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Resumen: En este trabajo se presenta una propuesta de reconstruccion
esquelética del cérvido basal Heteroprox moralesi (Aragoniense medio,
Mioceno medio) que sirva de base a futuros trabajos de la reconstruccion
muscular y de la apariencia externa de esta especie y de otras especies de
cérvidos miocenos. Algunos restos asignados a esta especie han sido
hallados en varios yacimientos madrilefios, si bien gran parte de los fésiles
conocidos asignados a este taxén aparecen muy fragmentados y con muy
pocos elementos postcraneales publicados, lo que dificulta en gran medida
su reconstruccion esquelética. Por lo tanto, la reconstruccion propuesta en
este trabajo se basa en anatomia comparada con otras especies de cérvidos
tanto extintas como actuales, ademés de las evidencias més recientes en
cuanto a su clasificacion filogenética.

Palabras clave: Cervidae, Mammalia, Peninsula Ibérica, Anatomia
Comparada, Paleoarte

Resumo: Este trabalho apresenta uma proposta para a reconstrucéo
esquelética do cérvido basal Heteroprox moralesi (Aragoniano médio,
Miocénico médio) que sera utilizada como base para futuros trabalhos de
reconstrugdo muscular e aparéncia externa desta espécie e de outras
espécies de cérvidos do Miocénico. Alguns vestigios atribuidos a esta
espécie foram encontrados em varios sitios de Madrid, embora uma grande
parte dos fosseis conhecidos e referidos a este tdxon sejam incompletos e
com poucos elementos pés-cranianos publicados, 0 que torna a sua
reconstrucdo esquelética muito dificil. Portanto, a reconstru¢do proposta
neste trabalho é baseada na anatomia comparada com outras espécies de
cérvidos, extintas e atuais, bem como nas propostas mais recentes relativas
a sua classificagdo filogenética.

Palavras-chave: Cervidae, Mammalia, Peninsula Ibérica, Anatomia
Comparada, Paleoarte

Abstract: This work presents a proposal for a skeletal reconstruction of
the basally branching cervid Heteroprox moralesi of the middle Aragonian
(middle Miocene) that will serve as the basis for future works about muscle
reconstruction and external appearance. Some remains assigned to this
species have been found at several fossil sites from Madrid (Spain),
although a large part of the known fossils assigned to this taxon are very
fragmented and with few published postcranial elements, which makes
skeletal reconstruction very difficult. Therefore, the reconstruction
presented in this paper is based on compared anatomy with extinct and
extant cervid species, in addition to the most recent evidence of their
phylogenetic classification. In this way, a speculative reconstruction is

proposed for Heteroprox moralesi that can serve as reference for the
reconstruction of other Miocene cervids.

Keywords: Cervidae, Mammalia, Iberian Peninsula, Comparative
Anatomy, Paleoart

! Departamento de Geodinamica, Estratigrafia y Paleontologia, Facultad de
Ciencias Geolégicas, Universidad Complutense de Madrid, C/ José Antonio
Novais 12, 28040, Madrid, Espafia.

*Autor correspondente/Corresponding author: jesusgamarrag98@gmail.com

1. Introduccion

Actualmente, la paleontologia es una de las ramas de la geologia y
biologia que més interés genera en el pablico general y, en parte,
este interés se debe a la posibilidad que tienen de poder observar
paisajes y especies del pasado mediante reconstrucciones
paleoartisticas (Debus y Debus, 2002; Anson, 2018), que les
acercan a ambientes, fauna y flora de tiempos remotos, que en
algunas ocasiones no se asemejan a nada conocido por personas
inexpertas en la materia. Esta es una de las razones, ademas de las
estrictamente cientificas, que hace de la reconstruccion
morfoldgica de especies del pasado una labor de gran importancia
en la difusion del conocimiento paleontoldgico.

