estrecho, Cueva de 

Nerja – datos propios; Cerro de la Encantada -  Morales Muñiz, 1986; nivel III de la Cova de les 

Cendres – Guillem Calatayud, 1999, Alorda Park – Valenzuela et al., 2009, 2011; Estrets-Racó de Rata 

-  Guillem Calatayud, 2011), que se habrían beneficiado de estos cambios ambientales. Además, la 

presencia y abundancia de especies comensales como Mus musculus en Alorda Park y Estrets-Racó 

de Rata, junto a Rattus rattus en este último, indica la existencia de un entorno antropizado.  

Por consiguiente, el registro holoceno de micromamíferos en la región mediterránea ibérica indica 

una dinámica paleoambiental coincidente con el escenario reconocido a partir numerosos estudios 

polínicos y antracológicos, que señalan la existencia de un declive de los bosques a partir de 5.5 ka 

BP provocado por una tendencia climática de aridificación, e intensificado por la influencia antrópica 

(Sánchez Goñi et al., 2008; Cacho et al., 2010; Carrión et al., 2010; Pérez-Obiol et al., 2011). Además, 

el descenso de las precipitaciones y, por consiguiente, el establecimiento de condiciones más secas 

se produjo de forma gradual desde el sur hacia el norte peninsular durante el final del Holoceno 

Figura 9.1. Evolución temporal del porcentaje de representación de hábitats en el noreste, Levante central y centro-sur 
peninsular entre 19-2 ka BP (intervalos temporales no escalados). PI: península ibérica; Principales fases climáticas: DG: 
Deglaciación; H. Húmedo: Holoceno húmedo; FT: Fase de transición; ARID: Fase de aridificación. Hábitats: Ba: Bosque 
abeirto; B: Bosque; Ps: Pradera seca; Ph: Pradera húmeda; R: roquedo; A: cursos de agua. En el anexo III se presentan los 
resultados del análisis paleoambiental (Habitat Weighting Method) a partir de las asociaciones de micromamíferos de las 
tres zonas geográficas. 
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Medio y el Holoceno Superior (Jalut et al., 2000; Pérez-Obiol et al., 2011; Schirrmacher et al., 2020). 

Este patrón también se detecta a partir de las asociaciones de micromamíferos, como demuestra el 

mayor descenso de la representación de los hábitats forestales y el incremento de prados secos en 

yacimientos del sur peninsular desde el Calcolítico en la Cueva de Nerja y en la Edad del Bronce en 

Castillejo del Bonete y el Cerro de la Encantada (Morales Muñiz, 1986).    

La interpretación del grado de influencia antrópica sobre esta dinámica está condicionada por el 

solapamiento cronológico y geográfico que existe entre el incremento del impacto ambiental 

antrópico, provocado por la intensificación de la explotación agrícola y ganadera, y la tendencia al 

aumento de la aridez desde el inicio de la Edad de los Metales principalmente en el sur peninsular 

(Carrión et al., 2010; Pérez Obiol et al., 2011; Blanco-González et al., 2018; Shirrmacher et al., 2020). 

De hecho, no se han identificado cambios notables en las asociaciones de micromamíferos 

relacionados la transformación del medio durante el Neolítico. Por ello, puede considerarse que los 

factores climáticos y antrópicos habrían actuado de manera conjunta en el proceso de reducción de 

las masas forestales que afectaron a las comunidades de micromamíferos. No obstante, la 

representación de roedores comensales en los yacimientos del final de la Edad del Hierro en la franja 

mediterránea mencionados anteriormente, confirma que durante este periodo se produjo una fuerte 

transformación antrópica del medio.   

9.3. Introducción de micromamíferos en el suroeste de Europa durante el Holoceno 

Los micromamíferos analizados que constituyen incorporaciones recientes a la fauna ibérica (Mus 

musculus, Mus spretus, Rattus rattus, Rattus norvegicus, Suncus etruscus) presentan un registro fósil 

muy impreciso en la región Iberoccitana durante el Holoceno (en el caso de S. etruscus durante el 

Cuaternario en la cuenca mediterránea). No obstante, las asociaciones estudiadas en esta tesis 

aportan nuevos datos que, junto con la revisión de los registros disponibles en la bibliografía, 

permiten extraer implicaciones paleobiogeográficas relevantes que amplían el conocimiento sobre 

los procesos de colonización de estas especies.  

En el contexto geográfico de la cuenca mediterránea, el propio mar Mediterráneo supone una barrera 

geográfica que limita la dispersión de pequeños mamíferos durante todo el Holoceno. Por tanto, la 

incorporación de nuevas especies a la fauna insular mediterránea, así como el intercambio de 

especies entre el norte de África y Europa, no puede explicarse mediante vías naturales. De acuerdo 

con numerosos estudios (Auffray et al., 1990; Audoin-Rouzeau & Vigne, 1994; 1997; Dobson, 1998; 

Cucchi et al., 2005; Garrido-García, 2008; Lalis et al., 2019) estos intercambios faunísticos que serían 

fruto de la actividad humana a través de las rutas de navegación. En algunos casos, el mecanismo 

específico propuesto para explicar este proceso es la translocación involuntaria de individuos de un 

territorio a otro como polizones en los barcos (Auffray et al., 1990; Audoin-Rouzeau & Vigne, 1994; 

Vigne, 1999; 2014; Cucchi et al., 2005; Garrido-García, 2008). La relación comensal, o bien el alto 

grado de sinantropía que manifiestan las especies estudiadas, unido a su pequeño tamaño, facilitaría 

el transporte accidental junto con las cosechas o alimentos infestados, con suelos de las plantas 

importadas para el establecimiento de cultivos y/o con el transporte de animales domésticos con 

fines ganaderos (Cucchi et al., 2005; Vigne, 2014; Garrido-García. 2008). De hecho, además de las 

inferencias indirectas derivadas de la aparición e intercambio de especies en distintos territorios, 

existen algunas evidencias directas que demuestran la intervención de este mecanismo. Una de ellas 

consiste en una mandíbula de M. musculus recuperada en los restos de un barco de la Edad del Bronce, 

naufragado en la costa sur de Turquía y datado en torno a 3266-3255 BP (Cucchi, 2008). Otro caso 
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más moderno es la identificación de un cráneo de R. norvegicus en los restos de un naufragio de un 

galeón francés del siglo XVIII en la costa de Córcega (Vigne & Villié, 1995).  

De acuerdo con la síntesis de los registros presentada en el capítulo 8 de esta tesis, la incorporación 

de las especies M. musculus, M. spretus, R. rattus, R. norvegicus y S. etruscus a la fauna ibérica se 

produjo en distintos momentos del Holoceno y siguiendo diferentes rutas de dispersión. La primera 

en colonizar la península ibérica sería M. spretus, procedente del norte de África durante el último 

tercio del Holoceno Medio (Fig. 9.2). Queda demostrado que en aquellos yacimientos de esta 

subépoca donde se realizó la discriminación entre las dos especies del género Mus, se obtienen 

identificaciones fiables de M. spretus sin estar representada M. musculus. Por consiguiente, se 

confirma la presencia del ratón moruno en la costa mediterránea y en el suroeste de la costa atlántica 

de la península ibérica desde finales del Holoceno Medio en contextos arqueológicos del Neolítico 

final y del Calcolítico. En cambio, la presencia de las demás especies, procedentes de Asia, se 

demuestra de forma fiable a partir del Holoceno Superior. M. musculus colonizó la península ibérica 

al menos en la Edad del Bronce, como indica su presencia en Castillejo del Bonete, mientras que R. 

rattus y S. etruscus se encuentran en yacimientos con fechas correspondientes al tránsito entre la 

Edad del Hierro y la época romana. En cuanto a R. norvegicus, la ausencia de registros fiables 

concuerda con las hipótesis de una colonización durante el siglo XVIII, aunque estudios 

filogeográficos y la existencia de algunas citas dudosas más antiguas dejan abierto el debate sobre 

una posible colonización más temprana.     

Las diferencias temporales existentes entre los procesos de dispersión y colonización de las distintas 

especies se deben principalmente a la distancia entre las poblaciones de origen y de destino. Así, M. 

spretus colonizó el suroeste de Europa procedente del norte de África, mientras que el resto proceden 

de Asia.  

Según numerosos estudios (Auffray et al., 1990; Cucchi & Vigne, 2006; Cucchi et al., 2005, 2020; 

Bonhomme et al., 2011), la dispersión de M. musculus desde Oriente Próximo siguió un patrón 

escalonado, con una primera fase asociada a la difusión del Neolítico, que resultó en su introducción 

en Chipre a inicios del Holoceno (Fig. 9.3- Cucchi et al., 2005, 2020).  Sin embargo, su presencia en el 

mar Egeo es más tardía y colonizaría el suroeste de Europa a partir del 3000 BP (Fig. 9.3). Este patrón 

Figura 9.2. A) Ruta y cronología de la colonización de Mus spretus en la cuenca mediterránea. Se representa el área de 
origen de la especie y las citas fiables más antiguas de acuerdo con la revisión realizada (capítulo 8). B) Distribución actual 
de Mus spretus según IUCN (2020).  



9. Discusión global 

177 

 

de dispersión fue explicado por Cucchi et al. (2005) mediante un modelo metapoblacional 

continente-isla (Hanski & Glipin, 1991), basado en la teoría de la biogeografía insular de MacArthur 

& Wilson (1967). En este caso, las poblaciones de Oriente Próximo actuarían como población fuente 

proveedora de individuos a los nuevos territorios. Según este modelo, el éxito de la colonización 

requiere de la disponibilidad de un nicho ecológico favorable para la especie en el nuevo territorio y 

un flujo suficiente de individuos que permita mantener la estabilidad y el crecimiento de las 

poblaciones pioneras (Blondel, 1986). De este modo, Cucchi et al. (2005) consideran que en los 

territorios del Mediterráneo occidental no se daban ninguna de las dos condiciones necesarias para 

propiciar la colonización de la especie antes del 3000 BP. De acuerdo con estos autores y con diversos 

estudios sobre el desarrollo de la navegación en el Mediterráneo (Bednarik, 2003; Broodbank, 2006; 

Abulafaia 2011; Zilhão, 2014; Howitt-Marshall & Runnels, 2016; Papoulia, 2016, 2017; Moncel et al., 

2020), las expediciones marítimas antes de esta fecha entre el este y el oeste del Mediterráneo eran 

poco frecuentes y, por tanto, la tasa de migración desde Oriente Próximo habría sido insuficiente para 

generar nuevas poblaciones sostenibles. Por consiguiente, Cucchi et al. (2005) proponen que el 

aumento del comercio marítimo ligado a la expansión de los fenicios, griegos y, posteriormente, el 

Imperio romano pudo generar un incremento en el flujo de individuos introducidos en los territorios 

del suroeste de Europa, favoreciendo así el éxito de la colonización de M. musculus. Además, señalan 

que la disponibilidad de un nicho comensal sería muy limitada en el suroeste de Europa antes de la 

Edad del Hierro, debido a la ausencia de grandes asentamientos humanos y a un escaso desarrollo 

urbano.  

Sin embargo, la presencia de M. musculus en Castillejo del Bonete permite retrasar la cronología 

expuesta anteriormente para la introducción de la especie en el suroeste de Europa, al menos para la 

península ibérica. Siguiendo el modelo propuesto por Cucchi et al. (2005), consideramos que el nicho 

comensal disponía de un amplio desarrollo en la península ibérica, desde, al menos, el final del 

Holoceno Medio o inicios del Holoceno Superior, como demuestra la existencia de numerosos 

Figura 9.3. A) Ruta y cronología de la dispersión de Mus musculus en la cuenca mediterránea. Se representa el área de 
origen de la especie y las citas fiables más antiguas de acuerdo con la revisión realizada para la región Iberoccitana (capítulo 
8) y según Cucchi et al. (2005, 2020), Bona (2020) y Oueslati et al. (2020) para los demás registros. B) Distribución actual 
de Mus musculus según IUCN (2020).  
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yacimientos calcolíticos y de la Edad del Bronce del sur peninsular correspondientes a grandes 

poblados considerados ciudades, que superaron los 500 habitantes en muchos casos (p. ej. Valencina 

de la Concepción, Los Millares, El Argar, La Bastida de Totana, Lorca - Arribas et al., 1981; Vargas 

Jiménez, 2004; Fontenla Ballesta et al., 2004; Lull et al., 2014; Aranda Jiménez et al., 2015; 

Schirrmacher et al., 2020). Además, de acuerdo con Vázquez Zabala (2019), durante la Edad del 

Bronce la costa este de la península ibérica estuvo sujeta a contactos marítimos relacionados con una 

actividad comercial creciente con el Mediterráneo oriental. Por consiguiente, aunque ha sido 

ampliamente demostrado que el comercio marítimo entre el este y el oeste del Mediterráneo se 

incrementa notablemente a partir de la expansión de los fenicios (Abulafia, 2011; Zilhão, 2014, 

Vázquez Zabala, 2019), en nuestra opinión las condiciones necesarias para la introducción exitosa 

del ratón casero en la península ibérica ya estaban presentes con anterioridad. Esto se ve reflejado 

en la edad de la asociación de micromamíferos de Castillejo del Bonete (c. 3.8- 3.5 cal ka BP), que 

implica que la dispersión de la especie se produjo muy rápidamente en el tránsito Holoceno Medio-

Superior, como indica el breve intervalo de tiempo entre esta edad y los registros mediterráneos más 

antiguos al oeste de Chipre (Fig. 9.3 – 4.8-3.4 cal ka BP en Creta - Cucchi et al., 2020).  

Las evidencias disponibles permiten proponer como vía principal de entrada del ratón casero a la 

península ibérica el sureste peninsular, durante el periodo vinculado a la Cultura del Argar (4400-

3500 BP). El desarrollo de grandes asentamientos humanos (Fontenla Ballesta et al., 2004; Lull et al., 

2014), así como las relaciones comerciales marítimas con las sociedades del Mediterráneo oriental 

asociadas a esta cultura (Vázquez Zabala, 2019), supondrían factores clave en la introducción y en 

las primeras fases de la dispersión de la especie en el suroeste de Europa. El territorio argárico 

incluye Murcia, Almería, parte de Alicante, Jaén, y se adentra en el sureste de Castilla la Mancha (Fig. 

9.4. - Lull et al., 2014; Knipper et al., 2020). Por tanto, Castillejo del Bonete se ubica en la zona 

influencia de la cultura argárica, aunque no se vincula a esta, sino a la cultura de las Motillas (Benítez 

de Lugo et al., 2014). Además, se ha inferido la existencia de una red de intercambio entre las 

comunidades argáricas y Castillejo del Bonete (Benítez de Lugo et al., 2015a), lo cual habría facilitado 

la dispersión del ratón casero y su presencia en este yacimiento. Adicionalmente, en muchos 

Figura 9.4. Extensión territorial máxima de la Cultura de El Argar (1650 BC/3600 BP), localización de Castillejo del Bonete 
y de los principales asentamientos humanos mencionados en el texto. 1: Cerro de la Virgen; 2: Cuesta del Negro; 3: Baeza; 
4: Úbeda; 5: Los Millares; 6: La Navilla. Modificada de Knipper et al. (2020).  
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yacimientos argáricos se ha identificado la presencia de M. musculus (Cerro de la Virgen, Cerro de la 

Encina, Cabezo Redondo, Terrera del Reloj, Cuesta del Negro). Aunque la asignación específica de 

este material debe ser confirmada, teniendo en cuenta la relación de comensalismo con el ser 

humano, es probable que M. musculus se encuentre representada en estos contextos de 

asentamientos humanos proto-urbanos.  

