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Resumen

Se presenta una sintesis de la investigacion y principales descubrimientos
relacionados con el grupo de los Insectivoros en los yacimientos de la Sierra de
Atapuerca (Burgos, Espafa) durante el Pleistoceno Inferior. Empezamos por
una breve resefia sobre los avatares del orden “Insectivora” a lo largo de la
historia, y sobre su estatus actual a nivel internacional. Pasamos luego a la
definicion de un nuevo tipo de soricido de gran tamafio en el yacimiento de
Gran Dolina, bautizado, en honor a este ultimo, Dolinasorex glyphodon Rofes &
Cuenca-Bescoés, 2009. A continuacidon nos centramos en el potencial de los
Insectivoros (erizos, topos, desmanes y musarafias) para llevar a cabo
reconstrucciones paleoambientales y paleobiogeograficas. Como ultimo punto,
abordamos el tema de los dos géneros de musarafias con aparato inyector de
saliva toxica, recientemente descritos en los yacimientos de Gran Dolina y
Sima del Elefante.

Palabras clave: Sistematica, paleoecologia, paleobiogeografia, Asoriculus gibberodon,
Beremendia fissidens, musarafias venenosas.

Abstract

We present a synthesis of the research and main findings dealing with
the insectivore group in the Sierra de Atapuerca sites (Burgos, Spain). We start
with a brief review on the avatars of the order “Insectivora” along history, and on
its current status in the international level. We follow with the definition of a new
kind of a large-sized soricid in the Gran Dolina site, named, in honour of the
latter, Dolinasorex glyphodon Rofes & Cuenca-Bescés, 2009. Then we focus on
the potential of the insectivores (hedgehogs, moles, desmans and shrews) to
perform palaeoenvironmental and palaeobiogeographic reconstructions. Finally,
we refer to the two genera of shrews possessing toxic saliva injector
apparatuses, recently described in the Gran Dolina and Sima del Elefante sites.

Keys Word: Systematics, palaeoecology, palaeobiogeography, Asoriculus gibberodon,
Beremendia fissidens, venomous shrews.




SR e HRTOBIOS Aol DGR 0>

Introduccion

Aungue el de los insectivoros (Mammalia, Insectivora) es uno de los
ordenes mas prolificos que existe entre los mamiferos, continla siendo de los
menos estudiados. En lineas generales, se trata de animales pequefios con
hocicos largos y estrechos, que suelen ser muy flexibles. La mayoria se mueve
andando o corriendo, aunque los hay que nadan y excavan. La forma de los
cuerpos varia mucho, todos son plantigrados y la mayoria tiene miembros
cortos y cinco dedos en cada pie. En ocasiones los 0jos y las orejas son tan
pequefios que apenas se distinguen, como en el caso de las musarafas
(Soricidae) (figura 1).

Son los mamiferos mas pequefios de la cadena tréfica y se alimentan
fundamentalmente de invertebrados, aunque su dieta puede incluir también
pequefios vertebrados e incluso plantas. Poseen unos niveles metabdlicos muy
altos, por lo que necesitan alimentarse constantemente. Otros miembros de
este orden, aparte de las musarafias, son los topos, los desmanes, los erizos y
los solenodones caribefios (Churchfield, 1990; Macdonald, 2006).

Por su lado, los yacimientos de la Sierra de Atapuerca (Burgos, Espafa)
(figura 2) son internacionalmente conocidos por su excepcional registro fosil del
Pleistoceno, que incluye los restos humanos mas antiguos de Europa
occidental (Homo antecesor), hallados en Sima del Elefante y Gran Dolina
(Pleistoceno Inferior), y la mayor acumulacibn de esqueletos de Homo
heidelbergensis del planeta, en Sima de los Huesos (Pleistoceno Medio).
Cientos de piezas de industria litica se han recuperado también de los
yacimientos de Gran Dolina, Galeria, Covacha de los Zarpazos y Sima del
Elefante. La riqueza de los yacimientos, antiguas cuevas, es también
impresionante en lo que respecta a restos 6seos de macro y micro-vertebrados
y material organico en general. Muchos de los huesos de macro-mamifero
presentan marcas en la superficie, que son tanto de origen animal como
antrépico (Carbonell et al, 1995, 2008; Arsuaga et al, 1997).

