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El conocimiento del registro fésil ibérico nedgeno y cuaternario de los insectivoros, el grupo de pequefios mamiferos incluidos en el orden Euli-
potyphla, ha experimentado una notable mejora en las ultimas dos décadas. Este avance, unido a un refinamiento en la datacién de muchos yaci-
mientos espanoles, permite hacer un seguimiento de la evolucion de las comunidades de insectivoros a lo largo de los ultimos 20 millones de afos,
hasta llegar a la configuracion actual. Dada la sensibilidad de estas especies a ciertas condiciones ambientales, y en el contexto geografico ibérico,
los cambios en la diversidad de insectivoros a nivel genérico en el registro fésil espafol pueden ser relacionados con algunos eventos bioldgicos y
con las tendencias climaticas a gran escala en el hemisferio norte.
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Furio, M., van den Hoek Ostende, L.W., Agusti, J., Minwer-Barakat, R. 2018. Evolution of the insectivore assemblages (Eulipotyphla, Mam-
malia) in Spain and their relation with Neogene and Quaternary climatic changes. Ecosistemas 27(1): 38-51. Doi.: 10.7818/EC0OS.1454

The knowledge of the Neogene and Quaternary fossil record of the insectivores, the small mammals included in the order Eulipotyphla, has been
greatly improved in the last two decades. This improvement, linked to a refinement on the dating of many Spanish fossil localities, allows tracking
the evolution of the insectivore assemblages during the last 20 million years leading to the Recent communities. Given the sensitivity of these species
to certain environmental conditions within the Iberian geographic context, the changes on the insectivore diversity at generic level can be confidently

associated to some biological events and linked to the large-scale climatic trends in the Northern Hemisphere.
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Introduccion

El término ‘insectivoros’ se utiliza vulgarmente para catalogar
la dieta entomofaga de ciertos organismos, pero tradicionalmente
ha tenido ademas una acepcion taxonémica para referirse al grupo
de pequefios mamiferos actualmente agrupados en el orden Euli-
potyphla. Recientemente se ha descubierto que algunos de los ma-
miferos anteriormente incluidos entre los ‘insectivoros’ no estan
estrechamente emparentados con los Eulipotyphla, razén por la
cual han sido transferidos al grupo de los Afrotheria. En la actuali-
dad, los representantes mas conocidos de los Eulipotyphla son las
musaranas, los topos, los desmanes, los erizos, los solenodontes,
los gimnuros y las ratas lunares, pero en el pasado los miembros
del orden fueron muchos mas.

Segun los andlisis discriminantes de Hernandez-Fernandez
(2001), las especies de este orden de mamiferos muestran una
gran capacidad de diferenciacién entre las principales regiones bio-
climaticas actuales y pueden ser por lo tanto muy utiles en estudios
de inferencia paleoclimatica a gran escala. Segun este mismo es-
tudio, los insectivoros llegan a mostrar una mayor fiabilidad que los
roedores (orden Rodentia), que han sido el objeto de la mayor parte
de los trabajos de reconstruccion paleoambiental y paleoclimatica
porque son mucho mas abundantes en el registro fosil y porque su
taxonomia ha estado tradicionalmente mejor establecida. No obs-
tante, este segundo punto ha ido siendo subsanado con notable
éxito en los ultimos afios, como puede observarse en la Tabla 1.
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Tabla 1. Rango temporal de los distintos géneros de insectivoros identificados en Espafia. Se indican las especies con representacion actual y fosil.
Table 1. Temporal range of the insectivore genera found in Spain. The indicated species have extant representatives and/or fossil occurrences in Spain.

Especies con R . . - .
Género representacién en ango cronol(::glco afpr’o.xlmado PrlnclPaIes feferenclfs
yacimientos espafioles en la peninsula ibérica en registro fosil espaiiol
Lantanotherium L. sanmigueli Vallesiense Crusafont et al. (1955)
(MN 9 - MN 10) Furié y Alba (2011)
10.5-8.5Ma Casanovas-Vilar et al. (2012)
Galerix G. remmerti Rambliense - Vallesiense De Jong (1988)
G. symeonidisi (MN 3 - MN 9) Van den Hoek Ostende (2001, 2003a)
G. exilis 19.0-11.5 Van den Hoek Ostende y Doukas (2003)
Ruiz-Sanchez et al. (2012, 2013)
Parasorex P. socialis Aragoniense - Rusciniense Mein y Martin Suarez (1993)
P. ibericus (MN 748 - MN 15) Van den Hoek Ostende (2001)
P. depereti 12.0 - 3.0 Ma Minwer-Barakat et al. (2009)
Furio et al. (2011a)
Furié y Agusti (2017)
Riddleria R. atecensis Rambliense. Zona Z Van den Hoek Ostende (2003b)
(MN 3)
18.5-18.0Ma
Amphechinus A. golpeae Aragoniense - Vallesiense Gibert (1975)
A. baudelotae (MN 4 - MN 9)
16.5-10.5
Postpalerinaceus P. vireti Vallesiense - Turoliense Crusafont y Villalta (1947)
(MN 9 - MN 12) Crusafont y Gibert (1974)
10.0-7.5Ma
Erinaceus E. praeglacialis Turoliense - Actualidad Furié et al. (2015a)
E. europaeus (MN 12 -Act) Cuenca-Bescos et al. (2010, 2016)
7.5-0.0 Ma
Atelerix A. algirus Holoceno Morales y Rofes (2008)
Chainodus C. intercedens Rambliense. Zona A Gibert (1975)
C. cf sulcatus (MN 3) Van den Hoek Ostende et al. (2017)
17.5-17.0
Plesiodimylus P. ilercavonicus Aragoniense - Vallesiense Crusafont y Truyols (1951)
P. chantrei (MN 4 - MN 10) Furio6 et al. (2011a)
16.5-9.5 Ma Crespo et al. (2018)
Metacordylodon M. schlosseri Aragoniense- Vallesiense Crusafont y Golpe (1972)
(MN 7+8 - MN 9)
11.0-9.5Ma
Desmanella D. fejfari Rambliense - Aragoniense + Aragoniense - Villanyiense Rimke (1974)
D. crusafonti (MN 3 - MN 4) + (MN 7+8 - MN 16) Gibert (1975)
D. dubia 18.0-16.5Ma + 11.5 - 3.0 Ma Garcia-Alix et al. (2011)
Van den Hoek Ostende et al. (2017)
Archaeodesmana A. adroveri Turoliense - Villanyiense Rimke (1985)
A. baetica (MN 11 - MN 16) Martin-Suarez et al. (2001)
A. brailloni 8.5-2.5Ma Minwer-Barakat et al. (2008)
A. elvirae Van den Hoek Ostende et al. (2012)
A. getica
A. luteijni
A. major
A. turolense
Desmana D. inflata Villanyiense Riimke (1985)
(MN 16 - MN 17) Furié (2012)
3.0-2.0 Ma
Galemys G. kormosi Villanyiense - Actualidad Rimke (1985)
G. pyrenaicus (MN 16 - Act.) Furi6 (2012)
3.0-0Ma Cuenca-Bescos et al. (2010, 2016)
Proscapanus Proscapanus sp. Aragoniense - Vallesiense Gibert (1975)
(MN 5- MN 9) Van den Hoek Ostende y Furi6 (2005)
16.0 - 10.5 Ma
(™ Probablemente la identificacion genérica es incorrecta (M.F. obs. pers.)
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Continuacion Tabla 1.
Table 1. Continuation

