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A lizard ran out on a rock and looked up, listening

no doubt to the sound of the spheres.

And what a dandy fellow! the right toss of a chin for you
and swirl of a tail!

If men were as much men as lizards are lizards

they'd be worth looking at.

“Lizard”

D. H. Lawrence

El lagarto esta llorando.
La lagarta esta llorando.

El lagarto y la lagarta con
delantalitos blancos.

Han perdido sin querer su anillo de
desposados.

iAy! su anillito de plomo,

jay! su anillito plomado

Un cielo grande y sin gente
monta en su globo a los péjaros.
El sol, capitan redondo,

lleva un chaleco de raso.
iMiradlos qué viejos son!
jQué viejos son los lagartos!
iAy, como lloran y lloran!
iAy, ay, como estan llorando!
“El lagarto esta llorando”
Federico Garcia Lorca
Canciones (1927).
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| periodo Cuaternario se caracteriza climaticamente por la alternancia de fases glaciales e

interglaciales, y, asociadas a ellas, importantes fluctuaciones de la linea de costa. Dado

que este marco temporal es altamente relevante en el campo de la evolucion humana vy,
por ello, gran parte de su estudio se ha centrado en esta tematica; también lo es para entender
diversos aspectos de la historia natural de otros grupos de vertebrados, como es el caso de los
reptiles y anfibios. Hasta ahora son escasos los estudios del componente herpetoldgico de las
faunas de vertebrados en el este de la peninsula ibérica durante el Pleistoceno Superior y
Holoceno, habiéndose centrado fundamentalmente este estudio en los mamiferos. En este
sentido, la presencia de restos herpetoldgicos (anfibios y reptiles) en determinados yacimientos,
a pesar de ser considerada con relativa frecuencia como secundaria en relacion con la de otros
taxones de vertebrados, puede resultar de gran ayuda a la hora de intentar esclarecer
determinados aspectos paleoclimaticos y del paisaje del pasado del &rea en cuestion.
Numerosos estudios evidencian la fuerte dependencia de los anfibios y reptiles con el ambiente
que les rodea; especialmente la actividad metabdlica y la reproduccion, directamente ligadas en
estos grupos a las condiciones ambientales (temperatura y humedad, principalmente). En los
ultimos afios se ha desarrollado su estudio como un nuevo proxy para la reconstruccion de las
condiciones paleoambientales del pasado. Constituyen pues una aproximacién valida y de gran
fiabilidad capaz de complementar otras técnicas que abordan dichos problemas (polen,
pequefios mamiferos, isétopos, arcillas, etc.). Estos estudios se basan fundamentalmente en los
datos corolégicos de las poblaciones de anfibios y reptiles actuales, ya que, salvo escasas
excepciones, todas las especies registradas durante el Pleistoceno habitan actualmente la
peninsula ibérica. Adicionalmente, esta alta dependencia de las condiciones ambientales hace
que los reptiles y anfibios sean de especial interés para el estudio de los efectos sobre su
biodiversidad y su distribucion espacial ocasionados por los cambios, tanto climaticos como
paleogeograficos sucedidos durante el Cuaternario. En base a estos precedentes, el estudio aqui
propuesto pretende analizar en base a la fauna herpetologica fosil las consecuencias
ambientales que se derivan en dos momentos clave de los ultimos 80.000 afios:

1. La transicion entre el Paleolitico medio y el superior en Europa es un momento histrico
de gran relevancia, dado que se asocia con la desaparicién de los neandertales, la
dispersion de Homo sapiens en Eurasia y la posible relacion entre ambos procesos. Los
neandertales desaparecen del continente durante un momento indeterminado del MIS
(Estadio Isotopico Marino, siglas en inglés) 3. La datacion y las causas de este suceso
contintlan aun siendo inciertas. Paralelamente, se registra en Europa la entrada de los
primeros H. sapiens. Para muchos autores, la progresiva colonizaciéon de Europa por
parte de estos se relaciona con un reemplazamiento de los neandertales, mientras que
otros proponen procesos de asimilacion entre ambos grupos. En este sentido, la
peninsula ibérica ha sido considerada como una de las ultimas regiones habitadas por
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neandertales, por lo que es uno de los lugares clave para entender las relaciones
demograficas entre éstos y los H. sapiens durante el final del Paleolitico medio y los
origenes del Paleolitico superior.

Los valles alcoyanos destacan como una de las areas de la region central de
mediterraneo espariol con una concentracion mas elevada de localidades adscritas al
Paleolitico medio. Esta peculiaridad se relaciona con las propias caracteristicas fisicas
del territorio, actuando como corredor natural entre el interior peninsular y la costa, asi
como por haber albergado abundantes y variados recursos tréficos y de abastecimiento.
En este hecho radica la gran importancia de los valles alcoyanos para el estudio de este
periodo cronocultural. Entre la veintena aproximada de localidades atribuibles al
Paleolitico medio, Abric del Pastor y El Salt destacan como dos de los mas importantes.

El yacimiento del Abric del Pastor constituyd un abrigo rocoso ubicado en una zona
abrupta de montafia, concretamente en el Barranc del Cint (Alcoi, Alicante), a unos 800
metros sobre el nivel del mar. Las excavaciones actuales han puesto al descubierto una
secuencia sedimentaria de 1,50 m, dividida en 6 Unidades Estratigréficas (SU, siglas en
inglés) que se diferencian en diversos aspectos texturales macroscopicos y
micromorfoldgicos. Las dataciones disponibles, realizadas en la SU VI'y IVd, arrojan una
edad comprendida entre 63.000 + 5.000 afios y 48.000 + 5.000 afios (MIS 4-inicio del
MIS 3), un rango cronoldgico con escasos ejemplos a nivel ibérico. El estudio de la
industria litica recuperada, las estructuras de combustion y el material faunistico ponen
en evidencia que las ocupaciones humanas del yacimiento fueron multiples, de escasa
duracion y baja densidad.

El yacimiento musteriense (Paleolitico medio) de El Salt (Alcoi, Alicante) se localiza a
unos 700 metros de altitud, cerca de las zonas de confluencia entre los rios Polop y
Barchell. El Salt se ha datado con una antigiiedad entre 81.500 + 2.700 y 44.700 +
3.200 afios (MIS 3), momento en el que tuvo lugar el intervalo de enfriamiento Heinrich 5
(47.000-50.000 arios). Estratigraficamente en El Salt se reconocen 14 SUs distintas, en
las que se documentan dos grandes fases de ocupacion antropica: i) SUs Xl a IX; v, ii)
SUs VIIl a V. El registro humano del yacimiento consiste en una abundante industria
litica y fauna asociada, restos de fuegos y dientes aislados, constituyendo los ultimos
neandertales de la region. En este sentido el estudio de los diferentes niveles
estratigraficos registrados en El Salt son claves para entender los cambios
paleoambientales ocurridos durante el Paleolitico medio y superior en el este de la
peninsula ibérica, y su influencia sobre las poblaciones humanas de la época.

2. Durante el Ultimo Maximo Glacial (LGM, hace entre 22.000 y 19.000 afios antes del
presente), momento en el que grandes masas de hielo cubrian extensas areas del
Hemisferio Norte y las temperaturas eran significativamente inferiores a las actuales, la
linea de costa en el arco mediterraneo de la peninsula ibérica se situaria entre 120 y 130
m por debajo de la actual cota. Asociado al final de este periodo y al inicio del presente
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interglaciar se producen varios episodios de rapido ascenso del nivel del mar conocidos
como Pulsos de Deshielo (MWP, siglas en inglés). Dada la batimetria a la que
actualmente se localiza el archipiélago de las Columbretes (entre 75 y 100 metros), es
factible que este espacio haya podido quedar unido al continente a lo largo del LGM, y
que durante el ascenso del nivel del mar hubiera resultado el aislamiento de las
comunidades bioldgicas existentes en el archipiélago respecto al continente.

Las islas Columbretes son un archipiélago de origen volcanico localizado a 56 km del
cabo de Oropesa (Castellon). El propio nombre de estas islas (Ophiusa para los griegos
y Colubraria para los romanos) hace referencia a la gran abundancia de ofidios que
existian en las mismas, hecho que impidié el asentamiento humano definitivo hasta
mitad del siglo XIX, cuando fueron iniciadas las obras de construccién del faro. Este
momento supuso un drastico cambio en las comunidades de flora y fauna del
archipiélago. En este sentido destaca la erradicacion de las serpientes del archipiélago a
finales del siglo XIX. No obstante, la identidad exacta de la especie de ofidio
histéricamente presente en las islas es un tema candente de debate, y asi para un grupo
de investigadores se trataria de viboras, en base a las referencias historicas y a un
ejemplar conservado en el Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC (MNCN-CSIC,
Madrid) supuestamente originario de Columbretes. No obstante, el origen de este resto
esta rodeado de cierta polémica ya que la etiqueta original del ejemplar se perdio, siendo
la actual una transcripcion de la original. En cambio, para otros autores, en base a
criterios ecologicos, se trataria de otro taxdn, posiblemente un natricino. En 2005, y a
iniciativa de la Conselleria de Medi Ambient de la Generalitat Valenciana, se iniciaron los
trabajos de prospeccion paleontoldgica de llla Grossa con el objeto de localizar restos
fosiles de flora y fauna que permitieran caracterizar ambientalmente las comunidades
bioldgicas (especialmente vegetales) de la isla, anteriores al asentamiento humano.
Resultado de esta prospeccion fue la localizacién de un nivel fosilifero, bautizado como
Columbretes (COLT), en el extenso deposito de loess en la parte sur de llla Grossa.

Aunque metodologicamente la obtencion de los restos fosiles estudiados en esta tesis esta
basada en técnicas similares, en la practica las peculiaridades de cada sitio han obligado a
modificarlas parcialmente para asegurarse, una cantidad suficiente de material y un estado de
conservacion adecuado de los restos recuperados. Asi, en Abric del Pastor y El Salt la
excavacion se ha realizado en extension y siguiendo las pendientes originales de los niveles
naturales, definiéndose asi diferentes levantamientos que suponen la unidad minima temporal
detectada en campo. Por su parte, en Columbretes fueron extraidos 40 kg de sedimento del nivel
fosilifero tras la excavacién de un pozo vertical de 1 x 1 x 1,35 m. Todos estos materiales fueron
transportados hasta los laboratorios del Departament de Botanica i Geologia de la Universitat de
Valencia, donde se sometieron al proceso de lavado-tamizado. Para la reconstruccion
paleoecologica, y tras la identificacion de las especies presentes en la asociacién fésil, se aplico
el Método de Ponderacion de Habitats (HMW). Este se basa en estimar en qué medida una
especie muestra preferencia por los tipos de habitats actualmente existentes, de forma que la
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suma de todos los porcentajes de habitats representados sea igual a 1. Los habitats definidos
segun la metodologia HWM son cinco:

1. Praderas Secas (OD): en esta categoria se incluyen praderas sometidas a cambios
estacionales.

2. Praderas Himedas (OH): praderas que permanecen verdes todo el afio, compuestas por
pastos altos y densos.

3. Bosques (WO): zonas de bosque maduro, también dentro de esta categoria se incluyen
parches de bosques y zonas arbustivas.

4. Roquedos (R): zonas con substrato rocoso o pedregoso.

5. Habitats Acuaticos (W). se incluyen los habitats relacionados con cuerpos de agua,
COMO arroyos, rios, lagos y charcas.

Para el caso concreto de Abric del Pastor se incluyd una nueva categoria en el estudio: bosques
abiertos (OWo), en la que se incluyen formaciones forestales con una cobertura del suelo
moderada.

Respecto a la reconstruccion paleoclimatica, se han utilizado metodologias basadas en la
distribucion espacial de los taxones objeto de estudio. Las técnicas conocidas como Rango
Ecogeografico Comun (MER) y Técnica de Discriminacion UDA/ODA permiten cuantificar
paleotemperaturas y paleoprecipitaciones basandose en las condiciones climaticas de las areas
de distribucién actuales de las especies que aparecen en las asociaciones fosiles objeto de
estudio. Esta segunda metodologia, y en concreto la técnica UDA/ODA, se basa en la aplicacion
de un criterio ecoldgico para discernir aquellas zonas dentro del area de distribucion de la
especie que contiene sus preferencias ecolégicas (ODA, Area de Distribucion Ocupada) de
aquellas donde estas no se registran (UDA, Area de Distribucion Incierta). En la presente tesis se
ha realizado una revision bibliogréfica de la distribucion altitudinal de cada uno de los taxones
determinados en las asociaciones de El Salt y Abric del Pastor en cada cordillera ibérica, y la
aplicacién de la cota maxima registrada como criterio ecolégico para la definicion del ODA.
Dichos andlisis se basan en los datos bibliograficos de las diferentes especies descritas y de la
informacidn presente en los mapas de distribucion del Atlas dos Anfibios e Répteis de Portugal y
del Servidor de Informacién de Anfibios y Reptiles de Espafia (SIARE). Mediante ambas técnicas
se han testeado los siguientes parametros bioclimaticos: MAT (temperatura media anual), MinTC
(temperatura minima del mes mas frio), MaxTW (temperatura méaxima del mas mas célido), MAP
(precipitacion media anual), PWM (precipitacion media del mes mas humedo) y PDM
(precipitacion media del mes mas seco).

La asociacion fosil de reptiles y anfibios recuperada de Abric del Pastor se compone de un anuro
(Pelodytes sp.), tres lacértidos (Lacertidae indet., cf. Timon lepidus s. I., cf. Podarcis sp.) y tres
serpientes (Colubridae indet. 1, Coronella sp. y Viperidae indet.). A pesar de que el estado de
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conservacion de los restos no permite, en la mayoria de los casos, una atribucién mas precisa,
todos los taxones descritos estan presentes en la herpetofauna actual de la regién. La aplicacion
del HWM a la asociacion herpetoldgica indica que las inmediaciones del yacimiento estuvieron
dominadas por formaciones forestales abiertas, con parches de praderas secas intercaladas. En
menor medida, también estarian presentes zonas de roquedos, bosques maduros y praderas
humedas.

En El Salt se han estudiado dos Unidades Estratigraficas representativas de dos momentos
clave en la ocupacion antropica de este yacimiento. Por un lado, se han estudiado 961 restos de
reptiles y anfibios recuperados de la parte superior de la SU Xb del yacimiento, datada en 52,3
4,6 ka. La lista faunistica de esta unidad se compone de 7 taxones, incluyendo anuros (Alytes
obstetricans s. ., Bufo bufo s. |. y Epidalea calamita), blanidos (Blanus cinereus s. 1.), escincidos
(Chalcides bedriagai), lacértidos (cf. Acanthodactylus erythrurus) y serpientes (cf. Zamenis
Scalaris). Todas las especies descritas estan presentes en la actualidad en las inmediaciones de
El Salt. Esta asociacién sugiere un clima mas célido y humedo que el registrado en la actualidad
en la zona. Estos resultados se corresponderian con un periodo calido (evento Daansgard-
Oeschger) durante el MIS 3. El paisaje de los alrededores de El Salt en esa época estaria
compuesto de formaciones boscosas intercaladas con espacios abiertos, y con presencia de
zonas de agua permanente en los alrededores. Por su parte, la asociacion descrita en la SU V
(45,2 + 3,4 ka a 44,7 £ 3,4 ka) comprende tres anuros (Pelodytes sp., Alytes obstetricans s. |. y
Epidalea calamita), un escincido (Chalcides bedriagai), un lacértido (Lacertidae indet.) y cinco
serpientes (Colubridae indet. 2, Coronella sp., Coronella sp./Zamenis sp., Natrix maura y Vipera
latastei). Como en el caso de la SU Xb, todas estas especies estan presentes en la actualidad en
las inmediaciones del yacimiento. Asi, la comunidad paleoherpetoldgica de El Salt es altamente
conservativa y se caracteriza por variaciones menores a lo largo de las diversas SUs y
levantamientos estudiados. La mas destacable es la ausencia en SU V de Bufo bufo s. I. y de
Blanus cinereus s. |. Se desconoce el motivo de estas ausencias, pudiendo relacionarse con un
sesgo de conservacion o algun tipo de cambio ambiental. Respecto de esto ultimo, tanto El Salt
como Abric del Pastor, se relacionarian con la dinamica conocida de reptiles y anfibios para este
periodo, en el que se conocen pocos cambios en su composicion especifica respecto a la actual
configuracion. La cual, basicamente, es la presente en el Pleistoceno Superior enriquecida con
taxones introducidos, voluntaria o involuntariamente, como resultado de la actividad humana
durante el Holoceno.

La reconstruccion paleoecologica aplicada al conjunto de estas faunas sefiala la existencia de
dos fases. En la primera, representada por ST-Xb11 S3 en la base de la secuencia, el paisaje de
los alrededores de El Salt estaria compuesto de formaciones boscosas intercaladas con
espacios abiertos, y con presencia de zonas de agua permanente en los alrededores. En la
segunda fase, representada a techo de la secuencia en la SU V, los alrededores del yacimiento
estarian dominados por hébitats secos abiertos alternando con zonas rocosas con escasos
matorrales y parches de bosque que se habrian desarrollado en las condiciones del piso
mesomediterraneo. Asi nuestros resultados muestran una reduccidn progresiva de las
formaciones forestales y praderas himedas desde la base al techo de la secuencia. En cambio,
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para los habitats de roquedos y pradera humeda, la tendencia registrada seria la opuesta, en
sentido de mayor representacion de este tipo de habitats.

Estas reconstrucciones paleoecoldgicas, cuando son basadas unicamente en asociaciones de
pequefios mamiferos, proporcionan resultados con un mayor porcentaje de habitat forestal que
aquellos basados unicamente en herpetofauna. Cuando el método es aplicado al conjunto de
ambos grupos faunisticos, los resultados varian en funcion de la dominancia de un grupo u otro.

Nuestros resultados indican que el piso mesomediterraneo fue el dominante durante el intervalo
cronolégico estudiado, con una tendencia creciente a la representacion del supramediterraneo,
pero sin alcanzar los valores del mesomediterraneo. Esta dominancia del piso mesomediterraneo
entra en discrepancia parcial con los resultados de otros proxies bioldgicos procedentes del
yacimiento (pequefios mamiferos y carbones). En la actualidad el piso mesomediterraneo es el
que ocupa una mayor extension en la Espafia continental. Dado que las especies ibéricas de
reptiles y anfibios en general presentan unas amplias areas de distribucion, se produce un sesgo
hacia la sobrerepresentacion de este piso sobre otros.

Como en el caso anterior, la reconstruccion paleoclimatica basada tanto en el método Mutual
Ecogeographic Range como en la Técnica de Discriminacion UDA/ODA, de las subunidades de
la base y el techo de la secuencia de El Salt, indica la existencia de dos fases. La primera,
representada en la base de la secuencia (Xb), indica que el clima era mas fresco y ligeramente
mas humedo que el clima actual de la zona de Alcoi hace 52 ka. En la fase mas moderna,
representada a techo de la secuencia (V), si bien continuarian unas condiciones mas humedas
que hoy en dia, la temperatura seria inferior. No obstante, si que se detectan diferencias entre
ambos métodos de reconstruccion. En la técnica UDA/ODA las variaciones del valor de
Precipitacion Media Anual (MAP) son significativamente inferiores entre cada asociacion
estudiada que con MER. Esto es, la primera técnica muestra una mayor estabilidad de los
valores de este parametro que en el segundo. Respecto a las temperaturas la evolucion es
similar. Ademas, en todos los pardmetros estudiados los valores absolutos son, en general,
mayores en UDA/ODA que en MER. Por Ultimo, mediante la técnica UDA/ODA se sefiala la
alternancia de momentos que comparativamente serian “frescos y humedos” con otros “calidos y
secos”. En cambio, en MER parecen alternarse momentos “frescos y secos” con otros “calidos y
humedos”.

Estos resultados no son del todo consistentes con los obtenidos con otros proxies (carbones y
pequefios mamiferos) de la misma localidad. Si bien todos indican una evolucién semejante,
nuestra reconstruccion presenta unos valores absolutos superiores a los procedentes de las
asociaciones de pequefios mamiferos. Nuestra hipdtesis es que estas divergencias pueden estar
relacionadas en parte con la amplia distribucién actual de reptiles y anfibios en la peninsula
ibérica y/o de alguna particularidad fisiologica de la herpetofauna no detectada en este estudio. A
estas observaciones debe afiadirse la posible existencia de diferencias en cuanto al grado de
conocimiento en la distribucion altitudinal entre los diversos tipos de fauna. Esta amplia
distribucion ibérica de los taxones de reptiles y anfibios, salvo contadas excepciones, produce
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sesgos importantes en las reconstrucciones paleoclimaticas. En este sentido, aquellas realizadas
con MER unicamente con asociaciones de herpetofauna tienden a proporcionar valores mas
altos de MAT y MAP que en aquellas basadas en pequefios mamiferos.

La reconstruccion propuesta en este trabajo dibuja un escenario de aridificacion progresiva en el
ambiente de la zona en el intervalo temporal registrado, coincidente con la desaparicion de los
neandertales en la region. No obstante, nuestros resultados no permiten adscribir una causalidad
directa entre estas condiciones ambientales y este evento. Los procesos de extincion son, en
general, dependientes de la sinergia de multiples factores y estos pueden no ser coincidentes en
diferentes areas geograficas. A este respecto, sera necesario profundizar en el estudio de las
reconstrucciones paleoclimaticas desde un punto de vista multidisciplinar que permita discernir
posibles pautas.

Por lo que respecta al estudio realizado en el entorno de Columbretes, decir que COLT ha sido
datado mediante AMC entre 2,780-2,724 ka cal BP y 2,600-2,492 ka cal BP para las dos
muestras seleccionadas, COLT-SNAILS (consistente en restos de caracoles terrestres) y COLT-
BONES (fragmentos de huesos), respectivamente. La presencia de restos de Mus cf. musculus
en la asociacion fosil recuperada de este yacimiento es compatible con las dataciones
propuestas. Dado que esta especie es totalmente dependiente del ser humano, su presencia
podria ser indicativo del uso antrdpico mas antiguo conocido en las islas.

La lista faunistica del yacimiento COLT esta compuesta por: Chalcides bedriagai, cf. Podarcis sp.
y Vipera cf. latastei. Esta paleocomunidad es inesperadamente diversa en comparacién con la
actual, constituida por un Unico taxon, la endémica lagartija de Columbretes (Podarcis liolepis
atratus). Asi, se registra por primera vez para el archipiélago la presencia de C. bedriagai.
Suponemos una extincion local de la especie anterior al inicio de los estudios cientificos de la isla
(mediados del siglo XIX), puesto que no se conoce ninguna referencia a su presencia en el
archipiélago. C. bedriagai es una especie sensible a la alteracién de su habitat, siendo plausible
que las modificaciones que el ser humano introdujera en llla Grossa produjera un impacto
negativo en esta poblacidn insular. Por ejemplo, se sabe que la chumbera (Opuntia ficus-indica),
especie exotica invasora en areas mediterraneas, estaba presente en el archipiélago desde, al
menos, el primer tercio del siglo XIX. La desaparicion de C. bedriagai pudo producir el acceso a
nuevos recursos troficos por parte de la lagartija de Columbretes que con anterioridad no pudiera
acceder por competencia directa con el escincido. Seguramente, Vipera latastei actuaria como el
principal depredador terrestre en llla Grossa.

El registro fosil reciente es también una herramienta util para resolver "misterios zooldgicos", es
decir, la controversia de los informes historicos sobre un determinado taxdn o incluso su
existencia. En este sentido, abordar la polémica sobre la identidad de “la serpiente de
Columbretes” desde una perspectiva paleontoldgica ha supuesto todo un éxito. Asi, nuestros
resultados zanjan la polémica existente acerca de este tema. El estado de conservacion de los
restos de vibora Unicamente permite su atribucion al morfotipo Vipera aspis, dentro del cual se
incluye a Vipera latastei. La revision paleobiogeografica del registro de este grupo en Europa
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occidental permite adscribir de forma preliminar estos restos como pertenecientes a la especie V.
latastei, unica vibora presente en la peninsula ibérica al sur de los Pirineos y la cordillera
Cantabrica. Esta adscripcion, aunque abierta, se ve reforzada por la presencia del ejemplar
conservado en el Museo Nacional de Ciencias Naturales-CSIC. El escaso material recuperado
no permite esclarecer si morfolégicamente presenta algun rasgo relacionado con el proceso de
insularicacion de la poblacién de llla Grossa.

El origen de la paleocomunidad de vertebrados de llla Grossa es incierto; no obstante, parece
ser que podria haber sido fruto de tres vias principales. La propia presencia de Mus cf. musculus
en el yacimiento esté probablemente relacionada con una introduccion mediada por la actividad
humana. El archipiélago de Columbretes ha estado presente en las rutas maritimas del
Mediterraneo occidental desde la antigedad, por lo que una introduccion de taxones tolerantes
a la presencia humana, como las lagartijas del género Podarcis, es factible. Otra hipotética via
de colonizacion se relacionaria con una dispersion pasiva a través de balsas de flotacion (rafting)
que se crearian tras episodios tormentosos tipicos del clima mediterraneo. Este tipo de
dispersion se ve facilitada por la localizacion del archipiélago al sur de un gran rio como es el
Ebro y por la corriente marina dominante en esa direccion. Sin embargo, las islas que lo
componen son de pequefio tamafio por lo que los episodios de colonizacién por fauna terrestre
via rafting han debido ser escasos. Finalmente, cabe la posibilidad que algunos elementos de
estas faunas provengan del progresivo aislamiento de poblaciones de estas especies en los
diversos episodios de subida del mar que se han tenido lugar en los Ultimos 19.000 afios.

Finalmente, dada la escasez de estudios centrados en el registro fésil de los anfibios y reptiles
escamosos cuaternarios (algo extrapolable también a cronologias mesozoicas y cenozoicas) en
territorio valenciano, los resultados aqui presentados suponen una interesante contribucion al
conocimiento de la historia natural de ambos grupos de vertebrados en esta region.
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INTRODUCCION

Evolucion climatica del Cuaternario

| Cuaternario es un periodo caracterizado por unas notables oscilaciones climaticas, en

las que se alternan periodos calidos (interglaciares) y frios (glaciares), que como

consecuencia provocaron fuertes oscilaciones del nivel del mar (Alley & Clark, 1999; Petit
et al., 1999). Estos ciclos glaciares-interglaciares se iniciaron hace aproximadamente 2,6 Ma BP
(Abrantes et al., 2012), considerandose esta cronologia como el inicio del periodo Cuaternario de
acuerdo con la Comision Internacional de Estratigrafia (ICS). Hasta hace pocos afios, este limite
entre el Cuaternario y el periodo anterior, Ne6geno, era mas moderno, aproximadamente 1,8 Ma
BP (Gibbard & Martin, 2009). De esta forma, la Edad Gelasiense, considerada hasta ese
momento como el techo del Plioceno (Nedgeno final), ha sido incluida como la base del
Pleistoceno y, por tanto, del Cuaternario. Con esta modificacion el inicio del Cuaternario presenta
una mayor coherencia desde un punto de vista de los cambios registrados tanto en los sistemas
fisicos (clima terrestre y océanos) como en la biota, coincidentes con el limite
magnetoestratigréfico Gauss-Matuyama y, aproximadamente, con el Estado Isotdpico Marino
(MIS) 103 (Clague, 2006; Gibbard & Martin, 2009). Adicionalmente, el inicio del Periodo
Cuaternario viene precedido por un cambio paleogeografico de importancia, esto es, el cierre del
istmo de Panama (Silva et al., 2017). Este proceso se inici6 hace 3,2 Ma y culminé hace 2,7 Ma
BP, como consecuencia provocd una reestructuracion total de la circulacion oceanica vy
atmosférica global al cerrar la comunicacion entre los océanos Pacifico y Atlantico (Bartoli et al.,
2005). Esto provocd un incremento de las precipitaciones en el hemisferio norte, el enfriamiento
progresivo del océano Artico, un reforzamiento de la Corriente del Golfo con la consiguiente
mayor disponibilidad de vapor de agua en latitudes altas y, como consecuencia, un incremento
del casquete polar artico (Lunt et al., 2007).