Respecto al resto de especies analizadas, puede ser aplicable en líneas generales el modelo propuesto 

por Cucchi et al. (2005) para el ratón casero, principalmente en lo relativo al modelo metapoblacional 

continente-isla, y a los cambios en la tasa de migración y su relación con el desarrollo de la 

navegación. De esta forma, la introducción anterior de M. spretus en la península ibérica puede 

explicarse por la menor distancia entre del área fuente de individuos, el norte de África en este caso, 

y el territorio colonizado. Por lo tanto, el flujo de individuos a través de translocaciones recurrentes 

desde África a la península ibérica habría sido suficiente para el establecimiento de nuevas 

poblaciones, al menos, a partir del final del Neolítico. La elevada frecuencia de los contactos por vía 

marítima entre la costa del oeste africano y la península ibérica durante este periodo (Abulafaia 

2011; Zilhão, 2014; Vázquez Zabala, 2019), implicaría una mayor tasa de migración de la especie que 

facilitaría la colonización. Además, esta ruta de dispersión también ha sido reconocida en sentido 

opuesto en el caso Apodemus sylvaticus, que colonizó el norte de África desde la península ibérica en 

el Holoceno Medio, demostrando así la existencia de intercambios de micromamíferos en los dos 

sentidos durante este periodo (Lalis et al., 2016; Stoetzel et al., 2019). Dichos intercambios de 

especies se relacionan con la difusión de culturas del Neolítico tardío (Zilhão, 2014; Stoetzel et al., 

2019) y con el incremento de contactos entre los grupos humanos africanos e ibéricos durante 

Calcolítico, los cuales han sido demostrados recientemente mediante estudios genéticos de 

poblaciones humanas antiguas (Szécsényi-Nagy et al., 2017; Fregel et al., 2018; Olalde et al., 2019) y 

a partir de la presencia de marfil procedente de elefantes africanos en yacimientos calcolíticos de la 

península ibérica (Schuhmacher et al., 2009).  

En cuanto a R. rattus, el registro fósil disponible refuerza el esquema temporal señalado por 

Armitage, (1994), Audoin-Rouzeau (1994, 1997) y Ruffino & Vidal (2010) para la colonización del 

suroeste de Europa (Fig. 9.5). En el caso de S. etruscus, su presencia en la Cueva del Estrecho, junto 

con el análisis de los datos disponibles en la bibliografía, han permitido establecer una edad mínima 

para la colonización de esta especie. Además, queda demostrado que el origen de las poblaciones que 

colonizaron la región iberoccitana y, probablemente, el norte de África, se encuentra en el suroeste 

asiático (Fig. 9.6). En cuanto a la cronología, ambas especies habrían sido introducidas en Europa 

occidental durante la segunda mitad del Holoceno Superior, en un momento encuadrado entre el final 

de la Edad del Hierro y la colonización romana, siendo por tanto posterior a la llegada de Mus 

musculus (Figs. 9.5-9.6).  

Entre las posibles causas de las diferencias cronológicas en el proceso de dispersión de las tres 

especies procedentes de Asia, es posible señalar al comensalismo con el ser humano como un factor 

determinante. Concretamente, los primeros registros inequívocos R. rattus comensales se 

encuentran en el valle del Indo y Mesopotamia, con una antigüedad de 5000 años aproximadamente 

(Ervynk, 2002), mientras que el origen del comensalismo de M. m. domesticus data de hace 14500 

años (Weissbrod et al. 2017; Cucchi et al., 2020). Esta diferencia entre ambas especies revela que M. 

musculus experimentó un crecimiento poblacional facilitado por el desarrollo de sociedades 

sedentarias, la agricultura y la ganadería, el urbanismo y la navegación, en el Mediterráneo oriental 
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desde el inicio del Holoceno (Cucchi et al., 2020). Por consiguiente, este escenario facilitaría la 

introducción anterior de M. musculus respecto a R. rattus en Europa occidental.  

Del mismo modo que en el caso de la rata negra, los registros fiables más antiguos de S. etruscus en 

Chipre y Creta (Reumer & Payne, 1986; Reumer & Oberli, 1988; Papayiannis, 2012), así como en 

Europa occidental (Cueva del Estrecho; Monte di Tuda - Vigne & Valladas, 1996; Lattara - Poitevin et 

al., 2005) son más modernos que los de M. musculus, lo que indica que la progresión este-oeste a 

través del Mediterráneo fue posterior y más lenta que la del ratón casero (Fig. 9.6). Como se ha 

mencionado anteriormente, el alto grado de adaptación al nicho comensal que presenta M. musculus 

Figura 9.5. A) Ruta y cronología de la dispersión de Rattus rattus en la cuenca mediterránea. Se representa el área de origen 
de la especie y las citas fiables más antiguas de acuerdo con la revisión realizada para la región Iberoccitana (capítulo 8) y 
según Audoin-Rouzeau (1994), Ruffino & Vidal (2010) y Oueslati et al. (2020) para los demás registros. B) Distribución 
actual de Rattus rattus según IUCN (2020).  
 

.  

Figura 9.6. A) Ruta y cronología de la dispersión de Suncus etruscus en la cuenca mediterránea. Se representa el área de 
origen de la especie y las citas fiables más antiguas de acuerdo con la revisión realizada (capítulo 8). B) Distribución actual 
de Suncus etruscus según IUCN (2020).  
 

.  
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desde el tránsito Pleistoceno-Holoceno (Weissbrod et al., 2017; Cucchi et al., 2020), facilitaría su 

dispersión, de manera que el flujo de individuos transportados mediante las rutas de navegación, aún 

incipientes durante la Edad del Bronce, entre el este y el oeste del Mediterráneo, sería suficiente para 

dar lugar a poblaciones estables en las etapas iniciales del Holoceno Superior. En cambio, a pesar de 

haberse identificado en yacimientos de Oriente Próximo desde el Pleistoceno Medio (Maul et 

al.,2011), el menor grado de sinantropía que manifiesta el musgaño enano (Bergier, 1988; Vigne, 

1999; Aulagnier et al., 2017) pudo determinar que la tasa de inmigración no fuese suficiente como 

para colonizar de forma exitosa Europa occidental hasta que no se produjo un incremento en la 

frecuencia de la navegación en el Mediterráneo, vinculada con la expansión de los fenicios, griegos y, 

posteriormente, el imperio Romano.  

A partir de este análisis se corrobora la relevancia del desarrollo de la navegación en el intercambio 

de micromamíferos desde tiempos prehistóricos a través del Mediterráneo, provocando la 

introducción involuntaria de varias especies en el suroeste de Europa siguiendo distintas rutas de 

comercio marítimo y/o la colonización de distintas culturas humanas.  

Además de la translocación involuntaria, también se han producido introducciones intencionadas de 

micromamíferos vinculadas a intereses humanos, que dieron lugar al establecimiento de nuevas 

poblaciones que perduran en la actualidad. Son los casos de especies procedentes del norte de África, 

como el erizo moruno (Atelerix algirus), introducido en el este de la península ibérica, las islas 

Baleares y Malta (Palomo et al., 2007) o el puercoespín (Hystrix cristata) en la península itálica y 

Sicilia (Amori & De Smet, 2016). Aunque los registros fósiles de estas dos especies son poco 

numerosos, en el primer caso, los restos recuperados en Menorca y datados en el siglo XIII AD, 

indican una introducción en la época medieval (Morales & Rofes, 2008). En el segundo caso, parece 

que fue introducido en un intervalo temporal encuadrado entre el final del Imperio romano de 

Occidente y el inicio de la Edad Media (siglos VI-VII AD - Masseti et al., 2010). El consumo de estas 

especies es la principal hipótesis para explicar su introducción en Europa (Morales & Rofes, 2008; 

Masseti et al., 2010). En este sentido, la expansión de la distribución geográfica del conejo ligada al 

consumo humano es un caso paradigmático, se trata de una especie clave en la dieta humana que 

constituye un importante recurso alimenticio desde el Paleolítico en la península ibérica (Fa et al., 

2013). Su registro fósil indica que la especie probablemente fue exportada desde la península ibérica 

e introducida en el norte de África en el Neolítico (Dobson, 1998) y en las islas Baleares a finales de 

la Edad del Bronce (Callou, 1995). Durante el periodo romano se popularizó su cría en cautividad y 

su exportación a través del Imperio. Estas primeras translocaciones son el origen de un proceso de 

domesticación y aprovechamiento que continúa en la actualidad, y que ha tenido como consecuencia 

la introducción del conejo en territorios de todos los continentes excepto la Antártida y en más de 

800 islas por todo el mundo (Flux & Fullagar, 1992; Long, 2003).  

Otro caso particular es el consumo de lirones por parte de los romanos, ya que poseían un alto valor 

culinario, especialmente el lirón gris (Glis glis). Por ello, fueron criados en cautividad e introducidos 

en áreas en las que no se encontraban representados (Carpaneto & Cristaldi, 1995). El 

aprovechamiento alimenticio de este roedor tuvo un papel relevante en la dispersión de la especie 

en el territorio europeo, dando lugar a su introducción en islas del Mediterráneo occidental como 

Ibiza, Córcega, Cerdeña y Sicilia (Carpaneto & Cristaldi, 1995). Sin embargo, las evidencias de que 

este fenómeno se produjese en la península ibérica son escasas: la posible presencia de Glis glis en el 

yacimiento romano de Santa Bárbara de la Vilavella en Castellón (Sarrión, 1979) y el hallazgo de 

recipientes de cría de lirones (gliraria) en Huelva (Bermejo Meléndez et al., 2015) son los únicos 

casos que podrían relacionarse con este fenómeno. A pesar de ello, en la actualidad no se conocen 
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poblaciones ibéricas de G. glis que puedan ser consecuencia de este proceso, ya que la distribución 

actual de la especie está limitada al extremo norte peninsular y se explica atendiendo a causas 

naturales debido a sus requerimientos ecológicos (Palomo et al., 2007).  

El consumo de lirones por parte de los humanos, así como de otras especies de roedores, 

“insectívoros” y murciélagos, se ha documentado en varios yacimientos pleistocenos y holocenos del 

Levante peninsular (Guillem Calatayud et al., 2020), aunque estos casos corresponderían 

aprovechamiento de los recursos del entorno natural, como una práctica poco frecuente que no 

habría contribuido a la dispersión de especies de micromamíferos.   

Aparte de estas introducciones que datan del final de la prehistoria y de la Edad Antigua, 

recientemente se han producido otras introducciones de roedores en el norte de la península ibérica 

como el coipú (Myocastor coypus) y la rata almizclera (Ondatra zibethicus). Estas especies de gran 

tamaño proceden de América y su presencia se debe a ejemplares escapados de granjas peleteras del 

sur de Francia a finales del siglo pasado (Palomo et al., 2007).   

En conclusión, el ser humano ha provocado importantes cambios en las comunidades de pequeños 

mamíferos mediante la introducción de especies exóticas desde la Prehistoria. Como se ha 

demostrado, no solo las especies comensales y domésticas, sino también otras salvajes, han sido 

introducidas de forma voluntaria y/o accidental. Estos casos son ejemplos de un proceso creciente a 

lo largo de la historia de la humanidad que perdura hasta la actualidad. Entre las especies analizadas, 

el ratón casero y la rata negra se incluyen en la lista de “100 de las especies exóticas invasoras más 

dañinas del mundo” junto con el conejo y el coipú (Lowe et al., 2004) y han provocado graves 

impactos sobre el medio ambiente, los cultivos y las sociedades humanas a lo largo de la historia y 

hasta la actualidad (Long, 2003). Por ello, es importante avanzar en el cononcimiento del origen de 

estos procesos con el fin de afrontar los factores de amenaza y desarrollar medidas de gestión 

eficaces para controlar o minimizar los efectos adversos provocados estas especies.  
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10. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS DE FUTURO 

1. El estudio de las asociaciones de micromamíferos de Castillejo del Bonete, la Cueva del Estrecho, 

la Cueva de los Postes y la Cueva del Caballo aporta nuevos datos relevantes desde varias disciplinas 

científicas al conocimiento del registro fósil de los micromamíferos del Holoceno en la península 

ibérica.  

2. La utilización de una metodología apropiada para la recuperación de los restos, la realización de 

estudios taxonómicos y tafonómicos detallados, así como la datación de restos de micromamíferos 

en dos de los cuatro yacimientos, permite obtener información precisa sobre la composición 

faunística, el origen y la antigüedad de las asociaciones estudiadas.  

3. En total se han identificado más de once mil restos que representan, al menos, veinte taxones de 

micromamíferos (Rodentia, Lagomorpha, Eulipotyphla, Chiroptera) y contribuyen a enriquecer 

notablemente el conocimiento del registro fósil del Holoceno en la región mediterránea ibérica, 

aportando nuevos datos en contextos cronológicos y geográficos en los que los estudios son poco 

abundantes.  

4. Los análisis tafonómicos demuestran que las asociaciones de Castillejo del Bonete, la Cueva del 

Estrecho y la Cueva de los Postes fueron originadas principalmente mediante la acumulación de los 

restos óseos de micromamíferos depredados por pequeños carnívoros.  

5. Junto con las evidencias de digestión, se confirma que la identificación de concreciones formadas 

por restos de coprolitos adheridas al material estudiado y la presencia de dientes digeridos de 

individuos infantiles de conejo constituyen criterios tafonómicos destacables para inferir la actividad 

de pequeños mamíferos carnívoros como agentes biológicos implicados en el origen de las 

asociaciones fósiles de micromamíferos estudiadas. 

6. El análisis bioclimático realizado muestra la existencia de unas condiciones climáticas 

mediterráneas estables entre el final del Holoceno Inferior y la primera mitad del Holoceno Superior, 

con una tendencia a la disminución de las precipitaciones, en la región mediterránea ibérica. 

7. La dinámica paleoambiental inferida a partir del registro de micromamíferos demuestra el 

desarrollo mayoritario de hábitats forestales y prados húmedos durante el Holoceno Inferior y 

Medio. Asimismo, se detecta una tendencia a la reducción de los bosques que coincide con la fase 

climática de aridificación, especialmente marcada en el sur y centro peninsular, que se intensifica al 

final de la Edad del Hierro asociada a un incremento del impacto antrópico.  

8. El registro de micromamíferos de los yacimientos estudiados permite realizar aportaciones 

destacables respecto a la introducción de especies en la península ibérica: 

- La revisión crítica de los registros publicados de M. musculus, M. spretus, R. rattus, R. 

norvegicus y S. etruscus pone de manifiesto la imprecisión taxonómica y/o 

cronológica que presentan la mayor parte de ellos. A partir de los datos fiables 

disponibles se han precisado algunos aspectos sobre el proceso de dispersión e 

introducción de estas especies en la península ibérica.  

- Mediante técnicas de Morfometría Geométrica se ha demostrado la presencia de M. 

musculus y M. spretus en Castillejo del Bonete y en la Cueva del Estrecho. El caso de 

Castillejo del Bonete supone el registro fiable más antiguo del ratón casero en la 
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península ibérica, con una antigüedad comprendida entre 3821-3585 años cal BP, 

lo que permite retrasar 600 años la edad de introducción de la especie.   

- El registro fósil de M. spretus indica que la especie fue introducida en la península 

ibérica desde el norte de África en el último tercio del Holoceno Medio, durante el 

Neolítico final, mediante translocaciones antrópicas involuntarias asociadas a los 

contactos marítimos establecidos entre el continente africano y la península ibérica.   

- La presencia de M. musculus en Castillejo del Bonete indica que fue introducida en 

la península ibérica al inicio del Holoceno Superior, durante la Edad del Bronce. Este 

registro implica un cambio en el paradigma establecido para explicar el proceso de 

dispersión de la especie a través del Mediterráneo desde Oriente Próximo. Por ello, 

se propone que la introducción del ratón casero se produjo asociada al desarrollo 

de la Cultura del Argar en el sureste peninsular, fruto de los contactos marítimos 

entre las poblaciones de esta cultura y las sociedades del Mediterráneo oriental, y 

del establecimiento de grandes asentamientos humanos que proporcionarían un 

amplio nicho comensal disponible para la especie.  