Especies con
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Género representacién en Rango cronolf’)gico a_pr'o_ximado Princi_pales feferenci:—as
yacimientos espafioles en la peninsula ibérica en registro fésil espaiol
Myxomygale M. hutchisoni Rambliense - Aragoniense Van den Hoek Ostende (2003a)
(MN 3 - MN 5) Ruiz-Sanchez et al. (2013)
19.0 - 15.0 Ma Van den Hoek Ostende et al. (2017)
Talpa T. minuta Aragoniense - Actualidad Villalta y Crusafont (1944)
T. vallesiensis (MN 7+8 - Act.) Mein et al. (1990)
T. fossilis 12.0-0 Ma Cuenca-Bescos et al. (2010, 2016)
T. europaea Furié et al. (2011a)
T. minor Furié y Agusti (2017)
T. occidentalis
Paratalpa Paratalpa sp. Ageniense. Zona Y1 Van den Hoek Ostende (1997)
(MN 2)
22.0-21.5Ma
Desmanodon D. daamsi Rambliense - Aragoniense Van den Hoek Ostende (1997, 2003a)
(MN 3 - MN 5) Van den Hoek Ostende et al. (2017)
19.5-15.5Ma
Domninoides® D. santafei Vallesiense. Zona H Gibert (1975)
(MN 9)
11.0 - 10.5 Ma
Heterosorex H. neumayrianus Ageniense - Aragoniense Van den Hoek Ostende (2003a)
(MN 2 - MN4) Jovells-Vaqué et al. (2018)
22.0 - 16.0 Ma Van den Hoek Ostende et al. (2017)
Dinosorex D. grycivensis Aragoniense - Vallesiense Crusafont (1957)
(MN 7+8 - MN 10) Furié et al. (2015b)
12.0-9.5Ma
Oligosorex O. thauensis Ageniense - Aragoniense Van den Hoek Ostende (2003a)
(MN 2 - MN 5) Van den Hoek Ostende et al. (2017)
21.0-14.5Ma
Soricella S. discrepans Rambliense. Zona Z Van den Hoek Ostende (2003a)
(MN 3)
19.5-18.5Ma
Clapasorex C. alvarezae Rambliense Van den Hoek Ostende (2003a)
(MN 3) Van den Hoek Ostende et al. (2017)
19.5-17.0 Ma
Florinia F. stehlini® Rambliense - Aragoniense Van der Meulen et al. (2012)
(MN 3/4 - MN 5)
17.0 - 14.0 Ma
Miosorex M. grivensis Aragoniense - Vallesiense De Jong (1988)
(MN 4 - MN 10) Agusti et al. (2005)
17.0 - 9.0 Ma Casanovas-Vilar et al. (2006)
Ruiz-Sanchez et al. (2013)
Van den Hoek Ostende et al. (2012)
Turiasorex T. pierremeini Aragoniense - Vallesiense Van Dam et al. (2011)
(MN 6 - MN 9) Van den Hoek Ostende et al. (2012)
13.5-10.0 Ma
Myosorex M. meini Turoliense - Villanyiense Furio et al. (2007)
(MN 13 - MN 17) Minwer-Barakat et al. (2010)
6.0-1.5Ma
Crocidura

C. kornfeldi

C. suaveolens
C. russula
C. canariensis®
C. osorio
C. whitakeri

Bihariense - Actualidad
(Pleist. inf. - Act.)
1.5-0Ma

Furié (20073, b)
Rofes y Cuenca-Bescoés (2011)
Furio et al. (2015a)

() Género dudoso. En revision; @ Identificacién genérica pendiente de confirmacion; *) En Canarias.
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Continuacion Tabla 1.
Table 1. Continuation
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Especies con

Rango cronolégico aproximado

Principales referencias

Género rt_apfesentacién en en la peninsula ibérica en registro fésil espaiol
yacimientos espafoles
Suncus S. etruscus Holoceno? - Actualidad
Paenelimnoecus P. truyolsi Rambliense - Villanyiense Van den Hoek Ostende et al. (2009)
P. repenningi (MN 3 - MN 16) Minwer-Barakat et al. (2010)
P. pannonicus 17.5-2.5Ma Van Dam et al. (2014)
Furié y Agusti (2017)
Pifero et al. (2018)
Darocasorex D. vandermeuleni Aragoniense. Zona G3 Van Dam (2010)
(MN 7+8)
12.0-11.5Ma
Crusafontina C. endemica Vallesiense - Turoliense Gibert (1975, 1976)
C. fastigata (MN 9 - MN 12) Van Dam (2004)
C. vanderweerdi 11.0-7.0 Ma Casanovas-Vilar et al. (2012)
Amblycoptus A. jessiae Turoliense - Rusciniense Van Dam (2004)
(MN 13 - MN 14) Furié y Agusti (2017)
6.5-4.5Ma
Beremendia B. fissidens Villanyiense - Bihariense Rofes y Cuenca-Bescos (2009a)
(MN 16 - Pleist. inf.) Furio et al. (2010)
3.5-1.0Ma
Dolinasorex D. glyphodon Bihariense Rofes y Cuenca-Bescés (2009b)
(Pleist. inf. - Pleist. med.)
1.0-0.5Ma
Sorex S. araneus Rusciniense - Actualidad Mein et al. (1990)
S. coronatus (MN 15 - Act.) Rofes y Cuenca-Bescos (2013)
S. granarius 4.0-0Ma Rofes et al. (2016)
S. minutus
S. (Drepanosorex) margaritodon
S. runtonensis
Deinsdorfia D. doukasi Villanyiense Furié y Mein (2008)
(MN 16 - MN 17)
3.0-2.5Ma
Blarinoides B. mariae Rusciniense - Villanyiense Minwer-Barakat et al. (2007)
B. aliciae (MN 15 - MN 16)
4.0-2.5Ma
Blarinella B. dubia Turoliense - Rusciniense Furié y Agusti (2017)
B. europaea (MN 11 - MN 15)
9.0-4.5Ma
Petenyia P. hungarica Villanyiense Minwer-Barakat et al. (2010)
(MN16 - MN 17) Agusti et al. (2011)
3.0-2.0Ma
Asoriculus A. gibberodon Turoliense - Calabriense Rofes y Cuenca-Bescos (2006)
(MN 13 - Pleist. inf.) Minwer-Barakat et al. (2010)
55-1.0Ma
Nesiotites N. ponsi Turoliense - Holoceno Bate (1945)
N. hidalgo (MN 13 - Hol.) Reumer (1979, 1980, 1981, 1982)
N. meloussae ) 5.5-0.0 Ma Pons-Moya y Moya-Sola (1980)
N. rafelinensis®®) Pons-Monjo et al. (2012)
Rofes et al. (2012, 2013)
Furié y Pons-Monjo (2013)
Neomys N. fodiens Bihariense - Actualidad Cuenca-Bescos et al. (2010, 2016)
N. anomalus (Pleist. inf. - Act.) Agusti et al. (2011)

1.0-0Ma

©) En Baleares; © N. meloussae y N. rafelinensis son posiblemente sinénimas de otras especies segtin Pons-Monjo et al. (2012) y Furié y Pons-Monjo (2013), respectivamente),

opinién no compartida por Rofes et al. (2013) en el caso de N. rafelinensis.
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En la actualidad, la distribucion de los micromamiferos del orden
Eulipotyphla en la peninsula ibérica comprende dos grandes regio-
nes bidticas, una meridional y otra septentrional, con una zona in-
termedia de transicion (Real et al. 1996). De hecho, la mayor
diversidad de géneros en Europa se concentra actualmente en lati-
tudes intermedias, evitando la aridez estacional, las temperaturas
extremas y normalmente asociada a regimenes de pluviosidad
abundantes (Reumer 2001). El patron de distribucion de estos pe-
quefios mamiferos también se dibuja parecido durante todo el Mio-
ceno y Plioceno (Fig. 1), no sélo en la zona peninsular sino en toda
la zona occidental europea (Reumer 2001; Furio et al. 2011b). Asi,
la diversidad actual y pretérita de los insectivoros en Europa mues-
tra un gradiente entre las zonas centrales y las meridionales, decre-
ciendo progresivamente hacia el sur, influenciada por el descenso
en la pluviosidad media y el aumento de la estacionalidad. Hacia el
norte existe también una reduccién de diversidad en la cual el factor
determinante no es la cantidad media de precipitaciones, sino las
bajas temperaturas. Los cambios climaticos a gran escala influyen
en la distribucién de los insectivoros, desplazando su centro neu-
ralgico latitudinalmente o modificando su radio de accion.