El género Heteroprox comprende a varias especies
euroasidticas de cérvidos de tamafio medio del Mioceno medio.
Estan caracterizados por la presencia de protoastas con pediculos
supraorbitales extracraneales alargados, con una superficie
relativamente lisa y con una ornamentacion consistente en estrias
finas, ademas de un area de abscision cdncava. Carecen de roseta,
y el protoasta queda diferenciada del pediculo por un aumento
considerable de la ornamentacién a modo de estrias de mayor
tamarfio (Azanza, 1989; Rdssner, 2010; Heckeberg, 2017). Pasado
este limite, el protoasta aumenta en grosor con respecto al pediculo
y se bifurca en dos ramas, que a su vez pueden tener pequefias
ramificaciones de menor orden. Los machos del género
Heteroprox poseen caninos bien desarrollados, igual que en otros
taxones fosiles como Procervulus, y actuales como Muntiacus,
Elaphodus e Hydropotes.
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Actualmente, las especies clasificadas dentro del género son:
Heteroprox larteti (Filhol, 1891) de Europa Central y Occidental;
H. anatoliensis Geraads, 2003 de la peninsula de Anatolia; H.
eggeri Rossner, 2010 de Europa Central; y H. moralesi Azanza
1989 de la peninsula Ibérica. H. moralesi fue descrito por Azanza
(1989) a partir del material encontrado en el yacimiento de Puente
de Vallecas (centro de Madrid). A su vez, se han hallado otros
restos en el yacimiento de Paracuellos 5 y Tejar de M. Barrio
(Azanza, 1989), Calle Alhambra (van der Made y Morales, 2003),
Himera (Menéndez-Gamella et al., 2010) y posiblemente
Somosaguas con Heteroprox sp. (Hernandez Fernandez et al.,
2006), todos pertenecientes a la cuenca del Tajo. Estos
yacimientos se ubican entre el Aragoniense medio y superior, en
las biozonas E y F (Azanza, 1989). Mientras que en los
yacimientos de Somosaguas y Himera el material es fragmentario
y aparecen mal preservados por la abrasiéon asociada a un
transporte tipo debris flow (Menéndez-Gamella et al., 2010;
Domingo et al., 2017), en Puente de Vallecas o Calle Alhambra se
hallaron fosiles en mejor estado de preservacion (protoastas
completas, fragmentos de mandibula y caninos) que permiten una
mejor reconstruccion anatémica del taxén. También se han
asignado a H. moralesi restos procedentes de la localidad de Bafién
en la cuenca de Calatayud-Montalban (Mazo et al., 2002). En este
trabajo se presenta una propuesta de reconstruccion esquelética del
cérvido basal Heteroprox moralesi (Aragoniense medio, Mioceno
medio). La idea original del trabajo surgio por la presencia de
fosiles encontrados en los yacimientos madrilefios de Himera) y
de Somosaguas, utilizados por Gamarra et al. (2018) para la
reconstruccion paleoambiental y de la fauna de Himera. Ademas
de estos restos, la reconstruccion aqui propuesta se ha completado

I:l H. moralesi
- P. dichotomus - M. reevesi

mediante anatomia comparada con otras especies extintas y
actuales, asi como con evidencias filogenéticas.

Algunas reconstrucciones previas de Heteroprox moralesi se
pueden observar en Gamarra et al. (2018), Agusti y Antén (2004,
pag. 141) y Anton et al. (2009, pag. 63).

2. Material y metodologia

La reconstrucciéon propuesta emplea la metodologia secuencial
propuesta por Anton y Sanchez (2004) para la reconstruccion de
vertebrados extintos. Sin embargo, los fésiles de H. moralesi no
son muy numerosos y corresponden con un bajo porcentaje de la
anatomia total del animal (Fig. 1), por lo que también se ha seguido
la metodologia empleada en numerosos trabajos para la
reconstruccion de individuos incompletos por ausencia de material
(Scott, 1913; Sanchez y Anson, 2018; lbrahim et al., 2020). Con
todo ello, la reconstruccion realizada para este articulo se apoya,
en gran medida, en los restos mas completos de otras especies del
mismo género, destacando los de H. larteti, si bien esta especie es
de menor talla que H. moralesi y posee caracteres dentales mas
derivados (Azanza, 1989). Ademas, también se conté con la
especie Procervulus dichotomus para la reconstruccién al ser uno
de los cérvidos basales mas completos del registro fosil.

En este trabajo se ha seguido la clasificacion del género
Heteroprox como perteneciente a la subfamilia Procervulinae
junto a Procervulus en la base de la familia Cervidae, como
sugieren diversos autores (Vislobokova, 1983; Azanza, 1993,
2000; Rdssner, 1995; Gentry et al., 1999; Mennecart et al., 2016,
2017). Sin embargo, otros trabajos clasifican a Heteroprox como
perteneciente a la tribu Dicrocerini al encontrar una mayor

‘:\ H. larteti

Figura 1. Reconstruccion esquelética de Heteroprox moralesi. a) reconstruccion anatémica; b) reconstruccion con cédigo de colores en funcién de la especie utilizada en el elemento
anatémico coloreado. Las partes de la reconstruccion en la que se han empleado dos taxones diferentes vienen marcadas con rayas de los colores de los taxones correspondientes. Se

recomienda observar la version online a color. Escala horizontal y vertical: 50 cm.

Figura 1. Reconstrucdo de Heteroprox moralesi. a) reconstrugao artistica; b) reconstrucéo codificada por cores de acordo com a espécie usada no elemento anatémico colorido. As
partes da reconstrucdo nas quais foram aplicados dois taxa distintos estdo marcados com riscas das cores utilizads para os taxa correspondentes. Recomenda-se 0 acesso a verséo online

em cores. Escala horizontal e vertical: 50 cm.