- El registro de S. etruscus en la Cueva del Estrecho constituye la cita fiable más 

antigua en la península ibérica y en el suroeste de Europa, con una antigüedad 

comprendida entre 2310-2149 años cal BP.  

- Los datos disponibles muestran que el origen de las poblaciones de S. etruscus que 

colonizaron Europa se encuentra en Oriente Próximo, y no en África como había sido 

propuesto en múltiples ocasiones, por lo que la especie habría colonizado tanto las 

islas mediterráneas, el norte de África y el continente europeo desde el Levante 

mediterráneo. Este proceso de dispersión se produjo de forma gradual de este a 

oeste del Mediterráneo durante el Holoceno Superior asociada a la colonización 

fenicia de la península ibérica.   

- La actualización de la información sobre el registro fósil de R. rattus y R. norvegicus 

refuerza el modelo de reconocido anteriormente para la colonización del suroeste 

de Europa, que indica una introducción y dispersión vinculada a la expansión del 

Imperio romano en el primer caso y una colonización durante el siglo XVIII en el 

segundo.  

- El análisis paleobiogeográfico de las especies introducidas en el suroeste de Europa 

ratifica que el desarrollo de la navegación provocó numerosas translocaciones 

antrópicas de micromamíferos entre distintos territorios de la cuenca mediterránea 

a lo largo del Holoceno.  

9. Los registros de Microtus arvalis en la Cueva del Estrecho, Microtus cabrerae en las cuatro 

asociaciones estudiadas y Crocidura suaveolens en Castillejo del Bonete, la Cueva de los Postes y la 

Cueva del Caballo, permiten realizar aportaciones relevantes a la evolución paleobiogeográfica de 

estas especies: 

- La distribución de M. arvalis se extendía ligeramente más al sur de su límite actual 

hasta la mitad del Holoceno Superior, lo que evidencia una última fase en la 
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retracción de su área de distribución hacia el norte de la península ibérica iniciada 

tras el último periodo glaciar.  

- Se confirma que la reducción del área de distribución de M. cabrerae tuvo lugar 

principalmente a partir del 2000 BP provocada por la acción conjunta de factores 

climáticos y antrópicos  

- Los registros de C. suaveolens en zonas del interior meridional de la península 

ibérica al menos hasta el inicio del Holoceno Superior, sugieren la existencia de 

condiciones más húmedas que las actuales en el entorno de los yacimientos en los 

que se ha hallado.  

- Se demuestra la existencia de un patrón de dominancia de C. russula sobre C. 

suaveolens desde el Holoceno Medio en la región mediterránea ibérica, provocado 

por la competencia interespecífica entre ambas especies.  

En definitiva, consideramos que la aportación de esta tesis doctoral es relevante en cuanto a la 

interpretación del registro de micromamíferos durante el Holoceno en la región biogeográfica 

mediterránea de la península ibérica. Las asociaciones estudiadas junto con los datos disponibles 

confirman la elevada influencia antrópica en la configuración en las comunidades de micromamíferos 

actuales mediante la introducción de especies exóticas a lo largo del Holoceno, mientras que las 

modificaciones del paisaje habrían tenido una influencia menor hasta el final de la Edad del Hierro.   

Como cabe esperar de cualquier proyecto de investigación, son muchas las cuestiones que quedan 

abiertas tras la realización de esta tesis, que permiten trazar perspectivas de futuro con el fin de 

abordarlas:  

- Es necesario aplicar las metodologías estandarizadas para la recuperación y estudio 

de microvertebrados en yacimientos arqueopaleontológicos con el fin de obtener 

datos fiables que permitan avanzar en el conocimiento del registro de 

microvertebrados durante el Holoceno. Del mismo modo, la revisión del material de 

asociaciones procedentes de yacimientos ya excavados permitirá resolver 

cuestiones abiertas respecto a la fiabilidad del registro.  

- La incorporación de los restos de herpetofauna hallados en las asociaciones 

estudiadas con el fin de realizar estudios de todos los microvertebrados en conjunto 

contribuirá a resolver cuestiones relativas al origen de las asociaciones y a obtener 

resultados paleoecológicos más robustos.  

- La aplicación de técnicas de Morfometría Geométrica al estudio del material del 

género Mus de la Cueva del Caballo y la Cueva de Nerja, así como de otros 

yacimientos del Mediterráneo occidental, permitirá profundizar en la 

reconstrucción de su proceso de colonización, así como abordar aspectos evolutivos 

y paleoecológicos que han quedado pendientes en esta tesis. Asimismo, sobre la base 

del estudio de la historia paleobiogoegráfica de este género hemos iniciado nuevas 

líneas de investigación centradas principalmente en aspectos genéticos y en la 

implementación de técnicas de Machine Learning al estudio de la forma del contorno 

dental.  



10. Conclusiones y perspectivas de futuro 

189 

 

- La extensa revisión bibliográfica realizada ha permitido construir una amplia base 

de datos del registro de micromamíferos holocenos que servirá como punto de 

partida para la realización de estudios futuros. A partir de estos datos, mediante la 

implementación de distintos métodos de análisis paleoecológicos como el Mutual 

Ecogeographic Range Method (MER – Blain et al., 2009) o el análisis de corotipos 

(Sans-Fuentes & Ventura, 2000; Real et al., 2003) se pretende profundizar en el 

estudio de la evolución de las comunidades de micromamíferos y en la 

reconstrucción paleoambiental y paleoclimática de la península ibérica a lo largo del 

Holoceno.  
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culturales modificados de Olalde et al. (2019).  55 

 

CAPÍTULO 5. PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 

Figura 5.1 Gráfico de dispersión de los valores de la longitud del m1 (L) y la relación entre la 
longitud de la longitud del T4 y de la longitud del T5 (LT4/LT5) de M. arvalis y M. 
agrestis procedentes de poblaciones actuales, de asociaciones fósiles y de la Cueva 
del Estrecho. Los intervalos muestran la desviación estándar (SD). 1-6: poblaciones 
actuales de Polonia (Nadachowski, 1984); 7, 12: Arbreda; 8, 13: Portalón; 9, 14: Cova 
del Toll; 10, 15: Colomera; 11, 16: Valdavara 1 (7-16 – Luzi & López García, 2017). 62 

 
Figura 5.2. 

 
Comparación biométrica del porcentaje de apertura del bucle anterior del m1 (%BA) 
de M. duodecimcostatus de Castillejo del Bonete, de la Cueva del Estrecho y de la 
Cueva de los Postes, con los valores de poblaciones actuales de M. duodecimcostatus 
y M. lusitanicus. Datos de las poblaciones actuales tomados de Brunet-Lecomte et al. 
(1987) y Brunet-Lecomte (2004, 2009). 65 

 
Figura 5.3. 

 
Diagrama de dispersión del porcentaje de M2 con el t9 reducido (t9 M2 red.) y la 
relación longitud/anchura del M2 (L/W M2). 1: Norte de Francia; 2: Le Claux; 3: St. 
Marie de Treviérs; 4: Camargue; 5: Burgos; 6: Kirchdorf; 7: Le Lazaret; 8: Grimaldi; 9: 
Cova Cendres; 10: Cueva del Agua; 11: La Güelga; 12: Combe-Grenal; 13: Santenay; 
14: France; 15: Kirchdorf; 16: El Higuerón; CB: Castillejo del Bonete; CE: Cueva del 
Estrecho; PO: Cueva de los Postes (1-8, 12-15: Pasquier, 1974; 9: Tormo, 2010; 10, 
16: López Martínez & Ruiz Bustos, 1977; 11: Álvarez-Vena et al., 2020). 

 67 
Figura 5.4. A) Gráfico de los dos primeros componentes principales (PC1-PC2) del análisis 

realizado a partir de las variables de la forma del contorno del m1 (Coordenadas 
Procrustes) de los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus. B) Histogramas 
del análisis discriminante realizado a partir de los valores de los 30 primeros 
componentes principales de los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus. C) 
Matriz de clasificación de los ejemplares actuales de M. musculus (M. m.) y M. spretus 
(M. s.) y clasificación mediante la aplicación de la validación “Leave One Out Cross-
Validation” (LOOCV). 69 

 
Figura 5.5. 

 
Gráfico de los dos primeros ejes canónicos del análisis canónico de la varianza 
realizado a partir de los valores de los 30 primeros componentes principales. Cada 
símbolo corresponde a un ejemplar de cada grupo geográfico de las especies actuales, 
y de los fósiles de Castillejo del Bonete y la Cueva del Estrecho. PI: península ibérica; 
GC: Gran Canaria; LAN: Lanzarote.  
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Figura 5.6. Gráficos de los tres primeros componentes principales (PC1-PC2; PC1-PC3) del 
análisis realizado a partir de las variables de la forma del contorno del m1 
(Coordenadas Procrustes) de los ejemplares actuales de M. musculus y M. spretus 
separados por grupos geográficos, y de los ejemplares de M. musculus y M. spretus 
identificados en Castillejo del Bonete y en la Cueva del Estrecho. Cada símbolo 
corresponde a los valores medios de cada grupo, junto con los intervalos de confianza 
al 95% y la forma del contorno obtenido a partir de los valores medios de las 
coordenadas Procrustes de cada grupo.  71 

 
Figura 5.7. 

 
Comparación de los valores medios, máximos y mínimos de la altura del proceso 
coronoide (HC) de S. etruscus de la Cueva del Estrecho con poblaciones actuales y 
asociaciones fósiles de S. etruscus, C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva del Estrecho 
(CE-SE-41); 2: Fuentes de León (ESP); 3: Cataluña (ESP); 4: S. Francia; 5: S. Francia 
(egagrópilas); 6: Huesca-Pirineos (ESP); 7: SE. Bulgaria; 8: SE. Anatolia (TU); 9: Italia; 
10: Irán; 11: Portugal; 12: Korfu (GR); 13: Kos (GR); 14: Turquía; 15: Chios (GR); 16: 
Kouklia; 17: La Algaida (ESP); 18: Lingnières-Sonneville (FR); 19: País Vasco (ESP); 
20: Linares de Riofrío (ESP); 21: Tharandt (ALM); 22: Fülöpháza (HUN); 23: Lucca 
(IT); 24: Monte Gargano (IT); 25: La Algaida (ESP); 26: Bonn (ALM); 27: Ramales de 
la Victoria (ESP); 28: Portugal; 29: Asturias (ESP); 30: León (ESP); 31: Burgos (ESP). 
Referencias: 1: Esta tesis; 2: Domínguez García & Gamboa (2017); 3: López-Fuster 
et al. (1979); 4, 5: Sans-Coma et al. (1981); 6, Vericad (1971); 7: Popov et al. (2004); 
8: Coşkun & Kaya (2013); 9: Contoli et al. (2000); 10: Esmaeili et al. (2008); 11, 12, 
28: Niethammer (1970); 13, 14, 21-24: Niethammer & Krapp (1990); 15: Besenecker 
et al. (1972); 16: Reumer & Oberli (1988); 17, 25: Rey & Landin (1973); 18: Mottaz 
(1908); 29, 30, 31: Zabala (1985); 20: Vesmanis & Kahman (1976); 26: Sans-Coma & 
Margalef (1981); 27: Niethammer (1964); 29: García-Dory (1977). Abreviaturas: 
ESP: España; TU: Turquía; GR: Grecia; FR: Francia; ALM: Alemania; HUN: Hungría; IT: 
Italia; SE: Sureste.  80 

 
Figura 5.8. 

 
Comparación de los valores medios, máximos y mínimos de longitud de la serie molar 
inferior (Lm1-m3) de S. etruscus de la Cueva del Estrecho con poblaciones actuales y 
asociaciones fósiles de S. etruscus, C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva del Estrecho 
(CE-SE-41, CE-SE-61); 2: Cataluña (ESP); 3: S. Francia; 4: S. Francia (egagrópilas); 5: 
SE. Bulgaria; 6: Creta (GR); 7: Kouklia; 8: Kommos; 9: Cueva Quesem; 10: Tharandt 
(ALM); 11: Fülöpháza (HUN); 12: Lucca (IT); 13: Monte Gargano (IT); 14: Morges 
(SUI). Referencias: 1: Esta tesis; 2: López-Fuster et al. (1979); 3, 4: Sans-Coma et al. 
(1981); 5: Popov et al. (2004); 6, 8: Reumer & Payne (1986); 7: Reumer & Oberli 
(1988); 9: Maul et al. (2011); 10-14: Niethammer & Krapp (1990).  Abreviaturas: 
ESP: España; GR: Grecia; ALM: Alemania; HUN: Hungría; IT: Italia; SUI: Suiza; SE: 
Sureste.   81 

 
Figura 5.9. 

 
Gráfico de dispersión de la longitud (LM2) y anchura (WM2) del M2 de S. etruscus de 
la Cueva del Estrecho con poblaciones actuales y asociaciones fósiles de S. etruscus, 
C. suaveolens y C. russula. 1: Cueva del Estrecho (CE-SE-42); 2: Fuentes de León 
(ESP); 3: Cataluña (ESP); 4: S. Francia; 5: S. Francia (egagrópilas); 6: SE. Bulgaria; 7: 
Cova de les Cendres (ESP); 8: Cova Colomera (ESP); 9: Castellet del Bernabé (ESP); 
10: PRERESA (ESP); 11: Albacete (ESP); 12: Kouklia; 13: Chipre; 14: Kommos; 15: 
Creta. Referencias: 1: Esta tesis; 2: Datos propios; 3: López-Fuster et al. (1979); 4, 5: 
Sans-Coma et al. (1981); 6: Popov et al. (2004); 7: Guillem Calatayud (2009); 8: 
López-García (2011); 9: Guérin et al. (1989); 10, 11: Sesé et al. (2011); 12, 13: 
Reumer & Oberli (1988); 14, 15: Reumer & Payne (1986). Abreviaturas: ESP: España; 
SE: Sureste. 81 

 
Figura 5.10. 

 
Comparación biométrica de la anchura de la diáfisis del húmero (Ad) de topo de 
Castillejo del Bonete, Cueva de los Postes y de poblaciones actuales y asociaciones 
fósiles de Talpa occidentalis, T. aquitania, T. europaea, y T. aquitania-europaea. (1): 
Niethammer (1990); (2): Cleef-Roders & Hoek Ostende (2001); (3): López-García 
(2011); (4): Robert (1983).  83 
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CAPÍTULO 6. YACIMIENTOS ESTUDIADOS 

Figura 6.1. Localización de los yacimientos estudiados.  Fuente mapa: Esri, DigitalGlobe, 
GeoEye, Earthstar Geographis, CNES/Airbus DS, USDA, USGS, AeroGRID, IGN, GIS 
User Community.  92 

 
Figura 6.2. 

 
Castillejo del Bonete: A) Vista aérea del yacimiento; B) Entrada de la cueva; C) 
Tumba 4; D) Interior de la cueva. Fotografías cedidas por Luis Benítez de Lugo 
Enrich. 93 

Figura 6.3. Material arqueológico de Castillejo del Bonete. A) Cerámica; B) Lítica; C) Cuentas 
de collar de variscita; D) Industria ósea; E) Brazalete de arquero; F) Punta de cobre; 
(Benítez de Lugo et al., 2015a; Benítez de Lugo et al., 2020).  94 

 
Figura 6.4. 

 
Castillejo del Bonete.  A) Fotogrametría del yacimiento. B) Plano del yacimiento; la 
zona coloreada de rojo indica la superficie de la cueva. C) Plano de la cueva; se 
indica la situación del sondeo este (E) y del sondeo oeste (W) en rojo. Dibujo de 
José Luis Fuentes.  95 

 
Figura 6.5. 