Las grandes acumulaciones de micro-vertebrados provienen, en su
mayor parte, de egagropilas incluidas en el relleno de las cuevas (Fernandez-
Jalvo & Andrews, 1992). Este relleno es de origen mixto: autéctono y aléctono.
La recuperacion sistematica de los restos fésiles incluidos en el sedimento que
se extrae durante las excavaciones de los distintos yacimientos, mediante un
meticuloso proceso de lavado, tamizado y triado, ha posibilitado la realizacién
de una serie de estudios de caracter sistematico, biocronoldgico,
paleoambiental y tafonédmico. Hasta el momento, dentro del grupo de los
pequefios vertebrados de Atapuerca, se habian descrito sobre todo los
roedores (e.g. Cuenca-Bescos et al, 1999; Laplana & Cuenca-Bescoés, 2000;
Cuenca-Bescés et al, 2001). Sin embargo, hacia falta un estudio en
profundidad de los insectivoros, tarea que se ha abordado en los ultimos afios
y que ha sido recientemente compilada en la tesis doctoral del autor (Rofes,
2009).

A continuacion presentamos una sintesis del trabajo desarrollado hasta
ahora con los insectivoros fésiles del Pleistoceno de Atapuerca. Los restos




proceden de los dos yacimientos con secuencias estratigraficas mas largas y
completas: Sima del Elefante (ca. 1,1-1,5 Ma) y Gran Dolina (ca. 0,78-0,9 Ma).

Figura 1. Ejemplar adulto de musarafia bicolor (Sorex araneus). Tomada de Rofes (2009).

Galimatias Sistematico

Insectivora es un grupo clave en el estudio de la evolucion de los
mamiferos, dada su gran diversidad especifica (alrededor de 400 especies, la
mayoria de ellas musarafias), su mayor retencion de caracteres plesiomorficos
de los placentados respecto a otros mamiferos, y su antigiiedad en el registro
fosil (Eisenberg, 1980; McKenna & Bell, 1997; Hutterer, 2005).

El término “insectivoro” fue acufiado por De Blainville (1816) para
describir a los erizos, musarafas elefante y topos del viejo mundo; al afio
siguiente, Cuvier (1817) incluy6 también a los topos americanos, tenrecs, topos
dorados y desmanes. Pese a las dos referencias anteriores, la latinizacion y por
tanto autoria del nombre se atribuye a Bowdich (1821). Mas adelante, Wagner
(1855) incorporo a los solenodones, Iémures voladores, musarafias arboricolas
y al resto de musarafias. El orden termind por convertirse en un “cajon de
sastre” que incluia una gran cantidad de animales muy dispares. Por este
motivo el taxbnomo Ernst Haeckel (1866) lo dividié en dos grupos, a los que
llamé Menotyphla (musarafas arboricolas y musarafias elefante) y Lipotyphla
(topos, topos dorados, tenrecs y musarafas), basandose en la presencia o no
de ciego en el intestino grueso de los animales.

Estudios morfolégicos posteriores reconocieron a los “insectivoros” de
Haeckel como grupo polifilético, anulando la validez de Menotyphla y creando
los 6rdenes Macroscelidea (musarafias elefante) y Scandentia (musarafias
arboricolas) en su lugar. Lipotyphla, que siguié considerandose monofilético por
mas tiempo, termind por incluir a las siguientes familias: Chrysochloridae,
Tenrecidae, Talpidae, Soricidae, Erinaceidae y Solenodontidae (MacPhee &
Novacek, 1993; McKenna & Bell 1997).
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Figura 2. Situacion geogréfica de la Sierra de Atapuerca en Burgos, Espafia (arriba, derecha)
y esquema de los principales yacimientos y el sistema de cuevas (izquierda). Los sitios
expuestos por la Trinchera del Ferrocarrii se muestran en blanco y los subterraneos
sombreados. Tomada de Rofes & Cuenca-Bescoés (2010).

—~ Sima de los Huesos

Sin embargo, estudios moleculares recientes (Stanhope et al, 1998;
Madsen et al, 2001; Douady et al, 2002, 2004; Douady & Douzery, 2003;
Nikaido et al, 2003) han demostrado que Lipotyphla es difilético y esta
compuesto en realidad por dos grupos filogenéticamente muy alejados: los
Afrosoricida (tenrécidos y crisocléridos) y los Eulipotyphla (erinaceidos,
soricidos, talpidos y solenodoéntidos). No obstante, autores como Asher (1999)
y Whidden (2002) aun defienden el concepto de Lipotyphla apoyandose en
criterios morfolégicos. En concreto, el ultimo de ellos se basa en un estudio de
la musculatura externa del hocico.