Variabilidad climatica del Cuaternario: causas e implicaciones cronolégicas

esde un punto de vista climatico el Cuaternario ha sido profundamente estudiado en

base a numerosos indicadores (proxies) (Bradley, 1999). Fruto de ello se ha descrito una

rapida sucesion de ciclos glaciales e interglaciales. Estos han servido como base para la
propuesta de diversos marcos climatico-cronolégicos. Las primeras periodizaciones se han
basado en la existencia de cuatro grandes periodos muy frios en los que los grandes glaciares
alpinos se extendieron alcanzando cotas més bajas. Asi, estas fueron bautizadas en honor a rios
alpinos. Tras posteriores revisiones se reconocen en total seis de estos grandes periodos frios.
De més antiguos a mas modernos estos son: Biber, Donau, Giinz, Mindel, Riss y Wirm (Kukla,
1978). Entre cada uno de estos periodos tienen lugar momentos de incremento de la
temperatura global que provocan el retroceso de los glaciares. Son los conocidos como
interglaciales. Esta nomenclatura es vélida para Europa, teniendo sus equivalencias en otras
regiones del globo (norte de Europa, Norteamérica, Sudamérica y Rusia). En la actualidad, este
marco cronoclimatoldgico del Cuaternario ha sido sustituido por los Estadios Isotopicos Marinos
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(MIS, siglas en inglés) (Silva et al., 2017), basados en la relacion existente entre los isétopos de
oxigeno 18 (80) y 16 ('%0) en el agua marina. Esta se basa en el principio conocido como
equilibrio de fraccionamiento, esto es, el cambio de composicion isotépica en una masa dada por
diversos factores (Craig, 1961). De esta forma, las moléculas de agua que contengan el isétopo
ligero ('80) muestran una ligera preferencia a ser evaporadas, frente a las que estén compuestas
por el isotopo pesado ('80). Asi, el vapor de agua atmosférico tiende a tener una mayor
concentracion de 160, frente a las masas de agua, donde existe una mayor cantidad de 180.
Dado que este es un proceso dependiente de la temperatura, al aumentar este parametro la
diferencia entre ambos isétopos en la atmésfera serd menor. Por el contrario, al disminuir la
temperatura, se condensan preferentemente las moléculas mas pesadas, y cuanto menor sea
esta, mas empobrecida en el is6topo 80 sera la masa de vapor de agua (Martin Chivelet &
Mufioz-Garcia, 2015). Esta variacién isotdpica influye directamente en la composicién de los
caparazones y conchas de una amplia variedad de organismos marinos. Asi, el ratio isotopico de
la calcita que formaran estas estructuras es esencialmente el mismo, tras ciertos mecanismos de
compensacion, que el existente en la masa de agua donde viven esos organismos (Erez & Luz,
1983). Dado que, como se ha comentado con anterioridad, la mayor o menor disponibilidad del
180 es dependiente de la temperatura, su concentracion sera mayor en los océanos de épocas
glaciales que durante interglaciales, y, por tanto, asi se vera reflejada en las conchas de los
organismos acuaticos, como por ejemplo los foraminiferos (Zeebe, 1999). Este grupo ha sido
utilizado como proxy para el establecimiento de curvas de variacion de temperatura en base al
estudio de su concentracion de ambos isotopos de oxigeno (p. ej. Mix et al., 1995; Lisiecki &
Raymo, 2005), que han podido ser razonablemente correlacionados con las variaciones de
insolacion inducidas por los cambios ciclicos de los parametros orbitales de la Tierra y los ciclos
de Milankovi¢ (Shackleton et al.,1995; Cacho et al., 1999).Como resultado, se ha construido una
cronologia con nomenclatura alfanumérica que designa a las diversas fases (estadios) MIS
seguido de un numero (Figura 1); si este es par denota un estadio frio (época glacial) e impar
uno calido (interglacial) (Railsback et al., 2015). Desde los 17 estadios originalmente definidos
por Emiliani (1955), tanto el nimero de estos como el rango cronoldgico en el que se ha aplicado
esta clasificacion se ha visto paulatinamente ampliado (Railsback et al., 2015). Asi, Shackleton et
al. (1995) extienden el sistema hasta el Mioceno, contabilizando un total de 220 MIS.
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Figura 1. Cronologia de los diversos Estadios Isotépicos Marinos (MIS) propuesta por Railsback et al. (2015)
para el Gltimo milldn de afos. Modificado de Railsback et al. (2015).

Esta sucesion de ciclos glaciales e interglaciales parece estar relacionada con las variaciones
ciclicas de los parametros orbitales del globo terraqueo (conocidos como ciclos de Milankovic)
que determinan la insolacién recibida, y dependen del hemisferio, latitud y estacion (Silva et al.,
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2017; Abrantes et al., 2012). Aunque fue el matematico serbio Milutin Milankovi¢ quien propuso
en 1949 una relacion entre los cambios climaticos terrestres con variaciones en la orbita
terrestre, otros investigadores anteriores ya habian sefialado esta relacion. Entre ellos destacan
el francés Joseph Adhemar que, en 1842, sefal6 que las glaciaciones se originaron por la
disminucion de la radiacion solar recibida en La Tierra; y el escocés James Croll, quien en 1875
propuso que la excentricidad de la drbita terrestre no era constante, sino que variaba por
interacciones gravitacionales. Como resultado, la orbita dibujaria una trayectoria circular en
épocas calidas, y una ligeramente mas eliptica en periodos glaciales. A pesar de ello, la principal
diferencia entre estos autores y Milankovic reside en que este ultimo aport6 una teoria completa
con un riguroso analisis matematico (Martinez et al.,, 2017). Estos ciclos son fendmenos
astrondmicos relacionados con la forma en la que la Tierra gira alrededor del Sol (Foucalt, 1993),
y son basicamente cinco:

1. Oblicuidad (Figura 2A): inclinacion axial del eje terrestre respecto al plano orbital, el cual
determina el grado de insolacion. Es el responsable de la existencia de las estaciones
anuales en el planeta; de hecho, si la oblicuidad fuera de 0° no existirian. Actualmente,
la inclinacion es de 23,44°, un valor medio entre los extremos de inclinacion en los que
ha oscilado dicha inclinacién: 22,00° y 24,50° (Imbrie & Imbrie, 1980). Cuanto mayor sea
esta inclinacién la radiacion solar incidente en cada hemisferio durante su respectivo
verano sera mayor y menor en invierno, especialmente cuanto mayor sea la latitud; esto
es, las zonas polares recibiran mas cantidad de radiacion, mientras que las ecuatoriales
recibirdn proporcionalmente menor cantidad (Williams, 1993). Esta variacion en la
oblicuidad presenta un periodo de 41.000 afios (Hays et al., 1976), y parece haber sido
la principal responsable de los ciclos glaciales en la primera parte del Pleistoceno (2,6-
0,7 Ma BP), donde los ciclos climaticos son menos intensos y mas cortos
(aproximadamente de 41.000 afios). Probablemente también tengan una gran influencia
en los ciclos en la segunda parte del Pleistoceno, donde son mas largos, como media
100.000 afios, y con una amplitud mucho més acusada que en los anteriores (Clark et
al., 2006).

2. Excentricidad de la orbita (Figura 2B): la excentricidad de la érbita de un cuerpo celeste
cuantifica cuanto se desvia respecto a la circunferencia perfecta. Asi un valor de
excentricidad 0 indica que dicho objeto dibuja una 6rbita circular durante su traslacion
alrededor de otro, mientras que un valor igual a 1 es una érbita paraboélica. Mayor de 1
significaria que el cuerpo transcurre en una érbita hiperbélica. Actualmente, la 6rbita que
dibuja la Tierra en su traslacion alrededor del Sol presenta una forma cercana a la
circular (0,0167); sin embargo, esta varia, con unos valores extremos de casi 0,0034 a
casi 0,058 (Berger & Loutre, 1991), en dos ciclos distintos. Uno corto, denominada
‘excentricidad corta”, cuya duracién es de aproximadamente 93.000 afios, y otra larga,
“excentricidad larga”, con una duracion de 420.000 afios. Estas variaciones son fruto de
las perturbaciones relacionadas con el campo gravitatorio de Jupiter y, en menor
medida, Saturno (Berger, 1977). Asi, una mayor excentricidad supone un incremento en
el contraste entre el verano-invierno en un hemisferio y una reduccion en el otro. Esto

13



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

dependera de en que estacion y sobre qué hemisferio ocurra el afelio y el perihelio. Esto
es, si el verano del hemisferio norte coincide con el momento en el que el planeta esta
mas alejado del Sol en su orbita (afelio), el estio sera relativamente frio; por el contrario,
el invierno sera templado, ya que coincidiria con el perihelio. En este ejemplo, en el
hemisferio sur ocurriria justo la situacion contraria (Imbrie & Imbrie, 1980; Rial, 1999;
Rutherford & D’Hont, 2000). Existe, ademas, una segunda forma en la que la
excentricidad afecta al clima terrestre. Esta es un incremento en la velocidad de rotacion
del sistema Tierra-Luna en los momentos en los que el planeta esta mas cerca del Sol.
Asi, la Tierra pasa menos cantidad de tiempo cerca del perihelio y mas tiempo cerca del
afelio. Como resultado, la duracién de las estaciones varia (Olson, 1968).

Precesion axial o equinoccial (Figura 2C): son los cambios en la direccién que
experimenta el eje de rotacion terraqueo respecto al plano de la ecliptica en ciclos de
aproximadamente 26.000 afios (Berger, 1977). Este movimiento es debido a la propia
forma de la Tierra, achatada en los polos y engrosada en el Ecuador. Como resultado,
un hemisferio recibira mas radiacién que otro. Las consecuencias de este movimiento
son similares a la excentricidad, en el sentido de que aquel hemisferio que reciba mayor
radiacion durante el verano en el perihelio se vera reforzado, mientras que el invierno
sera mas suave al recibir mayor energia solar durante su posicion en el afelio.

Precesion apsidal u orbital: alteracidn de la orientacidn de la orbita terrestre en relacion
con la ecliptica como resultado de la interaccidn gravitacional con Jupiter y Saturno. Este
movimiento afecta a la duracion de las estaciones, ya que cada una de ellas se
localizara en una seccion diferente de la orbita (Zachos et al., 2001). Este fenémeno
presenta un ciclo aproximado de 112.000 afios (van den Hewel, 1966).

Inclinacion orbital, precesion de la eliptica o precesion planetaria: cambios en la
inclinacion de la 6rbita respecto con su orbita actual. Este fenémeno presenta dos ciclos.
Si este es comparado respecto a la orbita terrestre presenta un periodo de 70.000 afios;
no obstante, si este es comparado respecto al plano invariable (plano representado por
el momento angular del Sistema Solar respecto al plano orbital de Jupiter) es de 100.000
afios, coincidente con el patron de ciclos de glaciaciones (Muller & MacDonald, 1995). El
mecanismo por el cual este movimiento afectarian al clima terrestre no estd bien
estudiado. Muller & MacDonald (1995) han propuesto un modelo basado en el paso por
zonas de concentracion de material interplanetario y su acrecion al planeta en momentos
de inclinacion baja respecto al plano invariable. Asi, la mayor presencia de polvo
interestelar y meteoroides en la atmésfera produciria un efecto de enfriamiento general
planetario.
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Ciclos de Milankovi¢

A. Oblicuidad (ciclo de 41.000 arios)

B. Excentricidad de la orbita (ciclo de 100.000 arios)
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Figura 2. Ciclos de Milankovi¢, esto es variaciones orbitales de La Tierra alrededor del Sol. Modificado de
Allmon et al. (2010).

El clima durante el Pleistoceno Superior y el Holoceno

| Pleistoceno Superior se inicid hace aproximadamente 126.000 afios, coincidiendo a

grandes rasgos con la fase isotopica MIS 5e (115-135 ka BP) de acuerdo con la

cronologia propuesta por Railsback et al. (2015) (Figura 1). En la cronologia tradicional
esta fase se corresponde con el Interglacial Riss-Wirm o Eemiense en el norte de Europa (Dahl-
Jensen et al., 2013). En este momento las capas de hielo desaparecen del territorio europeo
fruto de la insolacién estival asociado a un incremento del dioxido de carbono atmosférico.
Durante el mismo, la extension de las masas forestales alcanzaron su maxima distribucion en la
peninsula ibérica (Sanchez-Gofii & d’Errico, 2005). Durante el MIS 5e el nivel del mar estuvo
entre 2 y 10 m por encima del actual (Stocchi et al., 2018). Tras esta fase, entre 115y 74 ka BP,
se intercalan dos periodo frios (MIS 5d y 5b) y dos célidos (MIS 5¢ y 5a), en los que se alternan
expansiones de vegetacion esteparia en los primeros con formaciones de bosque abierto en los
segundos (Sanchez-Gofi & d’Errico, 2005). A finales del MIS 5 se produce el transito entre el
Paleolitico inferior y el Paleolitico medio, con la sustitucién definitiva de la industria Achelense
(Modo Técnico 2) por el Musteriense (Modo Técnico 3) (Silva et al., 2017).

15



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

Si bien en general se considera al MIS 5 como calido, a pesar de los intervalos de enfriamiento
global, no es asi para el periodo siguiente, MIS 4, ocurrido aproximadamente entre 55.000 y
74.000 sensu Railsback et al. (2015). Durante este periodo se registra una expansién de los
casquetes polares en el Hemisferio Norte, un descenso del nivel del mar de 100 m por debajo del
actual y una disminucion de la temperatura de los océanos. A nivel ibérico se observa una
paulatina expansién de especies vegetales de ambientes semidesérticos, como Artemisia,
Chenopodiaceae y Ephedra (Sanchez-Gofi & d’Errico, 2005; Carrién, 2012). Hacia el 60.000 se
registra la maxima extension de los glaciales en la peninsula ibérica, registrandose su presencia
en los principales sistemas montafiosos excepto en el sistema Ibérico, seguramente debido a la
escasa altitud de los diferentes macizos y la menor alimentacién nival por el clima continental
que soporta (Acaso Deltell, 2006).

El MIS 3 (55-35 ka BP sensu Railsback et al., 2015), si bien se considera un periodo mas
termdfilo en el contexto de la ultima glaciacién, se caracteriza por la alternancia entre fases
calidas, con la expansion de formaciones forestales, con otras frias en las que se desarrollaria
una vegetacion tipica de areas semiaridas (Fletcher & Sanchez-Gofi, 2008) (Figura 1). En total
se reconocen 30 fases climaticas de corta duracion, entre 500 y 2.000 afios, con transiciones
rapidas entre ellas de menos de 100 afios. Estos cambios provocarian variaciones de hasta 10
°C en la atmdsfera de Groenlandia (Johnsen et al., 1992; d’Errico & Sanchez-Gofi, 2003). La
inestabilidad del MIS 3 se refleja en la existencia de episodios milenarios de agudizacion del frio,
denominados estadiales (GS), junto a otros de calentamiento, llamados interestadiales (GlI).
Entre estos ultimos se registran abruptos eventos de subida de la temperatura de muy corta
duracion seguidos de un enfriamiento gradual, estos son los conocidos como Eventos
Dansgaard-Oeschger (DO). Estos eventos se caracterizan por calentamientos rapidos y abruptos
de hasta 10-15 °C en la temperatura media anual en Groenlandia en 30-40 afios y presentan una
duracion corta (500-2.000 afios). Hasta ahora se han identificado 25 eventos con una
periodicidad aparente de 1600 afios (Alley, 2000; Gornitz, 2021). Se trata de unos eventos que,
si bien tienen un caracter global, son asincronicos. Asi, parece ser que cada ciclo DO se iniciaba
en el Hemisferio Sur con un desfase aproximado de 220 afios donde se registra un incremento
paulatino de la temperatura; en cambio, en el Hemisferio Norte se registra un incremento brusco
de esta (van Ommen, 2015). Precediendo a algunos de estos ciclos DO se produjeron grandes
oleadas de icebergs desprendidos de los glaciares continentales, principalmente la capa
Laurentina, y atravesaron el Atlantico norte, conocidos como Eventos Heinrich (HE) (Bond &
Lotti, 1995). Al alcanzar latitudes meridionales, estas flotillas se fundian, liberando el material
litico erosionado que transportaban y eran depositados en el fondo marino. Asi estos eventos se
caracterizan por la deteccién de una concentracion elevada de detritos arrastrados por el hielo
(ice rafted debris, IRD), constituidos por fragmentos de rocas continentales con unos tamafios
comprendidos entre 180 um a 3 mm (Heinrich, 1988). Al derretirse los icebergs, grandes
cantidades de agua dulce fueron vertidas en el océano, provocando el colapso de la Corriente
del Golfo y, por tanto, modificando el clima del Atlantico norte. En total se reconocen seis
eventos Heinrich con una ciclicidad variable y de duracion corta (Roche et al., 2004). El efecto de
estos eventos en el Mediterraneo supuso un significativo descenso de la temperatura de la
superficie marina, del orden de 4°C, y un elevado registro de Neogloboquadrina pachyderma,
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foraminifero plancténico que presenta una marcada preferencia por aguas frias (Cacho et al.,
1999). A nivel continental, las precipitaciones anuales serian inferiores y las temperaturas mas
bajas que las registradas en la actualidad (Lopez-Garcia et al., 2013). Moreno et al. (2002)
sefiala un incremento de la intensidad de los vientos procedentes del Sahara durante los
estadiales y los HE. Durante estos momentos, al menos en el sur ibérico, la vegetacion
dominante parece haber sido de tipo semidesértico (Sanchez-Gofii & d’Errico, 2005; Moreno et
al., 2002). Es durante la mitad del MIS 3, entre 43 y 31 ka BP, cuando las faunas frias de
grandes mamiferos alcanzan la distribucion mas meridional a nivel ibérico, en base a los
hallazgos de restos de Mammuthus primigenius en Padul (Granada) y en Figueira Brava (serra
da Arrabida, Setdbal, Portugal) (Alvarez-Lao & Garcia, 2011).Hace aproximadamente entre 40 y
37.000 afios se produjo la desaparicion de los neandertales (Homo neanderthalensis),
coincidente con la transicion entre el Paleolitico medio y el superior, mediante la sustitucion del
tecnocomplejo musteriense por otros mas avanzados incluidos en el Modo Técnico 4, como son
el Aurifiaciense, Gravetense, Solutrense y Magdaleniense.

Figura 3. Posible situacion de la linea de costa de la peninsula ibérica durante el LGM (26,5-19 ka BP).
Basado en el modelo de paleocostas proporcionado por Zickel et al. (2016).

EI MIS 2 (30-11,7 ka BP sensu Railsback et al., 2015) comprende la Ultima porcién de la mas
reciente glaciacion y supone su fase mas fria (Uriarte, 2003). Hace entre 26,5 y 19 ka BP se
produje el episodio mas agudo dentro de esta fase, el conocido como Ultimo Maximo Glacial
(LGM, Last Glacial Maximum) (Clark et al., 2009). Es en ese momento cuando se registra la
maxima extension de los glaciares, cubriendo la mitad septentrional de Eurasia y Norteamérica, y
amplias zonas del Cono Sur, asi como en cordilleras de gran altitud de latitudes medias y bajas
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(Uriarte, 2003; Clark et al., 2009). A nivel ibérico hay glaciares presentes en todos los sistemas
montafiosos (Acaso Deltell, 2006). EI descenso de las temperaturas registradas durante el LGM
fue mayor en las latitudes altas y en el interior de los continentes. Se ha cuantificado que ese
descenso se cifra entorno a 5,7 y 8,7 °C menos que los valores actuales en el conjunto del
hemisferio norte, mientras que en los trépicos se situaria entorno a los 5°C (Uriarte, 2003). Estas
nuevas condiciones ambientales provocaron la sustitucion de los bosques desarrollados durante
el interglacial anterior por casquetes polares que estarian rodeados de grandes extensiones de
ecosistemas abiertos con escaso desarrollo arboreo. Las areas periglaciales estarian dominadas
por la formacién de grandes depositos de limos eolicos (loess) fruto de la mayor intensidad del
viento en latitudes medias y altas, las condiciones generales de aridez y falta de una cubierta
forestal que actuara como elemento protector (Uriarte, 2003; Silva et al., 2017). Es durante el
LGM cuando el nivel del mar se situaria entre 120 y 130 m por debajo del actual (Shackleton et
al.,1984; Yokohama et al., 2000) (Figura 3). Al finalizar el LGM, se inicia el periodo conocido
como Tardiglaciar, un periodo de recuperacion climatica general caracterizado por la ocurrencia
de tres pulsaciones térmicas sucesivas y cronolégicamente muy proximas (Pre-Belling, Balling y
Allergd) con ofras tres de empeoramiento intercalados (Oldest Dryas o |, Older Dryas o Il y
Youngest Dryas o lll) (Uriarte, 2003; Rivera Arribazalaga, 2004; Lopez-Garcia, 2011).Este tltimo,
el Younger Dryas (12.9-11.6 ka BP), constituyd el ultimo evento de enfriamiento antes de la
mejora de las condiciones climaticas durante el Holoceno.

En 2018, la Unidn Internacional de Ciencias Geoldgicas ratificé formalmente la subdivision del
Holoceno en tres edades: Groenlandiense (11,7-8,2 ky BP), Norgripiense (8,2-4,2 ky BP) y
Megalayense (4,2-0 ky BP) (Walker et al., 2019). Antes de esta subdivision formal, muchos
autores (p. ej. Lopez-Garcia & Cuenca-Bescds, 2010; Fernandez-Garcia, 2014) han utilizado
aquella subdivisién basada en los primeros trabajos de Axel Blytt y Rutger Senander; quienes a
partir de macrofosiles vegetales recuperados en turberas de Escandinavia interpretaron cinco
episodios de cambios climaticos, del mas antiguo al mas moderno: Preboreal (10-9 ky BP),
Boreal (9-8 ky BP), Atlantico (8-5 ky BP), Subboreal (5-3,5 ky BP) y Subatlantico (3,5 ky BP
hasta el presente) (Mangerui, 1982). El inicio del Groenlandiense (Preboreal en la serie de Blytt-
Senander) se caracterizd climaticamente por un aumento de las temperaturas y las
precipitaciones. En consecuencia, los bosques se expandieron y recolonizaron Europa. Aunque
la fase Boreal fue templada y humeda, el clima se volvi6 mas irregular y extremo. Durante el
Norgripiense las condiciones climaticas siguieron siendo calidas y humedas. Hace 6.000 afios
aproximadamente comenzé el Optimo Climatico del Holoceno, momento en el que las capas de
hielo alcanzaron su minima extensién. En ese momento, Europa mostré un marcado contraste
latitudinal de las temperaturas. Asi, mientras que el norte de Europa experimentd un
calentamiento, en el sur se registrd un descenso de las temperaturas (Davis et al., 2003). A
principios del Megalayense (Subboreal), las condiciones climaticas empeoraron, siendo mas
inestables que el periodo anterior y, en general, mas secas. Finalmente, durante el Subatlantico,
el clima es similar al de la fase atlantica pero menos fresco y humedo que éste (Uriarte, 2003;
Fernandez-Garcia, 2014).
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Debido a su baja latitud (42-36°), a su situacién alejada de las zonas glaciares europeas y al
efecto atemperador de la proximidad del mar, la costa oriental y sudoriental de Espafia sélo
manifesté sutiles cambios de temperatura, excepto en aquellas zonas situadas a gran altura,
durante el limite Pleistoceno-Holoceno. Los cambios mas importantes parecen estar
relacionados con la regresion y transgresion marina, asi como con variaciones en la humedad o
aridez (Badal, 1997, Aura et al., 1998). En este sentido, los datos palinologicos y antracologicos
sefialan un aumento de los taxones mediterraneos en estas regiones durante la transicion entre
ambos periodos (Lopez Garcia & Lopez Saez, 1999; Badal Garcia & Carridn, 2001). Ademas,
durante estas épocas se registra una expansiéon de los taxones de grandes mamiferos con
preferencias por los habitats forestales, lo que es indicativo de un aumento de la temperatura y la
humedad (Aura et al., 1998). Sin embargo, a partir de 8,5 ka BP se inicia una tendencia
progresiva a la aridez en la region (Burjachs & Riera Mora, 1996; Jalut et al., 1997).

Asociado al final del Pleistoceno y al presente interglacial, es decir, el Holoceno, se producen
varios episodios de rapido ascenso del nivel del mar conocidos como Pulsos de Deshielo (MWP,
Melt Water Pulses) (Zazo et al., 2008). El primero de los MWP ocurrié hace 16 ka BP, en el cual
se produjo un paulatino ascenso del nivel del mar con un ratio de 3,3 mm/afio (Zazo et al., 2008).
Clark et al. (2004) sefialan un ascenso total del nivel del mar de 10 m con una tasa de 20
mm/afio. La tasa de ascenso del nivel del mar mas alta conocida corresponde al MWP1A hace
alrededor de 14,6 ka BP coincidiendo con el interestadial Balling-Allerad (Cronin, 2012). En ese
momento se registra un ascenso del nivel del mar de entre 16 y 25 m en tan solo 400-500 afios,
dando tasas medias de 30-60 mm por afio (Fairbanks, 1989; Bard et al., 1990). Posterior al
MWP1A la velocidad con la que asciende el nivel del mar se ralentiza a unos valores similares a
los estimados a antes de la ocurrencia del evento, 8-16 mm/afio (Cronin, 2012). Durante el
Younger Dryas parece haber una nueva ralentizacion de la ratio de ascenso del nivel del mar.
Bard et al. (1990) estiman una ratio entre 5,5 y 10,4 mm/afio basados en el registro de arrecifes
de coral en Barbados y Nueva Guinea, respectivamente. Esta reduccion en la tasa de ascenso
del mar podria estar relacionada con un retorno a las condiciones glaciales que interrumpieran el
deshielo e, incluso, podrian haber favorecido el avance de los glaciares en Europa (Bard et al.,
1990; Cronin, 2012). Justo después del Younger Dryas, la ratio de ascenso se reactiva con
valores similares a antes de esta fase de enfriamiento climéatico. Hace entre 11,4 y 11,1 ka BP se
produjo el MWP1B, otro evento de ascenso acelerado del nivel del mar. La ratio de ascenso
marino durante el MWP1B ha sido estimada por diversos autores como de 56 mm/afio
(Fairbanks, 1989), 40 mm/afio (Liu & Milliman, 2004) y 25 mm/afio (Standford et al., 2011).
Posteriormente a este evento, la ratio de ascenso vuelve a ser inferior, registrandose un ascenso
del nivel del mar de 20-25 m hace entre 9.500 y 9.000 afios (Cronin, 2012). A partir del 7.000 BP
el nivel del mar es similar al actual (Lambeck et al., 2002). Desde entonces, la distribucion de
masas de agua oceanica, impulsada en gran parte por las corrientes superficiales, ha
reemplazado al componente glacio-eustatico como el control principal del nivel del mar a escala
planetaria (Mdrner, 1996). En definitiva, se reconocen dos fases: (i) primera fase de acelerado
ascenso del nivel del mar entre hace 12,5y 7 ka BP aproximadamente que provoca una rapida
agradacion vertical, y (i) una segunda fase de desaceleracién dominada por una progradacion
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horizontal. El nivel actual del mar parece alcanzarse hace 5.000 afios, con pequeias
oscilaciones que superarian 1 m (Zazo et al., 2008).