 
Restos de las especies de micromamíferos identificadas en Castillejo del Bonete. A) 
p3 der. Lepus granatensis, vista oclusal; B) p3 der. Oryctolagus cuniculus, vista 
oclusal; C) m1 izq. Arvicola sapidus, vista oclusal; D) m1 der. Microtus cabrerae, 
vista oclusal; E) m1 der. Microtus duodecimcostatus, vista oclusal; Apodemus 
sylvaticus: F) m1 der. vista oclusal; G) M2 izq. vista oclusal; Mus musculus: H) m1 
izq. vista oclusal (invertido como si fuese derecho para facilitar las comparaciones); 
Mus spretus: I) m1 der. vista oclusal; J) m1/m2 der. Eliomys quercinus, vista oclusal; 
Crocidura russula: K) mandíbula i1-m3 der. vista labial; L) maxilar I1-A1, A3-M2, 
der. vista labial; M) p4 izq. Erinaceus europaeus, vista labial; Crocidura suaveolens: 
N) mandíbula m1-m3 der. vista labial; O) maxilar izq. A3-M2, vista labial; P) 
húmero der. Talpa occidentalis, vista dorsal.  97 

 
Figura 6.6. 

 
A) Calibración de la datación de la muestra T12BO-W-26020-01 de Castillejo del 
Bonete (Oxcal v. 4.4.2. – Bronk Ramsey, 2009; 2020; curva de calibración Intcal 20 
– Reimer et al., 2020). B) T12BO-W-26020-01: mandíbula de erizo (E. europaeus) 
datada; fotografía de Carlos Alonso Recio.  99 

 
Figura 6.7. 

 
A-C) Fragmentos de coprolito; B) Fragmento de coprolito con un incisivo de 
roedor; C) Coprolito fragmentado con molariformes superiores de lepórido; D) m1 
de arvicolino con evidencias de digestión moderada, vista lateral; E) m1 de murino 
con evidencias de digestión extrema, vista oclusal; F) D2 de O. cuniculus con 
evidencias de digestión moderada, vista lateral; G) p3 de O. cuniculus con 
evidencias de digestión extrema, vista lateral. Las flechas señalan la presencia de 
restos dentarios de micromamíferos en coprolitos y las evidencias de digestión en 
los dientes. Fotografías A-C: Carlos Alonso Recio.  100 

 
Figura 6.8. 

 
Cueva del Estrecho: A) Galería inferior tras su acondicionamiento para uso 
turístico; fotografía de José Martínez Hernández; B) Silos prehistóricos excavados 
en el suelo de la “Sala de los Silos”; fotografía del equipo de la Cueva del Estrecho; 
C) Restos óseos humanos; fotografía del equipo de la Cueva del Estrecho; D) Canino 
de Ursus sp. fotografía de Juan Carlos Guisado di Monti.  103 

 
Figura 6.9. 

 
A) Plano de la Cueva del Estrecho, en rojo se indica la ubicación del área de 
muestreo (modificado de Ortega Martínez & Martín Merino, 1992); B) Perfil de la 
Cueva del Estrecho, en rojo se indica la ubicación del área de muestreo (modificado 
de Ortega Martínez & Martín Merino, 1992); C) Secuencia estratigráfica del relleno 
sedimentario de la entrada de la Cueva del Estrecho, CE-SE: nivel en el que se han 
recuperado los restos de micromamíferos.  
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Figura 6.10. 

 
Restos de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva del Estrecho. 
A) p3 izq. Oryctolagus cuniculus, vista oclusal; B) m1 izq. Arvicola sapidus, vista 
oclusal; C) m1 der. Microtus cabrerae, vista oclusal; D) m1izq. Microtus arvalis, vista 
oclusal; E) m1 der. Microtus duodecimcostatus, vista oclusal; F) m3 izq. Erinaceus 
europaeus, vista labial; Apodemus sylvaticus: G) M2 der. vista oclusal, H) M1 der. 
vista oclusal, I) m1 der. vista oclusal; Eliomys quercinus: J) m1/m2 der. vista oclusal, 
M) M1/M2 der. vista oclusal; K) m1 der. Mus musculus, vista oclusal, L) m1 der. Mus 
spretus, vista oclusal; Crocidura russula: N) mandíbula m2-m3 der. vista labial, O) 
maxilar I1-M2 der. vista labial; P) mandíbula der. Suncus etruscus, vista labial; Q) 
maxilar P4-M3 der. Rhinolophus ferrumequinum, vista oclusal; Rhinolophus euryale: 
R) maxilar M1-M2 izq. vista oclusal, S) epífisis distal húmero izq. vista dorsal; 
Myotis escalerai: T) maxilar M1-M3 der. vista oclusal, U) mandíbula m2-m3 der. 
vista labial; V) maxilar P4 der. Myotis myotis, vista labial. 106 

 
Figura 6.11. 

 
A) Calibración de la datación de la muestra CE-SE-02 de la Cueva del Estrecho 
(Oxcal v. 4.4.2. – Bronk Ramsey, 2009; 2020; curva de calibración Intcal 20 – Reimer 
et al., 2020); B) CE-SE-02: húmero de rata de agua (Arvicola sapidus) datado; 
fotografía de Carlos Alonso Recio.  107 

 
Figura 6.12. 

 
Porcentaje de los distintos grados de digestión en la dentición yugal de cada grupo 
taxonómico. 109 

 
Figura 6.13. 

 
Porcentaje de los distintos grados de digestión en los incisivos de cada grupo 
taxonómico. 110 

 
Figura 6.14. 

 
Ejemplares que muestran distintas modificaciones tafonómicas. A-C) Elementos 
con fragmentos de coprolito adheridos: A) Mandíbula der. E. quercinus, digestión 
fuerte; B) Maxilar izq. A. sylvaticus, digestión débil, C) Mandíbula der. M. myotis, 
digestión fuerte; D-E) C. russula: D) Mandíbula izq., digestión fuerte; E) Maxilar izq., 
digestión extrema; F) Mandíbula izq. A. sylvaticus, digestión moderada; G-I) O. 
cuniculus: G) molariforme sup. der., digestión extrema; H) p3 izq., digestión 
moderada; I) d3 izq., digestión fuerte; J) m1 der. M. duodecimcostatus, digestión 
fuerte; K-M) Incisivos Rodentia: K) Sup. con coprolito adherido, digestión débil; L) 
Inf., digestión débil; M) Inf., digestión moderada; N) Incisivo sup. O. cuniculus, 
digestión moderada; O-Q) Corrosión por raíces: O) Mandíbula der. M. escalerai P) 
Maxilar Mus spretus-musculus; Q) Incisivo Rodentia. Barra de escala: 1 mm. Der: 
derecha; izq: izquierda; sup: superior; inf: inferior.  111 

 
Figura 6.15. 

 
Fotografías de microscopio electrónico de barrido (MEB). A) m1 der. Microtus 
cabrerae, digestión débil; B) D3/D4 izq. Oryctolagus cuniculus, digestión débil y 
grietas por exposición a la intemperie; C) M1 der. Mus spretus-musculus, digestión 
fuerte; D) d3 izq. Oryctolagus cuniculus, digestión fuerte; E) Mandíbula der. 
Crocidura russula, digestión extrema en el incisivo. F) M1 izq. Arvicola sapidus, 
digestión extrema y grietas por exposición a la intemperie. Las flechas señalan los 
efectos producidos por la digestión. a)-d) pérdida de esmalte; e) islas de esmalte; 
e) y f) colapso de la dentina producido por digestión extrema.   112 

 
Figura 6.16. 

 
Fotografía de microscopio electrónico de barrido de una mandíbula de múrido y 
resultados de los análisis de la composición química del coprolito adherido (CE-04) 
y de la superficie del hueso (CE-05). 113 

 
Figura 6.17. 

 
Fotografía de microscopio electrónico de barrido de un molar de A. sylvaticus y 
resultados de los análisis de la composición química del coprolito adherido (CE-
11), del esmalte (CE-12) y de la dentina (CE-13). 
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Figura 6.18. A) Comparación de la frecuencia de digestión en incisivos y molares provocada por 
distintos depredadores y los resultados de la Cueva del Estrecho; (1) Andrews, 
1990; (2) Sanchiz Serra, 2000; (3) Lloveras et al., 2009; (4) Guillem Calatayud, 
1996; (5) Denys et al., 2007; (6) Marin-Monfort et al., 2019; (7) Lloveras et al., 
2008a; (8) Lloveras et al., 2008b  B) Resultados del PCA de las modificaciones 
provocadas por distintos depredadores y los resultados de la Cueva del Estrecho 
(CE). Los datos comparativos empleados se encuentran en el anexo II.   115 

 
Figura 6.19. 

 
Entorno del Monumento Natural Cuevas de Fuentes de León. Fotografía: José 
Enrique Capilla Nicolás.  120 

 
Figura 6.20. 

 
Plano de la Cueva de los Postes; se indican los sectores de excavación: Sector 
Occidental (SW), Sector Oriental (SE); Hueco Eulogio (HE). Planimetría realizada 
por Samuel Pérez Romero. Imagen modificada de Ortega Martínez et al. (2016). 122 

 
Figura 6.21. 

 
Cueva de los Postes: A) Interior de la cueva; B) Excavación del sector Hueco 
Eulogio; C) Depósito funerario Neolítico; D) Lucerna romana, Etapa 1; E) 
Herramienta lítica, Etapa 3. Fotografías: Hipólito Collado, José Enrique Capilla 
Nicolás.  122 

 
Figura 6.22. 

 
Secuencia cronoestratigráfica de la Cueva de los Postes HE: Sector Hueco Eulogio; 
SW: Sector Occidental. Modificada de Domínguez García (2018).  123 

 
Figura 6.23. 

 
Restos de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva de los Postes. 
A) p3 izq. Oryctolagus cuniculus, vista oclusal; B) M3 izq. Arvicola sapidus, vista 
oclusal; C) m1 izq. Microtus cabrerae, vista oclusal; D) m1 izq. Microtus 
duodecimcostatus, vista oclusal; Apodemus sylvaticus: E) M1 der. vista oclusal, F) 
M2 der. vista oclusal; G) gm1/gm2 der. vista oclusal Eliomys quercinus; H) húmero 
izq. Talpa occidentalis, vista ventral; I) maxilar izq. Crocidura suaveolens, vista 
labial; Rhinolophus ferrumequinum: J) mandíbula m1-m3 izq. vista labial, J’) 
mandíbula m1-m3 izq. vista labial, vista oclusal.  125 

 
Figura 6.24. 

 
Restos de los micromamíferos con mayor interés paleobiogeográfico de la Cueva 
del Caballo. A) m1 der. Microtus cabrerae, vista oclusal; Crocidura suaveolens: B) 
Maxilar izq. A2-P4, vista labial; B’) Maxilar izq. A2-P4, vista oclusal C) m1 der. Mus 
musculus-spretus, vista oclusal; D) Frag. mandíbula m1-m2 izq. Crocidura 
suaveolens, vista labial. Barra de escala: 1 mm. 129 

 

CAPÍTULO 7.  PALEOECOLOGÍA 

Figura 7.1. Valores climáticos estimados mediante el modelo bioclimático actualizado (Royer 
et al., 2020). MAT: temperatura media anual; Tmax: temperatura media del mes 
más cálido; Tmin: temperatura media del mes más frío; P anual: precipitación 
anual. Las zonas sombreadas muestran los intervalos de confianza. Los puntos 
azules oscuro indican los valores climáticos actuales. CE: Cueva del Estrecho; CB: 
Castillejo del Bonete; POST E2: Etapa 2 Cueva de los Postes; POST E3: Etapa 3 Cueva 
de los Postes.  132 

 
Figura 7.2. 

 
Porcentaje de cada hábitat representado en el entorno de los yacimientos en el 
momento de formación de las asociaciones de micromamíferos. CE: Cueva del 
Estrecho; CB: Castillejo del Bonete; POST E2 (HE): Etapa 2, Hueco Eulogio de la 
Cueva de los Postes; POST E2 (SW): Etapa 2, Sector Occidental de la Cueva de los 
Postes; POST E3: Etapa 3 Cueva de las Postes; POST UE 15-20: Unidades 
Estratigráficas 15-20 de la Cueva de los Postes; Ps: Pradera seca; Ph: Pradera 
húmeda; Ba: Bosque abierto; B: Bosque; R: Roquedo; A: cursos de agua.  134 
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CAPÍTULO 8. PALEOBIOGEOGRAFÍA 

Figura 8.1. Mapas de los registros de Mus spp. en el suroeste de Europa en las cinco fases 
cronológicas consideradas. Los números hacen referencia a cada uno de los 
registros descritos en el texto y en el anexo VI.  143 

 
Figura 8.2. 

 
Mapas de los registros de Rattus rattus en el suroeste de Europa durante las cinco 
fases cronológicas consideradas.  Los números hacen referencia a cada uno de los 
registros descritos en el texto y en el anexo VII.  148 

 
Figura 8.3. 

 
Distribución cronológica de los registros de Mus sp., Mus spretus, Mus musculus y 
Rattus rattus en la región Iberoccitana. Los números de cada registro se encuentran 
en los anexos VI y VII. Los números en negrita indican las citas fiables; barras de 
colores claros e interrogaciones indican citas imprecisas o dudosas; X: intrusiones.  151 

 
Figura 8.4. 

 
Mapa de los registros de Suncus etruscus en la cuenca mediterránea durante el 
Cuaternario. Los números de cada registro hacen referencia a la lista de 
yacimientos de la tabla 8.1.  Mapa modificado de CC-BY 4.0 ign.es 2015. 154 

 
Figura 8.5. 

 
Mapa de los últimos registros de Microtus arvalis del final del Pleistoceno (MIS 2-
1) y el Holoceno en yacimientos de la península ibérica ubicados en los límites o 
fuera del rango de distribución actual de la especie (área sombreada roja – IUCN, 
2020). Los números de cada registro hacen referencia a la lista de yacimientos de 
la tabla 8.2. Las líneas discontinuas indican los límites del rango de distribución de 
la especie al final del Pleistoceno Superior y al final de la primera mitad del 
Holoceno Superior (2 ka BP). Mapa modificado de CC-BY 4.0 ign.es 2015. 160 

 

Figura 8.6. 
 

Mapas de los registros de Microtus cabrerae en la región Iberoccitana durante el 
Holoceno. A) Epipaleolítico-Mesolítico; B) Neolítico; C) Calcolítico-Edad del 
Bronce; D) Edad del Hierro-periodo Romano; E) Edad Media; F) Actualidad. n: 
número de registros en cada intervalo temporal. Cuadrículas UTM Gris: registros 
incluidos en Laplana & Sevilla (2013); Rojo: nuevas cuadrículas en las que se 
registra M. cabrerae; Azul: nuevos registros de M. cabrerae en cuadrículas en las 
que la especie estaba representada.  Mapas modificados de Laplana & Sevilla 
(2013).  162 

 
Figura 8.7. 

 
Mapa de los registros de Crocidura suaveolens del final del Pleistoceno Superior y 
el Holoceno en yacimientos de la península ibérica ubicados fuera del rango de 
distribución actual de la especie (área sombreada roja – IUCN, 2020). Los números 
de cada registro hacen referencia a la lista de yacimientos de la tabla 8.4. Mapa 
modificado de CC-BY 4.0 ign.es 2015. 166 

 

CAPÍTULO 9. DISCUSIÓN GLOBAL 

Figura 9.1. Evolución temporal del porcentaje de representación de hábitats en el noreste, 
Levante central y centro-sur peninsular entre 19-2 ka BP (intervalos temporales 
no escalados). PI: península ibérica; Principales fases climáticas: DG: Deglaciación; 
H. Húmedo: Holoceno húmedo; FT: Fase de transición; ARID: Fase de aridificación. 
Hábitats: Ba: Bosque abeirto; B: Bosque; Ps: Pradera seca; Ph: Pradera húmeda; R: 
roquedo; A: cursos de agua. En el anexo III se presentan los resultados del análisis 
paleoambiental (Habitat Weighting Method) a partir de las asociaciones de 
micromamíferos de las tres zonas geográficas. 