La reciente y muy completa revision de Symonds (2005) deja muy claro
gue la controversia en torno a la filogenia de los “insectivoros” dista mucho de
estar zanjada. Pensamos, no obstante, que las conclusiones aportadas por la




biologia molecular terminaran por prevalecer. En este sentido, los Eulipotyphla,
término introducido por Waddell et al, (1999), pertenecerian al superorden
Laurasiatheria, en oposicién a los Afrosoricida, que pertenecen al superorden
Afrotheria; la divergencia entre ambos se habria iniciado durante el Cretacico
tardio (Douady & Douzery, 2003; Macdonald, 2006).

Los insectivoros del Pleistoceno inferior de Atapuerca pertenecen todos,
como cabe esperar, al orden Eulipotyphla y estan representados por un minimo
de trece especies agrupadas en tres familias, del siguiente modo: (a)
Erinaceidae: Erinaceus europaeus, Erinaceus cf. praeglacialis, Erinaceus sp.;
(b) Talpidae: Talpa europaea, Talpa cf. europaea, Talpa sp., Galemys cf.
kormosi, Galemys sp.; (c) Soricidae: Beremendia fissidens, Dolinasorex
glyphodon, Asoriculus gibberodon, Neomys sp., Sorex minutus, Sorex cf.
minutus, Sorex cf. araneus, Sorex spp., Crocidura kornfeldi, Crocidura sp.
(Cuenca-Bescos & Garcia, 2007; Rofes & Cuenca-Bescés, 2006, 2009a, b,
2010; Cuenca-Bescos et al, 2009).

Un Nuevo Género

Hasta ahora, todos los soricidos fosiles de tamafio medio a grande
recuperados en los yacimientos de la sierra de Atapuerca se habian atribuido a
Beremendia fissidens, especie Plio-Pleistocena de distribucibn mayormente
europea. Sin embargo, hemos descubierto que los especimenes recuperados
en los niveles TD4-6 de la Gran Dolina (ca. 780-900 ka), pertenecen en
realidad a un nuevo género y especie de musarafia de dientes rojos
(Soricinae), mas estrechamente vinculado a formas asiaticas que a B. fissidens
(Rofes, 2009; Rofes & Cuenca-Bescds, 2009b). Una serie de analisis
morfométricos y filogenéticos avalan dicha reasignacion. La minuciosa
descripcion del nuevo taxén, presentada en los dos trabajos anteriores, hace
hincapié en los caracteres diagndsticos que lo distinguen de otros grupos de
soricinos de gran tamafio, como Beremendia, Lunanosorex, Blarinoides o
Shikamainosorex.

El nombre elegido para el nuevo grupo es Dolinasorex glyphodon Rofes
& Cuenca-Bescos, 2009 (figura 3). Hasta que futuros descubrimientos
demuestren lo contrario, podemos considerar a D. glyphodon como un
endemismo, ademas de ser el primer género de soricido descrito en la
peninsula Ibérica hasta la fecha. Entre las principales implicaciones
paleoecoldgicas y paleobiogeogréaficas de la presencia del nuevo grupo en el
entorno de Atapuerca y en la peninsula Ibérica en general, estan la inferencia
de un clima templado, humedo y relativamente estable para los niveles que
habitd, y el posible origen y dispersion de D. glyphodon desde el continente
asiatico.
Reconstrucciones Paeoambientales

Los insectivoros fésiles, al igual que otras especies de micro y macro-
mamiferos, resultan Utiles para hacer inferencias paleoclimaticas vy

paleoecoldgicas sobre una zona determinada, debido a su caracter sedentario
y a su gran sensibilidad a los cambios medioambientales. El principal criterio
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para establecer la ecologia y el habitat de las especies que subsisten hasta el
presente es el “actualismo”, mediante el cual se extrapolan los requerimientos
ecologicos y habitos de los animales modernos a sus respectivos
representantes fosiles. En el caso de las especies extintas se suele recurrir a la
informacion que nos proporciona su distribucién paleogeogréfica, las diversas
adaptaciones morfologicas y las relaciones filogenéticas de los grupos en
cuestidon. A continuacion se aplica el principio de evolucion de las asociaciones
de fauna en las distintas secuencias estratigraficas para deducir la evolucion
del ambiente durante el espacio temporal que abarguen las mismas.