Desaparicion de los neandertales: estado de la cuestion

esde hace tiempo se reconoce que la evolucion del clima tiene un impacto crucial en la

historia natural de los humanos y, por ello, las reconstrucciones paleoclimaticas ocupan

un lugar destacado en los debates paleoantropolégicos (Haywood et al., 2019). Desde
este punto de vista se ha enfocado el proceso de desaparicion de los neandertales. Este evento
tuvo lugar durante el MIS 3 (Mallol et al., 2012). Como se ha comentado con anterioridad, este
fue un periodo climatico inestable del Pleistoceno Superior que se caracterizé por la alternancia
de fases célidas con bosques en expansion y fases frias en las que se desarrollaron zonas
semiaridas (Sanchez-Gofii & d’Errico, 2005; Fletcher & Sanchez-Gofi, 2008). EI motivo de la
desaparicion de los neandertales es un debate no resuelto en la comunidad cientifica. Aunque se
han propuesto numerosas hipotesis para explicar este suceso, éstas pueden agruparse en tres
categorias (Vaesen et al., 2021). La primera esta relacionada con la migracion de Homo sapiens
en Europa, y la competencia de este con los neandertales por los recursos. Lo que, de acuerdo
con esta idea, provoco la sustitucion de los neandertales por parte de H. sapiens (Mellars, 2004).
Sin embargo, debido a la escasez de restos humanos en yacimientos del Pleistoceno Superior
de la peninsula ibérica (Straus, 2018), el contacto directo entre ambas especies humanas es
dificil de demostrar (Vaquero et al., 2006; Mallol et al., 2012). Asi, este contacto se ha basado
principalmente en el hallazgo de herramientas liticas. Sin embargo, mientras que el Musteriense
esta bien asumido como fabricado por neandertales (Vaquero et al., 2006), la atribucion de las
herramientas del Aurifiaciense a H. sapiens es muy controvertida (Strauss, 2018). Ademas,
existen varios problemas relacionados con las fechas propuestas para el contacto entre ambos
grupos humanos en varios yacimientos ibéricos. Como sefialaron Wood et al. (2013), el periodo
estudiado estad cerca del limite practico para la datacion por radiocarbono; no se pueden
descartar los procesos de alteracion postdeposicional sobre los elementos datados y las
evidencias arqueologicas; falta de elementos diagnosticos en el conjunto litico; y, por ultimo,
algunas de las fechas radiocarbdnicas propuestas son inexactas debido al uso de protocolos de
pretratamiento inadecuados. El segundo grupo de hipotesis esta relacionado con el aparente
pequefio tamafio de las poblaciones neandertales y la limitada interconexion entre ellas (Vaesen
et al., 2021). Estas particularidades les habrian hecho muy susceptibles a la endogamia,
provocando la dismunicién de la tasa de supervivencia de una especie como consecuencia de un
tamafio poblacional formado por un escaso numero de ejemplares (efecto Allee) y las
fluctuaciones estocasticas (Finlayson, 2004; Vaesen et al., 2019). Por ultimo, el tercer grupo
sefiala que la desaparicion de los neandertales estuvo relacionada con factores ambientales, es
decir, con el cambio climatico (Bradtmdller et al., 2012). Durante su existencia, el rango de
distribucién de los neandertales estuvo altamente influenciado por el clima, alcanzando su limite
mas septentrional durante los episodios calidos (Stewart, 2005). A pesar de que al inicio del MIS
3 los neandertales estaban extendidos por la mayor parte de Europa, su rango de distribucién se
fue reduciendo de forma paulatina hacia el sur hacia el final del mismo (Stewart, 2009). El
consenso actual establece que la desaparicion final de los neandertales tuvo lugar en la
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peninsula ibérica probablemente durante el HE 4 (ca. 40,2-38,3 ka) (Bradtmdller et al., 2012) o
justo antes de su inicio (ca. 40,2 ka) (Wood et al., 2013; Galvan et al., 2014a; Wolf et al., 2018).
En las zonas costeras del Mediterraneo se han detectado episodios de aridez severa durante
este HE (Sepulchre et al., 2007); sin embargo, al menos para el area interior de la peninsula
ibérica, el mencionado deterioro climatico no parece haber coincidido con el HE 4, 42 ka (Wolf et
al., 2018).

La herpetofauna del Cuaternario ibérico como proxies paleoambientales. Metodologias
utilizadas con estas faunas

una constante desde los inicios de los estudios paleontoldgicos (Blain et al., 2018). Como

ocurre actualmente, las comunidades bioldégicas no son independientes de los
componentes abioticos (Birks et al., 2010) y como consecuencia de los cambios y variaciones de
estos componentes, la composicion y estructura de las comunidades bioldgicas cambia a lo largo
del tiempo (Grayson, 1981). En este sentido, varios trabajos han demostrado los efectos que el
cambio climatico actual esta provocando en muchas comunidades biologicas (p.ej. Araujo et al.,
2006). Por supuesto, estos cambios también son observables en el registro fosil (Willis et al.,
2010). Esta "respuesta climatica" y la existencia actual de parientes modernos para su
calibracién, permiten el uso de restos fésiles como proxies paleoclimaticos de acuerdo con los
requisitos propuestos por Bradley (1999).

EI uso de conjuntos fosiles para la realizacién de reconstrucciones paleoclimaticas ha sido

En los métodos de reconstruccion paleoclimatica basados en asociaciones biologicas se pueden
distinguir dos grandes grupos (i) métodos cualitativos y (ii) métodos cuantitativos (Birks et al.,
2010). En el primer grupo, las reconstrucciones paleoclimaticas se presentan en términos
descriptivos como calido, polar, mas humedo, frio 0 seco; sin aportar una valoracién numérica
que elimine la ambigledad inherente a estas descripciones (Porch, 2010). El segundo grupo
incluye los que proporcionan valores directos para inferir ambientes pasados (Birks et al., 2010).
Se han desarrollado diferentes métodos cuantitativos para la reconstruccién del clima del
Cuaternario utilizando asociaciones faunisticas fosiles (Birks et al., 2010). Uno de ellos, el Rango
Climatico Comun (MCR, Mutual Climatic Range) fue esbozado por Atkinson et al. (1986, 1987).
Se basa en la suposicion de que una determinada especie tiene un rango de tolerancia climatica
conocido, por lo que si esta especie estuvo presente en un sitio en el pasado, entonces el clima
se incluyd dentro de sus limites de tolerancia. Del mismo modo, un grupo de especies que
cohabitd en el mismo sitio y época se supone que las condiciones paleoclimaticas debieron
situarse en el rango de tolerancia climatica combinado de todo el conjunto. EIl MCR se ha
aplicado a una amplia gama de organismos, como los insectos (Atkinson et al., 1986, 1987;
Coope, 1994; Elias, 1994, 1997, 2001; Coope et al., 1998; Elias et al, 1999; Miller & Elias, 2000;
Alfimov & Berman, 2009), plantas (Sinka & Atkinson, 1999; Pross et al., 2000; Thompson et al.,
2012), moluscos terrestres (Moine et al., 2002) y ostracodos (Horne, 2007; Horne et al., 2012).
Blain (2009) propuso una modificacién de la metodologia MCR utilizando la distribucion
geogréfica actual del conjunto de herpetofauna fosil para extrapolar las condiciones
paleoclimaticas al yacimiento paleontologico/arqueolégico estudiado. Debido a que la
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metodologia MCR se basa en la co-ocurrencia climatica de los conjuntos de especies, y no con
el area de simpatria geografica, Lyman (2016) propuso renombrar la técnica esbozada por Blain
(2009) como UTM-MCR. Por su parte, Blain et al. (2016a) propusieron el nuevo nombre para el
método de Rango Ecogeografico Comun (MER, Mutual Ecogeographic Range). Nosotros
preferimos el segundo nombre por dos razones. En primer lugar, MER es un nombre mas
intuitivo para una técnica basada en el area geogréfica actual ocupada para una determinada
especie. En segundo lugar, el término MER ya se ha utilizado en varios trabajos (por ejemplo,
Blain et al. 2018 y sus referencias). En cuanto a los pequefios vertebrados, el método MER se ha
utilizado con aves (Nufez-Lahuerta et al., 2016), herpetofauna (p. ej., Blain, 2009; Blain et al.
2009, 2013, en el que los autores denominaron el método como MCR; Marquina-Blasco et al.
2017, 2021a), pequefios mamiferos (p. €j., Lopez-Garcia & Cuenca-Bescos, 2010; Lopez-Garcia
et al., 2011a), y una combinacion de estos dos ultimos (Lopez-Garcia et al., 2014a, 2021; Rey-
Rodriguez et al., 2016; Connolly et al., 2019).

Varios autores ya han enumerado los puntos débiles (y fuertes) de los principales enfoques
utilizados para reconstruir el clima pasado a partir de proxies biologicos (por ejemplo, Birks et al.,
2010; Lobo et al., 2016). Como ventajas, el MCR vy, por extension, la metodologia MER no
necesitan un sofisticado aparato matematico ni una cantidad significativa de datos climaticos y se
cuenta con la disponibilidad de una importante base de datos sobre el area de distribucion actual
de las especies (al menos en el caso de los vertebrados) (Alfimov & Berman, 2009). Como
muchos otros métodos, el método MER sigue el actualismo, porque se basa en la distribucion
actual de las especies, asumiendo que los representantes fosiles de las especies existentes
tienen las mismas tolerancias y preferencias climaticas que sus homologos vivos. Sin embargo,
se conocen ejemplos de especies que han experimentado una alteracion de su nicho ecoldgico
durante su historia natural, por ejemplo, Microtus cabrerae (Castellanos-Frias et al., 2018). Sin
embargo, este problema se resuelve faciimente considerando en el estudio un conjunto de
taxones con preferencias de héabitat similares (Grayson, 1981). En el caso de taxones con un
area de distribucién fuertemente modificada por la actividad humana (p. €j., M. cabrerae y
Testudo (Chersine) hermanni), no se consideran en el anélisis (Fernandez-Garcia et al., 2018).
Otro problema relacionado con este método es la posible ausencia de comunidades biologicas
actuales analogas a la fosil (Birks et al., 2010). Guiot & Vernal (2007) propusieron el uso del
conjunto de especies mas similar como posible solucién a este problema. Otro supuesto al
aplicar este método es que la distribucién actual de las especies esta determinada
exclusivamente por parametros climaticos, omitiendo otros factores como las interacciones
interespecificas (MacArthur, 1984; Chesson, 2000; Chave et al., 2002) y los factores histéricos,
es decir, las barreras geogréficas (Morales Martin & Lizana Aria, 2011). Asi, el area de
distribucién actual de la especie rara vez coincide con su area de distribucién potencial (Morales
Martin & Lizana Aria, 2011). Uno de los requisitos para la aplicacion del método MER es que la
distribucion actual de la especie definida deba ser bien conocida. En general, se puede
considerar que el grado de conocimiento del area de distribucién actual de los vertebrados en
Espafia es alto, debido a la existencia de numerosos atlas de diferentes niveles geograficos y de
varios proyectos de ciencia ciudadana, centrados principalmente en la herpetofauna (AHE, 2021)
y las aves (SEO/Birdlife, 2021). Desgraciadamente, las bases de datos del area de distribucion
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de las especies (es decir, los atlas nacionales de herpetofauna) se basan en unidades no
naturales, cuadriculas UTM de 10 x 10 km (Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008; AHE,
2021). Este artefacto afecta fuertemente a la validez de la reconstruccién paleoclimatica
(Martinez-Solano & Sanchiz, 2005; Fagoaga et al., 2019a). La superficie ocupada por cada
unidad (100 km2), podria incluir areas con una fuerte heterogeneidad topografica (Martinez-
Solano & Sanchiz, 2005; Fagoaga et al., 2019a). En regiones topograficamente diversas como la
peninsula ibérica (Font Tullot, 2000), las condiciones climaticas varian significativamente entre
lugares geograficamente proximos. Ademas, las especies no estan presentes en cualquier lugar
dentro de los 100 km2 de la cuadricula UTM porque no todo el territorio responde a las
necesidades ecoldgicas de estas (Fagoaga et al., 2019a). En este sentido, el uso del territorio
por parte de una especie depende del contexto ambiental y de las interacciones que se
establecen entre los taxones co-ocurrentes. Como resultado, podriamos estar introduciendo un
sesgo en nuestra reconstruccion paleoclimatica al incluir &reas (y sus valores climaticos) en las
que algunas especies no podrian estar presentes (Fagoaga et al., 2019a). Para mejorar la
precision de la reconstruccidn paleoclimatica derivada del método MER, Fagoaga et al. (2019a)
definen la Técnica de Discriminacién UDA/ODA. Basicamente, este nuevo método se basa en la
aplicacion de un criterio ecolégico para la discriminacion de las Areas de Distribucion Ocupada
(ODA), donde en teoria la especie esta presente, de aquellas en las que su presencia es
altamente dudosa, las Areas de Distribucién Incierta (UDA). Aunque Fagoaga et al. (2019a) lo
consideran un método totalmente distinto al método MER, en realidad ambos son un enfoque
diferente de una misma estrategia: la busqueda del érea de distribucién comun de las especies
presentes en un determinado conjunto bioldgico fosil (Blain, 2009; Blain et al., 2016a). Como
sefiala Kothari (2004) los métodos son mas generales, definiendo el marco tedrico (busqueda del
area de distribucion comun, que es el MER) para el desarrollo de diferentes comportamientos e
instrumentos para realizar la investigacion (aplicacion de un criterio ecoldgico para registrar los
datos climaticos). A pesar de que esta discusion pueda parecer trivial, en realidad la definicién y
distincion de los métodos y técnicas desarrolladas es una herramienta clave para el correcto
desarrollo del conocimiento cientifico. No hacer este paso correctamente podria llevar a
descartar métodos y técnicas robustas debido a la confusion generada por el uso incorrecto de la
terminologia (Lyman, 2016).

Aunque los anfibios y reptiles han recibido tradicionalmente menos atencion que los mamiferos
en los yacimientos paleontolégicos y arqueoldgicos, pueden ser muy utiles para aclarar algunos
aspectos paleoclimaticos y paisajisticos del area de estudio. Como animales ectotérmicos, son
bastante sensibles a los cambios ambientales y de habitat; ademas, tienen poca capacidad de
dispersion (Antinez et al., 1988; Bailon & Rage, 1999; Rodriguez et al., 2005; Araujo et al.,
2006). Por ejemplo, el desplazamiento maximo conocido para Natrix maura es de 56 m/dia
(Santos & Llorente, 1997) y de 21 m/dia en Vipera latastei (Brito, 2003). La mé&xima distancia
registrada en Epidalea calamita tras la reproduccion es de 4.411 m (Miaud et al., 2000) y
Dufresnes & Martinez-Solano (2020) suponen una capacidad de desplazamiento para A.
obstetricans de entre 0,1 y 4 km/generacion. Debido a estas caracteristicas, estas especies
proporcionan una importante informacion local sobre las condiciones climaticas y ecoldgicas que
prevalecieron durante la formacién de los yacimientos arqueoldgicos y paleontol6gicos, asi como
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los posibles efectos de estas condiciones sobre las comunidades humanas del Pleistoceno
Superior. Por estas razones, en los ultimos diez afios, las asociaciones fosiles de anfibios y
reptiles han sido ampliamente utilizadas como proxies paleocliméaticos y paleoambientales (Blain,
2009; Cruz et al., 2016; Blain et al., 2018, 2019;Villa et al., 2018a, b). En definitiva, los reptiles y
anfibios constituyen pues una aproximacion valida y de gran fiabilidad capaz de complementar
otras técnicas que abordan dichos problemas (polen, micromamiferos, isétopos, arcillas, etc.).
Estos estudios se basan fundamentalmente en los datos coroldgicos de las poblaciones de
anfibios y reptiles actuales, ya que, salvo escasas excepciones, todas las especies registradas
durante el Pleistoceno habitan actualmente la peninsula ibérica (Barbadillo et al., 1997; Blain et
al., 2016b). Adicionalmente, esta alta dependencia de las condiciones ambientales hace que los
reptiles y anfibios sean de especial interés para el estudio de los efectos sobre su biodiversidad y
su distribucion espacial ocasionados por los cambios tanto climaticos como geograficos
sucedidos durante el Cuaternario (Araujo et al., 2008).

Paleobiogeografia y registro fosil de la herpetofauna europea

de herpetofauna europea a lo largo del tiempo geoldgico se ha visto intensamente

modificada por los diversos cambios climaticos a los que se ha visto enfrentado a lo largo
de su historia; asi como a la aparicion y rotura de barreras biogeograficas relacionadas con el
movimiento de las masas continentales (Augé, 2005).

Como el resto de comunidades de organismos, la composicién de las asociaciones fésiles

Se considera que a nivel global las faunas de escamosos fueron severamente afectadas por la
extincion acaecida en el limite entre el Cretacico y Paleégeno (K-Pg), hace 65 millones de afios
(Longrich et al., 2012; Klein et al., 2021). No obstante, de acuerdo con Rage (2013) el evento K-
Pg parece haber tenido un bajo impacto en las faunas de escamosos europeos, ya que las
asociaciones de estos taxones son aparentemente menos diversas en este continente que las
presentes en América del Norte. Sea como fuere, lo cierto es que mientras los taxones
mesozoicos de escamosos son atribuidos en gran medida a familias desaparecidas, en el caso
de los anuros, dada la similitud morfol6gica de los iliones, las formas fésiles recuperadas son
atribuidas principalmente a familias actuales como discoglésidos y pelobatidos (Rocek, 2013). El
limite K-Pg parece indicar la desaparicion de los albanerpetdntidos en la peninsula ibérica,
puesto que no se conocen restos post-Mesozoicos en esta area geografica (Bohme & lig, 2003).
Asi, durante el Cenozoico, el registro fosil de este grupo a nivel europeo se limita a Austria,
Republica Checa, Francia, Alemania, Hungria, ltalia y Serbia (Gardner et al., 2021).

A pesar de la magnitud del impacto y las subsiguientes extinciones que supuso el limite K-Pg, los
ecosistemas terrestres se recuperaron rapidamente. Este es el caso, por ejemplo, de las
serpientes (Klein et al., 2021) y los anuros (Rocek, 2013; Feng et al., 2017). Asi, durante el
Paleoceno y el Eoceno (entre 65 y 33,9 Ma) se registra un importante intercambio de faunas
entre Europa y el resto de continentes septentrionales (Augé, 2012; Rage, 2013). A nivel ibérico
son realmente escasas las localidades con material fosil descrito de reptiles y anfibios presentes
en el Eoceno (56 a 33,9 Ma). No obstante, los escasos ejemplos estudiados sefialan que, a nivel
de familia, las faunas de escamosos son homogéneas entre las localidades ibéricas y el resto de
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Europa occidental (Rage & Augé, 2003; Bolet & Evans, 2013; Bolet, 2017). Estas, a su vez,
presentan una alta afinidad con las faunas descritas en Norteamérica (Rage & Augé, 2003;
Augé, 2012). Durante el Eoceno superior (40 a 37,71 Ma) se registra una alta endemicidad de
taxones de escamosos probablemente relacionada con el aislamiento del continente europeo,
aunque persisten elementos con afinidades americanas (Rage, 2013). Al final de este periodo,
en el limite entre el Eoceno y el Oligoceno (33,9 Ma), se produce la Grande Coupure (Gran
Ruptura), el evento de sustitucion de faunas mas importante en el Cenozoico europeo (Szyndlar,
2012). Este evento afect6 especialmente a la fauna de escamosos, momento en el que mas del
60% de las especies desaparecen (Rage & Augé, 1993). Aunque parece ser que a nivel de
familia no fue un suceso tan severo, dio como resultado la extincidén de la mayoria de elementos
sub-tropicales y su sustitucién por faunas adaptadas a climas templados (Rage, 2013; Lemierre
etal., 2021).

Las herpetofaunas del Oligoceno (33,9 a 23,03 Ma) parecen estar poco diversificadas, formadas
por taxones remanentes de épocas anteriores junto a otros que hubieron inmigrado
principalmente desde Asia. Esta situacion parece prolongarse hasta la primera parte del Mioceno
inferior (Rage, 2013). A nivel ibérico, las asociaciones conocidas son poco diversas a pesar de
no haber sido aun estudiadas en detalle (Bolet, 2014). Respecto a los anuros se registra la
presencia por primera vez en el registro fosil de géneros actuales: Discoglossus, Pelobates y
Pelophylax (Rocek, 2013).

El periodo comprendido entre el final del Oligoceno y el inicio del Mioceno (aproximativamente
entre 25 y 20 Ma) es conocido como Periodo Oscuro (Dark Period), donde el registro fosil es
escaso Y las pocas faunas conocidas indican la existencia de condiciones frias y aridas. De
acuerdo con la cronologia establecida en base a las faunas de mamiferos terrestres, el Periodo
Oscuro corresponderia con la Biozona del Paledgeno 27 (MP27) hasta la Biozona del Nedgeno 2
(MN2) (Rage, 2013). Tras el frio y seco Oligoceno, se restablece una climatologia calida y
humeda al inicio del Mioceno. Relacionado con esto, al inicio del Mioceno se alcanza el pico de
biodiversidad de herpetofauna a nivel europeo relacionado con un incremento de las
temperaturas. Esta mejora de las condiciones climaticas alcanzé su maximo durante el Optimo
Climéatico del Mioceno (MN3-MN8) (entre 18 y 14 Ma), momento en el que se alcanza un pico de
diversidad de herpetofauna (Rage, 2013; RocCek, 2013) y en el que entran en Europa taxones
termdfilos, registrandose ademas en latitudes altas (Bohme, 2003). Al final de la MN4 (hace unos
16,5 Ma) se produce un importante evento de sustitucion de faunas de ofidios, el conocido como
Evento MN4. Este evento parece haber sido rapido y dréstico, en el que las antiguas faunas de
serpientes dominadas por booideos son barridas por una oleada de formas asiaticas de ofidios,
principalmente representantes de las familias Colubridae, Elapidae y Viperidae, en muchos
casos ya constituidas por géneros actuales (Szyndlar, 2012). A lo largo del Mioceno, se registran
ya formas pertenecientes a la mayoria de géneros europeos actuales de anuros y urodelos
(Rogek, 1994, 2013). El consiguiente descenso de las temperaturas provocd la extincién de
algunos clados en Europa o su restriccion hacia regiones meridionales, como la peninsula ibérica
(Rage, 2013). El principal evento acaecido durante el Mioceno superior europeo es el conocido
como Crisis de Salinidad del Mesiniense (5,6-5,3 Ma), en el que se produjo la interrupcién de la
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conexién marina entre el Mediterraneo y el Atléntico (Hsu et al., 1977). Este suceso provoco la
practica desecacion del Mediterraneo y el consiguiente intercambio de faunas terrestres entre
Europa y Africa. A nivel ibérico supuso la entrada de ofidios con claras afinidades africanas,
como el género Psammophis (Szyndlar, 2012) y el elapido Naja iberica (Szyndlar, 1985).

El registro fosil post-Mioceno muestra una clara tendencia hacia un empobrecimiento constante
en las faunas de reptiles y anfibios a nivel europeo (Bailon, 1991; Rage, 2013; Bailon & Blain,
2007; Blain et al., 2016b; Villa & Delfino, 2019a). Estos autores relacionan esta tendencia con el
empeoramiento generalizado de las condiciones climaticas. En el sudoeste de Europa, al inicio
del Plioceno estas faunas eran similares a las presentes en la region al final del Mioceno,
caracterizadas por un dominio de taxones presentes actualmente en zonas aridas y semi-aridas.
A mediados del Plioceno, MN16 (aproximadamente 4,8-3,5 Ma), desaparecen los taxones mas
termdfilos: Aniliidae s. |., Boidae; Elapidae y Varanidae (Bailon & Blain, 2007). Aunque los
varanidos sobrevivieron hasta el Pleistoceno medio de Tourkoubina 5 (Atenas, Grecia)
(Georgalis et al., 2017). Por su parte, Eryx jaculus es el ultimo representante de los boideos
europeos, estando presente en la region meridional de los Balcanes e islas adyacentes, sur de
Rumania y, fruto de una introduccidn antrépica antigua, sur de Sicilia (Spreybroeck et al., 2016).
El Gelasiense (MN17, Pleistoceno inferior) supone la desaparicion de los escolecofidios (Bailon,
1991; Bailon & Blain, 2007), aun presentes en el sur de los Balcanes (Spreybroeck et al., 2016),
asi como otros taxones como ciertas formas de geckdnidos, el escincido Mabuya y las viboras
orientales (Bailon & Blain, 2007). En este momento ciertos taxones eurosiberianos alcanzan
Europa occidental (Bailon & Blain, 2007). Este es el caso de las viboras del morfotipo “Vipera
berus” que, tras una rapida colonizacion del continente europeo, estan presentes al final de la
MN 17 en los Pirineos, tal y como lo demuestra su presencia en el yacimiento francés de
Montoussé 5 (Bailon, 1991; Szyndlar & Rage, 2002; Bailon & Blain, 2007). La entrada en Europa
de estos vipéridos coincide con una constriccion del area ocupada por el morfotipo “Vipera aspis”
hacia el sur (Szyndlar & Rage, 1999, 2002). EI motivo de esta migracion no esta claro pudiendo
estar relaciona con el deterioro del clima y/o por competencia directa entre éstas viboras y las
del morfotipo “V. berus” (Szyndlar & Rage, 1999, 2002). Justo al inicio de la Inversion Magnética
Jaramillo (1,07-0,99 Ma, aproximadamente) tiene lugar la desaparicidén de los ultimos taxones
‘exoticos” en la peninsula ibérica remanentes del Plioceno (Blain et al., 2016b). Entre estos
taxones se incluyen Bufotes viridis s. |., agamidos y Pseudopus manchenoi (Blain et al., 2010;
2013; Blain & Bailon, 2019). Mientras que en el oeste ibérico no se registran durante el
Pleistoceno ninguno de estos taxones, el este supone el ultimo refugio para ellos. Existe,
ademas, una diferenciacion cronoldgica en este proceso de extincién de forma que en las
localidades mas nortefias, entendidas como las presentes en Catalufia y Comunidad Valenciana,
los taxones exdticos desaparecen antes de finalizar la Inversion Magnética de Olduvai (2,0-1,8
Ma). Por su parte, en el area mas meridional (Murcia y Andalucia oriental) estas extinciones se
producen justo al inicio de la Inversion Magnética de Jaramillo (1,07 a 0,99 Ma) (Blain et al.,
2016b).