La peninsula ibérica cuenta ademas con otras peculiaridades
que merecen ser destacadas. En primer lugar, su emplazamiento
latitudinal y su contraste biotdpico entre las regiones del norte y del
sur la convierten en una zona muy susceptible ante cualquier cam-
bio climatico. Por otro lado, su baja capacidad para generar ende-
mismos en insectivoros (algo conocido empiricamente a posteriori
tras el estudio de sus faunas fosiles) y su aislamiento del continente
africano (tan sélo interrumpido durante la Crisis de Salinidad del
Messiniense), convierten biogeograficamente a la peninsula ibérica
en un callejon sin salida para las faunas europeas que registran
movimientos migratorios latitudinales a medio y largo plazo. Final-
mente se afiaden factores orograficos y geotectonicos, los cuales
han facilitado la acumulacion de grandes cantidades de sedimentos
nedgenos en sus cuencas, resultando en un excepcional registro
fésil de microvertebrados de los ultimos 20 millones de afios (Alba
et al. 2001). Ninguna otra region de Europa cuenta con una canti-
dad parecida de yacimientos de vertebrados continentales conoci-
dos que cubran de manera practicamente continua la mayor parte
del Mioceno, el Plioceno y el Pleistoceno.

Conociendo que la distribucion de insectivoros parece haber
seguido siempre una diferenciacion latitudinal y que la peninsula
ibérica no ha dejado de estar conectada con el resto de Europa en

Furié et al. 2018

ningun momento del Nedgeno y el Cuaternario, los cambios de di-
versidad registrados en sus cuencas se antojan a priori como un
buen indicador de los cambios climaticos durante este intervalo
temporal. Gracias a los estudios sistematicos llevados a cabo por
varios autores durante las Ultimas dos décadas (Tabla 1), el registro
fosil de los insectivoros en la peninsula ibérica ha comenzado a di-
bujar algunos patrones ciertamente significativos. En el presente
trabajo se hace un repaso de los principales cambios de biodiver-
sidad registrados en las asociaciones de insectivoros desde el Mio-
ceno inferior hasta la actualidad, relacionando estas variaciones
con los acontecimientos climaticos y ambientales mas relevantes
ocurridos en el continente.

Material y Métodos

Gran parte de los datos aqui sintetizados proviene de la reco-
pilacion publicada por Van den Hoek Ostende y Furi¢ (2005) para
los yacimientos espafioles del Mioceno y Plioceno con presencia
de insectivoros y de la tesis doctoral de Furi6 (2007a), que también
aporta informacion sobre la distribucion del grupo en la peninsula
durante el Pleistoceno inferior. Ademas de estas dos fuentes, los
datos se han completado con todas las publicaciones referentes a
fosiles de insectivoros de yacimientos espafoles aparecidas entre
los afios 2007 y 2018.

La Figura 2 representa los rangos cronologicos de los distintos
géneros de insectivoros identificados en Espafia a lo largo del Ne-
6geno y el Cuaternario sin tener en cuenta sus registros en otras
areas geograficas. Aunque existe incertidumbre en la datacion de
algunos yacimientos con registro de la primera o la Gltima aparicion
de algun género, la combinacién de datos biocronolégicos y mag-
netoestratigraficos hace que esta indeterminacion jamas supere
unos pocos cientos de miles de afios. No obstante, los rangos cro-
noldgicos de la Tabla 1 se han redondeado al alza en intervalos de
0.5 millones de afios respecto a las dataciones de los registros mas
antiguos y mas recientes de cada género. De esta forma se equi-
para entre los distintos taxones considerados el margen de error
en la datacion de diferentes yacimientos. En cualquier caso, el error
de los rangos se estima siempre inferior al 5% en relacion a los ul-
timos 20 millones de afios y puede considerarse adecuado para
advertir con suficiente nitidez los cambios de diversidad genérica
a gran escala durante este intervalo temporal.

Figura 1. Representacion de la diversidad de insectivoros en Europa occidental. Los colores mas oscuros indican mayor diversidad. Los tres mapas re-
presentan el modelo de distribucion en: A. Momentos de alta temperatura y precipitaciones. B. Ausencia de uno de estos factores o condiciones interme-
dias. C. Momentos de descenso de las temperaturas medias en el hemisferio norte (glaciaciones).

Figure 1. Representation of the diversity of insectivores in Western Europe. The darkest zones indicate a higher diversity. The three maps represent the
distribution model in: A. Moments of high temperatures and frequent rainfalls. B. Absence of one of these two factors or intermediate conditions. C.
Moments of lower mean temperatures in the Northern Hemisphere (glaciations).

Bajas —
temperaturas

< Bajas
precipitaciones
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Figura 2. Rangos bioestratigraficos de los distintos géneros de insectivoros (Eulipotyphla) con registro fosil en Espania, referidos a la escala cronoestra-
tigrafica internacional (Gradstein et al. 2012), la escala de polaridad geomagnética, las edades europeas de mamiferos continentales (European Land
Mammal Ages, ELMAS) y las unidades MN (Mammal Neogene units). La calibracion de los limites de las unidades MN con la escala cronoestratigrafica
estandar esta tomada de Agusti et al. (2001b). Las zonas locales de Teruel son las descritas por Daams y Freudenthal (1981), Daams et al. (1987), Mein
et al. (1990) y Van Dam et al. (2001). Las curvas de temperatura y nivel eustatico estan tomadas de Gradstein et al. (2012).

Figure 2. Biostratigraphic ranges of the different genera of insectivores (Eulipotyphla) in the fossil record from Spain, in relation to the international chro-
nostratigraphic scale (Gradstein et al. 2012), the geomagnetic polarity scale, the European Land Mammal Ages (ELMAs) and the Mammal Neogene units
(MNs). The calibration of the MN boundaries with the standard chronostratigraphic scale is taken from Agusti et al. (2001b). The local zones from Teruel
are according to Daams y Freudenthal (1981), Daams et al. (1987), Mein et al. (1990) and Van Dam et al. (2001). The temperature and eustatic sea level
curves are taken from Gradstein et al. (2012).

51
04
507
0'0g]
56l
08l
&8l
o8y
5L
oLy
T
LT
L
0'sH
5%l
0¥
SEl
0el
5z
0'ZH
SLY
0HY
G0H
0ol

B b B b BB b8 B b8 &5 ;5 & | Milonesdeafos

‘ Comienzo o2 las glaciaciones
&n &l Hemisfieria Norle

Opimo Clmtico
del Miogang Medo

{Na08-0F “D0)
FLHON OlH34SINTH
13 N3 1D14434NS N3
THIY 130 VENLYEIdWIL

(sonaw)
HYW 130 TYNLIY 13NN
01234534 O2ILYLSN3 T3AIN

DIVERSIDAD DE
INSECTIVOROS
(N* DE GENEROS)

POLARIDAD

CRON
MAGNETICO

= i | H Lantanotherium
H Galerix
_|Parasorex

& 1 — .l —_— — - - ~ et . Riddaria
BiERs—. “Amphechinus”
L]

——— | [ I [H Postpalerinaceus
Eri

W Ateleny

Chainodus

Plasiodimylus

AVAIFDIVNIET

SP 'usoeuns| uDPBRD

&

Metacordylodon

- [ e o Ee e S e S I e I e e ke o 1) Desmanella
i Archaeodesmana

D
! H Galemys
L H L] 11 : Proscapanus
y
Talpa
L] ! i ] i - || i Paratalpa
H Desmanadon
[ ] i ['Domninoides”
e i e e i Heterosorex
I i Dinosorex
] Oligosorex
—u [ [ : Soricella
I i Clapasorex
T ————— : ! P i Florinia
i i Miosorex
Y e ] | | i Turiasorex
i Myosorex
B Suncus
Pagnelimnoecus
L} i Darocasorex
] I Crusafontina
E——— R i Ambiycoptus
e i e Beremendia
- Dalinasorex
— ' Sorax
T Deinsdorfia
E— Blaninoides
Blarineila
[ Petenyia