174 
 
Figura 9.2. 

 
A) Ruta y cronología de la colonización de Mus spretus en la cuenca mediterránea. 
Se representa el área de origen de la especie y las citas fiables más antiguas de 
acuerdo con la revisión realizada (capítulo 8). B) Distribución actual de Mus spretus 
según IUCN (2020).  176 
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Figura 9.3. A) Ruta y cronología de la dispersión de Mus musculus en la cuenca mediterránea. 
Se representa el área de origen de la especie y las citas fiables más antiguas de 
acuerdo con la revisión realizada para la región Iberoccitana (capítulo 8) y según 
Cucchi et al. (2005, 2020), Bona (2020) y Oueslati et al. (2020) para los demás 
registros. B) Distribución actual de Mus musculus según IUCN (2020).  177 

 
Figura 9.4. 

 
Extensión territorial máxima de la Cultura de El Argar (1650 BC/3600 BP), 
localización de Castillejo del Bonete y de los principales asentamientos humanos 
mencionados en el texto. 1: Cerro de la Virgen; 2: Cuesta del Negro; 3: Baeza; 4: 
Úbeda; 5: Los Millares; 6: La Navilla. Modificada de Knipper et al. (2020).  178 

 
Figura 9.5. 

 
A) Ruta y cronología de la dispersión de Rattus rattus en la cuenca me-diterránea. 
Se representa el área de origen de la especie y las citas fiables más antiguas de 
acuerdo con la revisión realizada para la región Iberoccitana (capítulo 8) y según 
Audoin-Rouzeau (1994), Ruffino & Vidal (2010) y Oueslati et al. (2020) para los 
demás registros. B) Distribución actual de Rattus rattus según IUCN (2020).  180 

 
Figura 9.6. 

 
A) Ruta y cronología de la dispersión de Suncus etruscus en la cuenca mediterránea. 
Se representa el área de origen de la especie y las citas fiables más antiguas de 
acuerdo con la revisión realizada (capítulo 8). B) Distribución actual de Suncus 
etruscus según IUCN (2020).  180 
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ANEXO I: Lista de ejemplares de Mus musculus y Mus spretus actuales y fósiles utilizados en el 
análisis de la forma del contorno del primer molar inferior (m1) mediante Morfometría 
Geométrica. EBD: Estación Biológica de Doñana; MNCN: Museo Nacional de Ciencias Naturales; 
ISEM: Institut des Sciences de l’Evolution de Montellier MOHMIE: Proyecto Modern Human 
installation in Morocco, Incluence on the small terrestrial vertebrate biodiversity and Evolution 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Provincia/Localidad Grupo geográfico Colección Grupo N m1 

Mus musculus actuales 

Almería Península ibérica EBD M. m. PI 7 

Asturias Península ibérica MNCN, EBD M. m. PI 3 

Cáceres Península ibérica MNCN M. m. PI 1 

Guadalajara Península ibérica MNCN M. m. PI 8 

Granada Península ibérica EBD M. m. PI 17 

Huesca Península ibérica MNCN, EBD M. m. PI 4 

Lugo Península ibérica EBD M. m. PI 9 

Madrid Península ibérica MNCN, EBD M. m. PI 9 

Santander Península ibérica MNCN M. m. PI 3 

Gran Canaria Gran Canaria MNCN, EBD M. m. GC 14 

Lanzarote Lanzarote MNCN, EBD M. m. LAN 11 

Bussy-le-Repos Francia ISEM M. m. FR 2 

Carnon Francia ISEM M. m. FR 1 

La Clastre Francia ISEM M. m. FR 3 

Montpellier Francia ISEM M. m. FR 12 

Tanant Marruecos ISEM M. m. MAR 35 

Tetouan Marruecos ISEM M. m. MAR 1 

 140 

Mus spretus actuales 

Cáceres Península ibérica MNCN M. s PI 1 

Guadalajara Península ibérica MNCN M. s PI 1 

Huelva Península ibérica EBD M. s PI 41 

Jaén Península ibérica MNCN M. s PI 2 

Madrid Península ibérica MNCN M. s PI 2 

Sevilla Península ibérica EBD M. s PI 10 

Mallorca Mallorca MNCN M. s. MLL 10 

Azemmour Marruecos ISEM M. s. MAR 20 

Indet. Marruecos ISEM M. s. MAR 13 

Kénitra Marruecos MOHMIE M. s. MAR 15 

Meknes Marruecos ISEM M. s. MAR 2 

Tangier Marruecos ISEM M. s. MAR 1 

    118 

Fósiles 

Castillejo del Bonete   CB 117 

Cueva del Estrecho   CE 48 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

ANEXO II 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



      ANEXO II 

 

252 

 

ANEXO II: Frecuencia y grado de alteración producida por distintos depredadores sobre el esqueleto de sus presas y resultados de la Cueva 

del Estrecho. Abreviaturas: max: maxilar; mand: mandíbula; dig: digestión; R: roedores.    

Depredador Tipo 
% max. R.  

con 
cigomático 

% mand. R. 
completas 

% rama 
mand. R. 
ausente 

% mand. 
R. borde 
inf. frag. 

% dig. 
incisivos 

 in situ 

% dig. 
incisivos 
aislados 

% 
molares 

digeridos 

Grado dig. 
incisivos 

Grado dig. 
molares 

Referencias 

Tyto alba  
Rapaz 

nocturna 
90 78 6 3 3.6 5 1 25 25 Andrews  (1990) 

Asio otus 
Rapaz 

nocturna 
94 81 2 2 17.6 27 1 25 25 Andrews  (1990) 

Bubo bubo 
Rapaz 

nocturna 
64 38 18 14 41.8 48 11 75 75 Andrews  (1990) 

Strix aluco 
Rapaz 

nocturna 
69 19 18 14 53.8 66 22 75 75 Andrews  (1990) 

Athene noctua 
Rapaz 

nocturna 
0 0 33 50 100 73 51 87.5 75 Andrews  (1990) 

Falco tinnunculus Rapaz diurna 19 4 71 44 60.8 60 53 87.5 87.5 Andrews  (1990) 

Circus cyaneus Rapaz diurna 30 2 55 69 100 100 46 100 87.5 Andrews  (1990) 

B. buteo Rapaz diurna 80 0 100 100 100 100 100 100 100 Guillem Calatayud (1996) 

H. pennatus Rapaz diurna 40 20 40 40 100 100 89.28 100 100 Guillem Calatayud (1996) 

Felis silvestris 
Mamífero 
carnívoro 

10.55 1.44 98.56 88.47 85.23 93.93 96.63 100 100 
Marin Monfort et al. 

(2019) 

Vulpes vulpes  
Mamífero 
carnívoro 

0 0 75 100 100 100 70 100 100 Andrews  (1990) 

Genetta genetta 
Mamífero 
carnívoro 

24 0 94 75 35.2 35 15 100 100 Andrews  (1990) 

Martes martes 
Mamífero 
carnívoro 

0 0 100 100 33.3 28 24 100 100 Andrews  (1990) 

Vulpes vulpes 
Mamífero 
carnívoro 

0 0 100 100 100 100 100 100 100 Guillem Calatayud (1996) 

M. foina 
Mamífero 
carnívoro 

39.60 0 94.58 55.42 98.90 80.50 73.25 100 100 Guillem Calatayud (1996) 

Genetta genetta 
Mamífero 
carnívoro 

30.95 1.92 88.47 26.91 88.10 98.10 64.06 100 100 Guillem Calatayud (1996) 

Cueva del 
Estrecho 

- 13.89 1.41 88.73 61.97 88.89 86.41 73.01 100 100 Esta tesis 
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ANEXO III:  Resultados del análisis paleoambiental (Habitat Weighting Method) aplicado a las 

asociaciones de micromamíferos de tres zonas de la región biogeográfica mediterránea. Ba: 

bosque abierto; B: bosque; Ps: pradera seca; Ph: pradera húmeda; Ro: roquedo; A: cursos de 

agua. 

 

A) Noreste península ibérica 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Yacimiento Niveles Periodo  Cronología Ba B Ps Ph Ro A Referencias 

Balma del Gai  1B Epipaleolítico 13150-12813 cal BP 35.45 21.36 9.70 16.36 10.30 6.82 
Bañuls-Cardona 

(2017) 

Balma del Gai  1A Epipaleolítico 10189-9786 cal BP 34.17 8.61 5.56 25.56 13.62 12.50 
Bañuls-Cardona 

(2017) 

Cingle Vermell  Mesolítico 9760 BP 35.81 22.03 13.96 20.52 1.42 6.13 Alcalde (1986) 

Cova 120 (III) III Mesolítico 8000-6000 BP 40.15 19.65 16.33 22.98 0.83 0.00 Alcalde (1986) 

Cova  del Frare  N. 6-5 Neolítico 7920-6309 cal BP 43.54 8.75 7.71 37.39 0.52 2.08 Alcalde (1986) 

Cova Bonica 
IV-IV2 

(IV) 
Neolítico 7401-7308 cal BP 36.19 19.90 13.53 23.13 4.23 3.03 

Bañuls-Cardona 

(2017) 

Cova del Frare  4 Neolítico 5431- 4835 cal BP 40.17 12.23 6.55 35.86 1.29 3.88 Alcalde (1986) 

Cova 120 (II) II Calcolítico 4910-4690 cal BP 34.27 22.21 12.63 23.79 4.65 2.41 Alcalde (1986) 

Cova Bonica XIX Neolítico 4835-4711 cal BP 34.24 23.82 18.11 18.80 4.63 0.39 
Bañuls-Cardona 

(2017) 

Cova del Frare 3 
Neolítico –  

Edad del Bronce 
4150-3640 cal BP 37.94 18.23 9.41 30.00 1.47 2.94 Alcalde (1986) 

Cova 120 (L. 1) I Edad del Bronce 3878-2926 cal BP 27.52 20.73 15.48 22.03 10.16 4.04 Alcalde (1986) 

Alorda Park  
Edad del Hierro – 

Romano 
2314-2126 cal BP 25.25 7.87 22.54 24.21 19.55 0.58 

Valenzuela et al. 

(2009) 
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B) Levante central península ibérica 

 

 

 

C) Centro – sur península ibérica 

 

 Yacimiento Niveles Periodo Cronología Ba B Ps Ph Ro A Referencias 

Cova Fosca - Epipaleolítico 19920-12130 BP 38.73 20.53 12.53 23.20 3.33 0.33 Sesé (2011) 

Cova de les 
Cendres 

XII-IX Magdaleniense 
19036- 

14743 cal BP 
41.38 9.76 8.34 34.91 3.47 2.13 

Villaverde et al. 
(2010) 

Cova Fosca   Mesolítico 10020-8880 BP 39.66 18.97 13.79 25.86 0.86 0.86 Sesé (2011) 

Abric de la  
Falguera  

Fase 
VIII-VI 

Epipaleolítico-
Neolítico 

8395-6307 cal 
BP 

40.41 12.77 9.24 32.16 2.89 2.53 
Guillem Calatayud 

(2006) 

Cingle del 
Mas Cremat 

V-IV 
Epipaleolítico-

Neolítico 
7850-7700 cal 

BP 
39.68 19.78 12.69 25.27 2.58 0.00 

Guillem Calatayud 
(2010) 

Cova de les  
Cendres  

VII-IV Neolítico 
7155-6293 cal 

BP 
41.40 10.96 8.73 33.10 3.97 1.83 

Guillem Calatayud 
(1999) 

Cingle del 
Mas Cremat  

IIIB-
IIIA) 

Neolítico 
6990-6740 cal 

BP 
39.78 17.40 13.37 26.43 1.78 0.85 

Guillem Calatayud 
(2010) 

Cova Fosca   Neolítico 6230-6200 BP 35.16 26.57 9.38 22.66 4.69 1.56 Sesé (2011) 

Cova de les  
Cendres 

III Neolítico 
5650-4532 cal 

BP 
34.44 13.73 12.04 27.04 2.53 10.21 

Guillem Calatayud 
(1999) 

Abric de la 
Falguera  

Fase  
V-IV 

Neolítico – 
Calcolítico 

5055-4351 BP 40.32 12.95 10.77 30.64 3.65 1.67 
Guillem Calatayud 

(2006) 

Cingle del 
Mas Cremat  

II Calcolítico 
4850-4790 cal. 

BP 
36.50 22.50 14.75 21.50 4.75 0.00 

Guillem Calatayud 
(2010) 

Estrets-Racó 
de Rata 

 
Edad del 

Hierro 
2250-2050 BP 24.65 12.97 22.06 22.37 15.11 2.84 

Guillem Calatayud 
(2011) 

 Yacimiento Niveles Periodo Cronología Ba B Ps Ph Ro A Referencias 

Gorham  III Magdaleniense 18440-10880 34.02 17.64 12.87 29.02 1.84 4.60 
López-García 
et al. (2011b) 

Maltravieso 
(Sala de las 
Chimeneas) 

A y B? PLEIST 17 ka BP 29.52 10.66 7.17 35.37 2.17 15.12 
Bañuls-

Cardona et al. 
(2012) 

Peña  
Estebanvela 

VI-I Magdaleniense 
17840-12570 

cal BP 
28.41 25.12 5.53 25.86 7.24 7.45 

Sesé (2007, 
2013) 

Cueva de los  
Postes 

UE 15-20   44.04 6.15 10.00 35.00 0.00 4.81 Esta tesis 

Cueva de los  
Postes 

Etapa 3 
(SW) 

 
8720-8030 cal 

BP 
44.06 8.63 11.44 33.19 0.56 2.13 Esta tesis 

Cueva de los  
Postes 

Etapa 2 
(SW) 

 
6320-4570 cal 

BP 
48.33 6.67 12.22 31.67 1.11 0.00 Esta tesis 

Cueva de los  
Postes 

Etapa 2 
(HE) 

 4825-3970 38.06 6.94 8.89 32.50 1.11 12.50 Esta tesis 

Cueva de Nerja 
(Torca) 

8 Calcolítico 
4830-3600 cal 

BP 
31.67 10.50 36.46 14.21 6.75 0.42 

Datos propios 
inéditos 

Castillejo del  
Bonete (SW) 

(26018-
26020) 

 
3821-3585 cal 

BP 
39.12 8.82 20.02 26.00 2.21 3.82 Esta tesis 

Cerro de la  
Encantada 

 E. Bronce 
3568-3496 cal 

BP 
32.85 15.24 36.66 8.09 7.14 0.00 

Morales Muñiz 
(1986) 

Cueva del 
Estrecho 

SE  
2310-2149 cal 

BP 
36.95 8.87 18.87 24.41 5.00 5.91 Esta tesis 
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(Pie de  figura en la página siguiente) 
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Figura 1. Restos de algunas de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva del Estrecho, dentición en vista 

oclusal (fotografías de microscopio electrónico de barrido). Apodemus sylvaticus: A) M1 izq., B) M2 izq., C) m1 der.; D) M1 

der. Mus musculus-spretus; E) m1 izq. Mus spretus; F) m1 der. Mus musculus; G) M3 der. Eliomys quercinus; H) m1/m2 izq. 

Eliomys quercinus. Barra de escala: 1 mm. 