A partir del Chibaniense (Pleistoceno medio) los cambios que se registran en la herpetofauna
ibérica son cambios menores relacionados con expansiones Yy retracciones del area de
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distribucion de las diferentes especies relacionados con los ciclos glaciales e interglaciales (Blain
et al., 2009; Rage, 2013; Bisbal-Chinesta & Blain, 2018). Por tanto, los cambios mas destacables
a partir de ese momento acaecen ya durante el Holoceno, y tienen que ver con la introduccion

antropica, ya sea mas 0 menos reciente, procedentes de otras areas geograficas (Marquina-
Blasco et al., 2021a).
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OBJETIVOS

| propésito principal de esta tesis es el estudio taxondmico de las asociaciones fésiles de
reptiles y anfibios de la regién central del este espafiol (Comunidad Valenciana), y su
aplicacion y valoracion como proxies ambientales. Para ello se han seleccionado y

estudiado dos eventos clave de los ultimos 80.000 afos:

la transicion entre el Paleolitico medio y superior, esto es, el proceso de desaparicion de
los neandertales y el asentamiento de Homo sapiens en la region. Esta parte del estudio
se ha centrado en los yacimientos de El Salt y Abric del Pastor (Alcoi, Alicante).

Cambios paleogeograficos locales asociados a los episodios de transgresién marina
registrados desde la finalizacion del LGM hasta hace 5.000 afios, aproximadamente.
Como consecuencia provocaron el paulatino aislamiento del archipiélago de
Columbretes desde un supuesto escenario inicial de conexidn con el continente.

Por lo tanto, los objetivos planteados en esta tesis han sido:

Determinacion taxondémica de las faunas de reptiles y anfibios y su comparacion con las
de otros yacimientos contemporaneos.

Analisis tafonomico de los restos obtenidos que permita conocer los procesos
involucrados en la formacién de los yacimientos.

Estudio de la distribucion estratigrafica y biogeografica de los taxones obtenidos, asi
como su evolucion temporal.

Interpretacion de las condiciones ambientales imperantes en el momento de formacion
del yacimiento. Dicha tarea se realizara mediante una revisidén bibliografica sobre la
distribucion actual y las preferencias ecolégicas asociadas de los taxones descritos.
Para ello se utilizaran herramientas SIG (Sistemas de Informacion Geogréafica). Estos
datos seran analizados aplicando las metodologias basadas en la distribucion actual de
las especies determinadas - Rango Ecogeografico Comun (MER) y Técnica de
Discriminacion UDA/ODA - para cuantificar paleotemperaturas y paleoprecipitaciones, y
el Método de Ponderacion de Habitats (MHW) para definir diversos parametros
ambientales durante la génesis del yacimiento.

Correlacion de los datos paleoclimaticos obtenidos con eventos climaticos importantes
conocidos, cruzar los datos con la actividad antropica del mismo momento y comparar
con otros datos paleoclimaticos de la peninsula ibérica coetaneos. De esta manera
podran extraerse conclusiones acerca del ambiente en el que vivieron y se extinguieron
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los neandertales, y determinar si el clima fue o no un factor determinante en el desarrollo
y extincion de estos grupos.

o Determinacion taxondmica de los restos fosiles de reptiles procedentes de llla Grossa
(islas Columbretes) con especial interés en la determinacion més precisa posible de
aquellos atribuibles a ofidios. Con ello, se pretende solucionar, o al menos aportar
informacién relevante, sobre la identidad especifica de las serpientes histéricamente
presentes en la isla.

e Estudio del contexto paleobiogeografico reciente del archipiélago de las islas
Columbretes, para obtener informacion sobre los origenes de la flora y fauna actual de
las islas.

29



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

METODOLOGIA

estudiados pueden ser divididas en tres grupos: trabajo de campo, técnicas de laboratorio

Las técnicas usadas en el procesado y estudio de los restos procedentes de los yacimientos
y de gabinete.

Trabajo de campo

el caso de El Salt y Abric del Pastor, mientras que Columbretes es considerado de tipo

paleontoldgico) y de los objetivos propuestos por los equipos de direcciéon de cada uno
de ellos, las técnicas de campo para la obtencion de las muestras han variado entre estos
depositos. Por ello es necesario crear dos subapartados para explicar los diversos métodos.

D ebido a la distinta naturaleza de los yacimientos estudiados (de caracter arqueolégico en

El Salt y Abric del Pastor

Como la mayoria de yacimientos pleistocenos, El Salt y Abric del Pastor son considerados como
palimpsestos, esto es, son contextos formados por la superposicion de varios episodios de
ocupacion humana junto a los propios procesos naturales de aporte de materiales y de
modificacion de otros agentes bioldgicos (predadores, vegetacion, etc.). En base a ello, la
metodologia de excavacion implementada tanto en El Salt como en Abric del Pastor se basa en
la identificacion de la unidad de analisis de mayor resolucion temporal posible. Para ello se han
identificado planos de estratificacion a través de contactos estratigraficos nitidos, cambios
texturales o litoldgicos, y la presencia de objetos de gran tamafio, que identifican las distintas
paleosuperficies. Como resultado se obtienen diferentes levantamientos (denotados en el texto
con la abreviatura en inglés para surface, S) que representan, en teoria, el intervalo temporal
minimo bajo el supuesto de “contemporaneidad” de estos elementos en base a criterios
sedimentarios y estratigraficos (Pérez Luis et al., 2015). La superficie de excavacion se dividid en
cuadros de 1 m2 de superficie, divididos a su vez en subcuadros de 0,25 m2 (0,5 m x 0,5 m), la
profundidad dependio de la potencia de la S definida. Estos Ultimos constituyen la unidad minima
de trabajo. La excavacidn y extraccion del sedimento se realizd mediante herramientas que
evitaran la alteracion fisica de los fosiles presentes dentro del material (p.ej. roturas); por ello
fueron usados brochas y cuchillos de madera. Todo el material retirado es guardado en bolsas
sigladas junto con una etiqueta de registro, donde se indica toda la informacién referente a su
procedencia, método de obtencidn y otros datos de interés (Figura 4).

Los materiales estudiados en la presente tesis consisten en elementos desarticulados
procedentes de las campafias de excavacion realizadas en 2013 y 2014. Dado el pequefio
tamario de los restos fésiles estudiados en la presente tesis se recurrio a las técnicas de lavado-
tamizado propias de la disciplina de la micropaleontologia, adaptadas para la obtencion de restos
de pequerios vertebrados. Esta metodologia va dirigida a reducir el volumen inicial de sedimento
hasta lograr una pequefia cantidad de sedimento con una alta concentracién de los restos
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fésiles. En el caso concreto de El Salt y Abric del Pastor los fosiles se obtuvieron por dos vias
distintas: i) el cribado del sedimento mediante tamices anidados superpuestos de tamafios
sucesivos (5, 2, 1,25, 1, 0,75 y 0,5 mm), y ii) la flotacion con una malla de 1 mm durante el
proceso de separacion de los restos macrobotanicos del sedimento (véase Vidal-Matutano,

2016).

Figura 4. Ejemplo de bolsa siglada.

Figura 5. Imagen de cuba. Cedida por la Dra. Ana
Fagoaga.

La flotacion de las muestras se realizé mediante
la asistencia de un mecanismo compuesto por
una cuba cilindrica llena de agua conectada a un
grifo monocodal colocado de forma invertida que,
por efecto Venturi, provoca una turbulencia en el
interior de la cuba (Gailland et al., 1985). Esta
turbulencia provoca la disgregacion del sedimento
previamente colocado sobre una malla de 1 mm
que cubre la totalidad de la boca de la cuba,
excepto de una pequefia zona de su borde que
actua como aliviadero (Figura 5). Este método se
basa en las diferencias existentes entre las
densidades de los materiales organicos e
inorganicos (Buxo, 1997). Asi, los carbones al ser
menos densos tenderan a flotar y podran ser
facilmente separados del material mineral mas
pesado (Jarman et al., 1972). Como resultado,
debido al flujo constante de agua, la parte
organica sale de la cuba por el aliviadero, y es

atrapado en una malla colocada en la salida
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(Figura 5). Por su parte, los elementos inorganicos se hunden y, aquellos con un tamafio
superior a 1 mm, son atrapados en la malla colocada en la boca de la cuba. Toda esta fraccién,
constituida principalmente por detritus, restos de fauna y de fragmentos procedentes de la
elaboracion de industria litica, se deja secar para su posterior seleccién en laboratorio. Los
elementos inorganicos con un tamafio inferior a 1 mm, son atrapados en un tamiz con una luz de
malla de 0,5 mm. Este sedimento es posteriormente sujeto a un proceso de lavado-tamizado
para la obtencion de los restos fésiles contenidos. Si bien esta técnica fue utilizada para la
totalidad del material procedente de la Unidad Estratigrafica (SU, siglas en inglés) Xb de El Salt;
en el caso del sedimento obtenido de la SU V, Facies 24 de El Salt y de la SU IVd de Abric del
Pastor, la flotacién unicamente fue aplicada sobre otras muestras de las mismas SUs de forma
independiente.

En el caso del material procedente de la SU V superior, Facies 25, de El Salt los restos fosiles
provienen del muestreo de esta unidad, y no de su excavacion en extension.

Columbretes

A iniciativa de la Conselleria
de Medi Ambient de Ila
Generalitat Valenciana en
2005 se realiz6 un proyecto
de prospeccion
paleontolégica de llla
Grossa (islas Columbretes,
Castellon de la Plana) con el
fin de inferir el caracter
ambiental de las

comunidades bioldgicas
Figura 6. Proceso de retirada de sedimento de la parte superficial del presentes en la isla con

hoyo en contacto con el yacimiento. Tomado de Ruiz-Sanchez et al. (2019) . .
anterioridad al asentamiento

humano. Como resultado, se
localizé en el extenso deposito de materiales de naturaleza arenosa -catalogado como loess o
arenas de cobertura por Hernandez-Pacheco & Asensio Amor (1966)- en el su de llla Grossa, un
nivel con restos de fauna (vertebrados y gasterépodos). Este fue bautizado como Columbretes
(COLT). Los estudios preliminares del mismo (véase Marquina-Blasco et al., 2014), posibilitaron
que, en 2014, el Grup d'Investigacié en Paleontologia de Vertebrats Cenozoics (PVC-GIUV) del
Departament de Botanica i Geologia de la Universitat de Valéncia, reanudara los trabajos de
prospeccién y extraccion de muestras tras la obtencion de los permisos pertinentes. En esta
campafia se encontré un nuevo punto fosilifero, que se denominé como Columbretes-1 (COLT-
1). El acceso a ambos yacimientos se realizo mediante la excavacion manual del sustrato siendo
la parte mas superficial retirada hasta llegar al nivel fosilifero.
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Como resultado, en COLT se extrajeron 40 kg de sedimento, mientras que en COLT-1 fueron
retirados 440 kg. Este material se introdujo en sacos de rafia siglados con el nombre del
yacimiento (Figura 7) y se transportaron al Departament de Botanica i Geologia de la Universitat
de Valéncia para su posterior procesado. Una vez finalizada la extraccion de material, el hoyo
generado se rellend con la parte mas superficial que se habia desechado previamente,
restituyendo en la medida de lo posible las condiciones del lugar (Figura 8 y Figura 9).

Figura 8. Relleno de la cavidad resultante de la
Figura 7. Ejemplo de saco siglado. Imagen cedida excavacion de COLT-1 con el sedimento mas
por el Dr. Vicente D. Crespo. superficial y algunos de los sacos extraidos. Tomado
de Ruiz-Sanchez et al. (2019).

iy W
&

e

Figura 9. Fotografia de COLT-1 una vez restituido el perfil. Tomado de Ruiz-Sanchez et al. (2019).

Trabajo de laboratorio

xisten diversos métodos fisico-quimicos dentro del corpus metodoldgico de la disciplina
de la micropaleontologia de vertebrados para la reduccion del volumen de la muestra
tratada, y, finalmente, la obtencién de un concentrado para facilitar su posterior triado. En
el caso concreto del material procedente de los yacimientos estudiados (Abric del Pastor, El Salt
y Columbretes) se procedié al lavado-tamizado del sedimento. Esta metodologia se basa, en
primer lugar, en extender el sedimento contenido en los sacos de rafia y su secado al aire
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durante 24h, con la finalidad de eliminar la humedad que las muestras pudieran contener. Asi se
consigue un completo disgregado del sedimento contenedor de los restos en el siguiente
proceso.

Figura 10. Fotografias del proceso de disgregacion de las muestras en las palanganas con agua. Tomado de
Ruiz-Sanchez et al. (2019).

Una vez las muestras estuvieron totalmente secas, se introdujeron dentro de palanganas con
agua (Figura 10). Cuando estuvieron totalmente disgregadas se vertieron sobre tamices de
lavado de 0,5 mm de luz de malla. Sobre el mismo, el material es lavado con agua a baja presion
(Figura 11). Este tamiz recoge el material con un tamafo superior a los 0,5 mm, donde se
encuentran los restos de pequefios vertebrados con una integridad que los hacen identificables.

Figura 11. Proceso de lavado de las Figura 12. Algunos de los tamices utilizados para el
muestras en el laboratorio Geologia del fraccionamiento de la muestra por tamafios. Laboratorio de
Departament de Botanica i Geologia (UV).  Geologia del Departament de Botanica i Geologia (UV). Tomado

de Ruiz-Sanchez et al. (2019).

Finalmente, tras haber eliminado la fraccion mas pequefia, el concentrado resultante se dejo
secar al aire. Una vez completado el proceso de secado, la muestra se fraccioné mediante una

34



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

serie de tamices (5, 2, 1,5, 1, 0,75y 0,5 mm) (Figura 12) que permitieron disponer de la muestra
separada por tamafios (Figura 13), lo que facilita el siguiente proceso conocido como “triado”.

Figura 13. Sedimento ya fraccionado por tamaiio previo al triado de restos fosiles.

Trabajo de gabinete

ras el lavado y fraccionamiento de la muestra se procedio al triado de estas. Este proceso

consiste en la separacion de los restos fosiles del sedimento mediante su deteccion visual.

Para ello se utilizé una lupa binocular LEICA MS 5, con un rango de aumentos de entre 8
a 16. Estos restos se separaron con la ayuda de un pincel humedecido dividiéndose en primera
instancia en restos 6seos y malacofauna. El objetivo ultimo es contar con colecciones de restos
fosiles lo suficientemente significativas para permitir conocer la mayor cantidad posible de
detalles de la estructura y composicion de las paleobiocenosis originales productoras de estas
asociaciones. Una vez separado el material de interés del sedimento, se procede al montaje de
la coleccion de restos fosiles de reptiles y anfibios de los yacimientos de El Salt, Abric del Pastor
y Columbretes. Los restos se introdujeron en pildoras sigladas y con algodén para evitar la rotura
de los mismos (Figura 14). Aquellos elementos con valor taxonémico y que mostraban un
aceptable estado de conservacion se almacenaron individualmente dentro de una pildora. Por el
contrario, aquellos elementos con escaso valor para la determinacion del taxon (p. e€j., fémur de
lacértido) y aquellos en un mal estado de conservacion fueron colocados todos juntos dentro de
una misma pildora. A cada una de las pildoras se le asign6 un numero de registro unico. En la
primera se indica el nombre del yacimiento mediante su abreviatura: COLT (Columbretes), ST (El
Salt) y AP (Abric del Pastor). En el caso de El Salt, se indico también la facies (F) en la que fue
recuperado. En el caso de Abric del Pastor se indico ademas la unidad estratigréfica de los
restos y el levantamiento de donde el fésil es originario. En definitiva, el nimero de registro para
cada yacimiento es: Columbretes, COLT-XXX; El Salt, ST-FX-XXX, y Abric del Pastor, AP-X-
XXX.
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Figura 14. Ejemplo de almacenamiento de restos herpetoldgicos en pildoras sigladas. Tomado de Ruiz-
Sanchez et al. (2019).

Identificacion taxonomica

dados por Bailon (1991, 1999), Sanchiz (1977a, 1998), Felix & Montori (1986) y Blain

(2009) para anfibios; y siguiendo a Szyndlar (1984), Barbadillo (1989), Bailon (1991),
Barahona (1996), Barahona & Barbadillo (1997), Szyndlar & Rage (1999, 2002), Blain (2009) y
Villa & Delfino (2019b) para escamosos. Las comparaciones se realizaron con las colecciones
osteoldgicas del Museo Nacional de Ciencias Naturales (CSIC) (Madrid, Espafia), Muséum
national d'Histoire naturelle de Paris (MNHN) (Paris, Francia), Gabinet de Fauna Quaternaria del
Museu de Prehistoria de Valéncia (Valencia, Espafia), y el Departament de Botanica i Geologia
de la Universitat de Valencia (Burjassot, Espafia). La nomenclatura osteoldgica sigue
principalmente la terminologia en castellano presente en Sanchiz (1977a), Felix & Montori (1986)
y Barahona (1996), aunque también se ha basado en los trabajos de Rocek (1984), Szyndlar
(1984), Bailon (1991, 1999), Barahona (1996), Barahona & Barbadillo (1997), Russell & Bauer
(2008) y Villa & Delfino (2019b) (ver Figura 15 para anfibios y Figura 16 para reptiles
escamosos). La nomenclatura taxonémica es la utilizada por Speybroeck et al. (2020). Todas las
medidas se tomaron siguiendo a Barahona (1996) y Barahona & Barbadillo (1997) para los
lacértidos, y Auffenberg (1967) y Blain (2009) para las serpientes (Figura 17). Los restos fosiles
fueron medidos mediante una lupa binocular Leica MZ755 por medio del desplazamiento de una
plataforma mecénica, conectada a un equipo de medicion Sony Magnetoescale. Las fotografias
fueron realizas con el microscopio de barrido HITACHI 4800 del Servei Central de Suport a la
Investigacié Experimental de la Universitat de Valéncia.

| a identificacion taxonomica de los restos fosiles estudiados se ha basado en los criterios
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Figura 15. Nomenclatura osteoldgica empleada en los restos de anfibios, basada principalmente en Sanchiz
(1977a) y Felix & Montori (1986). Dibujos modificados de estos dos trabajos. A) maxilar derecho en vista
lingual; B) vértebra dorsal en vista dorsal; C) vértebra sacra en vista ventral; D) urostilo en vista dorsal; E)
escapula derecha en vista dorsal; F) humero derecho en vista ventral; G) radio-ulna derecha en vista medial;
H-l) ilion derecho en vistas distal (H) y lateral (1); J) fémur; K) tibiofibula en vista ventral.
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Figura 16 (pagina anterior). Nomenclatura osteoldgica empleada en los restos de reptiles escamosos,
basada principalmente en Barahona (1996) y Russell & Bauer (2008). Dibujos modificados de Barbadillo &
Sanz (1983), Barahona (1996) y Russell & Bauer (2008). A-B) premaxilar en vistas posterior (A) y anterior (B);
C-D) maxilar derecho en vistas labial (C) y lingual (D); E-F) pterigoides derecho en vistas ventral (E) y dorsal
(F); G-l) cuadrado en vistas anteroventral (G), posterodorsal (H) y medial (I); J) dentario derecho en vista
lingual; K) coxal izquierdo en vista lateral; L-M) himero izquierdo en vistas anterior (L) y dorsal (M); N-P)
vértebra dorsal de lacertilido en vistas lateral (N), dorsal (O) y ventral (P); Q-R) vértebra precaudal de ofidio
en vistas lateral (Q) y ventral (R); S) vértebra caudal en vista anterior.

Figura 17. Medidas biométricas tomadas en las vértebras precaudales de serpientes. Modificado de Blain
(2009), quien en ultima instancia modifica a Auffenberg (1967). Donde, CL: longitud del centro vertebral;
CNW: anchura de la constriccion precondilar; CTH: altura del cotilo; CTW: anchura del cotilo; NAW: ancho
del centro vertebral; PO-PO: ancho entre los bordes exteriores de las superficies articulares de las
postzigapdfisis; PR-PO: longitud entre el borde anterior de la superficie articular de la prezigapéfisis hasta el
borde posterior de los postzigapéfisis; PR-PR: ancho entre los bordes exteriores de las superficies
articulares de las prezigapdfisis.; ZW: anchura del zigosfeno. Medidas tomadas en mm.

Estudio tafonémico

ara la identificacion del agente responsable de la acumulacién fosil se ha realizado el

estudio tafonémico preliminar basado en los restos fésiles de reptiles y anfibios para El

Salt y Abric del Pastor, y de escamosos en el caso de Columbretes. En este sentido, se
han estudiado el grado de rotura y las marcas de digestion presentes en restos postcraneales de
anuros y escamosos. Este estudio se basa en estudios previos de Pinto Llona & Andrews (1999),
Stoetzel et al. (2011), Smith et al. (2013), Bisbal-Chinesta et al. (2020a) y Lebreton et al. (2020).
A partir de estos trabajos se han establecido cuatro categorias de digestion y fragmentacion de
los restos dependiendo del grado de afectacion que estos presenten (ver Tabla 1).

En el caso de anuros el grado de digestion y rotura fue evaluado en huesos postcraneales
(fémur, tibio-fibula, himero, radio-ulna, ilién y escapula). Asi, la evaluacién se ha centrado en la
valoracion de estos criterios en las superficies articulares. Por su parte, en los escamosos se ha
estudiado el grado de afeccién sobre las vértebras, concretamente sobre el zigosfeno, los
procesos prezigapofisarios, el condilo y el cuerpo vertebral en general.

Tabla 1 (pdgina siguiente). Criterios de digestion y fragmentacion aplicados para el estudio tafonémico
realizado en los yacimientos de El Salt, Abric del Pastor y Columbretes. La determinacion de estos criterios
se basa en aquellos establecidos por Pinto Llona & Andrews (1999), Stoetzel et al. (2011), Smith et al. (2013),

Bisbal-Chinesta et al. (2020a) y Lebreton et al. (2020).
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Categorias Digestion Fragmentacion
Efectos sobre el hueso no visibles Conservacion de la totalidad del

hueso.
Presencia de ligeras modificaciones de las superficies articulares  Pérdida de hasta el 25% de la
del hueso, donde el tejido esponjoso comienza a ser visible. longitud total del hueso.
Se aprecia el tejido esponjoso de forma generalizada sobre la  Pérdida de hasta el 50% de la
superficie articular, junto a una ligera pérdida de materia 6sea. longitud total del hueso.
Pérdida de hueso en las superficies articulares y/o extremos de  Solo se conserva las partes méas
los huesos. compactas del hueso.

Datacion

0s muestras procedentes del yacimiento de Columbretes, una compuesta por fragmentos

de huesos (COLT-BONES) y otra con restos de caracoles terrestres (COLT-SNAILS),

fueron seleccionadas para la datacién por radiocarbono mediante la Espectometria de
Masas con Aceleradores (AMS, siglas en inglés) y enviadas al laboratorio de Beta Analytic Inc.
(Miami, EEUU). COLT-SNAILS fue pretratado con una solucién de acido (acido clorhidrico, HCI,
diluido). Para la extraccion del colageno, COLT-BONES fue pretratado con alcali (hidréxido de
sodio, NaOH). Las edades obtenidas se calibraron en afos naturales (cal BC/AD) y en afios
radiocarbdnicos calibrados (cal BP). La calibracion se calculd utilizando una de las bases de
datos asociadas al programa INTCAL 2013 (Reimer et al., 2013).

Trabajos previos proporcionan las dataciones de los otros dos yacimientos incluidos en esta
tesis: El Salt y Abric del Pastor. Las secuencias pleistocénicas de ambos yacimientos han
aportado cronologias similares. Asi, Mallol et al. (2019) propone un rango temporal entre 72.000
y 43.000 afios, esto es, entre el MIS 4 y el inicio del MIS 3. En El Salt, por su parte, las
dataciones realizadas mediante diversos métodos arrojan unas dataciones para las ocupaciones
humanas entre 60.000 y 44.000 afios (MIS 3). Adicionalmente, la parte superior de la SU XIII ha
sido cronoldgicamente enmarcada en el MIS 5a (Galvan et al., 2014a).

Reconstruccion paleoecoldgica

ara la reconstruccion paleoecoldgica en base a la asociacion fosil de reptiles y anfibios de

las unidades estratigraficas estudiadas de los yacimientos de El Salt y Abric del Pastor se

ha aplicado el método denominado Habitat Weighting Method (HWM, siglas en inglés
para Método de Ponderacion de Habitats) (Evans et al., 1981; Andrews, 2006). Este método
considera las abundancias relativas de las diferentes especies determinadas en la asociacion
faunistica. Por lo tanto, aqui solo se ha utilizado el material recuperado con el método de lavado-
tamizado, puesto que estan representadas todas las fracciones de tamafio; por el contrario, en el
caso de los restos procedentes de la flotacién unicamente se recuperan restos mayores a 1 mm,
provocando un importante sesgo a favor de las especies de mayor tamafio. EIl HWM se basa en
la distribucién de cada taxon de anfibios y reptiles en el/los habitat(s) donde pueden encontrarse
actualmente en la peninsula ibérica. Con la excepcion de unos pocos taxones residuales del
Pleistoceno inferior (Bailon & Blain, 2007; Blain et al., 2016a; Blain & Bailon, 2019), los anfibios y
reptiles escamosos del Cuaternario ibérico son especificamente idénticos a las poblaciones
modernas (Bailon, 1991; Barbadillo et al., 1997; Blain, 2009). Basandose en estas suposiciones,
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la distribucién actual del habitat de las especies puede utilizarse para calcular el indice de
ponderacion del habitat de los taxones descrito en este trabajo. El método clasifica a los habitats
en cinco tipos (Cuenca-Bescds et al., 2005; Blain et al., 2008):

Praderas Secas (OD, siglas en inglés para Open-dry Meadows): en esta categoria se
incluyen praderas sometidas a cambios estacionales.

i.  Praderas Himedas (OH, siglas en inglés para Open-Humid Meadows): praderas que
permanecen verdes todo el afio, compuestas por pastos altos y densos.

ji.  Bosques (WO, siglas en inglés para Woodland): zonas de bosque maduro, también
dentro de esta categoria se incluyen parches de bosques, con una cobertura del suelo
moderada.

iv.  Roquedos (R, siglas en inglés para Rocky Areas): zonas con substrato rocoso o
pedregoso.

v.  Habitats Acuaticos (W, siglas en inglés para Water Edges): se incluyen los habitats
relacionados con cuerpos de agua, Como arroyos, rios, lagos y charcas.

Adicionalmente, para el caso concreto de Abric del Pastor se ha incluido una sexta categoria de
habitat, Bosque Abierto (OWo, siglés en inglés para Open Woodland), la cual ha sido propuesta
y definida por Lépez-Garcia et al. (2014b). En ella se incluyen margenes de bosques y parches
forestales con una cobertura moderada del suelo. Asi, de acuerdo con Lépez-Garcia et al.
(2014b) la definicion usada para el habitat Bosque se limitaria a los bosques maduros.