SvaldIvl

|'V ‘019 | seujpposoppai) | g [pesoull “diey |'wsag [
g

IVAIOHOS

BRUPLOS

v z A B| ¢ B o Dd  |E|F|@1 @2 =] H I HE B s K L Mi Mzpo Co 2P| Tr oM | Do |E i ZOMNA LOCAL TERUEL
MN 2 MN 3 M4 MM 5 MNE MHN T+8 .'. NN 3 MHN 10 MHN 11 MN 12 | L URE] LUREY MRS | MNIE] MN AT UNIDAD MN
Ageniense Rambliense Aragoniense Vallesiense Turoliense Rusciniense |Villanyiense Bihariense To. | ELMA
AQUITANIENSE BURDIGALIENSE | iancHiense | SERRAVALLIENSE | TORTONIENSE | messinense | zawcuense |Piacenz |celas]calss. | EDAD | =
INFERIOR | MEDIO | SUPERIOR wrFerior | sue INFERIOR | MEDIO epoca @ ;
MIQCEND PLICCENO PLEISTOCEND EX:
NEOGEND CUATERNARIO | PERIODO g g
T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T L]
2 R2EEEzEEeENNFean e spBppp233pEREnEeREnESEtrEREERE R il 3
Lo EPERELoREZREEAEEENEL DS B E o b e e D D D B oW Millones de afios

43



Ecosistemas 27(1): 38-51

Taxondmicamente, el presente estudio ha utilizado el género
como unidad basica dado que este nivel ha demostrado ser mas
robusto que la especie, contar con menor nimero de sinonimias y,
en definitiva, permitir el reconocimiento de patrones ecoldgicos en
el registro fésil con una menor distorsion (Alroy 2003; Madern y Van
den Hoek Ostende 2015). Ademas, el registro ibérico es excepcio-
nal en tanto que se estiman conocidas mas del 75 % de las espe-
cies de mamiferos del Nedgeno, pero este porcentaje aun se eleva
hasta el 90% a nivel de género (Alba et al. 2001). Usando esta ca-
tegoria taxondmica en un registro fosil tan intensamente muestre-
ado como es del Nedgeno y el Cuaternario espafol se reduce
considerablemente la posibilidad de ausencia de géneros por falta
de muestreo o factores tafonémicos.

En cuanto al marco biocronolégico usado en este trabajo, con-
viene sefalar que las escalas de division del tiempo geoldgico em-
pleadas en medios continentales son diferentes de las usadas en
medios marinos, y no siempre faciles de calibrar. Para referirnos al
registro de mamiferos, resulta util emplear unidades bio y cronoes-
tratigraficas basadas precisamente en estos organismos y que tie-
nen en cuenta sus propias particularidades (discontinuidad y
escasez del registro, frecuentes endemismos, diacronias en los li-
mites de unidades y sesgos en la representacion de distintos taxo-
nes debidos a factores tafondmicos o ambientales). Uno de los
sistemas de division mas empleados para el Nedgeno continental
de Europa son las unidades MN (Mammal Neogene units), que, a
pesar de la imprecision en su definicion original, se usan comun-
mente como divisiones del registro estratigrafico del Nedgeno ca-
racterizadas por su contenido en mamiferos fésiles (Mein 1975,
1990, 1999). Las unidades MN se agrupan en otras de orden
mayor, las llamadas Edades Europeas de Mamiferos Continentales
(European Land Mammal Ages o ELMAs, Fahlbusch 1976; Steinin-
ger 1999), que no son estrictamente equivalentes a las edades es-
tandar descritas en medios marinos. Las ELMAs (Fig. 2), que
constituyen el entramado basico para la correlaciéon de yacimientos
de vertebrados continentales en el Nedgeno, son el Ageniense,
Rambliense, Aragoniense, Vallesiense, Turoliense (equivalentes al
Mioceno), Rusciniense (Plioceno) y Villanyiense (que comprende
la parte final del Plioceno y la parte inicial del Pleistoceno). Poste-
riormente, se distinguen dos edades de mamiferos que ya no coin-
ciden con las unidades MN y que estan plenamente integradas
dentro del Cuaternario: el Bihariense (comprendido aproximada-
mente entre 1.8 y 0.6 millones de afios) y el Toringiense (desde 0.6
millones de afos hasta la actualidad).

Evolucion de las asociaciones de insectivoros
foésiles en Espana

El Ageniense

El Ageniense estd escasamente representado en la peninsula
ibérica, contando Unicamente con tres yacimientos en los que se
ha documentado la presencia de insectivoros: Cetina de Aragén
(Aragon), Fuenmayor 2 (La Rioja) y Cabezo Carboneras 1 (Nava-
rra). Las faunas son dificilmente identificables a nivel de especie
debido a la escasez de restos, aunque las referencias consultadas
apuntan a la presencia de Heterosorex, algun crocidosoricino (po-
siblemente Oligosorex) y un talpido que podria ser Paratalpa (Mar-
tinez-Salanova Sanchez 1987; Van den Hoek Ostende y Furi6
2005; Ruiz-Sanchez et al. 2012). Destaca la ausencia de erinacei-
dos, en especial de galericinos, que son muy abundantes durante
todo el resto del Mioceno y gran parte del Plioceno. Esta ausencia
es comun, ya que los galericinos reaparecen en toda Europa a co-
mienzos del Rambliense (Van den Hoek Ostende 1992, 2003a).

El Rambliense

El Rambliense cuenta con varios yacimientos con registro de
insectivoros, mayormente localizados en las cuencas de Calata-
yud-Teruel y Ebro, a los que recientemente se han afnadido los de
la formacioén Tudela, en Navarra (Ruiz-Sanchez et al. 2012) y el Va-
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llés-Penedes (en estudio). En el area de Daroca-Calamocha des-
taca por su alta diversidad el yacimiento de Ramblar 1 (que da nom-
bre a la edad de mamiferos), donde se registran los géneros
Galerix, Desmanodon, Myxomygale, Heterosorex, Soricella, Clapa-
sorex y Oligosorex (Van den Hoek Ostende 2003a). El resto de ya-
cimientos de la Zona Z (segun la biozonacion local de Teruel
propuesta por Daams et al. 1987), todos posteriores, muestran aso-
ciaciones mas pobres que reflejan sélo una parte de esta diversi-
dad. La transicién a la Zona A (Daams y Freudenthal 1981) no
queda reflejada en ningiin cambio significativo de las faunas de las
areas adyacentes mas alla de la aparicion de un soricido indeter-
minado en las localidades de Bafdn 5 y Moratilla 1. No obstante,
si es destacable la alta diversidad de insectivoros hallada en la
cuenca de Rubielos de Mora, donde llegan a identificarse hasta
nueve formas distintas (Van den Hoek Ostende et al. 2017). Asi-
mismo, merece especial mencién Riddleria atecensis por ser un
erinaceido adaptado al carnivorismo solo documentado en la loca-
lidad de Ateca 3 y uno de los pocos casos de endemismo ibérico
que existen durante el Nedgeno a nivel de género (Van den Hoek
Ostende 2003b). Durante todo el Rambliense de Daroca-Calamo-
cha, es destacable la presencia de Galerix y Desmanodon practi-
camente en todos los yacimientos. Ambos géneros parecen haber
llegado sincrénicamente a comienzos del Rambliense (MN 3), igual
que en el resto de Europa (Van den Hoek Ostende et al. 2016). En
la Formacién Tudela, el yacimiento de Cuesta Agujeros 4 tan sélo
ha permitido constatar la presencia de Galerix, hecho que confirma
su edad post-Ageniense (Ruiz-Sanchez et al. 2012).