Figura 2. Restos de algunas de las especies de micromamíferos identificadas en la Cueva del Estrecho, dentición en vista 

oclusal (fotografías de microscopio electrónico de barrido). A) M3 izq. Arvicola sapidus; B) m1 der. Microtus cabrerae; C) 

m1 der. Microtus duodecimcostatus; D) M3 izq. Microtus arvalis; E) p3 der. Oryctolagus cuniculus; F) P4 y M1 der. Crocidura 

russula; G) m1, m2 y m3 izq. Suncus etruscus. Barra de escala: 1 mm.
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ANEXO V: Clasificación de los m1 de Mus spp. de Castillejo del Bonete (CB) y de la Cueva del 

Estrecho (CE) a partir del análisis discriminante predictivo y probabilidad asociada a la 

clasificación. Las probabilidades (P) superiores a 0.75 se señalan en negrita y sombreado gris 

gris (M.m. = M musculus, M. s. = Mus spretus). 

A) Análisis discriminante predictivo entre especies: 

REF Clasificación P M. m. P M. s. 

Mus_CB_001 M. spretus 0 1 

Mus_CB_002 M. spretus 0.005 0.995 

Mus_CB_003 M. spretus 0 1 

Mus_CB_004 M. spretus 0 1 

Mus_CB_005 M. spretus 0 1 

Mus_CB_008 M. spretus 0.027 0.973 

Mus_CB_009 M. spretus 0 1 

Mus_CB_012 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CB_013 M. spretus 0.115 0.885 

Mus_CB_014 M. spretus 0.176 0.824 

Mus_CB_015 M. spretus 0 1 

Mus_CB_016 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CB_018 M. spretus 0 1 

Mus_CB_019 M. spretus 0 1 

Mus_CB_020 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_021 M. spretus 0.033 0.967 

Mus_CB_024 M. spretus 0.009 0.991 

Mus_CB_026 M. spretus 0 1 

Mus_CB_027 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_028 M. spretus 0 1 

Mus_CB_030 M. spretus 0 1 

Mus_CB_031 M. spretus 0 1 

Mus_CB_032 M. spretus 0 1 

Mus_CB_033 M. spretus 0.357 0.643 

Mus_CB_034 M. spretus 0 1 

Mus_CB_035 M. spretus 0.06 0.94 

Mus_CB_037 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CB_041 M. spretus 0.169 0.831 

Mus_CB_042 M. spretus 0 1 

Mus_CB_043 M. musculus 0.946 0.054 

Mus_CB_047 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CB_050 M. spretus 0 1 

Mus_CB_052 M. spretus 0 1 

Mus_CB_053 M. musculus 0.998 0.002 

Mus_CB_054 M. spretus 0.019 0.981 

Mus_CB_056 M. spretus 0 1 

Mus_CB_057 M. spretus 0 1 

Mus_CB_058 M. spretus 0 1 

Mus_CB_059 M. spretus 0 1 

Mus_CB_061 M. spretus 0.01 0.99 

Mus_CB_062 M. musculus 0.842 0.158 

REF Clasificación P M. m. P M. s. 

Mus_CB_063 M. spretus 0.277 0.723 

Mus_CB_064 M. spretus 0 1 

Mus_CB_067 M. spretus 0.179 0.821 

Mus_CB_070 M. spretus 0 1 

Mus_CB_071 M. spretus 0.006 0.994 

Mus_CB_072 M. spretus 0.499 0.501 

Mus_CB_073 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CB_074 M. spretus 0 1 

Mus_CB_075 M. spretus 0.008 0.992 

Mus_CB_076 M. spretus 0.059 0.941 

Mus_CB_077 M. spretus 0 1 

Mus_CB_080 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CB_082 M. spretus 0.099 0.901 

Mus_CB_083 M. spretus 0 1 

Mus_CB_084 M. spretus 0.004 0.996 

Mus_CB_087 M. spretus 0.024 0.976 

Mus_CB_088 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_091 M. spretus 0.017 0.983 

Mus_CB_093 M. spretus 0.005 0.995 

Mus_CB_094 M. musculus 0.584 0.416 

Mus_CB_096 M. spretus 0 1 

Mus_CB_102 M. spretus 0.006 0.994 

Mus_CB_103 M. spretus 0 1 

Mus_CB_104 M. spretus 0.03 0.97 

Mus_CB_105 M. spretus 0.14 0.86 

Mus_CB_107 M. musculus 0.852 0.148 

Mus_CB_108 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CB_109 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_111 M. spretus 0 1 

Mus_CB_112 M. spretus 0.354 0.646 

Mus_CB_113 M. spretus 0.015 0.985 

Mus_CB_115 M. spretus 0 1 

Mus_CB_118 M. spretus 0 1 

Mus_CB_119 M. spretus 0.029 0.971 

Mus_CB_125 M. spretus 0.017 0.983 

Mus_CB_127 M. spretus 0.406 0.594 

Mus_CB_128 M. spretus 0 1 

Mus_CB_129 M. spretus 0 1 

Mus_CB_131 M. spretus 0.374 0.626 

Mus_CB_132 M. spretus 0 1 



ANEXO V 

265 

 

REF Clasificación P M. m. P M. s. 

Mus_CB_133 M. spretus 0.007 0.993 

Mus_CB_135 M. spretus 0 1 

Mus_CB_136 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_137 M. spretus 0.104 0.896 

Mus_CB_138 M. spretus 0.023 0.977 

Mus_CB_140 M. spretus 0.169 0.831 

Mus_CB_141 M. spretus 0.113 0.887 

Mus_CB_142 M. spretus 0.053 0.947 

Mus_CB_144 M. spretus 0 1 

Mus_CB_145 M. musculus 0.895 0.105 

Mus_CB_147 M. spretus 0.046 0.954 

Mus_CB_149 M. musculus 0.786 0.214 

Mus_CB_150 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CB_152 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_153 M. musculus 0.97 0.03 

Mus_CB_154 M. spretus 0.047 0.953 

Mus_CB_155 M. spretus 0.181 0.819 

Mus_CB_160 M. spretus 0.018 0.982 

Mus_CB_164 M. spretus 0 1 

Mus_CB_165 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CB_166 M. spretus 0 1 

Mus_CB_167 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_168 M. musculus 0.654 0.346 

Mus_CB_169 M. musculus 0.767 0.233 

Mus_CB_170 M. spretus 0.088 0.912 

Mus_CB_172 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_173 M. spretus 0 1 

Mus_CB_181 M. spretus 0 1 

Mus_CB_184 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CB_186 M. spretus 0 1 

Mus_CB_188 M. spretus 0.014 0.986 

Mus_CB_189 M. spretus 0.047 0.953 

Mus_CB_190 M. spretus 0 1 

Mus_CB_191 M. spretus 0 1 

Mus_CB_192 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CB_194 M. spretus 0 1 

 

 

 

 

 

 

 

 

REF Clasificación P M. m. P M. s. 

Mus_CE_001 M. musculus 0.65 0.35 

Mus_CE_002 M. spretus 0 1 

Mus_CE_003 M. spretus 0 1 

Mus_CE_004 M. musculus 0.947 0.053 

Mus_CE_005 M. spretus 0 1 

Mus_CE_006 M. spretus 0 1 

Mus_CE_007 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CE_008 M. spretus 0.301 0.699 

Mus_CE_010 M. spretus 0 1 

Mus_CE_011 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CE_012 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CE_013 M. spretus 0 1 

Mus_CE_014 M. spretus 0.491 0.509 

Mus_CE_015 M. spretus 0.16 0.84 

Mus_CE_016 M. spretus 0 1 

Mus_CE_017 M. musculus 0.978 0.022 

Mus_CE_018 M. musculus 0.502 0.498 

Mus_CE_019 M. spretus 0 1 

Mus_CE_020 M. spretus 0 1 

Mus_CE_021 M. spretus 0 1 

Mus_CE_023 M. spretus 0.019 0.981 

Mus_CE_025 M. spretus 0 1 

Mus_CE_037 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CE_038 M. spretus 0 1 

Mus_CE_039 M. spretus 0.114 0.886 

Mus_CE_040 M. spretus 0.004 0.996 

Mus_CE_048 M. spretus 0 1 

Mus_CE_049 M. spretus 0 1 

Mus_CE_050 M. spretus 0.003 0.997 

Mus_CE_051 M. spretus 0.028 0.972 

Mus_CE_052 M. spretus 0.034 0.966 

Mus_CE_053 M. spretus 0.015 0.985 

Mus_CE_054 M. spretus 0.006 0.994 

Mus_CE_055 M. spretus 0 1 

Mus_CE_056 M. spretus 0 1 

Mus_CE_057 M. spretus 0 1 

Mus_CE_058 M. spretus 0 1 

Mus_CE_125 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CE_126 M. spretus 0 1 

Mus_CE_127 M. spretus 0.006 0.994 

Mus_CE_128 M. spretus 0.473 0.527 

Mus_CE_129 M. spretus 0 1 

Mus_CE_130 M. spretus 0.063 0.937 

Mus_CE_131 M. spretus 0.001 0.999 

Mus_CE_132 M. spretus 0.057 0.943 

Mus_CE_133 M. spretus 0.032 0.968 

Mus_CE_134 M. spretus 0.002 0.998 

Mus_CE_135 M. spretus 0.382 0.618 
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B) Análisis discriminante predictivo entre especies y grupos geográficos. PI: península 
ibérica; GC: Gran Canaria; LAN: Lanzarote; FR: Francia; MAR: Marruecos; MLL: Mallorca.  

REF Clasificación M. m. FR M. m. GC M. m. PI M. m. LAN M. m. MAR M. s. PI M. s. MLL M. s. MAR 

Mus_CB_001 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.874 0 0.126 

Mus_CB_002 M. s. MAR 0.001 0.004 0 0 0 0.387 0 0.608 

Mus_CB_003 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.895 0.003 0.102 

Mus_CB_004 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.991 0 0.009 

Mus_CB_005 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.916 0 0.084 

Mus_CB_008 M. s. PI 0.012 0 0.014 0 0.006 0.544 0.115 0.309 

Mus_CB_009 M. s. MAR 0 0 0 0 0 0.382 0 0.618 

Mus_CB_012 M. s. PI 0.001 0 0 0 0 0.945 0.017 0.037 

Mus_CB_013 M. s. PI 0.002 0 0.057 0 0 0.915 0 0.025 

Mus_CB_014 M. s. PI 0.001 0.004 0.072 0 0.008 0.88 0.002 0.033 

Mus_CB_015 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.994 0 0.005 

Mus_CB_016 M. s. PI 0 0 0 0 0.001 0.764 0.001 0.233 

Mus_CB_018 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_019 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.917 0.001 0.081 

Mus_CB_020 M. s. PI 0 0 0 0 0.001 0.979 0.001 0.019 

Mus_CB_021 M. s. PI 0.001 0.001 0.025 0 0 0.925 0.007 0.04 

Mus_CB_024 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.998 0 0 

Mus_CB_026 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0 

Mus_CB_027 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_028 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.994 0.004 0.002 

Mus_CB_030 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CB_031 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.863 0.001 0.136 

Mus_CB_032 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.989 0.001 0.01 

Mus_CB_033 M. m. PI 0 0.001 0.741 0 0.003 0.216 0 0.04 

Mus_CB_034 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.984 0 0.015 

Mus_CB_035 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.999 0 0 

Mus_CB_037 M. s. PI 0 0 0.01 0 0 0.974 0.014 0.002 

Mus_CB_041 M. s. PI 0 0.001 0.347 0 0 0.642 0 0.009 

Mus_CB_042 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.966 0 0.034 

Mus_CB_043 M. m. PI 0.15 0.006 0.372 0 0.319 0.078 0 0.075 

Mus_CB_047 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.957 0.001 0.041 

Mus_CB_050 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.933 0 0.067 

Mus_CB_052 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.97 0.012 0.018 

Mus_CB_053 M. m. PI 0.003 0 0.997 0 0 0 0 0 

Mus_CB_054 M. s. PI 0 0 0.002 0 0.001 0.967 0 0.03 

Mus_CB_056 M. s. MAR 0 0 0 0 0.001 0.09 0.028 0.881 

Mus_CB_057 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.997 0 0.003 

Mus_CB_058 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.964 0 0.036 

Mus_CB_059 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CB_061 M. s. PI 0 0.001 0.009 0 0 0.622 0 0.368 

Mus_CB_062 M. m. GC 0.047 0.405 0.361 0 0.01 0.165 0.006 0.006 

Mus_CB_063 M. s. PI 0.029 0.001 0.079 0 0.066 0.665 0.117 0.044 

Mus_CB_064 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.944 0.002 0.054 

Mus_CB_067 M. s. PI 0 0 0.003 0 0 0.996 0 0 
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REF Clasificación M. m. FR M. m. GC M. m. PI M. m. LAN M. m. MAR M. s. PI M. s. MLL M. s. MAR 

Mus_CB_070 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.75 0.003 0.247 

Mus_CB_071 M. s. MAR 0.001 0 0 0 0.016 0.298 0.008 0.677 

Mus_CB_072 M. s. PI 0.023 0.026 0.329 0 0.007 0.547 0.001 0.067 

Mus_CB_073 M. s. PI 0 0.001 0.002 0 0 0.992 0 0.005 

Mus_CB_074 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.985 0 0.015 

Mus_CB_075 M. s. PI 0 0 0.009 0 0 0.991 0 0.001 

Mus_CB_076 M. s. PI 0.01 0 0.069 0 0.009 0.603 0.011 0.298 

Mus_CB_077 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_080 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.961 0 0.038 

Mus_CB_082 M. s. PI 0 0.001 0.001 0 0 0.998 0 0 

Mus_CB_083 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CB_084 M. s. PI 0 0 0.007 0 0 0.991 0 0.003 

Mus_CB_087 M. s. PI 0 0 0.002 0 0.001 0.956 0 0.041 

Mus_CB_088 M. s. PI 0 0 0.01 0 0 0.961 0.002 0.028 

Mus_CB_091 M. s. PI 0 0.001 0.006 0 0 0.981 0 0.013 

Mus_CB_093 M. s. PI 0.001 0 0.004 0 0 0.932 0.016 0.048 

Mus_CB_094 M. s. PI 0 0.001 0.249 0 0 0.749 0 0 

Mus_CB_096 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.642 0.001 0.356 

Mus_CB_102 M. s. PI 0 0 0.003 0 0 0.975 0.001 0.021 

Mus_CB_103 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.998 0 0.002 

Mus_CB_104 M. s. MAR 0.001 0 0.108 0 0.003 0.139 0.014 0.735 

Mus_CB_105 M. s. PI 0.001 0 0.023 0 0 0.975 0 0.001 

Mus_CB_107 M. s. PI 0.005 0.044 0.066 0 0.063 0.816 0 0.006 

Mus_CB_108 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.971 0.006 0.022 

Mus_CB_109 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.935 0.006 0.058 

Mus_CB_111 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_112 M. m. PI 0.002 0 0.623 0 0.024 0.294 0.005 0.052 

Mus_CB_113 M. s. PI 0 0 0 0 0.001 0.98 0 0.019 

Mus_CB_115 M. s. MLL 0 0 0 0 0 0.351 0.585 0.064 

Mus_CB_118 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.987 0.006 0.007 

Mus_CB_119 M. s. PI 0 0 0.071 0 0 0.908 0 0.021 

Mus_CB_125 M. s. PI 0.003 0.001 0.012 0 0.001 0.835 0.013 0.136 

Mus_CB_127 M. s. PI 0.001 0.028 0.101 0 0.002 0.851 0 0.017 

Mus_CB_128 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.718 0.014 0.267 

Mus_CB_129 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.99 0 0.01 

Mus_CB_131 M. s. MLL 0.022 0 0.003 0 0.013 0.378 0.583 0 

Mus_CB_132 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_133 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_135 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.997 0.001 0.003 