Figura 3. Dolinasorex glyphodon, MPZ 2007/700. Craneo incompleto en vista ventral. Tomada
de Rofes & Cuenca-Bescoés (2009b).

La alternancia del dominio de unas especies sobre otras es un buen
indicador de cambio ambiental. Un caso muy claro en este sentido es el de las
musarafias (Soricidae), que se dividen en musarafias de dientes rojos
(Soricinae) y musarafias de dientes blancos (Crocidurinae). En general, los
soricinos estan mejor adaptados a climas frios y humedos que los crocidurinos,
que prefieren temperaturas mas altas y toleran ambientes mas aridos que los
primeros (Reumer, 1984; Rzebik-Kowalska, 1995).

En lo que respecta a los insectivoros que habitaron la sierra de
Atapuerca durante el Pleistoceno, los erizos (Erinaceidae) y los topos
(Talpinae) prefieren ambientes humedos y con buena cobertura vegetal,
sotobosques y/o vegetacion arbustiva desarrollada. Los desmanes
(Desmaninae) y algunos géneros de musarafias (Asoriculus, Neomys) tienen
habitos acuéticos y su abundancia relativa indica la presencia de cursos de
agua permanentes (Rofes & Cuenca-Bescés, 2006). La mayor o menor
representacion del género Sorex (Soricino) frente a Crocidura (Crocidurino) es
un buen indicador de alternancia entre climas frios y calidos (Rofes & Cuenca-




Bescoés, 2010). La presencia de grandes musarafias de dientes rojos como
Beremendia fissidens y Dolinasorex glyphodon (Rofes, 2009; Rofes & Cuenca-
Bescds, 2009a, b), de habitos muy probablemente generalistas y dieta cuasi-
omnivora (Cuenca-Bescos & Rofes, 2007), indica la presencia de ambientes
hamedos y suelos con un substrato organico considerable, suficiente para
cubrir los altos requerimientos metabolicos de estos enormes soricidos.

En una reconstruccion del Pleistoceno inferior de la Sima del Elefante
(Cuenca-Bescos & Rofes, 2004; Cuenca-Bescoés et al, 2004) (figura 4), se
propuso que la distribucion estratigrafica de los insectivoros en la Unidad Roja
Inferior de dicho yacimiento documentaba un periodo humedo y templado con
tres fases sucesivas, -calida-fria-calida (c-f-c o A-B-C), tentativamente
correlacionado con el Waaliense (1.25-1.5 Ma) del norte de Europa. Este
episodio calido del Pleistoceno Temprano, a diferencia de otros periodos (i.e.,
Eburoniense, Baveliense), presenta las mismas fases (c-f-c) y caracteristicas

especificas (Zagwijn, 1998).
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Figura 4. Distribucién estratigrafica de las asociaciones de insectivoros de la Unidad Roja
Inferior de Sima del Elefante (Pleistoceno Inferior, Atapuerca, Burgos, Espafia) representadas
por el NMI (nimero minimo de individuos). A la izquierda aparece la interpretacién de las
asociaciones en términos climaticos (Fases A, B, C) y los niveles estratigraficos estudiados
(TE9b-TE13). EI NMI se expresa en porcentajes. Tomada de Cuenca-Bescés & Rofes (2004).

realizado reconstrucciones paleoambientales del

También se han
Pleistoceno inferior y medio de la Gran Dolina, que incluyen a los insectivoros
dentro del conjunto total de los micromamiferos (Lopez-Antofianzas & Cuenca-
Bescds, 2002; Cuenca-Bescos et al, 2005). En cualquier caso, para obtener
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una reconstruccibn mas exacta y global del paleoambiente es necesario el
aporte de otras disciplinas como la tafonomia, la palinologia, la estratigrafia y la
geomorfologia.

Paleobiogeografia

En este apartado nos referiremos a un caso especialmente ilustrativo, el
del género Asoriculus. Tomando como base la distribucion geografica y la
variacion morfométrica de Asoriculus en el continente europeo, hemos podido
reconstruir la biogeografia de este grupo, desde su aparicion al final del
Mioceno hasta su extincién, ocurrida un poco antes del inicio del Pleistoceno
Medio (Rofes & Cuenca-Bescds, 2006; Rofes, 2009).