El Aragoniense

El Aragoniense se encuentra bien representado en las cuencas
de Calatayud-Teruel, Madrid, Valles-Penedés y Ebro, asi como en
otras de menor extensién. En la primera de estas cuencas, el re-
gistro cubre practicamente todo el intervalo temporal con una cierta
continuidad, mientras que en el resto de cuencas existe mas irre-
gularidad. En el Valles-Penedeés, por ejemplo, las faunas continen-
tales atribuibles a las unidades MN 5 y MN 6 no son bien conocidas,
ya que todo este lapso temporal esta cubierto por una cuia sedi-
mentaria que refleja una transgresion marina. En cambio, si estan
representados el inicio y el final del Aragoniense. La MN 4 cuenta
con varias localidades con registro de insectivoros (actualmente en
estudio), y existe un excelente conjunto de yacimientos atribuibles
a la unidad MN 7+8, muchos de ellos en estrecha continuidad es-
tratigrafica en la secuencia de Hostalets de Pierola (Casanovas-
Vilar et al. 2016).

En relacion a las faunas de insectivoros, los yacimientos ara-
gonienses de la cuenca de Madrid suelen ser realmente pobres, y
no es frecuente la presencia de mas de un par de géneros distintos,
frecuentemente un galericino (Galerix) y un soricido (Miosorex).
Hay excepciones puntuales en las que se registra un mayor nimero
de especies, como en Casa Montero (Lopez-Guerrero et al. 2007)
o taxones atipicos, como el caso de Heterosorex en O’Donell (Van
den Hoek Ostende y Furio 2005). En la cuenca de Calatayud-Te-
ruel, las asociaciones de insectivoros experimentan mas cambios
en funcion de la edad de los yacimientos y su localizacion. Es des-
tacable el aumento de diversidad en yacimientos atribuibles a la
MN 4 y un posterior descenso durante la MN 5. En este momento
se registra la presencia de talpidos, heterosoricidos, dimilidos y va-
rios géneros de soricidos. Entre estos ultimos destacan los hallaz-
gos mas antiguos del género Paenelimnoecus, de dificil ubicacion
taxondmica dentro de las musarafias (Van den Hoek Ostende et al.
2009), pero con un registro continuo en la peninsula ibérica desde
el Aragoniense hasta el Villanyiense. Los heterosoricidos se en-
cuentran representados en las cuencas catalanas y aragonesas
por el género Heterosorex a comienzos del Aragoniense, y por Di-
nosorex en el Vallés-Penedés al final del Aragoniense, existiendo
un vacio de representacion de la familia en las unidades MN 5 y
MN 6. Es remarcable ademas la presencia del talpidos, siendo Des-
manodon el género mas frecuente y representativo. Mas esporadi-
camente se registra la presencia de los talpidos Desmanella,
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Proscapanus y Myxomygale, siendo todos ellos formas transeuntes
durante el Aragoniense (Van den Hoek Ostende et al. 2016).
Existen registros puntuales de dimilidos, siendo Chainodus el tnico
género identificado en las cuencas de la regiéon de Teruel y Plesio-
dimylus en la de Ribesalbes-Alcora, en la provincia de Castellon.
La especie presente en esta ultima cuenca, P. ilercavonicus, se ca-
racteriza por una denticién adaptada a una dieta malacéfaga y pa-
rece indicadora de condiciones ambientales hiumedas (Crespo et
al. 2018).

Entre los soricidos, destaca la presencia en los yacimientos de
la region de Teruel de dos géneros recientemente descritos, Turia-
sorex y Darocasorex (Van Dam 2010; Van Dam et al. 2011). Turia-
sorex cuenta con un extenso rango bioestratigrafico que
comprende desde la MN 6 hasta la MN 9 (Vallesiense inferior),
mientras que Darocasorex, el representante mas antiguo conocido
de la tribu Anourosoricini, queda limitado a un registro puntual a fi-
nales del Aragoniense, cercano al transito entre el Mioceno medio
y superior.

El Vallesiense

El Vallesiense cuenta con una representacion diferencial entre
la cuenca catalana del Vallés-Penedés y su registro aragonés, con-
centrado mayormente en la provincia de Teruel. Existen registros
puntuales de insectivoros vallesienses en los yacimientos madrile-
fios de Cerro de los Batallones (Morales et al. 2008) y en la locali-
dad granadina de Cortijo de la Piedra (Martin-Suarez et al. 2012).
En estas localidades la diversidad de insectivoros es baja, con ape-
nas tres géneros distintos, lo que muestra que se mantiene la ten-
dencia heredada desde el Aragoniense de diferenciacién regional
latitudinal, posiblemente acentuada en estos casos por efectos de
la continentalidad.

En las cuencas de Teruel se alternan localidades con faunas de
insectivoros empobrecidas, muy parecidas a las caracteristicas du-
rante el Aragoniense, con otras en las que se aprecia un ligero au-
mento de la diversidad por la incorporacién de taxones poco
frecuentes. En casi todas ellas es frecuente la presencia de un ga-
lericino y de una musarafia crocidosoricina, identificada general-
mente como Miosorex. El reemplazo de Galerix por Parasorex
parece tener lugar en este momento, siendo por tanto este evento
diacronico en diferentes lugares de Europa y posterior al mismo en
el Valles-Penedés (Van den Hoek Ostende et al. 2016). Es igual-
mente destacable el retorno a esta region de los talpidos durante
el Vallesiense, tras varios millones de afios ausentes (Van den
Hoek Ostende et al. 2012).

Los géneros Desmanella 'y Talpa son formas frecuentes en la
cuenca del Vallés-Penedeés, mientras que sus apariciones en la
zona de Calatayud-Teruel son mas bien esporadicas durante ente
intervalo. En la cuenca catalana se observan algunos reemplazos
faunisticos cercanos al transito entre el Vallesiense inferior (MN 9)
y superior (MN 10) que merecen ser destacados. En primer lugar,
el género Dinosorex, invariablemente presente en el Aragoniense
y el Vallesiense inferior, desaparece poco después del inicio del Va-
llesiense superior. En sentido inverso, la musarafia Crusafontina y
el galericino Lantanotherium, ausentes en los yacimientos mas an-
tiguos del Vallesiense, pasan a ser géneros muy frecuentes en ya-
cimientos cercanos al final del Vallesiense inferior y estan presentes
durante todo el Vallesiense superior en el Valles-Penedés, aunque
invariablemente ausentes en las cuencas internas peninsulares.

El Turoliense

Los insectivoros del Turoliense se encuentran representados
en muchas cuencas del Levante peninsular (Furio y Agusti 2017),
desde la cuenca pirenaica de La Cerdanya, hasta la sureia de Gra-
nada, pasando de norte a sur por las cuencas de 'Emporda, Va-
lles-Penedés, Calatayud-Teruel, Cabriel, Fortuna y Guadix-Baza,
ademas del yacimiento carstico de Almenara-Casablanca M (Agusti
et al. 2011), en la provincia de Castellén.
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El Turoliense es la primera edad en la que ya sdélo quedan vivas
las tres familias de insectivoros con representacion actual en Eu-
ropa. El transito del Vallesiense al Turoliense queda marcado por
la sustitucion de algunos de los componentes principales en la co-
munidad de insectivoros, asi como por la extincion definitiva los di-
milidos en la peninsula ibérica, la ultima familia de insectivoros sin
formas actuales. Tras la desaparicion de formas como Plesiodimy-
lus, Dinosorex 'y Crusafontina, la estructura y la composicién de la
fauna de insectivoros cambia, manteniéndose mas bien estable du-
rante todo el Turoliense. Sobreviven al transito Vallesiense-Turo-
liense representantes de los géneros Parasorex, Talpa, Desmanella
y Paenelimnoecus. Sin embargo, los inicios de esta edad (MN 11),
se caracterizan por la llegada de Archaeodesmana y Blarinella a la
peninsula ibérica, a las que mas tarde, durante la MN 12, se afiade
la del género Amblycoptus. Los erinaceinos estan escasamente re-
presentados durante el Turoliense, habiendo sido documentados
tan solo en algunos yacimientos puntuales de las cuencas sedi-
mentarias de Teruel.