Cada especie recibié una puntuacién proporcional en funcién de su presencia en uno 0 mas
habitats. La puntuacion maxima posible para cada taxén es de 1,00. Posteriormente, todas estas
puntuaciones se relacionan con el nimero minimo de individuos (MNI) para obtener el peso
porcentual de cada especie en los distintos ensamblajes. Los datos de distribucion proceden de
multiples estudios en la peninsula ibérica (Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008) y de
reconstrucciones paleoambientales basadas en el HWM (Blain et al., 2011a, b; Lopez-Garcia et
al., 2011a, b; 2012 a,b,c; Burjachs et al., 2012; Rey-Rodriguez et al., 2016; Garcia-lbaibarriaga et
al., 2018).

Reconstruccion paleoclimatica

Pastor se han aplicado dos métodos, el método del Rango Ecogeografico Comun -Mutual

Ecogeographic Range, MER- (Blain, 2009; Blain et al., 2016b), y la técnica de
discriminaciéon de areas ocupadas (ODA)-dreas de ocupacién incierta (UDA) —UDA/ODA
Discrimination Technique- (Fagoaga et al., 2019a).

Para realizar la reconstruccion paleoclimética en los yacimientos de El Salt y Abric del

El MER se basa en el establecimiento del area de distribucion comin que en la actualidad
comparten las especies determinadas en una asociacién fosil, a partir de la cual se interpolan los
valores medios de los parametros bioclimaticos estudiados como los presentes durante la
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formacion del yacimiento (Blain, 2009; Blain et al., 2016b) (Figura 18). El estudio de la
distribucion de las especies, y por tanto de aquellos basados en ello, debe realizarse sobre areas
con limites geograficos naturales (Real, 1991). La biorregion mediterranea del suroeste de
Europa es un area continua entre la peninsula ibérica y el oeste y sur de la peninsula italica
(Blondel & Aronson, 1999). No obstante, limitamos nuestra area de estudio a la peninsula
ibérica. La eleccion de esta unidad de anélisis se apoya en el hecho de que algunas especies
que potencialmente podrian aparecer en el yacimiento son endemismos ibéricos (por ejemplo,
Chalcides bedriagai). La cartografia biogeografica de anfibios y reptiles para Espafia es
proporcionada por el Servidor de Informacion de Anfibios y Reptiles de Espafia (SIARE) (Montori
et al., 2014; AHE, 2021), y para Portugal es proporcionada por Loureiro et al. (2008). Utilizando
ArcGis 9.1®, los parametros climaticos se estiman superponiendo el area establecida como de
distribucion comun, y las capas climaticas actuales con una cuadricula de 30 segundos de arco
de resolucién de WorldClim 1.4 (Hijmans et al., 2005). Ambos conjuntos de datos (areas de
distribucion comun y capas climaticas) se representan en el mismo sistema de referencia
espacial (EPSG 25830, sistema de proyeccion de coordenadas ETRS 1989 UTM datum). Los
parametros bioclimaticos extraidos de la cartografia suministrada por Hijmans et al. (2005) son:
BIO 1 (temperatura media anual, MAT siglas en inglés), BIO 5 (temperatura maxima del mes
mas calido, MaxTW siglas en inglés), BIO 6 (temperatura minima del mes més frio, MinTC siglas
en inglés), BIO 12 (precipitacion media anual, MAP siglas en inglés), BIO 13 (precipitacidn del
mes mas humedo, PWM siglas en inglés) y BIO 14 (precipitacion del mes méas seco, PDM siglas
en inglés).

Area de distribucién de la especie A Area de distribucién de la especie B

J

Area de distribucion comun

Figura 18. El Método Ecogeografico Comun (MER) se basa en la deteccion del area de distribucion comun
que en la actualidad presentan todas las especies descritas en una asociacion fosil.
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Las 4reas de distribucion consideradas para la obtencion del Area de Distribucion Comun dividen
el territorio en unidades de trabajo artificiales basadas en la presencia/pseudoausencia de un
determinado taxén. En el caso de Loureiro et al. (2008) y AHE (2021) estas unidades de trabajo
son cuadricula UTM de 10 x 10 km de superficie (100 km2), aunque otros atlas pueden usar una
resolucion menor (50 x 50 km) o incluso mayor (1 x 1 km) (p. €j., Sillero et al., 2014). Esta unidad
de trabajo no discrimina entre el territorio usado por la especie, es decir aquel que reune sus
requerimientos ecoldgicos, de aquel que no. Como resultado, las estimaciones de los pardmetros
bioclimaticos son, dependiendo del caso, sobreestimados o subestimados. Para paliar esta
problematica Fagoaga et al. (2019a) definié el Técnica de Discriminacion UDA/ODA, basado en
la aplicacion de un criterio ecoldgico que permita discernir el ODA del UDA (Figura 19).

Distribucién altitudinal
de la especie A
Distribucién altitudinal
de la especie B

U

Area de distribucién de la especie A Area de distribucién de la especie B

y

-

P
[] upA [] ODA @ [] upA [ ODA

Area de distribucion comun

[J upa [ opa

Figura 19. El Método de Discriminacion UDA/ODA se basa en la aplicacion de un criterio ecolégico que
permita discernir entre el area de distribucion ocupada (ODA) y la de distribucion incierta (UDA), es decir,
aquella que no contempla, a priori, los requisitos ecolégicos para la especie considerada.

En el presente trabajo el criterio discriminante para la determinacién del ODA es el rango
altitudinal de cada especie en cada una de los principales sistemas montafiosos ibéricos:
Pirineos, cordillera Cantabrica, macizo Galaico-Leonés, sistema Ibérico, sistema Central, Montes
de Toledo, Sierra Morena y sistema Bético. Respecto a la cordillera Costero Catalana, dado que
existe poca informacién sobre la distribucion altitudinal de las especies presentes en la misma y
la estrecha relacion con los Pirineos, ha sido tratada en conjunto con esta ultima cordillera. Para
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la obtencién de esa distribucion altitudinal se ha confeccionado una base de datos con la altitud
maxima alcanzada por los taxones determinados en la asociacién fosil basada en la bibliografia
especializada.

La eleccion de este criterio se ha basado en diversos puntos: (i) facilidad de implementar esa
informacién en Sistemas Informacién Geografica (SIG); (i) existencia a nivel espafiol de atlas de
distribucion con informacion altitudinal de la herpetofauna a diversos niveles administrativos
(nacional, autondmico, provincial, municipal e incluso en espacios protegidos); (iii) distribucion
altitudinal de las especies ibéricas de reptiles y anfibios relativamente bien conocida; (iv) en el
caso de los reptiles ibéricos la altitud maxima alcanzada por las especies es un mejor
discriminante que la altitud media a la hora de realizar un analisis biogeografico (Saint Girons,
1982); y la altitud es un factor muy importante para explicar la distribucion de los anfibios y,
especialmente, los reptiles debido a su claro efecto sobre la temperatura y la precipitacion
(Soares and Brito 2007). Ademas, el amplio rango latitudinal de la peninsula ibérica (entre los
paralelos 36° y 44°N) y su posicion geogréfica, con parte de su territorio en la biorregidn
Eurosiberiana y otra parte en la Mediterranea, provocan importantes diferencias en los
parametros climaticos entre sus diversas cordilleras montafiosas (Font Tullot, 2000). Por ello, es
necesario el abordar la aplicacion de este criterio diferenciando en cada sistema orogréfico.

Los parametros extraidos mediante este método han sido: BIO 1 (MAT), BIO 5 (MaxTW), BIO 6
(MinTC) y BIO 12 (MAP) (Hijmans et al., 2005).
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YACIMIENTOS ESTUDIADOS

Abric del Pastor

nivel del mar (msnm), en el margen derecho del Barranc del Cinc (Alcoi, Alicante) (Figura

20). El yacimiento es un paleotubo erosionado perteneciente a la red karstica vinculada a
la actividad freatica del rio Serpis y desarrollada sobre calcirruditas bioclasticas del Tortoniense
(Molina et al., 2010). En este barranco, y sus cercanias, son abundantes los yacimientos
arqueoldgicos, contandose un total de 25 adscritos al Paleolitico medio (2), al Calcolitico (3), a la
Edad del Bronce (12), y a los periodos Ibero (2) y Romano (6) (Vicens Petit, 1988).

EI Abric del Pastor es un pequefio abrigo (60 m2) localizado a unos 820 metros sobre el

%

ABRIC DEL PASTOR
Yy ALcor.

.
——

38°45' N

38°30' N

38°15°'N

o 25 km

Figura 20. Localizacién geogréfica del yacimiento de Abric del Pastor (estrella negra) en la peninsula ibérica.
Estratigrafia

Con una potencia conocida hasta la fecha de 1,5 metros, en Abric del Pastor se han descrito
hasta ahora seis unidades estratigraficas (SU) en base a su naturaleza macroscépica (Machado
et al., 2013). De acuerdo con Hernandez et al. (2014) estas son, de base a techo (Figura 21):

» SU VI (potencia desconocida): detectada unicamente en el sondeo estratigrafico cerca
del fondo del abrigo. Parece ser un nivel arqueologicamente rico, puesto que se ha
localizado una densa concentracion de residuos de combustion, industria litica y restos
faunisticos (Connolly et al., 2019). La unidad, esta constituida por un sedimento
limoarenoso de color marrén oscuro, con un 40% de clastos y gravas. Se han
identificado dos estructuras de combustion asociadas a restos de fauna, industria litica y
fragmentos de carbones (Machado et al., 2013; Mallol et al., 2019). La datacion absoluta
realizada mediante ESR (Resonancia de espin electrénico = Electron Spin Resonance
en inglés) sobre un diente de bovino procedente de esta SU muestra una edad de 62 +
12 ka (Mallol et al., 2019).
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» SU V (potencia: 25 cm): como en el caso anterior, Unicamente ha sido detectada en el
sondeo estratigrafico y esta compuesta por sedimento de color limoarenoso de color
marrén 0scuro, con una proporcion de gravas similar a la SU VI. Hernandez et al. (2014)
sefialan la deteccion de rasgos de iluviacion y de procesos recurrentes de reduccion-
oxidacién, indicando un régimen de mayor humedad que en las SU suprayacentes. Son
escasos los restos arqueolédgicos recuperados en esta SU (Fagoaga, 2019).

» SU IV (potencia: 70 cm). Esta unidad se encuentra representada en toda la superficie de
excavacién y supone un estrato de gran riqueza arqueol6gica. Morfolégicamente
presenta una alternancia de niveles compuestos de cantos (IVa, IVc, IVe y IVg) con otros
constituidos por capas de materiales arenosos de grano fino, gravas y limos arcillo-
arenosos (IVb, IVd y IVf). Se han detectado hasta 15 estructuras de combustién en las
diversas subunidades de esta unidad estratigrafica (Mallol et al., 2019). La datacién
realizada mediante ESR sobre un diente de équido encontrado en el sedimento
procedente de la subunidad IVc ha arrojado una edad de 48 + 5 ka (Mallol et al., 2019).
Adicionalmente, la datacion de OSL (Luminiscencia Opticamente Estimulada, siglas en
inglés) sobre granos de cuarzo del sedimento recuperado de IVd ha dado como
resultado una edad de 63 £ 5 ka (Mallol et al., 2019).

» SU Il (potencia: entre 3 y 12 cm): esta unidad ha sido detectada en toda la superficie de
excavacion. Se trata de un estrato compuesto de gravas redondeadas con ausencia de
matriz. Esto implica que se produjo un periodo de exposicién subaérea en la que
tuvieron lugar procesos de lavado del sedimento fino (matriz). Los restos arqueol6gicos
recuperados son escasos.

» SU Il (potencia: entre 8 y 13 cm): unidad compuesta por sedimento relicto localizado en
el sector noroeste del area de excavacion que ha sido erosionada por la SU
suprayacente. Presenta una matriz calcitica, localmente cementada, con abundantes
cavidades de disolucién. El aspecto de esta SU es pulverulento debido a la presencia de
abundantes puntuaciones organicas. Se trata de un estrato pobre desde un punto de
vista arqueoldgico, aun asi Mallol et al. (2019) detectan la presencia de una estructura
de combustion.

» SU | (potencia: 30-65 cm): esta unidad representa varios episodios deposicionales de
cronologia holocena en contacto erosivo con las unidades subyacentes. Se distinguen
hasta seis subunidades (la a If) que rellenan grandes cubetas de 4 m de didmetro que se
relacionan con el uso pastoril del abrigo. Se constata la presencia de material
arqueoldgico del Paleolitico medio en posicién secundaria. Adheridos a la pared del
abrigo es posible identificar restos del tramo superior de la secuencia pleistocénica,
hasta 0,70 m sobre la superficie actual.

Teniendo en cuenta el rango de error proporcionado por las dataciones absolutas propuestas por
Mallol et al. (2019), la secuencia pleistocénica de Abric del Pastor se enmarca en un rango
temporal comprendido entre 72.000 y 43.000 afios, esto es, entre MIS 4 e inicios del MIS 3,
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época con escasas localidades conocidas en la peninsula ibérica. Hasta la publicacion del
trabajo de Mallol et al. (2019) se consideraba que Abric del Pastor era uno de los escasos
yacimientos ibéricos contextualizados dentro del marco cronolégico del MIS 5/4 (Machado et al.,
2013; Hernandez et al., 2014). En estos trabajos se sefiala la obtenciéon de una datacién
mediante TL sobre uno de los materiales de la coleccidn Brotons que, dada la ausencia de silex
termoalterado en el yacimiento, Unicamente se podia afirmar que era anterior a 75 + 10 ka
(Hernandez et al., 2014).

Textura

Litologia Dataciones

Profundidad (cm)
Unidad Estratigrafica
Arena muy gruesa
I Grava fina

— Arena grano medio
|- Grava

I~ Arena muy fina
— Arena fina
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I~ Arcilla
— Limo

—

L2
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09 Iva |-
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% Restos de anfibios y reptiles

Figura 21. Columna estratigrafica de Abric del Pastor mostrando las diferentes unidades
estratigraficas y las dataciones absolutas. Modificado de Mallol et al. (2019).

Historia de las excavaciones

Los primeros trabajos de excavacion de Abric del Pastor fueron realizados en 1953 por Mario
Brotons, un aficionado local, con el asesoramiento del profesor Francisco Jorda (Universidad de
Salamanca). Esta campafia se centré en los primeros 50 c¢cm de la secuencia, afectando
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principalmente a la SU I, pero también a las SU I, Ill y IVa (Galvan et al., 2007; Molina et al.,
2010; Hernandez et al., 2014). Como resultado, Brotons recuperé un abundante y variado
registro litico compuesto por 2.430 piezas (Hernandez et al., 2014), realizado con una amplia
variedad de silex detritico de procedencia local (Molina et al., 2010). Cuando Brotons finaliz6 su
excavacion se popularizé la idea de que el yacimiento habia sido agotado desde el punto de
vista arqueoldgico (Hernandez et al., 2014). No obstante, en 2005 se reinici6 el estudio del
yacimiento mediante el analisis del material recuperado por Brotons y la realizacién de una
nueva campafia de excavacion en la localidad (Hernandez et al., 2014). Los trabajos
multidisciplinarios ejecutados desde entonces en el yacimiento se han centrado en la SU IV, lo
que ha permitido reconocer una sucesién de breves ocupaciones en Abric del Pastor (Mallol et
al., 2019). Las SUs Il y lll son arqueolégicamente pobres y presentan un claro caracter residual,
ademas de haber sido afectadas por las excavaciones realizadas por Brotons y por las
actividades pastoriles. Por su parte, como se ha comentado con anterioridad, las SUs V'y VI solo
son conocidas en los sondeos estratigraficos (Machado et al., 2013; Hernandez et al., 2014).

Registro arqueoldgico

La industria litica recuperada en el yacimiento es tipica del Paleolitico medio, cuyo método de
produccion principal ha sido el Levallois en su vertiente centripeta recurrente (Galvan et al.,
2009). La materia prima utilizada para la talla de produccién litica se ha basado en el
aprovechamiento mayoritario de los silex locales, observandose un uso preferente de los de tipo
Serreta de edad ilerdiense (Eoceno inferior), resedimentados en depdsitos oligocénicos (Molina
etal., 2010).

Se han identificado 18 estructuras de combustion en Abric del Pastor, localizadas en las SU |I
(1), IV (15) y VI (2) (Mallol et al., 2019). Generalmente se localizan en el area central, cerca de la
boca del abrigo, con un didmetro de entre 0,30 y 1 m (Connolly et al., 2019). En campo, los
hogares no muestran claras capas de ceniza, excepto H17 que muestra una forma subcircular de
sedimento gris claro de 1-2 cm de espesor y que contenia numerosos fragmentos de hueso
quemado. Los demas hogares, eran lentes circulares o subcirculares de 0,3-1 cm de espesor de
sedimento gris oscuro 0 marroén rojizo, con didmetros entre 0,5y 1 m (Mallol et al., 2019).

Registro paleobotanico

El estudio del material antracoldgico, hasta ahora centrado principalmente en la SU 1V, sefala la
existencia de una comunidad vegetal dominada por enebros (Juniperus sp.), junto a valores méas
reducidos de otras coniferas (Pinus tipo sylvestris-nigra) en un contexto de bosque mixto abierto
mediterraneo (Pistacia sp., Rosa sp. y Quercus perennifolios, entre otros) y presencia de taxones
xéricos y plantas higréfilas (Vidal-Matutano et al., 2015, 2017; Connolly et al., 2019). Entre las
especies detectadas destaca el registro de Taxus baccata en las subunidades IVc y IVd (Vidal-
Matutano, 2015). Su presencia fue interpretada como la evidencia méas antigua de recoleccién de
esta especie como material de combustion en la peninsula ibérica (Vidal-Matutano, 2015) en
base a las dataciones antiguas del yacimiento (MIS 4/5, ver Machado et al., 2013, y Hernandez
et al., 2014). La reconstruccion paleoclimatica propuesta en base a la asociacién antracoldgica
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apunta a unas condiciones supramediterraneas con una temperatura media anual (MAT) de 8-
13°C y una precipitacién media anual (MAP) entre 200-600 mm (Connolly et al., 2019).

Registro paleofaunistico

La asociacion faunistica se compone de un amplio espectro de especies de claro aporte
antropico. El cuadro cinegético estd dominado por Testudo (Chersine) hermanni y, en menor
medida, ungulados de talla pequefia (Capra pyrenaica) y media (Cervus elaphus) (Pérez et al.,
2017). Estos autores sefialan una actividad de captacién y procesamiento de estas presas
desigual segun los taxones. Asi, en el caso de T. (C.) hermanni esta se transportaba hasta el
yacimiento de forma integra, donde era procesada; en cambio, en el caso de los ungulados
transportados al yacimiento (Bos primigenius, cf. Rupicapra, Sus scrofa, Stephanorhinus cf.
hemitoechus y Equus ferus) se centraban en restos apendiculares y craneales (Sanchis et al.,
2015a; Pérez et al., 2017). Otros taxones determinados incluyen: Panthera pardus, Ursus cf.
arctos, Oryctolagus cuniculus y restos indeterminados de un pequefio carnivoro y aves (Sanchis
et al., 2015 a, b; Connolly et al., 2019). Los taxones determinados son especies tipicas de
ambientes abiertos y climas célidos (Pérez et al., 2017), especialmente en el caso de T. (C.)
hermanni (Sanchis et al., 2015a). En base a la asociacion de macrofauna recuperada, Pérez et
al. (2017) proponen una MAT de 18,51°C y una MAP de 403,62 mm.

A diferencia de la comunidad de macromamiferos, de aporte antrdpico, los restos de pequefios
vertebrados han sido aportados por la acciéon de aves de presa del grupo 3 propuesto por
Andrews (1990), posiblemente Bubo bubo (Connolly et al., 2019). La asociacion fésil de
pequefios mamiferos, procedente de la SU IVd, se compone de tres taxones de roedores
(Microtus cabrerae, Eliomys quercinus y Apodemus sylvaticus) y uno de insectivoros (Crocidura
gr. russula-gueldenstaedtii) (Connolly et al., 2019). En el mismo trabajo se incluye el listado
faunistico del material herpetolégico recuperado de la misma SU, y la reconstruccion
paleoclimatica y paleoecoldgica basada en la comunidad de microvertebrados tras la aplicacion
del MER y el HWM, respectivamente. Como resultado, el area circundante debi6 estar dominada
por formaciones de porte arbdreo y/o arbustivo. La reconstruccidn paleoclimatica sugiere unas
condiciones ligeramente mas frias (MAT= 12,22 + 2,85°C) y humedas (MAP= 624,13+£212,92
mm) que las registradas en la actualidad en la zona. Los restos de anfibios y reptiles
anteriormente mencionados son incluidos en esta tesis, donde se presenta su descripcion y la
aplicacién de las metodologias sefialadas para su comparacion con otros proxies del yacimiento
(antracologia y pequefios mamiferos).

El Salt

pared caliza del Paleoceno de 38 m de altura y a 680 msnm. La pared es el resultado de
un salto de falla que provocd el cabalgamiento de calizas del Eoceno sobre
conglomerados del Paleoceno. En la parte superior de la pared, el curso del rio Barxell se detuvo
por la presencia de estas calizas, creando un paleolago que desembocé sobre la falla. Como

EI yacimiento del Paleolitico medio de El Salt (Alcoi, Alicante) (Figura 22) se apoya en una
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resultado, se cred un gran edificio travertinico a lo largo de mas de 2,5 km en las estribaciones
de la Serra de Mariola (Galvan et al., 2014a).

38°45’'N

38°30° N

38°15’N

Figura 22. Localizacion geografica del yacimiento de EI Salt (estrella negra) en la peninsula ibérica.

El Salt es un paraje de alto valor patrimonial (Garcia del Cura et al., 2017), por diferentes
aspectos:

» Geoldgico: como consecuencia de la existencia de una gran diversidad geomorfologica y
de numerosos depositos de tobas asociadas a la evolucion geomorfoldgica del valle
(Ordéiiez Delgado et al., 2016),

» Industrial: debido a la presencia de diversos elementos vinculados a la industria
principalmente textil y papelera,

» Paleontoldgico: presencia de restos de Stephanorhinus hemitoechus (el Rinoceronte de
estepa) en el Pleistoceno de Baradello, en una de las terrazas asociadas a los edificios
tobaceos de El Salt (Van der Made & Montoya, 2007),

» Arqueoldgico: relacionado con la propia presencia del yacimiento musteriense de El Salt.
Estratigrafia

La secuencia sedimentaria del yacimiento consta de trece SUs (Fumanal Garcia, 1994)
agrupadas en cinco segmentos, en base a su aspecto textural macroscépico y contexto
arqueologico (Galvan et al., 2014a). De la base a la cima (Figura 23):

» SU XIlI: plataforma travertinica subhorizontal (potencia desconocida; primeros 50 ¢cm
expuestos), arqueologicamente estéril. La parte superior ha sido datada por J. Bischoff
(J. Geol. Survey, EEUU) mediante Uranio-Torio en un rango que abarca desde 81.5 +
2.7 ka hasta 80.1 £ 4 ka (MIS 5a) (Galvan et al., 2014a).
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Figura 23. Columna estratigrafica de El Salt mostrando las diversas Unidades Estratigraficas descritas por
Fumanal Garcia (1994). Modificado de Garralda et al. (2014).

»> SU Xll a IX; estas unidades consisten en 1,5 m de arena fina de lecho horizontal, con
varios bloques de gran tamafio en su base relacionados con un primer episodio de
colapso del techo (Galvan et al., 2014a). Esta parte de la secuencia ha sido datada,
mediante termoluminiscencia (TL), en 60,7 + 8,9 ka (SU XIl) y 52,3 + 4,6 ka (SU X)
(Galvan et al., 2014a), situando la secuencia a comienzos del MIS 3, antes del evento
Heinrich 5 (HE 5) (Galvan et al., 2014a). Estas SUs contienen la mayor concentracion de
restos arqueoldgicos y rasgos de combustion dentro de toda la secuencia.

» SUs Vlll aV: en esta secuencia se registra una disminucion progresiva de las evidencias
de ocupacion humana y se reducen espacialmente. La SU VI esta cubierta por una
importante acumulacion de grandes bloques producidos por el derrumbe del techo de la
estructura de travertino. En la base de la SU V se recuperaron seis dientes atribuidos a
un neandertal juvenil o adulto joven (Garralda et al., 2014). Estos restos pueden
representar una de las Ultimas apariciones de estos humanos en la region (Garralda et
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al., 2014). La parte superior de SU VI ha sido datada por TL entre 52,3 £+ 4,6 y 47,2 +
4,4 ka, mientras que la base de la SU V ha sido datada por luminiscencia dpticamente
estimulada (OSL) en 45,2 + 3,4 ka (Galvan et al., 2014a). La parte media de la SU V ha
sido datada por OSL en 44,7 £ 3,2 ka, anterior al evento HE 4 (40,2-38,3 ka) (Galvan et
al., 2014a). La parte superior de la SU V consiste en una capa de 50 cm de espesor,
truncada por un episodio erosivo del Holoceno. Esta constituida por un limo arenoso
masivo con gravas de tamafo heterogéneo en los 20 cm superiores, de la que se han
recuperado dos pequefias laminas de silex, algunas lascas indiferenciadas y una
pequefia estructura de combustion (Garralda et al., 2014).

» SUs IV al: se trata de un deposito de gravas con un segmento estratigrafico de 1,3 m de
espesor constituido por una sucesion estratificada de canales rellenos de diferentes
lechos de arenas gravosas con cantos rodados, separados por contactos erosivos
bruscos. Este depdsito, de edad holocénica, se situa en contacto erosivo con la SU V. La
matriz sedimentaria presenta restos de ceramica neolitica mezclada con restos liticos del
Paleolitico superior tardio, Epipaleolitico y Mesolitico (Galvan et al., 2014a). Esto, unido
a la contradicciéon biocronolégica de la fauna de pequefios vertebrados recuperada
(presencia de Microtus arvalis, desaparecido en la region a finales del Pleistoceno
Superior) denota episodio/s de reelaboracion de este depdsito (Fagoaga et al., 2021).

Historia de las excavaciones

El hallazgo del yacimiento de El Salt se produjo en 1959 por Juan Faus Cardona. Las primeras
excavaciones del yacimiento se basaron en la realizacién de dos cortas campafias en 1960 y
1961 codirigidas por V. Pascual, conservador del Museo Arqueoldgico Municipal de Alcoi, y R.
Martin, becario de la Universidad de Barcelona, con una subvencion econémica de la Werner
Green Foundation. Ambas campafias recuperaron unas 13.000 piezas de industria litica.
Paralelamente, F. Ponsell realiz6 una amplia cata de donde extrajo gran cantidad de material
(Galvan, 1992). Todos estos materiales recuperados no fueron estudiados hasta que la Doctora
Bertila Galvan, de la Universidad de La Laguna, analizd la industria litica en su tesis doctoral
(Galvan, 1986). Como resultado se retomaron las excavaciones del yacimiento en 1986. Desde
entonces el estudio de El Salt se ha abordado de forma sistematica desde una perspectiva
multidisciplinar enfocado en el conocimiento de las dinamicas y comportamientos de las
poblaciones humanas paleoliticas asentadas en la regién.