Figure 1. Skeletal reconstruction of Heteroprox moralesi. a) anatomical reconstruction; b) color-coded reconstruction according to the species used in the colored anatomical element.
The parts of the reconstruction in which two different taxa have been used are marked with stripes in the colors of the corresponding taxa. It is recommended to observe the online

version in color. Horizontal and vertical scale: 50 cm.
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semejanza con Dicrocerus (Bubenik y Bubenik, 1990; Grubb,
2000). El andlisis filogenético realizado por Heckeberg (2020)
también sitla a Heteroprox préximo a Procervulus, asi como en
una posicion cercana a la tribu Muntiacini que los situaria préximo
al grupo corona de los cérvidos actuales. La clasificacion de
Heteroprox como procervulino en la mayoria de los estudios
permite utilizar al género Procervulus para la reconstruccion
propuesta, y su proximidad a los muntiacinos también posibilita
trabajar con estos cérvidos.

Para la reconstruccidn craneal se ha utilizado como referencia
el craneo SMNS/43320 correspondiente a un ejemplar macho de
H. larteti (Heckeberg, 2017) por su buen estado de preservacion.
A su vez, se ha utilizado como material complementario el craneo
de P. dichotomus 1979 CV 555 (Rdssner, 1995; Heckeberg, 2017).
Los caninos superiores se han basado en los hallados en Puente de
Vallecas asignados, esta vez si, a H. moralesi con las siglas
MNCNM/PV-110, que son considerablemente mas alargados y
menos derivados que los de H. larteti (Azanza, 1989). La
mandibula se basa en el ejemplar MNCNM/PV-97, un fragmento
de hemimandibula derecha asignado a H. moralesi y hallado en
Puente de Vallecas, asi como en la de un ejemplar de cf. H. larteti
de Steinheim, completa y en buen estado de preservacion, y en la
hemimandibula 1979 XV 555 de P. dichotomus.

En cuanto a las protoastas, cabe destacar la mayor complejidad
de las ramificaciones en H. moralesi con respecto a H. larteti o P.
dichotomus. El holotipo de H. moralesi, MNCNM/CR-3054(3215)
-también hallado en Puente de Vallecas- consiste en un fragmento
de frontal con el protoasta derecha casi completa. En la descripcion
de la especie por parte de Azanza (1989) se menciona que el
pediculo posee una seccion circular que torna hacia mas ovalada
conforme se aproxima a la bifurcacion de las ramas, la cual es basal
y a partir de ésta surge una rama anterior y otra posterior con un
&ngulo de 55° aproximadamente entre ellas. Debido a que las
ramas del holotipo se encuentran fragmentadas, se ha utilizado el
ejemplar ALH-2-476 -Calle Alhambra- para la reconstruccion,
cuyas ramificaciones se encuentran en un estado de preservacion
idonea. La rama posterior posee una ramificacion de segundo
orden. Esta morfologia sirve para diferenciar las protoastas de H.
moralesi del resto de especies de Heteroprox, como H. larteti:
mientras que la rama posterior de H. larteti no presenta
ramificaciones, la de H. moralesi posee una de segundo orden.

En general, la disposicion de las ramificaciones del holotipo
MNCNM/CR-3054 (3215) es similar a ALH-2-476-Calle
Alhambra-, pero la cuestién se complica con otras protoastas
halladas: por ejemplo, el asta MNCNMV-136 -Puente de Vallecas-
posee la ramificacion secundaria mucho més proxima a la base. El
fragmento de asta hallado en el yacimiento de Tejar de M. Barrio
es un molde de una pieza extraviada, por lo que se ha descartado
para la reconstruccion. Finalmente, el esqueleto postcraneal es una
combinacion de varios especimenes al no contar con un buen
registro del esqueleto postcraneal para esta especie. Las
proporciones corporales se basan en el ejemplar SMNS 47749 de
un cérvido hembra excepcionalmente articulado hallado en
Steinheim (Alemania) y expuesto en el Museo Estatal de Historia
Natural de Stuttgart, el cual no se sabe con precision si pertenece
al género Heteroprox o a Euprox debido a que en este yacimiento
aparecen ambos taxones, y al ser hembra no hay protoastas ni
caninos que puedan facilitar la diagnosis, puesto que su denticion
es muy similar (Tltken et al., 2006). Cabe mencionar que para la
reconstruccion se ha tenido en cuenta que H. moralesi es de mayor
talla que H. larteti y que hay un dimorfismo sexual significativo
entre machos y hembras al igual que muchas especies actuales
(Azanza, 1989), por lo que las proporciones del ejemplar de
Steinheim de cf. H. larteti se han mantenidoisométricas, pero
ajustandolas a la mayor talla inferida para H. moralesi. Haciendo

uso de la anatomia comparada, los huecos que faltan por rellenar
en la reconstruccion (tanto craneal como postcraneal) se han
comparado con el esqueleto del cérvido actual Muntiacus reevesi.