Mus_CB_136 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.953 0 0.047 

Mus_CB_137 M. s. MLL 0.005 0.001 0.144 0.002 0.002 0.402 0.419 0.026 

Mus_CB_138 M. s. PI 0 0 0.025 0 0 0.974 0.001 0 

Mus_CB_140 M. s. PI 0 0 0.112 0 0 0.883 0 0.005 

Mus_CB_141 M. s. PI 0 0 0.087 0 0 0.912 0 0.001 

Mus_CB_142 M. s. PI 0 0 0.245 0 0.001 0.68 0.005 0.068 

Mus_CB_144 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CB_145 M. m. PI 0 0.017 0.434 0 0.418 0.088 0 0.043 
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REF Clasificación M. m. FR M. m. GC M. m. PI M. m. LAN M. m. MAR M. s. PI M. s. MLL M. s. MAR 

Mus_CB_147 M. s. PI 0 0 0.179 0 0.001 0.763 0.001 0.056 

Mus_CB_149 M. m. PI 0 0 0.897 0.001 0 0.099 0 0.002 

Mus_CB_150 M. s. MAR 0.001 0 0.004 0 0 0.358 0.009 0.628 

Mus_CB_152 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.991 0 0.009 

Mus_CB_153 M. m. PI 0.001 0.234 0.516 0.01 0.001 0.238 0 0 

Mus_CB_154 M. s. PI 0 0 0.072 0 0 0.927 0 0.001 

Mus_CB_155 M. s. PI 0 0.003 0.442 0 0.001 0.519 0 0.035 

Mus_CB_160 M. s. PI 0 0 0.002 0 0 0.996 0.001 0.001 

Mus_CB_164 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.764 0.009 0.226 

Mus_CB_165 M. s. PI 0 0 0.002 0 0 0.99 0.005 0.002 

Mus_CB_166 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.932 0.036 0.032 

Mus_CB_167 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.997 0 0.003 

Mus_CB_168 M. s. PI 0.005 0.001 0.023 0 0.024 0.944 0 0.002 

Mus_CB_169 M. m. PI 0 0.042 0.868 0 0.003 0.079 0 0.007 

Mus_CB_170 M. s. PI 0.003 0 0.009 0 0 0.985 0 0.002 

Mus_CB_172 M. s. PI 0 0 0.086 0 0 0.72 0.001 0.193 

Mus_CB_173 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.987 0.012 0 

Mus_CB_181 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.923 0 0.077 

Mus_CB_184 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CB_186 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.957 0 0.043 

Mus_CB_188 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.981 0 0.017 

Mus_CB_189 M. s. PI 0.004 0 0.006 0 0.002 0.934 0.007 0.046 

Mus_CB_190 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CB_191 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.998 0 0.002 

Mus_CB_192 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.992 0 0.007 

Mus_CB_194 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.915 0.032 0.053 

REF Clasificación M. m. FR M. m. GC M. m. PI M. m. LAN M. m. MAR M. s. PI M. s. MLL M. s. MAR 

Mus_CE_001 M. s. PI 0 0.015 0.292 0 0.001 0.679 0 0.013 

Mus_CE_002 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.892 0.011 0.098 

Mus_CE_003 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CE_004 M. m. PI 0 0 0.91 0 0.037 0.051 0 0.002 

Mus_CE_005 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.996 0 0.004 

Mus_CE_006 M. s. MAR 0 0 0 0 0 0.101 0.001 0.898 

Mus_CE_007 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.988 0.002 0.009 

Mus_CE_008 M. s. MAR 0.031 0 0.027 0.007 0.132 0.151 0.004 0.649 

Mus_CE_010 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.993 0.003 0.004 

Mus_CE_011 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.742 0 0.257 

Mus_CE_012 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.953 0.018 0.029 

Mus_CE_013 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.836 0 0.164 

Mus_CE_014 M. m. PI 0 0.001 0.634 0 0 0.365 0 0.001 

Mus_CE_015 M. s. PI 0 0 0.01 0 0 0.986 0 0.004 

Mus_CE_016 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.99 0 0.01 

Mus_CE_017 M. m. PI 0 0.002 0.908 0.011 0.024 0.055 0 0 

Mus_CE_018 M. m. PI 0 0.007 0.546 0 0 0.446 0 0.001 
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REF Clasificación M. m. FR M. m. GC M. m. PI M. m. LAN M. m. MAR M. s. PI M. s. MLL M. s. MAR 

Mus_CE_019 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.792 0 0.208 

Mus_CE_020 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.976 0.024 0 

Mus_CE_021 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.998 0 0.002 

Mus_CE_023 M. s. PI 0.001 0 0 0 0 0.991 0.005 0.002 

Mus_CE_025 M. s. MLL 0 0 0 0 0 0.319 0.662 0.018 

Mus_CE_037 M. s. PI 0.001 0 0 0 0 0.827 0.141 0.031 

Mus_CE_038 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.87 0.002 0.129 

Mus_CE_039 M. s. PI 0.001 0.013 0.016 0 0.003 0.954 0.004 0.01 

Mus_CE_040 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0.001 

Mus_CE_048 M. s. MAR 0 0 0 0 0 0.117 0 0.883 

Mus_CE_049 M. s. PI 0 0 0 0 0 1 0 0 

Mus_CE_050 M. s. PI 0.001 0 0 0 0.002 0.727 0.005 0.265 

Mus_CE_051 M. s. PI 0 0 0.003 0 0 0.927 0 0.069 

Mus_CE_052 M. s. PI 0 0.001 0.011 0 0 0.966 0 0.022 

Mus_CE_053 M. s. PI 0 0 0.007 0 0 0.945 0 0.048 

Mus_CE_054 M. s. PI 0 0 0.079 0 0 0.703 0.005 0.213 

Mus_CE_055 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.954 0.002 0.044 

Mus_CE_056 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.525 0 0.475 

Mus_CE_057 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.998 0 0.002 

Mus_CE_058 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.996 0.001 0.003 

Mus_CE_125 M. s. MAR 0 0 0.001 0 0 0.413 0 0.586 

Mus_CE_126 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.999 0 0 

Mus_CE_127 M. s. PI 0 0 0.001 0 0 0.988 0 0.011 

Mus_CE_128 M. s. PI 0.003 0.01 0.453 0 0.009 0.489 0 0.036 

Mus_CE_129 M. s. PI 0 0 0 0 0 0.864 0 0.136 

Mus_CE_130 M. s. PI 0 0 0.005 0 0.044 0.856 0.002 0.092 

Mus_CE_131 M. s. PI 0.001 0 0 0 0 0.533 0.455 0.011 

Mus_CE_132 M. s. PI 0.002 0 0.002 0 0.071 0.503 0.001 0.42 

Mus_CE_133 M. s. PI 0 0 0.372 0 0 0.623 0 0.005 

Mus_CE_134 M. s. PI 0 0.003 0.001 0 0 0.74 0 0.255 

Mus_CE_135 M. s. MAR 0.012 0.001 0.117 0 0.338 0.187 0.007 0.338 
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ANEXO VI:  Lista de registros de Mus spp. durante el Holoceno utilizados en el análisis paleobiogeográfico agrupados según las fases temporales 

consideradas.  Abreviaturas: Des. Descripciones; Fig. Figuras; PT. Portugal; ESP. España; FR. Francia; TA. Tamizado con agua; TS. Tamizado en 

seco. 

Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 

MÉTODO 

MUESTREO 

TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

FASE 1                

1 Cova de Areia  PLEIST-HOL - Albufeira/ PT No 14C TA < 2mm 
NR= 600 

(mam+herp) 
 (NR: 6)  Morfoscópico   Dudoso Antunes et al. (1989) 

FASE 2                

2 Los Castillejos F. I-III 7240-5000 cal BP Neolítico 
Montefrío/ 

ESP 
14C  conchas Flotación ? 

+ 

abundante 
  Morfoscópico   Dudoso 

Riquelme Cantal 

(1996); 

Yanes et al. (2011) 

3 Abri de Font Juvénal 17-14 7157-4878 cal BP Neolítico 
Conques-sur-

Orbiel/ FR 
14C mat. Indet. TA < 2mm NMI= 750 (NMI: 15)   Morfoscópico   Impreciso 

Marquet, (1993); 

Thiebault & Vernet, 

(1992) 

4 Pena d'Água E, D 6471-5464 cal BP Neolítico 
Torres Novas/ 

PT 
14C carbón Flotación ?  X X ?   Dudoso 

Póvoas (1998); 

Carvalho  (2016) 

5 
Cova G-1 de les 

Grioteres 
6 6176-5311 cal BP Neolítico 

Vilanova de 

Sau/ ESP 
? 

Sin muestro 

micro 

NMI= 8 

(macro+micro) 
 (NMI: 1)  ?   Dudoso Millán (1995) 

6 Pala da Vella 2 5888-5041 cal BP Neolítico Rubiá/ ESP 
14C carbón, hueso 

humano 
? NR=2843 X   ?   Impreciso 

Fernández Rodríguez 

et al. (1996) 

7 Cueva de El Toro F. IIIA 5700-5200 cal BP Neolítico 
Antequera/ 

ESP 
14C carbón TA < 2mm NR= 245 (NR: 4)   Morfoscópico   Impreciso 

Araus et al. (1997); 

Watson et al. (2004) 

8 Cova de les Cendres III 5650-4532 cal BP Neolítico 
Teulada-

Moraira/ ESP 
14C carbón TA < 2mm NMI= 112   (NMI: 1) 

Morfométria 

tradicional 
X X Fiable 

Guillem Calatayud 

(1995; 1999; 2009); 

Bernabeu Aubán & 

Fumanal García 

(2009)  

9 Cova de Bolumini IV-III ? Neolítico 
Beniarbeig/ 

ESP 
No 14C TS < 2mm NMI= 392   (NMI: 46) Morfoscópico X X Fiable 

Guillem Calatayud et 

al. (1992); Guillem 

Calatayud (1995; 

1996; 1999) 

10 Cueva del Caballo 16-13 5590-5474 cal BP Neolítico 
Fuentes de 

León/ ESP 

14 C diente 

humano 
TA < 2mm NR=792 X   Morfoscópico   

Mus sp. 

fiable 
Esta tesis 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 

MÉTODO 

MUESTREO 

TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

11 
Abric del Mas de 

Martí 
I ? Neolítico 

Albocàsser/ 

ESP 
No 14C ? ?   (NMI: 1) ?   Impreciso 

Fernández López 

 de Pablo et al. (2005) 

12 
Moulin du Roc 

(Abri sommital) 
- 5328-4400 cal BP Neolítico 

Saint-

Chamassy/ 

FR 

14C hueso 

humano 
TA < 2mm NMI= 95  (NMI: 1)  

Morfométria 

tradicional 
X X Dudoso 

Oppliger (2008); 

 Oppliger et al. (2011) 

FASE 3                

13 Los Castillejos F. IV-VI 5000-4070 cal BP Neo-Calco 
Montefrío/ 

ESP 
14C conchas Flotación ? 

+ 

abundante 
  Morfoscópico   Dudoso 

Riquelme Cantal 

(1996); 

Yanes et al. (2011) 

14 Abri de Font Juvénal 3-2b 4965-4442 cal BP Neo-Calco 
Conques-sur-

Orbiel/ FR 
14C  carbón TA < 2mm NMI= 85 (NMI: 3)   

Morfométria 

tradicional 
  Impreciso 

Marquet, (1993); 

Thiebault & Vernet, 

(1992) 

15 Cova 120 II 4910-4690 cal BP Calcolítico 
Sales de 

Llierca/ ESP 
14C  carbón TA < 2mm NMI= 114  (NMI: 2)  Morfoscópico  X 

Mus sp. 

fiable 

Alcalde (1986); Agustí 

et al. (1987), Araus & 

Buxó (1993) 

16 
Cingle del Mas 

Cremat 
II 4850-4790 cal BP Neolítico 

Portel de 

Morella/ ESP 
14C  carbón TA < 2mm NMI= 20   (NMI: 1) Morfométrico   

Mus sp. 

fiable 

Guillem Calatayud 

(2010); Vicente 

Gabarda (2010) 

17 Portel de Morella  
≈ Cingle Mas 

Cremat 
Neolítico 

Portel de 

Morella/ ESP 
No 14C TA < 2mm NR= 140  (NR: 2)  Morfométrico X X Impreciso 

Martínez-Ortí et al. 

(2015) 

18 Cova Bonica XIX 4835-4711 cal BP Neolítico 
Vallirana/ 

ESP 
14 C macro TA < 2mm NMI= 191   (NMI: 4) Morfoscópico X X Fiable 

Bañuls-Cardona 

(2017) 

19 
Grotte de la Chauve-

Souris 
15 4814-4086 cal BP Neolítico Donzère/ FR 14C carbón TA < 2mm 

NMI = 471 

(roedores) 
 (NMI: 2)  Morfoscópico   Impreciso 

Jeannet & Vital 

(2009) 

20 Cueva de Nerja-Torca 8 4800-3600 BP Calcolítico Maro/ ESP 14C carbón TA < 2mm NMI= 133 (NMI: 40)   Morfoscópico   
Mus sp. 

fiable 
Datos propios inéditos 

21 Castro do Zambujal - 4750-3950 cal BP Calcolítico 
Torres 

Vedras/ PT 
14C carbón, macro TS > 2mm NR= 215  (NR: 42)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X  Impreciso 

Storch & Uerpmann 

(1976); Kunst &Lutz 

(2008) 

22 Leceia 3 4650-4550 cal BP Calcolítico Loulé/ PT 14C carbón, macro TA < 2mm NR= 73   (NR: 40) Morfoscópico   Impreciso 

Cardoso et al. (1996); 

Cardoso & Monge 

Soares (1996) 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 

MÉTODO 

MUESTREO 

TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

23 Algarão da Goldra 3 
< 5285-4649  

cal BP 

Sobre nivel 

Calcolítico 
Oeiras/ PT - TA? NMI= 212   (NMI: 31) 

Morfométria 

tradicional 
X X Impreciso 

Póvoas et al. (1995); 

Crispim et al. (1993); 

Póvoas (2001) 

24 Penedo do Lexim Locus 3 4410-4150 cal BP Chalcolithic Mafra/ PT 14C macro TS > 2mm NMI= 96   (NMI: 4) Morfoscópico X X Fiable Pimenta et al. (2017) 

FASE 4                

25 
Motilla de los 

Romeros 
- 4236-3318 cal BP Edad del Bronce 

Alcázar de 

San Juan/ 

ESP 

14C carbón ? NMI= 24 (NMI: 5)   

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

  Dudoso García Pérez (1987) 

26 Cerro de la Virgen F. I-III 4100-3730 cal BP Edad del Bronce Orce/ ESP 14C carbón ? -  (NR: 458)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

  Impreciso 

Ruiz Bustos (1989-

90);  

Araus et al. (1997) 

27 Abri de Font Juvénal 2a ? Edad del Bronce 
Conques-sur-

Orbiel/ FR 
No 14C TA < 2mm NMI= 51 (NMI: 3)   Morfoscópico   Impreciso 

Marquet, (1993); 

Thiebault & Vernet, 

(1992) 

28 Los Berrocales - 3932-3696 cal BP Edad del Bronce 
Vicálvaro/ 

ESP 
14C mat. Indet. ? ?  (NMI:11)  ?   Dudoso 

Campos & Aliaga, 

2011 

29 Cerro de la Encina I 3900-3370 cal BP Edad del Bronce 
Monachil/ 

ESP 

14C hueso 

humano 
? NMI= 20  (NMI: 5)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X  Impreciso 

Friesch (1987) 

Aranda Jiménez et al. 