Registro arqueoldgico

El método de talla predominante en El Salt es el Levallois centripeto recurrente (Galvan, 1992;
Galvén et al., 2001, 2006). Entre el material recuperado también se han detectado otras
variantes del método Levallois (unipolar, bipolar ortogonal y preferencial), asi como otras
modalidades diferentes a dicha metodologia de talla (Galvan et al., 2006). Al igual que en los
demas yacimientos paleoliticos de la zona, es el silex tipo Serreta la materia prima mas utilizada
(Molina et al., 2010). Muchos de los utensilios recuperados fueron manufacturados en el propio
yacimiento, mientras que otros fueron aportadas desde otros enclaves (Galvan et al., 2014b). El
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analisis funcional de los utensilios recuperados pone de manifiesto su uso para diversas
actividades subsistenciales (proceso carnico y vegetal, obtencion de utensilios como pieles y
maderas, etc.) y de reparacion de filos (Rodriguez et al., 2002; Galvan et al., 2014b).
Adicionalmente se ha identificado la realizacién de otras actividades por parte de los grupos
humanos mediante la interpretacién de ciertas marcas en la superficie de cantos de caliza
(piqueteado, impactos lineales, incisiones, desgastes y fracturas) como percutores, retocadores y
yunques (Galvan et al., 2014b).

En El Salt se han identificado numerosas estructuras de combustién, tan solo en la SU X se
reconocen 90 hogares (44 en Xa y 46 en Xb) (Leierer et al., 2019). En este sentido se distinguen
dos claros intervalos en la concentracion de estas estructuras. Asi, en las SU Xl a IX se localiza
la mayor concentracion de hogares. En general, estos se constituyen como hogares simples y en
buen estado de conservacién. De forma preferente se localizan en las inmediaciones de la pared
travernitica. Los hogares intactos presentan una capa de cenizas de pocos mm de espesor y
cuya estructura celular pseudomorfica se corresponde con la del pino. Otros aparecen
desmantelados con claros rasgos, a nivel micromorfolégico, de pisoteo (Mallol et al., 2013). La
temperatura media de termoalteracion alcanzada en estas hogueras se situd en torno a los 450-
500 °C, con maximos de 700-800 °C, de acuerdo con el estudio de termoalteracion de los
travertinos, calizas, silex y fauna (Mallol et al., 2013; Galvan et al., 2014b).

En las SUs superiores (VIIl a V) el nimero de hogares se reduce sustancialmente. Asi en la SU
VIl solo se detectan cuatro hogares, mientras que en la SU VIl se han reportado tres. A partir de
la SU VI las Unicas evidencias de fuego se observan por la identificacion de restos
antracoldgicos, liticos y de fauna con signos de termoalteracion (Galvan et al., 2014b). Todo ello
pone de manifiesto una paulatina disminucion de la actividad antropica sobre el yacimiento
desde las SU més antiguas a las mas modernas (Galvan et al., 2014a, b).

En la base de la SU V fueron hallados 6 restos de piezas dentales (I' derecho, P? derecho, P4
derecho, M' derecho, M? derecho y restos de un tercer molar derecho). Los resultados de su
estudio muestran que estos dientes pertenecieron a un individuo joven o un adulto joven cuyos
rasgos morfoldgicos y métricos se incluyen dentro del rango de variabilidad de los neandertales
(Garralda et al., 2014). Estos restos son considerados uno de los ultimos registros directos de
neandertales en la region (Galvan et al., 2014b).

Registro paleobotanico

Dupré (1992) realizo el estudio preliminar de los restos de polen recuperados del yacimiento de
El Salt. Aunque los restos de polen presentes en estas muestras han resultados escasos,
algunas observaciones pueden discernir ciertas tendencias (Dupré, 1992). Parece existir una
cierta evolucion hacia un ambiente mas arido y un ligero descenso de las temperaturas desde los
niveles mas antiguos a los mas modernos. Asi, en la SU XII los restos de polen son abundantes
y estan bien conservados. Los taxones presentes (22) son los mismos que se registran en la
actualidad en los alrededores de la cueva. El paisaje debio ser relativamente boscoso, con
formaciones dominadas por la encina (Quercus ilex) (57,5%) junto a otros taxones arboreos
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como pinos (13,5%) y en mucha menor medida (7%) de Quercus caducifolio, probablemente
Quercus faginea. El sustrato arbustivo estuvo compuesto por elementos tipicamente
mediterraneos: labiérnago, olivo, lentisco y cupresaceas. Se han registrado también ciertos
taxones indicadores de humedad, como ciperaceas, aliso y avellano. Finalmente el sustrato
herbaceo estuvo dominado por las gramineas. La vegetacion descrita sefiala un periodo
climaticamente suave e incluso célido, con una humedad suficiente para el desarrollo de un
encinar.

La elevada concentracién de hogares en las SU XI, X y IX produjo episodios de oxidacién que
pudieron provocar que estos niveles fueran estériles desde un punto de vista polinico (Dupré,
1992).

Si bien los restos de polen en la SU VIII siguen siendo abundantes y presentan un buen estado
de conservacién, ademas de presentar una riqueza especifica similar a las SU subyacentes,
muestran una reduccién en la fraccion arbérea, del orden de un 11%, de la asociacion polinica
respecto a la SU XII. La especie arbérea dominante sigue siendo la encina, mostrando valores
similares al sustrato anterior; en cambio, no se ha registrado polen atribuible a Quercus
caducifolio. El porcentaje de polen de pino disminuye desde el 13,5% en la SU XII al 9% en la
presente unidad. Los elementos claramente mediterraneos se reducen al olivo. A pesar de
detectarse un incremento en el porcentaje de polen de avellano, esto no debe indicar un
incremento de la humedad ya que se registra la casi desaparicidn de las ciperaceas y un cambio
en el dominio del sustrato herbaceo de las gramineas por las compuestas. Todo ello parece
indicar que, si bien las condiciones eran similares a las registradas en la SU XI| estas debian ser
mas secas (Dupre, 1992).

La comunidad polinica recuperada de la SU VIl indica unas condiciones templadas pero mas
frescas y secas que los escenarios anteriores. Los porcentajes de polen arbéreo (AP) y no
arbores (NAP) son, respectivamente, del 76% y del 24%. El sustrato arbéreo aparece dominado
por los pinos, en detrimento de las encinas, que no alcanza el 7% de la fraccion polinica. El
numero de taxones registrado disminuye hasta los 13 (Dupré, 1992).

Los niveles VI'y V resultaron polinicamente estériles (Dupré, 1992).

El estudio del material antracoldgico dibuja la existencia de tres fases antracolégicas en base a
las dinamicas del paisaje de acuerdo a los valores porcentuales de los principales taxones
(Vidal-Matutano, 2016):

» Fase antracologica S3: constituida por las SU Xb, Xa y IX. En estas la riqueza de
taxones identificados es alta (16). El taxén dominante de la asociacién es Pinus nigra-
sylvestris (con valores de hasta el 85% en algunos casos), con una representacion
escasa de Juniperus spp. (valor méximo del 10%) y una presencia constante en las tres
SUs de Acer sp. (10-20%). Otros taxones con una representacion escasa son Quercus
sp. (tanto perennifolios, como caducifolios), boj (Buxus sempervirens), fabaceas, Pistacia
sp., Ephedra sp., Salix-Populus y Uimaceae. Otras especies presentes en la localidad
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han sido determinadas en base al material carpolégico, éstas son: Taxus baccata, Celtis
australis, Galium sp., Rubus cf. laciniatus y Juniperus sabina. Este hallazgo sugiere un
posible uso distinto a la combustion para estas especies. En base a los resultados del
estudio antracol6gico las condiciones imperantes en esta fase debieron ser de tipo
supramediterraneo de ombroclima subhimedo (Vidal-Matutano et al., 2018).

» Fase antracoldgica S2: constituida por las SU VIII, VII, VI y V. Si bien los valores de los
pinos criéfilos se mantienen constantes respecto a la fase S3 se aprecia una ligera
tendencia hacia el incremento de la presencia de Juniperus sp. y Buxus sempervirens.
Las especies higrofilas y heliofilas estan escasamente representadas o directamente
ausentes. En la SU V el porcentaje de pinos disminuye ligeramente en comparacion a
las otras SUs (VIIl a VI). Esta fase refleja una tendencia hacia condiciones mas aridas.

» Fase antracologica S3: constituida por las SU IV, IlI, Il y I. En esta fase se observa un
considerable incremento de Juniperus sp., alcanzando valores de hasta el 40%, mientras
que los pinos cri6filo experimentan un apreciable descenso (18%). Adicionalmente, los
taxones del géneros Quercus tienen una mayor representacion que en la secuencia
pleistocénica, dominando las formas perennifolias frente a las caducifolias. Otros
taxones presentes son Buxus sempervirens, Acer sp. y Salix-Populus. Por ultimo, la
presencia de fabaceas aumenta respecto a las SUs anteriores. A pesar de que los
niveles holocénicos de El Salt claramente estan en posicion secundaria, los taxones
vegetales identificados muestran similitudes con las secuencias antracologicas de
diversos yacimientos de la regién enmarcados cronolégicamente en la transicion entre el
Pleistoceno Superior-Holoceno (Vidal-Matutano, 2016; Fagoaga et al., 2021).

Registro paleofaunistico

El estudio de los restos de macrofauna realizados por Sanchis et al. (2015a, b), Pérez et al.
(2015, 2017, 2020) y Pérez (2019) sefiala la presencia de los siguientes taxones: Equus ferus,
Equus cf. hydruntinus, Capra pyrenaica, Oryctolagus cuniculus, Bos primigenius, Cervus
elaphus, Testudo (Chersine) hermanni, Sus scrofa, Pyrrhocorax sp., Rhinocerotidae, Panthera
pardus, Lynx sp., Canis cf. lupus, Vulpes vulpes, Ursus sp. y Cuon sp.

Los grupos neandertales basaron su estrategia cinegética en cérvidos, caprinos y équidos, por lo
que gran parte de los restos de ungulados recuperados de El Salt son de origen antrépico. Por
su parte, el aporte de lagomorfos se realizd por la accién de rapaces y carnivoros (Pérez, 2019).
A diferencia de Abric del Pastor, son escasos los restos de Testudo (Chersine) hermanni
recuperados en El Salt, limitandose a Unicamente la SU Xa (Pérez, 2019). Asi, se observa un
importante cambio en la explotacién como recurso trofico de esta especie entre ambos
yacimientos. En la actualidad las poblaciones de esta especie en la peninsula ibérica estan
dispersas y no conectadas en areas termdfilas presentes en Comunidad Valenciana vy,
principalmente, en Catalufia (Bertolero, 2015). Todas, salvo la existente en la sierra de L'Albera
(Girona) (Bertolero et al., 2020), son fruto de diversos proyectos de reintroduccion a lo largo de la
costa mediterranea espafiola (p. e. Bertolero et al., 2010; Vilalta & Monsalve, 2010) o
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relacionadas con sueltas incontroladas (Soler & Martinez-Silvestre, 2014). Asi pues, la especie
ha experimentado un proceso de rarefaccion y multiples extinciones locales durante el
Pleistoceno Superior, coincidiendo en gran medida con el Paleolitico medio (Morales Pérez &
Sanchis Serra, 2009). No esta claro si la extincion del taxén es el resultado de los cambios
climaticos (Morales Pérez & Sanchis Serra, 2009), de elevadas presiones cinegéticas por parte
de la poblacion humana (Nabais & Zilhdo, 2019) o por una sinergia de ambos.

Tabla 2. Lista faunistica de pequefios mamiferos recuperados de los niveles pleistocénicos (SU Xb y V).
Donde, 1 dentona presencia y 0 ausencia. Datos obtenidos de Fagoaga et al. (2018; 2019b).

'

F11 F 24 F 25

S.3 S.9 S.8 S.7 -
Eulipotyphla
Erinaceus europaeus 1 0 0 0 0
Soricidae indet. 0 1 1 1 0
Sorex sp. 1 0 0 1 0
Crocidura sp. 1 1 1 1 1
Talpidae indet. 1 0 0 0 0
Talpa occidentalis 0 1 0 1 0
Lagomorpha
Oryctolagus cuniculus 1 1 1 1 1
Rodentia
Arvicola sapidus 1 1 1 1 0
Microtus agrestis 1 0 0 0 0
Microtus arvalis 1 1 1 1 1
Microtus cabrerae 1 1 1 1 1
Microtus duodecimcostatus | 1 1 1 1
Apodemus sylvaticus 1 1 1 1 1
Eliomys quercinus 1 1 1 1 1
Sciurus vulgaris 0 1 0 1 0

Las asociaciones de pequefios mamiferos recuperadas en los niveles pleistocénicos de El Salt
se resumen en la Tabla 2. Tanto la aplicacion del método MER vy la Técnica de Discriminacion
UDA-ODA a estas asociaciones apunta a unas condiciones mas frias y humedas que las
existentes actualmente en la regién. Ademas, se registra una evolucion hacia unas condiciones
ligeramente mas frescas y secas desde las unidades mas antiguas a los niveles mas modernos.
En cuanto a las condiciones paleoambientales, los bosques dominaban el paisaje, aunque se
observa un incremento hacia un ambiente mas abierto y arido para la parte superior de la SU V
(Fagoaga et al. 2018; 2019a, b). La descripcion del material herpetoldgico de estas SU y sus
implicaciones paleoclimaticas y paleocologicas han sido publicadas en Marquina-Blasco et al.
(2017; 2021a).

Fagoaga et al. (2021) describe los restos fésiles de pequefios vertebrados (anuros, escamosos,
roedores y eulipotiflos) de las SU I-IV (Pleistoceno Superior-Holoceno). Esta muestra se
compone de casi 310 restos e incluye un sapo (Epidalea calamita), un escincido (Chalcides cf.
bedriagai), un lacértido (Lacertidae indet.), dos serpientes (Coronella cf. girondica y cf. Coronella
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sp.), dos insectivoros (Crocidura sp. y Sorex sp.), un lagomorfo (Oryctolagus cuniculus) y siete
taxones de roedores (Arvicola sapidus, Microtus sp., Microtus arvalis, Microtus cabrerae,
Microtus duodecimcostatus, Apodemus sylvaticus y Eliomys quercinus). Estas SUs, datadas
como holocénicas, contienen materiales de cronologia diversa (Paleolitico superior final,
Epipaleolitico/Mesolitico y Neolitico Antiguo) en posicion secundaria (Galvan et al., 2014a, b).
Esto unido a la contradiccion biocronologica de la fauna de pequefios vertebrados recuperada
(presencia de M. arvalis, extinguido en la region a finales del Pleistoceno Superior) denota que
se produjo al menos un episodio de reelaboracion de este deposito (Fagoaga et al., 2021). En
este mismo trabajo se incluye una lista faunistica de gasterépodos y bivalvos confeccionada por
el Dr. Alberto Martinez-Ortiz (Universitat de Valéncia). En total se han identificado 22 taxones:
Oxyloma elegans, Ferussacia folliculus, Ceciloides acicula, Punctum pygmaeum, Oligolimax
annularis, Vallonia costata, Chondrina sp., Rumina decollata, Xerocrassa subrogata, Cochlicella
sp., Monacha cartusiana, Iberus alonensis y Pseudotachea splendida.

Adicionalmente, Eastham (1988) cita la presencia los taxones de avifauna Anas platyrhynchos,
Phasianidae indet., Columba sp. y Pyrrhocorax sp., en El Salt, sin indicar la SU de procedencia,

sefialando unicamente la adscripcion del yacimiento a la cronocultura musteriense.

Columbretes

(50 km) en el Mediterraneo occidental (Figura 24A). Este archipiélago constituye la parte

emergida de la Provincia Volcanica del Golfo de Valencia (GVVP), constituida
principalmente por volcanes submarinos, que se extiende 200 km en direccion NE-SW sobre la
plataforma continental entre Tarragona y Valencia. Esta zona, situada entre el frente pirenaico y
el sector de Alboran, ha estado sometida a un proceso de rifting desarrollado tras la etapa
orogénica alpina del Oligoceno-Mioceno inferior (Lopez Ruiz et al., 2002). Esto ha provocado un
adelgazamiento de la corteza que se extiende hasta unos 50 km en tierra en el sector oriental de
la cadena ibérica (Dafobeitia et al., 1992). Este contexto se contradice con la idea de que el Rift
Rin-Rddano se extienda hacia el sur. Sin embargo, Lopez Ruiz et al. (2002) proponen para esta
zona un modelo geodindmico del vulcanismo del SE de Iberia con dos fases. Una primera
sinorogénica (Oligoceno inferior-Mioceno) relacionada con la génesis de la Fosa de Valencia, y
una segunda (Mioceno terminal-Cuaternario) relacionada con el funcionamiento de la Zona de
Fractura Transmarroqui, Mediterranea Occidental y Europea (TMWMEFZ) que atraviesa el
sector oriental de la peninsula ibérica. Su origen ha sido datado, al menos, entre 0,3 y 0,8 My
(Ancochea & Huertas, 2021). Sin embargo, las estructuras submarinas asociadas al campo
volcanico pueden ser mas jovenes, con una antigliedad de unos 13.000 afos (Mufioz et al.,
2005).

| as islas Columbretes son un pequefio archipiélago volcanico cercano a la costa continental

Tradicionalmente, el archipiélago se divide en cuatro grupos de islas, de norte a sur: llla Grossa,
Ferrera, Foradada y El Carallot (Figura 24B). No obstante, como sefialan Ancochea & Huertas
(2020) y Huertas & Ancochea (2020) estos grupos no corresponden a un volcan en particular, y
hay algunos islotes que pertenecen a un volcan diferente (por ejemplo, el grupo de Ferrera).
Estos Ultimos autores proponen la existencia de dos alineaciones principales de volcanes: (i) una
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de naturaleza fonolitica con una direccién N170°E y constituida por Ferrera, Bauza, Espinosa y
Valdés (Huertas & Ancoechea, 2020), y (ii) otro de naturaleza basica en las que se incluye llla
Grossa e islotes adyacentes, y los islotes de Navarrete y Laja Navarrete, con direccion NE-SO
(Ancoechea & Huertas, 2020).

llla Grossa (Figura 24C) corresponderia a un afloramiento magmatico mas antiguo que los otros
grupos de islas (Ancochea & Huertas, 2021). La isla llla Grossa esta constituida principalmente
por rocas basanitas y fonolitas (Aparicio & Garcia, 1995). La actual forma de anillo de llla Grossa
es el resultado de tres centros de emision sucesivos (Ancoechea & Huertas, 2020).

) §

A 100m

Figura 24. A) Ubicacion de las Islas Columbretes en el Mediterraneo occidental. B) Ubicacion de la isla Illa
Grossa en el archipiélago. Grupo de islas: 1, grupo de llla Grossa; 2, grupo de Ferrera; 3, grupo de
Foradada; 4, grupo del Carallot. C) Localizacion del yacimiento paleontolégico de Columbretes (COLT) en la
llla Grossa (estrella blanca).

Litologia de llla Grossa

Desde un punto de vista geoldgico, los unicos grupos de islas estudiados en detalle han sido el
de llla Grossa y el de Ferrera (Mufioz et al., 2005).
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Litolégicamente, llla Grossa esta constituida por piroclastos, cenizas y lapilli (Vidal Romani et al.,
1972). Unicamente, dos estudios, llevados a cabo por Hernandez-Pacheco & Asensio Amor
(1966) y por Vidal Romani et al. (1972) han estudiado la serie de depositos de piroclastos. En
este sentido, Hernandez-Pacheco & Asensio Amor (1966) diferencian dos series de piroclastos.
Una inferior, caracterizada por la presencia de masas relativamente potentes y con una
inclinacién mas marcada que en la serie superior. Esta Ultima, de naturaleza mas variada, esta
formada por niveles de mucha menor potencia y mayoritariamente horizontales. Rematando esta
segunda serie, se localiza un deposito edlico de naturaleza arenosa.

Dicho deposito esta constituido por materiales de tonos pardos y gris oscuro, algo amarillentos
en ocasiones, compuesto de material muy fino. La consistencia de estos materiales es escasa,
de caracter uniforme, no cementado y de tacto harinoso. Se localizan Unicamente en tres
parajes: junto a las casernas de los guardas, zona de los aljibes y, en la zona meridional de la
isla, en las areas con poca pendiente alrededor del monumento de la Virgen en direccién a
Puerto Tofifio. Los espesores que alcanzan estos depdsitos son altamente variables. De esta
forma en los alrededores de las casernas unicamente alcanzan entre 35 y 50 cm de potencia, en
el paraje de los aljibes son ligeramente mas profundos (0,60-1 m) y, finalmente, los depdsitos
localizados en las inmediaciones del monumento de la Virgen llegan a alcanzar 1,25 m
(Hernandez-Pacheco & Asensio Amor, 1966). Fuera del enclave de llla Grossa no existen
depdsitos de esta naturaleza, salvo la presencia de ejemplos de escasa entidad en Ferrera
(Boira & Carretero, 1991).

SSW - NNE

— 30 m.s.n.m.

[E=] Calizas limo-arcillosa 3
[#<=] Clastos volcanicos

EZEE Agregados volcanicos, lapilli
y cenizas

Figura 25. Litoestratigrafia de la terraza sedimentaria y emplazamiento de la muestra estudiada (asterisco).
Modificado de la figura realizada por el Dr. Carlos de Santisteban (Universitat de Valéncia).
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El estudio granulométrico llevado a cabo por Hernandez-Pacheco & Asensio Amor (1966)
muestra que la fraccion dominante de estos depdsitos es la arena muy fina. La distribucion
granulométrica triangular coincide con la considerada como loess o arenas de cobertura
(Hernandez-Pacheco & Asensio Amor, 1966). Dentro de la matriz de estas arenas abundan los
restos de gasteropodos terrestres, aves y mandibulas de conejos (Hernandez-Pacheco &
Asensio Amor, 1966; Vidal Romani et al., 1972).

Los restos paleontoldgicos estudiados en este trabajo proceden de esta terraza, situada a 30
metros de altura en el sector sur del interior del crater que forma el Puerto Tofifio. La muestra se
ha extraido hasta una profundidad de 95 centimetros (Figura 25).

Historia de las excavaciones

En 2005, y a iniciativa de la Conselleria de Medi Ambient de la Generalitat Valenciana, se
iniciaron los trabajos de prospeccion paleontolégica de llla Grossa con el objeto de localizar
restos de microfauna y de polen que permitieran caracterizar ambientalmente las comunidades
bioldgicas (especialmente vegetales) de la isla, anteriores al asentamiento humano. Resultado
de esta prospeccion fue la localizacion de un nivel fosilifero en los depdsitos loess/arenas de
cobertura en la parte sur de llla Grossa con indicios de hueso y restos de gasterdpodos al que se
le denomind Columbretes (COLT). De este yacimiento se extrajo un total de 40 kilos de
sedimento, de los cuales, una pequefia parte se utilizo para la extraccion de polen fosil, y el resto
del material fue procesado en el laboratorio del Departament de Geologia (Fac. Biologia-UV). De
esta ultima fraccion se extrajeron numerosos restos de fauna vertebrada e invertebrada.

En septiembre de 2014 se efectudé una nueva prospeccion en el area donde se localizd el
yacimiento COLT, extrayéndose una nueva muestra a la que se denomind Columbretes 1
(COLT-1). El nuevo material extraido es claramente menos rico que COLT, lo que denota la
complejidad que tiene el muestreo en este tipo de materiales tan heterogéneos.

Registro arqueoldgico

Dada la estratégica situacion de las islas Columbretes en el Mediterraneo occidental, entre la
desembocadura del Ebro y la isla de Ibiza, este archipiélago ha formado parte de las rutas
comerciales maritimas desde la antigliedad. En este sentido son numerosos los hallazgos que la
arqueologia submarina ha realizado desde la década de los setenta del pasado siglo en
Columbretes y areas cercanas. El registro mas antiguo de presencia humana consiste en la parte
superior de un anfora ibérica datada entre los siglos Ill y IV a.C. recuperada a los pies de la
Escala de Rosi, probablemente originaria de Layetania, territorio localizado entre los rios
Llobregat y Tordera, en la actual provincia de Barcelona. Parece ser que entre los siglos | y |l
d.C. Columbretes pierde protagonismo en las rutas comerciales, pues los restos hallados con
esa cronologia se limitan a un asa de anfora recuperada en el interior de Puerto Tofifio (este de
llla Grossa). Asi pues, parece ser que con mayor 0 menor importancia en funcion de la realidad
sociopolitica de la peninsula ibérica, la zona de las islas Columbretes ha sido punto de referencia
o de abrigo para las embarcaciones que realizaban las antiguas rutas comerciales. Entre los
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restos que la arqueologia submarina ha recuperado en los diferentes yacimientos de
Columbretes, también se han localizado ceramicas de época islamica y posterior (Fernandez
Izquierdo, 2013).

Parece ser que fue comun el hallazgo de restos humanos en la isla (Salvator, 1895),
posiblemente relacionados con los piratas y corsarios que buscaban refugios en este
archipiélago y/o de aquellas personas que escaparon a llla Grossa durante episodios de eventos
epidemiologicos (Fernandez Izquierdo, 1995). Esta autora describe un enterramiento humano en
un pequefio abrigo rocoso de esta isla de un varén de 40/50 afios que fallecid a causa de un
fuerte traumatismo entre los siglos XVII-XVIII.

Registro paleobotanico

Durante la campafia de 2005 se tomaron tres muestras para su posterior estudio palinolégico.
Estos resultados, poco concluyentes, son reflejados en el informe inédito de Expdsito & Burjachs
(2007). Estas muestras, bautizadas por estos autores como “Mostra X", provienen de diferentes
enclaves de la isla. Las dos primeras fueron obtenidas de materiales alterados en dos fisuras
diferentes, “Mostra 1” provenia de la cima de la isla y “Mostra 2” del interior de una diaclasa
rellena de bentonita. La ultima de las muestras, “Mostra 3” proviene de los depdsitos de
loess/arenas de cobertura localizados al norte del monumento de la Virgen, coincidentes con el
yacimiento COLT. Las comunidades vegetales recuperadas son marcadamente distintas en
‘Mostra 1” y “Mostra 3”; puesto que en la primera se ha reportado la presencia de cereales
mientras que en la segunda no. En base a ello, Exposito & Burjachs (2007) proponen para
‘Mostra 1” una cronologia holocénica, posiblemente sub-actual. A este respecto, “Mostra 3”
parece haberse acumulado durante un momento templado, por la presencia de especies
termdfilas y ausencia de taxones tipicos del Plioceno. Respecto a “Mostra 2” los escasos restos
de polen recuperados no permiten establecer ningun tipo de interpretacion ambiental ni
cronoldgico (Expdsito & Burjachs, 2007). Los taxones botanicos determinados en el estudio han
sido: Pinus spp., Cupressaceae, Quercus ilex-coccifera, Erica spp., Ephedra tipo fragilis,
Poaceae, Cerealia-tipus, Asteraceaea tubuliferae, Asteraceaea luguliflorae, Artemisia sp. L.,
Apiaceae, Chenopodiaceae y Cyperaceae.