Asoriculus seria un grupo de origen mediterrdneo, con una distribucion
inicial sur-europea durante la dltima parte del Mioceno. Después de una
notable expansidn continental hacia el norte durante el Plioceno, se produce un
retroceso temporal hacia el sur en el limite Plio-Pleistoceno, quiza relacionado
con un periodo de deterioro climatico (fase Eburoniense). Durante el segundo
tercio del Pleistoceno temprano, el clima volvié a ser célido y mas humedo,
condiciones Optimas para que el género reocupara su antiguo territorio sur-
europeo y se diversificara (i.e., aparicion de las especies A. thenni y A. burgioi
a partir de A. gibberodon).

Las condiciones climéaticas al final del Pleistoceno temprano fueron frias
y secas otra vez, reduciendo la disponibilidad de los habitats requeridos por
Asoriculus y conduciendo al género a su eventual extincion, después de mas
de cinco millones de afios de historia. Parece que existieron dos bio-provincias
(este y oeste) durante el Plioceno, siendo los Alpes la barrera geografica mas
probable que marcaria la divisibn entre ambas. La aparicion de nuevas
especies, como A. thenni y A. burgioi, es un fendmeno netamente
mediterraneo. Estas nuevas formas, de mayor tamafio que A. gibberodon,
probablemente se desarrollaron a partir de los especimenes mas grandes de
esta Ultima, en areas donde estuvieron geografica y genéticamente asiladas
(i.e. Croacia, Sicilia), siguiendo un modelo de evolucion alopatrica.

Musarafas Venenosas

Un hallazgo inesperado y sorprendente, fruto del analisis minucioso de
los insectivoros fésiles de Atapuerca, ha sido la identificacion del primer
aparato inyector de saliva venenosa (AISV) en musarafas, documentado en
especimenes de Beremendia fissidens y Dolinasorex glyphodon, procedentes
del Pleistoceno Inferior de Sima del Elefante y Gran Dolina, respectivamente
(Cuenca-Bescés & Rofes, 2007; Rofes & Cuenca-Bescos, 2007; Rofes, 2009).
Estas dos especies desarrollaron dientes especializados como AISV, que
difieren de aquellos reportados recientemente en mamiferos del Paleoceno
(Fox & Scott, 2005), siendo mas parecidos a los descritos en especimenes del
moderno género Solenodon (Dufton, 1992, Rofes & Cuenca-Bescés, 2007).

Las musarafias de Atapuerca poseian un AISV altamente especializado,
uno de los pocos reportados para mamifero extinto o viviente alguno (figura 5).




Los incisivos inferiores de estas especies, extraordinariamente alargados,
curvados hacia arriba y puntiagudos en comparacion con otros soricidos,
presentan un canal medial angosto, cubierto de esmalte y con forma de “C” en
seccion transversal. Dicho canal serviria para conducir la saliva venenosa
generada en algun tipo de glandula submandibular a lo largo de la corona hasta
la punta del diente. Adicionalmente, las robustas mandibulas presentan una
sinfisis modificada con una fosa profunda, que estaria llena de tejido conectivo
en vida de los animales. Una sinfisis mas fuerte e inamovible aumentaria la
fuerza de mordedura ejercida sobre las posibles presas.

Trueba

Figura 5. Dolinasorex glyphodon, MPZ 2005/590. Mandibula izquierda incompleta en vista
medial mostrando el AISV. S: surco, F: fosa. Tomada de Rofes & Cuenca-Bescos (2007).

Proponemos que el gran tamafo alcanzado por las musarafias con AISV
de Atapuerca (40-45 g en B. fissidens y 55-60 g en D. glyphodon), podria haber
sido una adaptacion para la caceria de presas cada vez mas grandes, cuya
inmovilizacién habria requerido el desarrollo de un aparato inyector mas
complejo. La saliva de Blarina brevicauda (una especie relativamente grande
de musarafia moderna) por ejemplo, es tdxica y permite al animal cazar presas
mas grandes de lo normal (i.e. pequefios vertebrados), a las cuales inmoviliza y
deja en estado comatoso, lo que le permite a su vez almacenar comida durante
periodos de escasez (Merritt, 1986; Dannelid, 1998).

Asumimos un comportamiento similar para las musarafas de Atapuerca.
Estas dos especies, con una masa corporal tres o cuatro veces superior a la
del actual musgafio acuatico (Neomys fodiens), podrian haberse arriesgado
con presas mas grandes y peligrosas, con la ayuda del potente veneno salivar
gue su complejo AISV transmitiria de forma rapida y eficiente.
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