Los softwares utilizados para la reconstruccion paleoartistica de
H. moralesi han sido Adobe Photoshop CS6 y Paint Tool SAI 2.

3. Resultados

La reconstruccién propuesta puede observarse en la Figura 1a. Se
ha elegido representar un ejemplar macho puesto que, como se
mencion6 previamente, el dimorfismo sexual en Heteroprox y en
la mayoria de cérvidos es acusado, y en machos se encuentran gran
parte de los caracteres que identifican a los taxones de cérvidos
basales, como lo son las protoastas y los caninos
hiperdesarrollados (Azanza, 1989; Heckeberg, 2020).

La reconstruccion del postcraneal de H. moralesi propuesta en
este trabajo se inspira en la morfologia de los muntiacinos, al ser
estos uno de los grupos de cérvidos méas basales con representantes
actuales (Dong, 2004; Pitra et al., 2004; Mennecart et al., 2017) y
al estar filogenéticamente cercanos a los procervulinos (Heckberg,
2020). Por ello, en este trabajo se propone que los cérvidos fosiles
mas basales, como lo son Heteroprox y otros géneros miocenos,
sigan una morfologia mas cercana a la de los muntiacinos y se
alejen de morfologias mas derivadas, como las reconstrucciones
de Heteroprox con el esqueleto articulado asemejandose a un
cérvido mucho mas derivado, similar a géneros como Dama o
AXis.

De esta forma, la reconstruccion postcraneal propuesta tiene
una morfologia basada en los muntiacinos siguiendo las
proporciones del ejemplar de Steinheim. La falta de publicaciones
sobre el postcraneal impide abordar el estudio de los restos con
mayor detalle, analizando la articulacién entre los diferentes
elementos 6seos. La morfologia propuesta, como la de los
muntiacinos, tiene una leve inclinacion del tronco hacia la region
anterior, con una forma de la columna con una inclinacion
ligeramente convexa que se vuelve mas marcada entre las
vértebras lumbares hacia las toracicas. Esta cierta inclinacion
contrasta con una posicion mas subhorizontal de la columna de
cérvidos mas derivados. Las extremidades anteriores, como se
puede apreciar en el fosil de Steinheim, son sutilmente mas cortas
que las posteriores. En este mismo ejemplar se puede observar la
cadera parcialmente fragmentada, pero que parece asemejarse a la
del género Muntiacus en cuanto a la presencia de un ilion alargado
y estrecho, y un isquion més corto, pero mas ancho. No se aprecian
vértebras caudales en el ejemplar de Steinheim, por lo que se ha
decidido representarlas en base a las de M. reevesi, que conforman
una cola de poca longitud. El craneo y parte de la mandibula se
basan en los ejemplares previamente mencionados de H. larteti,
afiadiendo las protoastas, los caninos y el fragmento de mandibula
de H. moralesi (Fig. 1b). Los taxones fosiles utilizados fueron H.
larteti al ser una especie una especie del mismo género y P.
dichotomus al basarse en los estudios que clasifican a Heteroprox
como perteneciente a la subfamilia Procervulinae.

4. Discusién y Conclusiones

La reconstruccion propuesta es en cierta medida especulativa en el
sentido de que no hay mucho material postcraneal publicado del
género Heteroprox, asi como la imposibilidad de hacer
observaciones directas a los fosiles consultados y depender
Unicamente de imégenes en articulos y paginas web. Sin embargo,
la anatomia comparada permite formular una reconstruccion
hipotética para H. moralesi basada en la morfologia de los
muntiacinos que, de acuerdo a los anteriores trabajos citados, son
uno de los grupos de cérvidos mas basales con representantes
actuales, con una morfologia menos derivada y con un mayor
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grado de parentesco con los cérvidos fosiles como Heteroprox, por
lo que se ha optado por articular los elementos dseos siguiendo esa
morfologia basal y no optar hacia morfologias de taxones mas
derivados ya que no hay evidencia anatémica ni filogenética de un
mayor parentesco entre cérvidos mas derivados que los
muntiacinos y Heteroprox.

Como conclusién, en este trabajo se hace una propuesta de
reconstruccion esquelética de Heteroprox moralesi, tanto del
craneo como del esqueleto postcraneal, basado en los restos
encontrados en diversos yacimientos, en anatomia comparada y en
las hipotesis de relaciones de parentesco. De esta forma, se
presenta una reconstruccion que servird para futuros estudios de la
reconstruccion muscular y de la apariencia externa del taxén, asi
como posible referente a la hora de reconstruir otros cérvidos
basales del Mioceno.
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