Registro paleofaunistico

COLT ha proporcionado un rico conjunto fésil de gasterépodos y vertebrados (peces, reptiles,
aves y mamiferos).

Los restos de gasteropodos recuperados en el COLT son actualmente objeto de estudio. Un
examen preliminar de los mismos ha arrojado restos de las familias de caracoles terrestres
Ferussaciidae, Geomitridae, Helicidae, Lauriidae, Pomatiidae, Punctidae y Vertiginidae. También
hay fosiles de gasterépodos marinos perteneciente a la familia Littorinidae (Martinez-Orti, com.
pers.).
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Entre los vertebrados, Ferrdn et al. (2015) describen la presencia de denticulos dérmicos de Raja
clavata o de un taxén muy cercano. Los demas fosiles de vertebrados (reptiles, mamiferos y
aves) son objeto de una publicacién en preparacion sobre la paleoecologia de esta comunidad.
Los restos de avifauna presentan un pobre estado de conservacion, aun asi, se ha podido
establecer la presencia de, al menos, seis taxones, dos de aves marinas de pequefio tamafio y
cuatro de paserinos (Sanchez Marco, com. pers.). Respecto a los mamiferos se han recuperado
ocho dientes pertenecientes a un unico taxén, Mus cf. musculus (Fagoaga, com. pers.). Aunque
estos ultimos restos no son objeto de la presente tesis, las implicaciones biocronolégicas y su
posible uso como proxy de presencia humana seran comentadas de forma somera.

Respecto a COLT-1, los escasos restos de reptiles recuperados presentan un estado altamente
fragmentario por lo que su valor taxonémico es bajo. Ruiz-Sanchez et al. (2019) reportan la
presencia de Lacertilia indet., Lacertidae indet. y Viperidae indet.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Paleontologia sistematica

CLASE Amphibia Linnaeus 1758

SUBCLASE Lissamphibia Haeckel 1866
ORDEN Anura Duméril 1806

FAMILIA Alytidae Fitzinger 1843

GENERO Alytes Wagler 1830

Alytes obstetricans sensu lato (Laurenti 1768)

Material examinado

El Salt:

1 escamoso derecho: ST-F25-139; 1 maxila izquierda: ST-F25-97; 1 vértebra: ST-F25-127; 1
escapula izquierda: ST-F25-122; 1 tibiofibula: ST-F25-118; 1 ilion izquierdo: ST-F24-1243; 2
iliones derechos: 1270 y 1290; 1 urostilo: ST-F24-396; 5 humeros izquierdos: ST-F11-200, ST-
F24-255, 1234, 1246 y 1256; 1 3 humero derecho: ST-F11-233, ST-F24-1269 y 1282; 1 radio-
ulnas izquierdos: ST-F24-1261 y 6 radio-ulnas derechas: ST-F24-391, 1271, 1281, 1291 y ST-
F25-123.

Descripcidn

ST-F25-139 es un escamoso derecho (Figura 26A). Tiene forma de T y lleva una rama
descendente larga con dos ramas transversales cortas. Las ramas transversales anterior y
posterior tienen una longitud similar. En vista medial, la rama descendente muestra una cresta
interna bien desarrollada.

El maxilar esta parcialmente roto, conservandose Unicamente la parte posterior del hueso (Figura
26B). En vista labial, el espécimen no muestra ninguna ornamentaciéon dérmica. EI margo
orbitalis y el margo inferior se proyectan ligeramente en direccion ventral. En vista lingual, la
lamina horizontal es recta. Los dientes estan rotos. El proceso palatino y el proceso zigomatico
estan erosionados. El proceso posterior es bajo y se proyecta oblicuamente en direccidn caudal.
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La vértebra es opistocélica y mas ancha que larga. En vista dorsal, la cresta neural es baja y
recorre todo el arco neural (Figura 26C). Esta termina sobrepasando ligeramente los limites de
los procesos postzigapofisarios. La prezigapdfisis es corta y se proyecta medialmente. Hay un
par de procesos transversos (apdfisis) que se proyectan posterolateralmente. En vista lateral,
estos procesos muestran una seccion aplanada dorsoventralmente. El borde ventral del centro
es concavo. En vista anterior (Figura 26D), el cdndilo es redondeado, mientras que, en vista
posterior (Figura 26E), el cotilo es aplanado dorsoventralmente.

Figura 26. Alytes obstetricans s. |. A) escamoso derecho, El Salt, ST-V25-139 en vista dorsal. B) maxilar
izquierdo, El Salt, ST-V25-97, en vista lingual. C, D y E) vértebra troncal, El Salt, ST-V25-127, en vista dorsal
(C), posterior (D) y anterior (E). F) escapula izquierda, El Salt, ST-V25-122, en vista dorsolateral. G y H)
humeros izquierdos, El Salt, ST-F11-200 (G) y ST-V24-1256 (H), ambos en vista ventral. |) radio-ulna derecha,
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El Salt, ST-V24-1281, en vista ventral. J y K) urostilo, El Salt, ST-V24-396, en vista anterior (J) y dorsal (K). L)

ilion derecho, El Salt, ST-V24-1270, en vista lateral. I) tibiofibula, ST-V25-118, en vista ventral. Modificado de

Marquina-Blasco et al. (2017, 2021). Donde: ALP, angulo lateral preacetabular. Escala: 1 mm, en excepto en
el caso de A que es de 0,5 mm.

La escapula es ligeramente mas larga que ancha y presenta un aspecto robusto (Figura 26F). El
borde anterior del hueso es concavo, con una cresta anterior bien definida, aunque esta
parcialmente erosionada parece ser corta. La apodfisis glenoidea esta bien diferenciada del
hueso, siendo corto y robusto. No se aprecia la existencia de la fosa supraglenoidea. Por
desgracia, la apdfisis acromial esta rota.

Los humeros (Figura 26 G y H) tienen una diéfisis curvada en vista ventral. Ademas de la cresta
ventral, existe una cresta paraventral corta. El condilo estéd desplazado hacia el lado radial. El
condilo y ambos epicondilos son robustos y bien desarrollados.

En Anuros el radio y la ulna se encuentran fusionados, formando asi el radio-ulna (Figura 26l).
Los restos recuperados son cortos con una marcada constriccidn (collum antibrachii, sensu
Sanchiz, 1977a) por debajo del olecranon (extremo proximal), por lo que ambos extremos son
mas anchos, especialmente el distal. El olecranon es concavo, dibujando un angulo de
aproximadamente 110°. Cerca de este hay un foramen grande y bien definido. El surco
longitudinal (que muestra la fusién entre la ulna y el radio) alcanza un tercio de la longitud total
del hueso. En vista lateral, el radio tiene una forma eliptica, mientras que la ulna es redondeada.
Estos huesos sélo son atribuibles a nivel genérico (Bailon, 1999).

El unico urostilo conservado (ST-F24-396) presenta un par de cotilos anteriores redondeados y
aplanados dorsoventralmente (Figura 26J). Ademas, este hueso muestra un par de procesos
transversales que, aunque estan rotos parecen ser cortos, anchos Yy proyectarse
lateroposteriormente (Figura 26K). En vista dorsal, la cresta dorsal esta ausente y no se aprecia
ningun surco central.

Los iliones recuperados no muestran la presencia de cresta dorsal (Figura 26L). El tubérculo
superior es bajo, con un limite dorsal convexo y romo. El proceso isquiatico parece ser largo,
aunque su extremo distal esta roto. El proceso pubico no esta bien definido y es subtriangular. El
acetabulo tiene forma de gota. La fosa preacetabular esta bien definida. Este espécimen muestra
un angulo lateral preacetabular (ALP), formado por el borde anterior del proceso pubico y el
borde ventral anterior del proceso cilindrico, mayor de 90°. En la vista posterior, el hueso esta
bastante erosoniado y no puede observarse la presencia o no de tubérculo interiliaco, pero si se
aprecia ligeramente la presencia de un surco interiliaco (sensu Bailon, 1999).

La Unica tibiofibula recuperada esta mal conservada, con ambos extremos del hueso roto (Figura
26M). En general, la pieza presenta un aspecto gracil. En mitad de la diéfisis hay un gran

foramen nutritium.

Discusion

65



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

La morfologia general de los restos descritos anteriormente son consistentes con una atribucion
al género Alytes (vértebra opistocélica con una cresta neural baja; escapula robusta con una
cresta anterior corta; humero con una diafisis curvada, cresta paraventral corta, céndilo
desplazado hacia el lado radial y robusto y bien desarrollado, como se ve en los epicondilos;
radio-ulna corta y robusta, ilion sin cresta dorsal, presencia de un tubérculo superior bien
definido, proceso isquiatico largo y bien definido y presencia de un surco interiliaco, y, finalmente,
urostilo con dos condilos y un par de procesos transversales y sin cresta dorsal ni surco central)
(Felix & Montori, 1986; Bailon, 1999). En la actualidad, el género Alytes esta representado por
seis especies, con cuatro de ellas presentes en la peninsula ibérica: A. obstetricans,
ampliamente distribuida en Europa occidental, Alytes cisternasii, endémica del centro y suroeste
de la peninsula ibérica, A. dickilleni, endémica del sureste de la peninsula ibérica (Pleguezuelos
et al., 2002; Loureiro et al., 2008), y la reciente elevacion a rango especifico de Alytes
almogavarii presente en el noreste de Espana y sur de Francia (Speybroeck et al., 2020). Taxon,
este Ultimo, cuyas poblaciones se encontraban bajo la denominacion de A. obstetricans. A nivel
osteoldgico, las diferencias de A. almogavarii con el resto de taxones son sutiles y Unicamente
han sido estudiados a nivel de huesos craneales (Martinez-Solano et al., 2004). Respecto al
material estudiado en la presente tesis, el Unico hueso craneal de sapo partero recuperado en El
Salt, un escamoso, no presenta un alto valor taxondmico para distinguir las especies. Antes de la
creacion de la especie A. almogavarii, para las especies A. obstetricans, A. cisternasii y A.
dickilleni la diferenciacion se basaba en la robustez de los huesos apendiculares, relacionada
con su diferente modo de vida (Sanchiz, 1984). En A. dickilleni el humero es mas alargado y
gracil que en A. obstetricans y A. cisternasii (Sanchiz, 1984). En A. cisternasii la region distal del
humero (el conjunto de epicondilos y condilo) es mas ancha, mostrando una curvatura mas
pronunciada de la diafisis que en A. obstetricans (Sanchiz, 1977a). Dado que se desconocen
trabajos que comparen los humeros de A. almogavarii con el resto de especies se propone la
adscripcion de los restos a la definicion de A. obstetricans en sentido clasico, incluyendo las
poblaciones del noreste peninsular en este taxén. Ademas, las radio-ulnas recuperadas en El
Salt muestran la morfologia tipica de este ultimo taxdn (fig. 10 en Bastir et al., 2014).

Ecologia actual

Alytes obstetricans sensu lato es un taxén ampliamente distribuido por Europa occidental. En la
peninsula ibérica, la especie abunda especialmente en su tercio norte (Bosch, 2002). El sapo
partero comun habita en una gran variedad de habitats, independientemente del tipo de suelos,
estando su presencia directamente relacionada con la existencia de masas de agua
permanentes (Bosch, 2002; Jiménez et al., 2002; Gongalves, 2008). En la peninsula ibérica, A.
obstetricans ocupa areas con alta pluviosidad, excepto en la region oriental (Catalufa,
Comunidad Valenciana y Region de Murcia) donde esta presente en areas de montafia o en
zonas con sustrato impermeable. La subespecie presente en la region de estudio, Alytes
obstetricans pertinax, ocupa zonas abiertas, semiaridas y generalmente deforestadas, donde
busca microhabitats humedos (barrancos, arroyos, albercas y otros) (Garcia-Paris & Martinez-
Solano, 2001). En el caso concreto del Parque Natural Carrascal de la Font Roja (Alcoi,
Alicante), espacio protegido muy cercano a los yacimientos de El Salt y Abric del Pastor, A. o.
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pertinax hace uso de todo tipo de cuerpos de agua para completar su ciclo reproductor, siendo el
unico factor limitante aquellos de naturaleza temporal que no presenten un hidroperiodo lo
suficientemente largo para permitir que las larvas finalicen su desarrollo (Gilabert et al., 2017).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Como la mayoria de taxones herpetologicos ibérico, Alytes obstetricans es una especie que
muestra una amplia distribucién altitudinal (Pleguezuelos & Villafranca, 1997). Las maximas
cotas alcanzadas por la especie se registran en Pirineos. Bosch (2002) cita 2.400 msnm como el
maximo registro en este sistema montafioso. No obstante en la vertiente francesa parece
alcanzar cotas superiores, siendo la cita reportada por Vences et al. (2003) en el Col de
Cambeéres (Parque Nacional de los Pirineos, Francia) el récord altitudinal para la especie (2.516
msnm). En el resto de sistemas montafiosos de la peninsula ibérica, los registros presentes en la
bibliografia aportan limites altitudinales inferiores. Paraddjicamente en ciertos sistemas la
especie alcanza cotas elevadas, como en el caso del sistema Ibérico con 2.200 msnm (Meijide et
al., 1994) y el sistema Central, 2.300 msnm, (Morales et al., 2002), mientras que en otras areas
se han reportado cotas maximas mas modestas. Este es el caso de los sistemas del
norte/noroeste ibérico: macizo Galaico-Leonés, 1.500 msnm (Bas Ldpez, 1984), y cordillera
Cantabrica (Puente Montiel, 2013). Se desconoce el motivo por el que no se han registrado
mayores altitudes en ambos sistemas, posiblemente estas diferencias se deban mas a una falta
de prospeccion que por una ausencia real de habitat propicio para la especie.

FAMILIA Pelodytidae Bonaparte, 1850
GENERO Pelodytes Bonaparte, 1838
Pelodytes sp.

Material examinado

Abric del Pastor: 1 hiumero derecho: AP-1Vd-x-215.

El Salt: 1 himero derecho: ST-F24-1302.

Descripcidn

Los dos restos recuperados atribuidos al taxon solo conservan el extremo distal de dos himeros
derechos (Figura 27). La diafisis es recta y no presenta cresta paraventral porque falta la parte
del hueso donde se encuentra. La presencia de una cresta medial denota que los restos
pertenecian a un espécimen macho. El condilo esta situado ligeramente hacia fuera en relacion
con el eje diafisario. La fosa cubital ventral esta abierta lateralmente. El condilo es redondeado.
El epicdndilo ulnar esta bien desarrollado, mientras que el epicdndilo radial esta roto. La cresta
lateral esta poco desarrollada.
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Discusién

Los restos presentan rasgos tipicos del género Pelodytes (diafisis recta, condilo ligeramente
desplazado hacia el exterior y fosa cubital ventral lateralmente abierta) (Bailon, 1999). Pelodytes
es el unico género existente de Pelodytidae. Este género muestra un area de distribucion
discontinua. Tres de las cuatro especies reconocidas se encuentran en el suroeste de Europa (la
cuarta, Pelodytes caucasicus, habita en la region del Caucaso). _
Asi, Pelodytes punctatus se distribuye en Francia, el noroeste r
de lItalia y centro y este de Espafia; Pelodytes ibericus habita '
en el sur de la peninsula ibérica, y Pelodytes atlanticus se
restringe al centro-este de Portugal (Diaz-Rodriguez et al.,
2017). Estos autores propusieron la existencia de una quinta
especie, Pelodytes hespericus, distribuido en el centro y este
de la peninsula ibérica. No obstante, la validez taxonémica de
este taxon esta en entredicho y Speybroeck et al. (2020), en su
reciente actualizacion de la taxonomia de la herpetofauna
europea, consideran a este Ultimo como una subespecie de P.
punctatus.

El uso del humero para la atribucion especifica dentro de los
sapillos moteados ibéricos sigue siendo delicado y se basa en

su relativa robustez (Sanchiz et al., 2002). En este sentido, P.  Figura 27. Pelodytes sp.: humero

punctatus parece poseer el hiimero mas robusto. Sin embargo, —derecho, Abric del Pastor, AP-IVd-
. ., . . . . x-215, en vista ventral. Escala:

la reciente descripcion de P. atlanticus no permite distinguir 1mm

entre las especies ibéricas, dado que no se ha estudiado la

diferenciacion osteoldgica entre ellas.

Ecologia actual

Las tres especies ibéricas de Pelodytes muestran unas preferencias ecologicas similares. Todas
ellas son especies generalistas con una marcada preferencia por los habitats abiertos. Los
sapillos moteados ibéricos seleccionan, para su reproduccion, una amplia diversidad de tipos de
masas de agua (Barbadillo, 2002a, b; Reques, 2014; Escoriza, 2017a, b, c). El uso de cuevas y
cavidades karsticas para alimentarse, para evitar a los depredadores o para la termorregulacion
ha sido reportado al menos para Pelodytes punctatus (Thomas & Triolet, 1994), Pelodytes
atlanticus (Crespo, 1971) y Pelodytes ibericus (Montori & Martinez-Silvestre, 2015). Pelodytes
ibericus es indiferente al tipo de sustrato, a diferencia del resto de especies ibéricas del género
que prefieren los suelos calizos (Barbadillo, 2002a, b). En la actualidad, la zona de estudio esta
ocupada por Pelodytes punctatus hespericus (Diaz-Rodriguez et al., 2017). En el Parque Natural
Carrascal de la Font Roja la especie se reproduce en masas de agua de caracter temporal
(Gilabert et al., 2017).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica
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Dada la atribucion genérica de los restos no se ha realizado una evaluacién del registro
altitudinal del taxdn en la peninsula ibérica.

FAMILIA Bufonidae Gray, 1825
GENERO Bufo Laurenti, 1768
Bufo bufo sensu lato (Linnaeus, 1758)

Material examinado

El Salt: 3 huameros derecho (hembra): ST-F11-201, STF11-202 y ST-F11-247; 2 humeros
izquierdo (machos): ST-F11-203 y 204.

Descripcion

El humero tiene una diafisis que es recta en vista ventral y carece de
cresta paraventral (Figura 28). El condilo esta ligeramente desplazado
hacia el exterior con respecto al eje diafisario. Los epicéndilos estan
poco desarrollados. La diafisis presenta un aspecto robusto. La cresta
medial (o cresta ulnar) es corta y transversal.

Discusion

La region distal del humero es mas ancha en Epidalea calamita que en
Bufo bufo, con una forma redondeada del céndilo en el primero,
mientras que es oval en el segundo. La morfologia general de los

Figura 28. Bufo bufos1.: humeros recuperados en El Salt es consistente con Bufo bufo s.I.

himero derecho, El Salt,
ST-F11-247,envista ~ Recientemente, las poblaciones de sapo comun del norte de Africa, la

ventral. Escala: Imm.  neninsyla ibérica y el suroeste de Francia han sido consideradas como
una especie diferente: Bufo spinosus (Recuero et al., 2012). Sin embargo, la diferencia
osteoldgica entre ambos taxones aun no ha sido establecida. Por esta razdn, los restos descritos
se incluyen en el grupo de especies de B. bufo, en el cual se incluyen todas las poblaciones del
Paleértico occidental tradicionalmente conocidas como sapo comun (Inger, 1972).

Los bufénidos muestran un notable dimorfismo sexual en el himero. En las hembras, la diéfisis
es mas encorvada que en los machos, mientras que en estos ultimos la cresta medial esta mas
desarrollada (Borja Sanchiz 1977a, b; Bailon 1999). Asi, en base a este rasgo, junto a la
presencia de cresta medial, se ha determinado que los humeros ST-F11-203 y 204 pertenecieron
a individuos machos.

Ecologia actual
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Las especies incluidas en el grupo Bufo bufo ocupan una gran variedad de habitats en el norte
de Africa, en toda Europa y en el oeste de Asia (Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008).
El Unico factor limitante para su distribucién parece ser la ausencia de masas de agua tranquilas
o de baja energia, profundas y con vegetacion, preferentemente permanentes (Lizana, 1997).

A lo largo de la amplia distribucién de la especie ibérica, Bufo spinosus, muestra una marcada
preferencia en el uso de habitats, reflejo de su gran capacidad de adaptacién (Ortiz Santaliestra,
2014). A pequefia escala la especie tiende a ocupar areas con cierta estabilidad climatica
interanual en el sur peninsular (Romero & Real, 1996). Se trata de un taxén marcadamente
terrestre cuyos individuos unicamente acuden a los puntos de agua para completar su ciclo
reproductor (Jiménez et al., 2002). A nivel local, en el Parque Natural Carrascal de la Font Roja,
unicamente se reproduce en puntos de agua permanentes (Gilabert et al., 2017).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Bufo spinosus estd presente en todos los sistemas montafiosos de la regidén. Las mayores
altitudes registradas han sido reportadas tanto en Pirineos como en el sistema Bético, con, en
ambos casos, 2.600 msnm (Falcon Martin, 1982; Fernandez-Cardenete et al., 2000). En la sierra
de Gredos, B. spinosus alcanza los 2.200 msnm, aunque en otras sierras del sistema central la
altitud maxima conocida es inferior, como por ejemplo en Serra da Estrela con 1.870 msnm
(Loureiro et al., 2008) o en Guadarrama donde alcanza los 2.100 msnm (Morales et al., 2002).
En el resto de sistemas montafosos la especie no parece sobrepasar los 2.000 msnm. Asi en el
macizo Galaico-Leonés B. spinosus ha sido registrado a 1.800 msnm (Bas Lopez, 1984) y en el
sistema ibérico los 1.750 msnm (Gonzalez-Fernandez, 2011). En el resto de sistemas las
altitudes maximas conocidas son mas modestas, posiblemente por falta de estudios sobre la
comunidad de anfibios en esas localizaciones. Asi, en el caso de la cordillera Cantabrica Puente
Montiel (2013) lo cita desde el nivel del mar hasta los 1.670 msnm. En los Montes de Toledo
Hernéndez-Sastre & Aylion (2007) reportan la presencia de la especie hasta los 1.120 msnm y
Aylion et al. (2003) reportan una altitud maxima para B. spinosus en Sierra Morena de 1.107
msnm.

GENERO Epidalea Cope, 1864
Epidalea calamita (Laurenti, 1768)

Material examinado

El Salt: 29 vértebras: ST-F11-208, ST-F24-1177, 1187, 1227, 1233, 1248, 1250, 1255, 1263,
1273, 1274, 1284, 1293, ST-F25-117, 126, 128, 129, 130, 131, 133 y 134; 1 vértebra sacra: ST-
F24-61 y 1245; 1 centro vertebral: ST-F25-132; 2 urostilos: ST-F25-100 y 101; 2 escapulas
derechas: ST-F11-206 y ST-F25-119; 4 escapulas izquierdas: ST-F11-207, ST-F24-1289, 1297 y
ST-F25-125; 1 humero: ST-F25-143; 3 himeros izquierdos: ST-F24-392, 1298 y ST-F25-120; 10
humeros derechos: ST-F24-133, 1226, 1228, 1232, 1241, 1244, 1247, 1277 y 1298; 8 radio-
ulnas izquierdas: ST-F24-83, 1249, 1259, 1264, 1272 y ST-F25-121; 2 radio-ulnas derechas: ST-
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F24-1188 y 1285; 6 iliones izquierdos: ST-F11-205, ST-F24-389, 390, 1239, 1253 y 1266; 6
iliones derechos: ST-F24-388, 1229, 1238, 1242, ST-F25-135 y 142; 3 fémures: ST-F24-394,
1287y 1288; 6 tibiofibulas: ST-F24-1230, 1231, 1283, ST-F25-138 'y 141.

Descripcion

Las vértebras son procélicas y mas anchas que largas. En vista dorsal, el arco neural es corto y
presenta una cresta neural bien definida que recorre toda su longitud. Las prezigapofisis son
grandes y se proyectan hacia delante. De cada lado de la vértebra se proyectan un par de
procesos transversos (apdfisis), cuya direccidn y forma dependen de la posicién en la columna
vertebral. Asi, siguiendo a Bailon (1999), la segunda vértebra muestra un par de procesos
transversos anchos que se proyectan en direccion anterior (como se ve en ST-F24-133), en la
tercera se proyectan ventralmente (ST-F25-126, ST-F25-128, ST-F25-131 y ST-F25-132) y en la
cuarta se proyectan posteriormente (ST-F25-129); por ultimo, estos procesos son mas estrechos
y menos desarrollados en las vértebras posteriores, como puede observarse en ST-F24-1177,
ST-F24-1187, ST-F24-1273, ST-F24-1274, ST-F24-1284, ST-F24-1293, ST-F24-1292, ST-F25-
1291, ST-F25-130 y ST-F25-134. En las vistas anterior y posterior, el cotilo y el condilo estan
aplanados dorso-ventralmente. Las paredes del canal neural son anchas y cortas.

La vértebra sacra presenta un cotilo anterior y dos condilos posteriores. En vista dorsal, las
prezigapofisis estan bien definidas y se proyectan dorsolateralmente (Figura 29A). El arco neural
presenta una cresta neural que esta bifurcada posteriormente. Las apdfisis transversas (sacras)
estan extendidas anteroposter4iormente y en la base de estas hay una fosa dorsal abierta lateral
y posteriormente. En las vistas anterior y posterior, el cotilo y los condilos estan comprimidos
dorso-lateralmente. Los condilos estdn en contacto en la region medial y parcialmente
fusionados (Figura 29B).

La escapula es alargada dorsoventralmente, con un borde anterior sinuoso y una apofisis
glenoidea fuerte y claramente separada del resto del hueso (Figura 29C). La apéfisis acromial
esta bien definida, con bordes rectos. La fosa supraglenoidea esta presente (Figura 29D y E).

Los humeros tienen una diéfisis ligeramente curvada en vista ventral y sin cresta paraventral
(Figura 29F). El condilo es redondeado y esta situado ligeramente hacia fuera en relacion con el
eje diafisario. Los epicondilos estéan relativamente poco desarrollados. La diéfisis es robusta.
Algunos ejemplares (ST-F24-851, 1226 y 1228) muestran una cresta medial corta y bien
desarrollada. Este rasgo es tipico de ejemplares machos (Bailon, 1999).

Los urostilos son elementos relativamente bien conservados. Presentan dos cotilos aplanados
dorso-ventralmente, que se articulan con la vértebra sacra. Los urostilos no llevan ningun
proceso transverso. En vista dorsal, los fésiles muestran una cresta neural bien definida en su
extremo proximal. En vista lateral, los urostilos muestran un par de foramenes grandes. En vista
anterior, la cresta neural es triangular y los cotilos estan parcialmente fusionados en la region
medial (Figura 29G).
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Figura 29. Epidalea calamita. A y B) vértebra sacra, El Salt, ST-V24-61, en vista dorsal (A) y posterior (B). C,
Dy E) Escapula izquierda, El Salt, ST-V25-125, en vistas ventral (C) y lateral (D y E). F) Himero izquierdo, El
Salt, ST-V24-1298, en vista ventral. G) Urostilo, El Salt, ST-V25-101, en vista anterior. H) llion izquierdo, El
Salt, ST-F11-205, en vista lateral. I) radio-ulna derecha, El Salt, ST-V25-121, en vista ventral. La flecha blanca
indica la presencia de la cresta calamita. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2017, 2021a). Escala: 1mm.
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El ilion no tiene cresta dorsal (Figura 29H). EI tubérculo superior es bajo, con un limite dorsal
unilobulado y puntiagudo y se localiza sobre el acetabulo. Este espécimen muestra un angulo
lateral preacetabular (ALP) que supera ligeramente los 90°. El ilion muestra una cresta calamita
sensu Sanchiz (1977a, b) (una excrecencia lateroventral) en vista lateral interna. El proceso
isquiatico y el pubico son cortos.