Esta situacién, en la que llegan a coexistir varios géneros de
talpidos y soricidos, practicamente siempre acompafiados de ga-
lericinos del género Parasorex, transfiere una imagen de cierta ri-
queza y diversidad faunistica. Los yacimientos catalanes de
Romanya d’Emporda, Can Vilella o Bascara superior son claros
ejemplos de ello (Furio y Agusti 2017). Sin embargo, la distribucion
de géneros no es uniforme a nivel peninsular. La vision de conjunto
en base a los registros de insectivoros muestra una mayor diversi-
dad de géneros y especies en las areas del norte de Espafia que
en las del sur. Los géneros Amblycoptus, Blarinella, Desmanella o
Talpa no han sido documentados en zonas meridionales de edad
equivalente a la de los yacimientos del Turoliense de Catalufia. Muy
al contrario, las secciones murcianas de Sifén de Librilla y EI Cho-
rrico-Salinas so6lo cuentan con géneros ubicuistas como Parasorex
o Paenelimnoecus. También el género Archaeodesmana ocupa con
notable éxito el sur peninsular, como indica su invariable presencia
en la Cuenca de Granada (Martin-Suarez et al. 2001), siempre aso-
ciado a la existencia de aguas abiertas cercanas. Los talpidos urop-
silinos del género Desmanella aparecen en yacimientos surefios
solo circunstancialmente, coincidiendo con picos puntuales de
mayor humedad ambiental (Garcia-Alix et al. 2011).

La situacion poco antes del transito del Mioceno al Plioceno no
cambia sustancialmente en cuanto a la composicion principal de
las faunas de insectivoros. Aunque durante este transito no des-
aparece ninguno de los elementos caracteristicos del Turoliense,
si que es remarcable la llegada de algunos nuevos géneros de so-
ricidos. La presencia de los primeros representantes del género
Asoriculus parece coincidir con la Crisis de Salinidad Messiniense,
un evento que implicd la desecaciéon del Mediterraneo y permitié
intercambios faunisticos entre los continentes africano y europeo,
principalmente a través de la peninsula ibérica. También la llegada
del género Myosorex podria estar relacionada con este aconteci-
miento (Furio et al. 2007), aunque sus registros son mucho mas
escasos y dudosos durante este intervalo, por lo que no se puede
asegurar con rotundidad.

El Rusciniense

El Rusciniense tiene un amplio registro en las cuencas de Teruel
(Mein et al. 1990), Granada (Garcia-Alix et al. 2008) y Guadix-Baza
(Agusti 1986; Minwer-Barakat et al. 2012; Pifiero et al. 2017; Mal-
donado-Garrido et al. 2017). Aunque no se registra un cambio
brusco en la composicion faunistica, la comunidad de insectivoros
sufre importantes variaciones durante el Plioceno inferior. La pro-
gresiva desaparicion del erinaceido Parasorex constituye el cambio
mas significativo. Este género se habia dispersado y asentado con
un innegable éxito en gran parte de Europa Central y por toda la
peninsula ibérica durante el Vallesiense y el Turoliense. Las ultimas
poblaciones de Europa parecen localizarse precisamente en la pe-
ninsula ibérica y el Sur de Francia, donde se prolongan hasta la
MN 15 (Crochet 1986).
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A la desaparicion de Parasorex le precede la de otros insecti-
voros, principalmente soricidos. Blarinella y Amblycoptus, cierta-
mente abundantes durante el Turoliense, también cuentan con sus
Ultimos registros fésiles ibéricos durante la MN 14. Los represen-
tantes del género Asoriculus comienzan a ganar peso especifico
entre la asociacion de insectivoros gracias a estas desapariciones.
También aparecen por primera vez en la peninsula ibérica especies
del género Sorex durante la MN 15, como indica su registro en los
yacimientos de Teruel (Mein et al. 1990). Por otra parte, existen al-
gunos géneros que no desaparecen, pero que muestran cambios
en la frecuencia de sus registros. Es el caso de Talpa, bastante fre-
cuente en el Turoliense de Teruel segun los datos de Van Dam
(1997) y Mein et al. (1990), que pasa a estar vagamente represen-
tado durante el Rusciniense.

Los cambios acontecidos durante el Rusciniense parecen pasar
inadvertidos por los géneros Archaeodesmana y Paenelimnoecus,
que no registran variaciones ni en su distribucién ni en su frecuen-
cia. El soricido africano Myosorex y el europeo Blarinoides, siguen
siendo formas aun minoritarias entre las faunas ibéricas de insec-
tivoros.

El Villanyiense

El Villanyiense cuenta con un excelente registro en la cuenca
de Guadix-Baza (Agusti et al. 1997; 2001a; Minwer-Barakat et al.
2012) y con yacimientos puntuales en la provincia de Teruel (Mein
et al. 1990). Ademas, corresponden a esta edad varias de las fisu-
ras del complejo de Alimenara-Casablanca (Agusti et al. 2011).

En el transito Rusciniense-Villanyiense (MN 15-MN 16) tiene
lugar una disminucion de la diversidad de talpidos, cuando des-
aparece el uropsilino Desmanella, y Talpa y Archeodesmana
pasan a ser mas infrecuentes. Los ultimos registros de Archaeo-
desmana tienen lugar en este momento, pasando a ser sustituido
por los géneros con representacion actual, Desmana y Galemys
(Furio 2007a).

Destacan los hallazgos de Desmana inflata en yacimientos de
finales del Plioceno, una especie caracterizada por un notable in-
cremento del grosor del esmalte y la bulbosidad dental (Furié 2012).
Entre los soricidos sigue ganando importancia relativa el género
Asoriculus, de supuestos habitos acuaticos, que llega a estar pre-
sente en un gran numero de localidades del Villanyiense. También
comienza a ser muy abundante el soricido de procedencia africana
Myosorex, ya indudablemente reconocible como M. meini, la Unica
especie europea conocida hasta la fecha (Furio et al. 2007). Se
asienta el género Blarinoides, que ya contaba con representantes
(sin atribucion especifica conocida) a finales del Rusciniense,
dando lugar a una forma endémica de la peninsula ibérica, B. ali-
ciae (Minwer-Barakat et al. 2007). Ni la especie ni el género pare-
cen superar el transito entre MN 16 y MN 17 en el territorio
peninsular. De forma similar, el género Paenelimnoecus, que con-
taba con representantes desde Rambliense, desaparece en el li-
mite entre el Plioceno y el Pleistoceno (transito MN 16-MN 17), algo
que curiosamente parece suceder en todo el continente euroasia-
tico de forma casi simultanea.

El género Sorex es ya un componente abundante de las faunas
de insectivoros, representado por formas de pequefio tamafio (S.
minutus ylo S. minutissimus), y a finales del Villanyiense, también
con formas de mayores dimensiones. Sin embargo, el cambio mas
significativo durante el Villanyiense en la peninsula ibérica consiste
en un notable incremento en la llegada de géneros provenientes
de Europa central. Se registran por primera vez formas que, ha-
biendo sido abundantes en otras zonas de Europa durante el Rus-
ciniense, no contaban con registro en la peninsula ibérica hasta el
Villanyiense. Es el caso de los géneros Deinsdorfia, Beremendia 'y
Petenyia. Este fenomeno esta probablemente relacionado con el
inicio de la dinamica glacial-interglacial.