(2008) 

30 Cova 120 I 3878-2926 cal BP Edad del Bronce 
Sales de 

Llierca/ ESP 
14C mat. Indet. TA < 2mm NMI= 31  (NMI: 6)  Morfoscópico  X 

Mus sp. 

fiable 

Alcalde (1986); Agustí 

et al. (1987), Araus & 

Buxó (1993) 

31 Cabezo Redondo - 3842-3142 cal BP Edad del Bronce Villena/ ESP ? ? ?  (NR: 22)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X  Impreciso 

Storch & Uerpmann 

(1969); Jover Maestre 

(2014) 

32 Cueva del Caballo 10 3841--3648cal BP 
Edad del 

Bronce 

Fuentes de 

León/ ESP 

14C diente 

humano 
TA < 2mm NR=339 X   Morfoscópico   

Mus sp. 

fiable 
Esta tesis 

33 Pala da Vella 1 3837-3224 cal BP Edad del Bronce Rubiá/ ESP 14C carbón ? NR=2843 X   ?   Impreciso 
Fernández Rodríguez 

et al. (1996) 

34 Castillejo del Bonete 
SW (26020-

26018) 
3821-3585 cal BP 

Edad del 

Bronce 

Terrinches / 

ESP 
14 C micro TA < 2mm NMI= 1189 (NMI: 91) (NMI: 5) (NMI: 58) 

Morfometría 

Geométrica 
X X Fiable Esta tesis 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 

MÉTODO 

MUESTREO 

TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

35 Terrera del Reloj - 3768-3734 cal BP Edad del Bronce 
Dehesas de 

Guadix/ ESP 
14C carbón ? NR= 34  (NR: 34)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X  Impreciso 
Ziegler (1986);  

González (1994) 

36 Fuente Amarga I - 3730-3530 cal BP Edad del Bronce Galera/ ESP 14C carbón ? ? (NMI: 33)   

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

  Impreciso 

Ruiz Bustos (1989-

90); Araus et al. 

(1997) 

37 Castellón Alto I 3700-3520 cal BP Edad del Bronce Galera/ ESP ? ? NR= 1871  (NR: 1674)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X  Impreciso 

Ziegler (1986);  

Ruiz Bustos  (1989-

90); Araus et al. 

(1997) 

38 
Cerro de la 

Encantada 
- 3568-3496 cal BP Edad del Bronce 

Granátula de 

Calatrava / 

ESP 

14C mat. Indet. TA? NMI= 33   (NMI: 8) 
Morfometría 

tradicional 
  Fiable 

Morales Muñiz 

(1986); González 

(1994) 

39 Rafal Rubi - 3350-3250 BP Edad del Bronce Alaior/ ESP ? ? ?  X  ?   Impreciso 
Reumer & Sanders 

(1984) 

40 Cuesta del Negro - 3190-3100 cal BP Edad del Bronce 
Purullena/ 

ESP 
? ? ?   (NR: 176) 

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

  Impreciso 
Lauk (1976);  

Araus et al. (1997) 

FASE 5                

41 Torralba d'en Salort 5 2900-2800 cal BP Edad del Hierro Alaior/ ESP 14C carbón ? NMI= 176  (NMI: 34)  ?   Impreciso 
Reumer & Sanders 

(1984) 

42 Acinipo - 2860-2760 cal BP Edad del Bronce Ronda/ ESP 14C carbón Flotación ? (NR: 1)   
Morfometría 

tradicional (pelvis) 
  Dudoso 

Riquelme Cantal 

(1989-1990) 

43 
Grotte de la Chauve-

Souris 
11-6C 2800-2300 BP 

Edad del 

Bronce-Hierro 
Donzère/ FR 14C carbón TA < 2mm 

NMI= 359 

(roedores) 
 (NMI: 29)  Morfoscópico   Impreciso 

Jeannet & Vital 

(2009) 

44 
Sima de la Cabeza de 

la Fuente 
- ? 

Edad del 

Bronce-Hierro 

Boniches/ 

ESP 
? ? 

NR= 324 

(mam+herp+aves) 
(NR: 8)   

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

  Impreciso 
López Martínez & 

Sanchiz, (1985) 

45 Abri de Font Juvénal 1 2738-2185 cal BP Edad del Hierro 
Medina del 

Campo/ ESP 
14C carbón TA < 2mm NMI= 46 (NMI: 5)   

Morfometría 

tradicional 
  Impreciso 

Marquet, (1993); 

Thiebault & Vernet, 

(1992) 

46 La Mota - 2749-2512 cal BP Edad del Hierro 
Valladolid/ 

ESP 
14C carbón ? ?  (NMI: 6)  

Morfometría 

tradicional 
X  Fiable 

Morales Muñiz et al. 

(1995); Arnaiz Alonso 

(2017) 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 

MÉTODO 
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TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

47 Soto de la Medinilla F. II 2756-2558 cal BP Edad del Hierro Galera/ ESP 14C carbón TS > 2mm NMI= 59 (macro)  (NMI: 1)  
Morfometría 

tradicional 
X  Fiable 

Morales Muñiz et al. 

(1995), Morales 

Muñiz & 

 Liseau von Lettow-

Vorbeck (1995);  

Arnaiz Alonso (2017) 

48 
Bastida de les 

Alcusses 
- 2550-2450 BP Edad del Hierro 

Mogente/ 

ESP 
? ? ?   X ?   Impreciso 

Guillem Calatayud 

(2011) 

49 
El Castellet de 

Bernabé 
Dept. 3 2450-2350 BP 

Edad del Hierro-

Romano 
Liria/ ESP No 14C 

Micro-

excavation 
NMI= 5  (NMI: 4)  

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

X X Impreciso Guérin et al. (1989) 

50 Lattara - 2400-2200 BP 
Edad del Hierro-

Romano 
Lattes/ FR 14C mat. Indet. TS < 2mm NR= 119  (NR=72)  Morfoscópico X  Fiable 

Poitevin & Sénégas 

(1999); Sénégas, 

(2003)  

51 Illa d'en Reixac - 2350-2250 cal BP Edad del Hierro Ullastret/ ESP ? TA? 
NMI= 108 

(mam+herp) 
 (NMI: 41)  ?   Impreciso 

Fèlix (1999);  

Araus & Buxó (1993) 

52 
Villa de Camping 

Lucentum 
- 2350-2050 BP 

Edad del Hierro-

Romano 
Alicante/ ESP No 14C ? ?  X  ?   Impreciso 

Martín Cantarino 

(2003) 

53 S'Illot - 2350-2100 cal BP 
Edad del Hierro-

Romano 
S'Illot/ ESP ? ? ?  X X ?   Impreciso Uerpmann (1971) 

54 Alorda Park - 2314-2126 cal BP Edad del Hierro Callafel/ ESP 14C mat. Indet. TA < 2mm NMI= 549  (NMI: 96) (NMI: 68) 
Morfometría 

Geométrica 
X X Fiable 

Valenzuela et al.  

(2009; 2011) 

55 Torralba d'en Salort 4-2 2300-1800 cal BP Romano Alaior/ ESP 14C carbón ? NMI= 1948  (NMI: 974)  ?   Impreciso 
Reumer & Sanders 

(1984) 

56 Cueva del Estrecho SE 2310-2149 cal BP - 
Villares del 

Saz/ ESP 
14 C micro TA < 2mm NMI=219 (NMI: 16) (NMI: 2) (NMI: 20) 

Morfometría 

Geométrica 
X X Fiable Esta tesis 

57 Estrets-Racó de Rata 2004-2005 2250-2050 BP Edad del Hierro 
Vilafamés/ 

ESP 
No 14C Flotación NMI= 187  (NMI: 42) (NMI: 28) 

Morfometría 

tradicional 
  Impreciso 

Guillem Calatayud 

(2011) 

58 Binicalaf - 2250 BP Edad del Hierro Mahón/ ESP ? ? ?  X  ?   Impreciso 
Reumer & Sanders 

(1984) 

59 Castillo Ansaldo - ? 
Edad del Hierro-

Romano 
Alicante/ ESP No 14C ? ?  X  ?   Impreciso 

Martín Cantarino 

(2003) 

60 
Pozo L'Almoina 

(Valentia) 
- 2088 BP Romano 

La Vilavella/ 

ESP 
? TA < 2mm NMI= 17   (NMI: 12) 

Morfométria 

tradicional (craneal 

y postcraneal) 

 X Dudoso 

Iborra Eres et al. 

(2013); Guillem 

Calatayud (2017) 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 

MÉTODO 

DATACIÓN 
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TAMAÑO 

MUESTRAL 
Mus sp. M. mus. M. spr. 

MÉTODO 

TAXONOMÍA 
DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

61 Puits de Lattara - 2050-1800 BP Romano Lattes/ FR ? TS < 2mm NMI= 275  (NMI: 24)  Morfoscópico   Fiable Poitevin et al. (2005) 

62 Canet en Rousillon - 2010-2000 cal BP Romano 
Canet en 

Rousillon/ FR 
14C mat. Indet. TA? NMI= 58  (NMI: 20)  Morfoscópico   Impreciso Callou & Vigne (2013) 

63 Cueva de los Postes SE-UE2 ? Romano 
Fuentes de 

León/ ESP 
No 14C TA < 2mm NMI= 40   (NMI: 4) 

Morfometría 

tradicional 
X X Impreciso 

García (2016) 

García et al. (2017) 

64 Amalda II ? Romano Cestona/ ESP ? TA < 2mm NR= 652 (NR: 4)   Morfoscópico   Impreciso Pemán (1990) 

65 
Puits PT 103 

Ambrussum 
- 1600 BP Romano Villetelle/ FR ? ? NMI= 119  (NMI: 5)  Morfoscópico X  Impreciso Hanquet  (2012) 

66 
Sao Miguel de 

Odrinhas 
- 1600-1500 BP Romano Sintra/ PT No 14C TA > 2mm 

NR= 167 

(mam+herp+aves) 
X   

Morfometría 

tradicional 
  Impreciso 

Davis & Gonçalves  

(2017) 
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ANEXO VII:  Lista de registros de Rattus rattus durante el Holoceno utilizados en el análisis paleobiogeográfico agrupados según las fases 

temporales consideradas. Abreviaturas: Des. Descripciones; Fig. Figuras; PT. Portugal; ESP. España; FR. Francia; TA. Tamizado con agua; TS. 

Tamizado en seco. 

Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 
MÉTODO 

DATACIÓN 
MÉTODO 

MUESTREO 
TAMAÑO 

MUESTRAL 
R. rattus 

MÉTODO 
TAXONOMÍA 

DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

FASE 1              

1 Cueva Nueva - ? PLEIST-HOL Pedraza/ ESP No 14C ? ? X ?   Impreciso Barea et al. (2002) 

2 Balma de la Griera II ? Epipaleolítico Callafel/ ESP ? ? ? X ?   Intrusión Nadal (2000) 

3 Santa Catalina I ? Epipaleolítico Lekeito/ ESP No 14C TA NR= 592 (NR: 1) Morfoscópico X  Intrusión Pemán Monterde (2014) 

FASE 2              

4 Los Castillejos F. I-III 7240-5000 cal BP Neolítico Montefrío/ ESP 14C  conchas Flotación ? X 
Morfoscópico (craneal 

y postcraneal) 
  Intrusión 

Riquelme Cantal (1996); 
Yanes et al. (2011) 

5 Cova Bom Santo  5750-5350 cal BP Neolítico Lisboa/ PT 14C mat. Indet. TA < 2mm NMI= 119 (NMI: 1) Morfométria tradicional   Intrusión Pimenta (2014) 

FASE 3              

6 Los Castillejos F. IV-VI 5000-4070 cal BP Neo-Calco Montefrío/ ESP 14C  conchas Flotación ? X 
Morfoscópico (craneal 

y postcraneal) 
  Intrusión 

Riquelme Cantal (1996); 
Yanes et al. (2011) 

FASE 4              

FASE 5              

7 El Carambolo - 2900-2600 BP Edad del Bronce Camas/ ESP ? ? Estudio macro X ?   Impreciso Martín Roldán (1959) 

8 Cerro del Real - 2700 BP Edad del Bronce Galera/ ESP No 14C 
Sin muestreo 

micro 
Estudio macro (NMI: 1) 

Morfométria tradicional 
(craneal y postcraneal) 

X X Impreciso Boessneck (1969) 

9 
Villa de Camping 

Lucentum 
- 2350-2050 BP Edad del Hierro-Romano Alicante/ ESP No 14C ? ? X ?   Impreciso Martín Cantarino (2003) 

10 Torralba d'en Salort 4.2 2300 BP-1800 BP Romano Alaior/ ESP 14C carbón ? NMI= 1948 (NMI: 11) ?   Impreciso Reumer & Sanders (1984) 

11 Estrets-Racó de Rata 
2004-
2005 

2250-2050 BP Edad del Hierro Vilafamés/ ESP No 14C Flotación NMI= 187 (NMI: 17) Morfométria tradicional   Impreciso Guillem Calatayud (2011) 

12 Castillo Ansaldo - ? Edad del Hierro-Romano Alicante/ ESP No 14C ? ? X ?   Impreciso Martín Cantarino (2003) 

13 
Santa Bárbara de La 

Vilavella 
A ? Romano 

La Vilavella/ 
ESP 

? ? 
NR= 444 

(macro+micro) 
(NR: 3) Morfométria tradicional X  Fiable Sarrión (1979) 

14 Canet en Rousillon - 2010-2000 cal BP Romano 
Canet en 

Rousillon/ FR 
14C mat. Indet. TA NMI= 58 X Morfométria tradicional X X Fiable Callou & Vigne (2013) 

15 Monte dos Castelinhos Fase 3 2000-1980 BP Romano 
Vila Franca de 

Xira/PT 
No 14C 

Sin muestreo 

micro 
Estudio macro (NR: 1) Morfología postcraneal   Impreciso Santos et al. (2018) 

16 Quinta do Marim 2a 1700-1600 BP Romano Olhäo/PT ? 
Sin muestreo 

micro 
NR= 152 

(macro+micro) 
(NR: 3) Morfoscópico X  Impreciso 

Antunes & Mourer-Chauviré 
(1992) 

17 Grotte Chauve-Souris 5 1600 BP Romano Donzère/ FR 14C carbón TA < 2mm 
NMI= 47  
(rodents) 

(NMI: 3) Morfoscópico   Impreciso Jeannet & Vital (2009) 

18 
Puits PT 103 
Ambrussum 

- 1600 BP Romano Villetelle/ FR ? ? NMI= 119 (NMI: 6) Morfométria tradicional X  Fiable Hanquet  (2012) 
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Nº YACIMIENTO NIVELES EDAD PERIODO 
LOCALIDAD/ 

PAÍS 
MÉTODO 

DATACIÓN 
MÉTODO 

MUESTREO 
TAMAÑO 

MUESTRAL 
R. rattus 

MÉTODO 
TAXONOMÍA 

DES. FIG. FIABILIDAD REFERENCIAS 

19 Tróia 
Tanque 1 

y 7 
1600-1550 BP Romano Grândola,/POR No 14C 

Sin muestreo 

micro 

NR= 665 

(macro+micro) 
(NMI: 3) Morfología postcraneal   Impreciso Nabais (2014) 

20 Sao Miguel de Odrinhas - 1600-1500 BP Romano Sintra/ PT No 14C TA > 2mm 
NR= 167 

(mam+herp+aves) 
(NR: 1) Morfométria tradicional X  Fiable Davis & Gonçalves  (2017) 

21 
La Torrecila de Iván 

Crispín 
- 1600-1300 BP Romano Madrid/ SP No 14C 

Sin muestreo 
micro 

Estudio macro (NR: 3) 
Morfométria tradicional 

(postcraneal) 
X  Fiable Morales Muñiz et al. (2000) 
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