El final del Villanyiense registra el cambio mas brusco en la
composicion de las faunas de insectivoros. Desaparecen al final
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de esta edad de forma aparentemente subita los soricidos Peten-
yia 'y Myosorex, sumandose a aquellos que ya lo habian hecho a
mitad del Villanyiense (Deinsdorfia). Varios yacimientos del Villan-
yiense cercanos al transito con el Bihariense registran presencias
de estos géneros, mientras que otros inmediatamente posteriores
no lo hacen.

El transito al Bihariense comporta también la desaparicion del
género Desmana de la peninsula ibérica. Los desmaninos del Bi-
hariense se caracterizan por su denticion mas gracil, con crestas
mas afiladas y cuspides menos bulbosas y, en definitiva, con un
esmalte menos grueso que el de D. inflata. Aparentemente, el tinico
género de desmanino presente en el Bihariense ibérico es Ga-
lemys, sobreviviendo en la actualidad en algunas zonas del norte
y del interior peninsular. Sobreviven al transito Villanyiense-Biha-
riense los soricidos Asoriculus, Sorex y Beremendia, aunque con
cambios en sus frecuencias y abundancias relativas.

El Bihariense

El Bihariense se haya ampliamente representado en la cuenca
de Guadix-Baza, especialmente en los yacimientos del entorno de
la poblacién de Orce (Agusti et al. 2015a, b). Otro registro signifi-
cativo de este intervalo se encuentra en el conjunto de yacimientos
del complejo carstico de Atapuerca en Burgos (Cuenca-Bescos et
al. 2010, 2016).

Durante esta edad tienen lugar los ultimos cambios que llevan
a las comunidades de insectivoros a adquirir una composicién muy
parecida a la actual a nivel genérico. Hace aproximadamente 1.5
millones de afios se produce la entrada de Crocidura en la penin-
sula ibérica (Furié 2007a, b; Furio et al. 2007; Rofes y Cuenca-Bes-
cos 2011) y se constata la coexistencia de al menos dos especies
distintas de Sorex, a juzgar por los hallazgos en el yacimiento bur-
galés de Sima del Elefante: Sorex (Drepanosorex) margaritodon y
Sorex runtonensis (Rofes y Cuenca-Bescos 2013; Rofes et al.
2016). Aparentemente, S. runtonensis sobrevive durante el resto
del Pleistoceno en Europa, aunque va reduciendo progresivamente
su distribucién hacia el Norte (Rofes et al. 2016). Igualmente, a lo
largo del Bihariense los representantes de Beremendia y Asoriculus
van quedando reducidos a poblaciones relictas en diferentes zonas
de la peninsula ibérica (Rofes y Cuenca-Bescos 2006, 2009a) y co-
mienzan a proliferar los representantes de topos acuaticos del gé-
nero Galemys, y los erizos del género Erinaceus.

Hace aproximadamente 1 millén de anos, Asoriculus es reem-
plazado por representantes del género Neomys, quizas aprove-
chando una oleada migratoria desde zonas mas septentrionales
propiciada por un intervalo glaciar. Crocidura parece haberse asen-
tado en la zona peninsular con notable éxito y su representante
fésil en Europa, C. kornfeldi, aparece en varios yacimientos del
Pleistoceno inferior, tales como los de Atapuerca (Rofes y Cuenca-
Bescos 2011), Orce (Agusti et al. 2010) o Cueva Victoria (Furio et
al. 2015a). Los ultimos registros de Beremendia también se corres-
ponden con esta etapa (Rofes y Cuenca-Bescds 2009a). Hace
780 000 afos, el unico género identificado en la peninsula ibérica
que no cuenta con representacion actual es Dolinasorex, un taxon
endémico hasta ahora sélo identificado en el yacimiento de Gran
Dolina, en Burgos (Rofes y Cuenca-Bescos 2009b).

De esta forma, la superacion de este transito entre el Pleisto-
ceno inferior y medio muestra una comunidad de insectivoros com-
puesta por talpidos hipogeos (Talpa) y acuaticos (Galemys),
representantes del género Erinaceus, y musarafas de los géneros
Sorex, Neomys y Crocidura. A partir de entonces, los cambios en
la diversidad de insectivoros dentro de la peninsula ibérica tienen
lugar a nivel especifico y de distribucion, pero a nivel genérico ya
no hay variaciones significativas. Tan solo cabe destacar que entre
los géneros que actualmente habitan la peninsula ibérica, Atelerix
y Suncus parecen ser colonizadores africanos llegados en tiempos
recientes, igual que parece serlo la especie Crocidura russula,
segun indican los estudios filogenéticos basados en ADN mitocon-
drial (Cosson et al. 2005).
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Cambios en la biodiversidad de insectivoros

Como se puede apreciar en la Figura 2, la biodiversidad de in-
sectivoros, estimada como el numero de géneros distintos regis-
trados en la peninsula ibérica, sufre altibajos durante todo el
Neogeno y Cuaternario, oscilando normalmente entre los seis y los
ocho géneros. No obstante, existen cuatro momentos puntuales en
los que la diversidad aumenta: 1- Durante el transito entre el Mio-
ceno Inferior y el Mioceno Medio; 2- A comienzos del Mioceno Su-
perior; 3- A comienzos del Plioceno; y 4- A finales del Plioceno.
Cada uno de estos incrementos esta asociado a cambios ambien-
tales, algunos de los cuales han quedado registrados isotépica-
mente. Otras alteraciones ambientales, en cambio, no tienen un
equivalente significativo en el registro geoquimico y requieren de
explicaciones alternativas y algunos matices.

Transito Mioceno Inferior-Mioceno Medio

El primer maximo de biodiversidad de insectivoros, apreciable
en los yacimientos de Calatayud-Daroca, tiene lugar hace unos 16
millones de afios. Este momento coincide con un aumento en el ré-
gimen de precipitaciones (Bohme et al. 2011) y un incremento de
las temperaturas en el hemisferio norte (Fig. 2), conocido como Op-
timo Climatico del Mioceno. La vegetacion y el clima durante el Mio-
ceno Medio en Europa oscilan entre tropical y subtropical y entre
calido y temperado respectivamente (Jiménez-Moreno y Suc 2011),
y los ambientes del Rambliense y el Aragoniense inicial se carac-
terizan mas concretamente por la presencia de bosques densos en
gran parte de la peninsula ibérica (DeMiguel et al. 2010). La proli-
feracion de ambientes capaces de proporcionar recursos alimenti-
cios diversos y abundantes se traduce en una mayor diversidad de
géneros de insectivoros en las cuencas ibéricas internas. Este mo-
mento de incremento de diversidad en las cuencas de Teruel du-
rante la MN 4 contrasta con el descenso posterior y la monotonia
en las asociaciones de insectivoros de la misma cuenca durante la
mayor parte de las localidades adscritas a MN 5y MN 6, en las que
apenas se registran dos o tres géneros distintos. Este hecho parece
estar relacionado con la extensién de ambientes secos y abiertos,
igual que evidencian las faunas de roedores en la misma cuenca
(Van der Meulen y Daams 1992).

Mioceno Superior

El Vallesiense también registra un notable incremento de las
precipitaciones en el suroeste de Europa (Bohme et al. 2011), lo
cual explica en gran parte el aumento de diversidad respecto al Ara-
goniense. No obstante, el transito entre el Aragoniense y el Valle-
siense no tiene una manifestacion inmediata en la composicién de
las faunas de insectivoros en los yacimientos catalanes. El apa-
rente incremento subito de diversidad es un efecto de la influencia
del yacimiento de Castell de Barbera, el cual muestra una cantidad
de géneros inusualmente alta si se compara con otras localidades
de edad similar. La biodiversidad en este yacimiento podria estar
parcialmente exagerada en la bibliografia teniendo en cuenta que
la gran cantidad de material recuperado habria resultado en una
mayor disparidad morfologica de elementos y en la descripcion de
nuevas especies para los ejemplares aberrantes. Los taxones des-
critos por Gibert (1975) Domninoides santafei y Alloscapanus leh-
mani (el primero posiblemente un ejemplar joven de Talpa sp. (M.F.
y LW.H.O., obs. pers.) y el segundo transferido provisionalmente
al género Proscapanus) serian buenos ejemplos de ello.

Por otra parte, la severidad de las extinciones de la denominada
Crisis del Vallesiense, que tiene lugar en el transito entre el Valle-
siense inferior y el superior y en la que existe un reemplazo faunis-
tico importante, parece estar sobredimensionada en el caso de los
micromamiferos (Casanovas-Vilar et al. 2014; 2016). El mayor vo-
lumen de sedimento procesado, tanto en el caso de Castell de Bar-
bera como en el de Can Llobateres (localidad de referencia de la
MN 9), habria resultado en la recuperacion de taxones poco fre-
cuentes que realmente no desaparecieron bruscamente en el tran-
sito al Vallesiense superior, sino que simplemente no aparecen en
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el registro fésil con la misma facilidad. Sin embargo, cuando se
comparan los registros de localidades del Turoliense inferior (MN
11) en las que el muestreo ha sido intenso, como Crevillente 2
(Freudenthal et al. 1991), la caida de biodiversidad se hace evi-
dente. Este descenso de biodiversidad se extiende también a gru-
pos de grandes mamiferos, como los suidos (Van der Made 1989),
o algunos grupos de carnivoros como los anficiénidos y los hiéni-
dos. En cualquier caso, es remarcable que la desaparicion de al-
gunos taxones, por ejemplo, Dinosorex, coincide con el momento
de inicio de dicha crisis (Furid et al. 2015b). Asi pues, mas alla del
importante papel jugado por las condiciones ambientales y las
abundantes precipitaciones, el aparente incremento puntual de di-
versidad en insectivoros resulta de la coexistencia entre los ultimos
registros de algunos géneros y sus sucesores, dado que las comu-
nidades de micro y macrovertebrados sufren algunos cambios sig-
nificativos ampliamente documentados.

Plioceno Inferior

La tendencia al aumento de diversidad marca todo el Turo-
liense, culminando en un maximo a comienzos del Plioceno. Aun-
que no es tan pronunciado como en el resto de maximos, este pico
representa un momento de relativa estabilidad climatica donde las
condiciones ambientales en la peninsula ibérica parecen ser pro-
picias a la proliferacion de los insectivoros, y en particular de las
musaranas. Se afiade a esta condicién el factor migratorio, ya que
la Crisis de Salinidad del Messiniense parece favorecer la llegada
de al menos un par de géneros de soricidos, Myosorex y Asoricu-
lus, que pasan a ser elementos permanentes durante todo el Plio-
ceno. Tan sélo la desaparicion de algunos géneros revierte
momentaneamente esta tendencia hasta la llegada de un nuevo
maximo a finales del Plioceno.

Plioceno Superior

El aumento de diversidad de insectivoros durante el Plioceno
superior parece estar relacionado con el primer pulso glacial que
tuvo lugar hace entre 3.6 y 2.4 millones de afios (Mudelsee y
Raymo 2005). El descenso de temperaturas en el hemisferio norte
parece desplazar las condiciones climaticas moderadas hacia el
sur, momento en el cual la peninsula ibérica pasa a reunir las ca-
racteristicas mas propicias para la proliferacion de los insectivoros
y registra asi un aumento de su diversidad genérica, principalmente
de soricidos. La llegada de Beremendia, Deinsdorfia y Petenyia,
sumada a la de los géneros previamente instalados en la peninsula,
Blarinoides, Sorex, y unidos a los ya presentes durante todo el Plio-
ceno, tales como Paenelimnoecus, Asoriculus y Myosorex, hacen
que se adquiera un pico de diversidad en musarafas en este mo-
mento. Se suma ademas la coexistencia de los desmaninos Ga-
lemys y Desmana, con algunas especies relictas de su género
predecesor, Archaeodesmana, en la cuenca de Guadix-Baza (Min-
wer-Barakat et al. 2008). Esta situacion remarca el papel de la pe-
ninsula ibérica como refugio meridional de muchos géneros que
desaparecen o se hacen menos frecuentes en Europa Central du-
rante este mismo momento. Aparentemente, la intensificacion de
la ciclicidad en la dinamica glacial-interglacial comienza a ejercer
una presion notable en estas comunidades, y muchos soricidos
desaparecen en el transito hacia el Pleistoceno, hace unos 2.5 mi-
llones de afos. La imposibilidad de desplazarse mas hacia el sur
acaba convirtiendo la peninsula ibérica en un callejon sin salida,
donde la coexistencia de géneros esta condicionada por un espacio
y unos recursos limitados. Los soricidos que muestran denticiones
mas especializadas, tales como Deinsdorfia, Petenyia, Blarinoides,
Myosorex y Paenelimnoecus, desaparecen del registro fosil en la
MN 17 o incluso algo antes. Traspasan esta barrera los géneros
Asoriculus, Sorex y Beremendia, todos ellos con denticiones u otros
rasgos anatomicos de perfil mas generalista. En el caso del ultimo
género, se ha sugerido que la especializacién de su dieta podria
haber quedado compensada por la habilidad de resistir en ambien-
tes impredecibles almacenando mas alimento del consumido inme-
diatamente (Furio et al. 2010).
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Conclusiones

En los ultimos 20 millones de afos la peninsula ibérica ha ex-
perimentado cuatro momentos en los que la biodiversidad genérica
de insectivoros ha alcanzado maximos. Los dos acontecimientos
climaticos mas importantes de los ultimos 20 millones de afios, el
Optimo Climatico del Mioceno y las Glaciaciones en el hemisferio
norte, han tenido una influencia notable en la biodiversidad de in-
sectivoros en la peninsula ibérica. Los momentos de mayor biodi-
versidad coinciden generalmente con momentos calidos en los que
las precipitaciones medias anuales incrementan.

El Optimo Climatico del Mioceno esta precedido por un au-
mento de la cantidad de géneros en la peninsula que coincide con
un momento de altas precipitaciones en el Suroeste de Europa.
También el aumento de diversidad del Vallesiense coincide con una
mayor cantidad y regularidad de lluvias en la peninsula ibérica. Ade-
mas, en este momento se produce un reemplazo faunistico que
afecta a casi todas las comunidades de mamiferos en Europa.
Entre los insectivoros, el aumento de diversidad de géneros va li-
gado a un reemplazo de varios géneros que llegan a coexistir pun-
tualmente durante un tiempo.

En el caso del Rusciniense, el pico de diversidad es moderado
y parece seguir con una tendencia progresiva iniciada durante el
Turoliense, acentuada durante la Crisis de Salinidad del Messi-
niense con la llegada de nuevos géneros, y mantenida gracias a
la relativa estabilidad climatica y ambiental de comienzos del Plio-
ceno. Por otro lado, el ultimo y mas reciente pico de biodiversidad
en la peninsula ibérica precede el comienzo de la dinamica Gla-
ciar-Interglaciar en el hemisferio norte. En este caso, los datos su-
gieren una expansion o migracion de las condiciones favorables
para la proliferacion de los insectivoros hacia el suroeste de Eu-
ropa durante el Villanyiense. Asi, la peninsula ibérica actuaria
como refugio para muchos géneros en los inicios de la dinamica
glacial, pero seria incapaz de proporcionar recursos para mante-
nerlos a todos a medida que esta dinamica se acentua a finales
del Villanyiense.

La composicion de las comunidades de insectivoros actuales
en Espafia a nivel genérico puede describirse como el resultado de
una presion selectiva ejercida por la dinamica glacial sobre la di-
versidad existente a finales del Plioceno. Esta presién habria su-
puesto la desaparicion progresiva de las formas con dieta
altamente especializada durante el Pleistoceno, favorecido a su vez
a las formas con dietas generalistas. Ya en el Holoceno la compo-
sicion faunistica habria adquirido su configuracion actual con la lle-
gada de los géneros de origen africano Suncus y Atelerix.
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