Los especimenes ST-F24-1188, ST-F24-1272, ST-F24-83 y ST-F25-121 son radio-ulnas casi
completas, en las que solo faltan los extremos distales (Figura 291). El extremo proximal
(olecranon) es cdncavo, dibujando un angulo mayor de 135°. El foramen nutritium es grande y
bien desarrollado. En vista lateral (distal del hueso), el radio es redondeado y mas ancho que la
ulna.

El fémur es un hueso largo con forma sigmoidal. La cresta femoral es larga, bien definida y
simple.

Discusion

La morfologia general de la vértebra sacra (cresta neural bifurcada posteriormente, procesos
transversos expandidos anteroposteriormente, la presencia de una fosa dorsal abierta en la base
de las apdfisis y condilos parcialmente fusionados en la regién medial), del ilion (ausencia de una
cresta dorsal, tubérculo superior unilobulado con un borde puntiagudo y presencia de cresta
calamita) y la escapula (presencia de fosa supraglenoidea y bordes rectos del proceso acromial)
son consistentes con una atribucién taxondémica a Epidalea calamita (Felix & Montori, 1986;
Bailon, 1999).

Ecologia actual

Epidalea calamita es una especie paleartica con una enorme plasticidad ecolégica, distribuida
desde la peninsula ibérica hasta Bielorrusia y Ucrania occidental (Pleguezuelos et al., 2002;
Loureiro et al., 2008). En la peninsula ibérica, el sapo corredor estd ampliamente distribuido,
excepto en amplias zonas de la cornisa Cantabrica (Pleguezuelos et al., 2002). Es una especie
muy adaptable que ocupa un amplio gradiente de precipitaciones, desde zonas éridas, es decir,
el sureste ibérico y la cuenca del Ebro (<300 mm), hasta regiones con altas precipitaciones,
como Galicia (> 1500 mm) (Reques & Tejedo, 2002). E. calamita ocupa una amplia gama de
habitats, independientemente del grado de alteracion humana del medio. E. calamita prefiere
zonas abiertas con una fuerte insolacion. De este modo, E. calamita soporta las altas
temperaturas mejor que las especies de anuros simpatricos (Gémez-Mestre, 2014). El sapo
corredor es una especie pionera que es capaz de colonizar biotopos inestables. Su estrategia de
reproduccion esta muy influenciada por la latitud de la zona. Mientras que en el norte de Europa
la especie muestra un comportamiento reproductivo prolongado, en la regién mediterranea, E.
calamita ajusta su periodo de reproduccion a los episodios de lluvias (Richter-Boix et al., 2006).
El registro fésil mas antiguo de E. calamita se encuentra en las localidades espafiolas de
Concud-Sierra de la Garita y Los Mansuetos (Mioceno superior, MN 12), habiéndose
determinado en ambos sitios como E. aff. calamita (Sanchiz, 1977a).
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Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Epidalea calamita muestra un claro incremento en el limite altitudinal alcanzado conforme
disminuye la latitud. Asi, en la peninsula ibérica, las mayores cotas se registran en Sierra
Nevada (sistema Bético) con 2.540 msnm (Fernandez-Cardenete et al., 2000). Este limite es
similar al registrado en el sistema Central (2.400 msnm) (Pérez-Mellado, 1983), aunque parece
ser que en la Serra da Estrela (noreste de Portugal), el sapo corredor alcanza los 1.900 msnm,
pero es mas comun entre los 50 y los 300 metros de altitud (Soares, 2008). La informacién
disponible para el sistema Ibérico es escasa, parece ser que el limite altitudinal de la especie en
estas sierras son los 2.100 msnm (Meijide et al., 1994), similar al alcanzado en el macizo
Galaico-Leonés, 2.000 msnm (Bas L6pez, 1984). En el resto de sistemas parece distribuirse por
debajo de los 2.000 msnm: Pirineos, 1.700 msnm (Gonzélez-Fernandez, 2011); cordillera
Cantabrica, 1.220 msnm (Gonzalez-Fernandez, 2011); Sierra Morena y Montes de Toledo, 1.200
msnm (Ayllon et al., 2003).

Bufonidae indet.

Material examinado

El Salt: 4 vértebras dorsales: ST-F11-209, 210, 211 y 212; 2 tibiofibulas: ST-F11-213 y 214; 2
radio-ulnas: ST-F11-215y 216.

Descripcidn

Las vértebras son procélicas con un arco neural corto y mas ancho que largo. En vista dorsal,
muestra una espina neural bien definida. Los restos presentan un par de procesos transversos
localizados en posicion posterior a las prezigapdfisis. Estos son robustos, cilindricos y dirigidos
transversalmente, rasgos caracteristicos de las vértebras troncales de la region media de la
columna. El cotilo y el condilo estdn comprimidos dorsoventralmente en vista anterior y posterior,
respectivamente. La proyeccion de los procesos transversos hacia la region ventral denota que
ST-F11-209 corresponde a una 32 vértebra dorsal, mientras que ST-F11-212 es una 42 vértebra
dorsal dado que estos procesos se proyectan en direccion posterior. Por ultimo, las vértebras
ST-F11-210 y 211 podrian ser consideradas como unas 22 vértebras dorsales dado que los
procesos transversos se proyectan anteriormente; no obstante, estos estan rotas por lo que no
se puede confirmar que se ensanchen distalmente.

Los especimenes ST-F11-215 y 216 son radio-ulnas casi completas, en los que sélo faltan sus
respectivos extremos distales. El olecranon es concavo, dibujando un angulo superior a 135°. El
foramen nutritium es grande y bien desarrollado; cerca de éste hay otro foramen grande, en la
proximidad del extremo del cubito. En vista lateral (distal del hueso), el radio es redondeado y
mas ancho que la ulna. Estos huesos solo son atribuibles a nivel de familia (Bailon, 1999).

ST-F11-213 y ST-F11-214 son tibiofibulas incompletas sin ninguno de los extremos
conservados. Sin embargo, es posible apreciar la diferencia de anchura entre la regién central y
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los dos extremos del hueso. El foramen nutritium esta ligeramente desplazado hacia la region
proximal del hueso.

Discusion

Estos restos muestran rasgos tipicos de la familia Bufonidae, pero no tienen valor diagnéstico
por debajo de un nivel taxdnomico mas concreto.

Ecologia actual

Dada la atribucidn taxondmica abierta para estos restos no es posible realizar una descripcion de
la ecologia actual.

Anura indet.

Material examinado

El Salt:
3 tibiofibulas: ST-F24-1235, 1254 y 1265.
Descripcidn

Las tibiofibulas incluidas estan muy incompletas y presentan un pobre estado de conservacion.
Se conservan los extremos de los huesos. Los foramenes nutritium son grandes.

Discusion

Debido al mal estado de conservacion de estos elementos no es posible proponer una atribucion
taxondmica por debajo del nivel de orden.

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecoldgicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucién taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

CLASE Reptilia McCartney, 1802
ORDEN Squamata Oppel, 1811
SUBORDEN Amphisbaenia Gray, 1844
FAMILIA Blanidae Kearney, 2003

GENERO Blanus Wagler, 1830
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Blanus cinereus sensu lato (Vandelli, 1797)

Material examinado

El Salt:

1 dentario izquierdo: ST-F11-217.

Descripcion

ST-F11-217 es un dentario izquierdo que presente un pobre estado de conservacion (Figura 30).
La longitud del fésil es de 2,68 mm, y presenta 7 posiciones dentales, pero con Unicamente 4
preservados. Los dientes son subpleurodonticos y monocuspidos. Los que se localizan en
posicion anterior son cilindricos e inclinados hacia delante, mientras que los dientes posteriores
son cdnicos, con una base ancha y un apice dirigido posteromedialmente. El tercer diente parece
ser el mas alto. En vista labial, el dentario muestra tres grandes foramenes. En vista lingual, el
canal de Meckel esta completamente abierto, dibujando un ancho surco que corre paralelo al
limite ventral del dentario y termina cerca de la articulacion de la sinfisis mandibular. El limite
anterior de esta ultima forma un angulo cercano a los 45° algo comun en los anfisbénidos
(Evans, 2008). A la altura del sexto diente, en el extremo ventral del dentario, se observa la
marca del esplenial (Figura 30). El extremo posterior del dentario esta roto.

Figura 30. Blanus cinereus s.l., El Salt, ST-F11-217, en vista lingual. La marca del esplenial viene sefalada
por la flecha blanca. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2017). Escala: 0,5 mm.

Discusion

La morfologia general de ST-F11-217 es similar a la del material actual de Blanidae. Debido a su
heterodoncia, el dentario se distingue claramente del de Palaeoblanus tobieni'y Blanus antiquus,
ya que ambas presentan una denticién mas homodonte (Schleich, 1985, 1988). Asi, ciertos
rasgos de la denticién del fosil, como el nimero de posiciones dentales y el importante desarrollo
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del tercer diente, permiten adscribir STF11-217 al género Blanus (Bailon, 1991). Villa et al.
(2019) sefalan que la distincion entre las diversas especies de Blanus es posible en base a la
morfologia de la parte anterior del premaxilar y, en menor medida, de acuerdo al grado de
desarrollo de la cresta interna presente en el cuadrado. Sin embargo, la robustez de los dientes
conservados en ST-F11-217 es comparable a la denticion de las formas de Blanus del
Mediterraneo occidental —Blanus cinereus, Blanus rufus, Blanus mettetali y Blanus tingitanus—,
en contraste con la denticion mucho méas delgada de los taxones orientales —Blanus strauchi,
Blanus aporus y Blanus alexandri- (Bolet et al., 2014). El pequefio tamafio del resto estudiado
descarta que ST-F11-217 pertenezca a Blanus mendezi, del Mioceno medio de Can Mata (Bolet
et al., 2014). Actualmente, en la peninsula ibérica habitan dos especies de blanidos con una
complicada historia taxonémica. Hasta 2009 todas las poblaciones ibéricas de culebrilla ciega se
consideraban una unica especie, Blanus cinereus. No obstante, los trabajos sobre la
filogeografia del género en la peninsula ibérica realizados por Albert & Fernandez (2009)
demostraron la existencia de dos taxones alopatricos que divergieron hace mas de 5 millones de
afnos (Albert et al., 2007). Asi, Albert & Ferndndez (2009) erigieron Blanus mariae para las
poblaciones del sudoeste ibérico, manteniendo B. cinereus para las localizadas en las del centro
y este de la peninsula, para el cual designaron un lectotipo. Sin embargo, de acuerdo con
Ceriaco & Bauer (2018), la localidad tipo para B. cinereus (originalmente nombrado como
Amphisbaena cinerea) se localiza dentro del rea de distribucion de B. mariae. Esto pone de
manifiesto una clara sinonimia para el segundo taxén, paséandose a considerarlo como B.
cinereus a las poblaciones del suroeste ibérico. Para el resto del area de distribucion estos
autores erigieron Blanus vandelli, argumentando que existen problemas para determinar la
procedencia exacta de los especimenes tipo en base a los cuales se propusieron los nombres
Amphisbaena oxyura 'y Amphisbaena rufa. A este respecto Speybroeck et al. (2020) proponen el
uso del nombre mas antiguo disponible, en este caso Blanus rufus, hasta que se aclare la
procedencia y/o identidad del holotipo. En definitiva, en base a criterios biogeogréaficos optamos
por incluir el resto estudiado dentro del grupo de especies de B. cinereus, dentro del cual se
incluyen a estos dos taxones ibéricos de culebrillas ciegas.

Ecologia actual

Blanus cinereus s. |. es una especie termdfila asociada a zonas célidas con cierto grado de
humedad (Lépez, 2015). La especie aparece en todo tipo de cubiertas vegetales mediterraneas,
mostrando una marcada preferencia por los suelos arenosos con hojarasca abundante donde es
mas facil excavar, evitando los suelos con alta concentracidn de arcillas (Lopez et al., 1998). Su
area de distribucion se extiende practicamente desde la orilla del mar hasta el nivel bioclimatico
mesomediterraneo en el sistema Ibérico (Gil, 1997).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Existe poca informacién bibliografica acerca de la distribucion altitudinal de ambas especies de
culebrilla ciega; especialmente en el caso del sistema Ibérico donde, en general, los registros
son escasos. El mayor registro en altitud es reportado por Malkmus (2004) en el sistema Bético
con 2.000 msnm. En el sistema Central alcanza los 1.700 m (Pérez-Mellado, 1983; Malkmus,
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2004). En el resto de sistemas montafiosos se han reportado altitudes mas modestas que en las
anteriores: Sierra Morena y Montes de Toledo, 1.200 msnm (Ayllén et al., 2003) y sistema
Ibérico, 1.100 msnm (Falcdn Martin, 1982). La culebrilla ciega parece ser mas abundante por
debajo de los 1.000 msnm, generalmente entre los 200 y los 700 msnm (Lopez, 2002).

SUBORDEN Lacertilia Owen, 1842
FAMILIA Scincidae Oppel, 1811

GENERO Chalcides Laurenti, 1768
Chalcides bedriagai (Bosca, 1880)

Material examinado

El Salt:

14 premaxilares: ST-F11-221 y 222, 3 premaxilares izquierdos: ST-F24-266, 387 y ST-F25-98; 1
premaxilar derecho: ST-F24-380; 61 maxilas: ST-F11-223, 242 y ST-F24-393; 10 maxilares
izquierdos: ST-F24-78, 137, 181, 254, 397 y ST-F25-91; 59 maxilares derechos: ST-F24-74, 84,
112, 136, 173, 174, 175, 178, 179, 250, 252, 381, 382, 383, 1236, 1268, ST-F25-90 y 92; 104
dentarios izquierdos: ST-F11-220, 240, ST-F24-73, 174, 175, 179, 250, 264, 265, 384, 1251y
ST-F25-89; 121 dentarios derechos: ST-F11-218, 219, 241, ST-F24-74, 172, 176, 183, 381, 382,
1236, 1268 y ST-F25-90; 96 fragmentos de huesos con dientes: ST-F11-243; 21 vértebras
dorsales: ST-F11-224, 225, ST-F24-62, 1275, 1276, 1294 y ST-F25-116; 8 vertebras caudales:
ST-F11-226, ST-F24-1286, 1295 y ST-F25-115; 2 vértebras caudales autotomicas: ST-F11-237 y
ST-F24-1296.

Columbretes:

1 premaxilar derecho: COLT-4; 2 maxilares izquierdos: COLT-56; 4 maxilares derechos: COLT-7
y 8; 1 postfrontal izquierdo: COLT-23; 2 pterigoides derecho: COLT-20 y 24; 4 dentarios
izquierdos: COLT-3 y 113; dentarios derechos: COLT-1y 9; 11 vértebras dorsales: COLT-12 y
13; 1 vértebra caudal: COLT-14; 1 coxal derecho: COLT-44; 1 fémur derecho: COLT-47.

Descripcidn

Los premaxilares no estan fusionadas y presentan entre 3 y 4 dientes (Figura 31A). Estos son
pleurodontos, isodontos, cilindricos y monocuspides con el &pice romo. En vista frontal, el
proceso posterodorsal es corto y con forma lanceolada. No se observa ningin foramen en el
hueso.

Los maxilares recuperados estan incompletos (Figura 31B). En vista labial, la superficie del
hueso es lisa y sélo es visible un foramen labial, sin embargo, dado que la superficie esta muy
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dafiada, es posible la presencia de alguno mas. El proceso dorsal parece ser subpentagonal, con
un margen anterior roto, un margen dorsal subdividido en porciones anterodorsal y
posterolateral, de similar longitud, y un margen posterior sigmoidal. Tanto el proceso anterior
como el posterior estan bien desarrollados y son rectos. En vista lingual, los dientes son
similares a los descritos en el premaxilar. Estos presentan una ornamentacion mas o menos
visible, con una delicada estriacion vertical limitada ventralmente por un surco transversal. La
plataforma supradental es convexa.
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Figura 31 (pagina anterior). Chalcides bedriagai. A) premaxilar derecho, El Salt, ST-F11-221, en vista
posterior. B) maxilar derecho, Columbretes, COLT-7, en vista lingual. C) postfrontal izquierdo, Columbretes,
COLT-23, en vista ventral. D) pterigoides derecho, Columbretes, COLT-21, en vista ventral. E y F) dentario
derecho, COLT-1, en vista lingual (E) y detalle de la estriacién y cuspides de los dientes (F). A esta
modificado de Marquina-Blasco et al. (2017). Escala: 1mm, excepto en el caso de A cuya escala es 0,5 mm.

El postfrontal tiene forma de Y (Figura 31C). Los procesos anteromedial y anterolateral son
cortos y puntiagudos. Ambos procesos tienen un tamafo similar; sin embargo, el proceso
anterolateral es mas robusto que el anteromedial. En vista ventral, la superficie ventral entre
ambos procesos es concava. En el margen medial, la superficie de insercion con el frontal y el
parietal esta bien marcada, mientras que en el margen lateral la impresidn con el postorbital es
menos profunda.

Los pterigoides recuperados, ambos derechos, presentan los procesos posterior (cuadrado),
anterolateral (transverso) y anteromedial (palatino) parcialmente rotos (Figura 31D). Sin
embargo, se aprecia que este ultimo es subrectangular y muestra una zona méas gruesa en el
centro de la plataforma del proceso. El proceso anterolateral es subtriangular y presenta las
impresiones bien marcadas del ectopterigoides en su superficie dorsal. La escotadura
pterigoidea es profunda y tiene forma de U. La base del proceso posterior esta rota, por lo que
no es posible describirlo. En vista lateral, el proceso anterolateral presenta una superficie de
insercion amplia y corta del musculo pterigoideo. Los restos no presentan dientes pterigoideos
en la superficie ventral del proceso anteromedial.

Tabla 3. Relacion entre la anchura y la altura de los dientes de los dentarios atribuidos a Chalcides bedriagai
en los yacimientos de El Salt y Columbretes. UE: unidad estratigrafica; N: niimero de dientes medidos; o:
desviacion estandar.

Yacimiento
El Salt

Columbretes

Los dentarios presentan dientes en posicion pleurodonta, isodontos y cilindricos con superficies
linguales aplanadas o ligeramente céncavas en la superficie lingual de las coronas con los
apices orientados en direccion lingual (Figura 31E). En vista labial, los dientes parecen
monocuspides (una cuspide labial ligeramente puntiaguda o roma), pero en vista lingual, debajo
de la cuspide labial, se observa una cuspide lingual mas pequefia. El antrum intercristatum
(sensu Kosma, 2004) es un surco generalmente bien marcado situado a ambos lados de estas
dos cuspides (Figura 31F). Todos los apices de los dientes muestran un surco transversal,
mientras que solo en determinados dientes se distingue una estriacion vertical. Los dentarios
mas completos se caracterizan por la presencia de 17 posiciones dentarias en el material
recuperados en el yacimiento de Columbretes, mientras que en el caso de El Salt presentan
entre 15y 18 piezas dentarias. En los yacimientos estudiados la relacion anchura/altura de todos
los dientes es igual a 0,3 (véase Tabla 3). El proceso posterodorsal tiene forma subtriangular, es
recto y se proyecta posterodorsalmente. En vista labial, este proceso no muestra ninguna
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impresion del coronoides en la pared del hueso. Los dentarios estudiados presentan entre 4 y 5
foramenes. En vista lingual, el canal de Meckel esta abierto en toda su longitud y se estrecha
desde la posicion dental ocho-nueve hasta el extremo anterior. La cresta dentaria esta
ligeramente arqueada y el margen ventral del dentario es recto.

Las vértebras son procélicas y mas largas que anchas. En vista dorsal, muestran una marcada
constriccion interzigapofisaria. En la parte mas anterior del arco neural se observa un
pseudozigosfeno sensu Hoffstetter (1968). La espina neural recorre toda la longitud del arco
neural, terminando en una punta que sobrepasa el extremo posterior de la postzigapdfisis. En
vista lateral, la espina neural es baja. Las sinapdfisis tienen forma ovalada y estan ligeramente
proyectadas anteroposteriormente. En vista ventral, el centro tiene forma subtriangular con su
parte anterior ligeramente mas ancha que la posterior. No muestra ninguna quilla hemal. En el
material recuperado de Columbretes las vértebras no presentan foramenes en vista ventral,
excepto en el caso de una vértebra almacenada bajo el numero COLT-13, que presenta un par
de fordmenes subcentrales grandes y poco marcados. En cambio, las vértebras estudiadas en El
Salt presentan centros con un par de grandes foramenes en su region anterior. En vista anterior
y posterior, el condilo y el cotilo estan aplanados dorsoventralmente. Algunas vértebras (ST-F11-
226, ST-F24-1286, 1295, ST-F25-115 y COLT-14) presentan un par de procesos transversos
aplanados dorsoventralmente, rasgo tipico de vértebra caudal (Bailon, 1991).

Las vértebras autotdmicas recuperadas (ST-F11-237 y ST-F24-1296) muestran un plano de
factura tipo E (Etheridge, 1967). En esta morfologia el septum pasa a través del proceso
transverso, dividiendo la vértebra en una porcién anterior corta y en una posterior mucho mas
larga. En vista ventral, sobre la mitad posterior de la vértebra se observan dos pequefias
protuberancias correspondientes a la insercion de las hemapdfisis que no fusionan con el centro
vertebral.

COLT-45 es el fragmento de un coxal, el cual es grande y alargado. En vista lateral, en el ilion el
proceso preacetabular esta ausente. El acetabulo es redondeado.

Sblo se conserva el extremo proximal de un fémur. En vista ventral, este muestra un céndilo
femoral bien desarrollado y expandido. El trocanter interno es mas pequefio y no esta bien
definido. Ambas estructuras estan separadas por una fosa intertrocantérica grande y profunda en
vista ventral.

Discusion

Los rasgos descritos en el material (premaxilar no fusionado, morfologia de los dientes, limite
ventral recto de los dentarios, canal de Meckel abierto, presencia de una zona mas gruesa en el
proceso anteromedial del pterigoides, vértebra con el extremo de la espina neural sobrepasando
la parte posterior de la postzigapéfisis, y ausencia de la espina preacetabular en el coxal) son
consistentes con el género Chalcides (Barbadillo, 1989; Bailon, 1991; Caputo et al., 1995; Blain,
2009; Villa & Delfino, 2019b). Actualmente existen tres especies de este género en la peninsula
ibérica, las autdctonas Chalcides striatus y Chalcides bedriagai, y la introducida Chalcides
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ocellatus (Bisbal-Chinesta et al., 2020b). En esta ultima especie, los dientes son robustos con
coronas agrandadas (Kosma, 2004; Villa & Delfino, 2019b). Esta morfologia contrasta con la de
otros miembros del género Chalcides (Kosma, 2004) en los que los dientes son mas finos. En
este sentido, la morfologia y la proporcidén anchura/altura de los dientes no difieren de las de la
especie modema C. bedriagai, que se caracteriza por la presencia de 15 a 18 posiciones
dentarias y por la relacién anchura/altura del diente igual a 0,3 (Barbadillo, 1989; Caputo, 2004);
en contraste con C. striatus, que se caracteriza por la presencia de 18 a 21 posiciones dentales
(Caputo, 2004) y por una relacién anchura/altura de los dientes igual a 0,22 (Lopez-Garcia et al.,
2011a).

Ecologia actual

Chalcides bedriagai es un endemismo ibérico localizado en toda la peninsula ibérica, excepto en
su extremo norte (cordillera Cantabrica, Asturias y Pais Vasco) (Pollo, 2015). El rango de
distribucion de este taxén se localiza en la region bioclimatica mediterranea, excepto algunas
localidades del noroeste de la peninsula ibérica incluidas en la biorregion eurosiberiana. No
obstante, en estas localidades C. bedriagai siempre ocupa zonas térmicas o de ambiente
mediterraneo (Bas Lopez, 1984; Cabana, 2007). El eslizon ibérico frecuenta una gran variedad
de habitats, que se caracterizan principalmente por un sustrato arenoso o terroso con
abundancia de refugios (rocas, raices, hojas y arbustos) y una alta exposicion, siendo esta ultima
un factor limitante de su presencia (Pollo, 2015).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

La distribucion altitudinal de Chalcides bedriagai alcanza su cota maxima en el sistema Central,
con 1.850 msnm (Morales et al., 2002), valor similar al alcanzado en el sistema Bético, 1.800
msnm, aunque existen citas no confirmadas a mayor altitud (Fernandez-Cardenete et al., 2000).
En el sistema Ibérico la maxima altitud registrada es de 1.720 msnm en la sierra de Javalambre
(Serrano Ezaguerri et al., 2001). Por su parte, en Sierra Morena y Montes de Toledo C. bedriagai
alcanza cotas similares y significativamente inferiores a los casos anteriores: 1.200 msnm
(Hernandez-Sastre & Aylldn, 2007). Finalmente, dada las exigencias terméfilas de la especie su
distribucion altitudinal en el macizo Galaico-Leonés es bastante limitada. Soares et al. (2005)
citan la especie a 1.103 msnm. Los mismos autores sefialan que la especie aparece sobre
sustratos arenosos o sueltos que no son escasos en el area. Esta Ultima observacion parece ser
confirmada por Cabana (2007) en el sur de la provincia de Orense.

Registro fosil en islas mediterraneas

El registro fosil del género Chalcides en las islas mediterraneas es escaso. En este sentido, cf.
Chalcides ha sido citado en el Mioceno tardio/Plioceno temprano de Menorca (Bover et al., 2014)
y especies indeterminadas del género habian sido citadas en el Pleistoceno de Menorca (Estes,
1983), y de Mallorca (Holman, 1998). Los eslizones son especies con una alta capacidad para la
migracioén transmarina, como demuestra la diversificacion del género en las islas Canarias; sin
embargo, para los Chalcides recuperados en yacimientos de las islas Baleares, se ha propuesto
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una colonizacion del archipiélago durante el Messiniense, cuando estas islas estaban
conectadas al continente (Carranza et al., 2008). Un escenario similar se propuso para el origen
de la herpetofauna endémica de Baleares (Pinya & Carretero, 2011), y la expansiéon de
Chalcides bedriagai en la peninsula ibérica (Carranza et al., 2008). En la actualidad, C. bedriagai
habita en numerosas islas tanto de la costa atlantica como de la mediterranea de la peninsula
ibérica (Pollo, 2015; y referencias en Ruiz-Sanchez et al., 2019).

Familia Lacertidae Oppel, 1811
Lacertidae indet.

Material examinado

El Salt:

1 pterygoides izquierdo: ST-F24-1198; 1 pterygoides derecho: ST-F25-107; 1 cuadrado: ST-F24-
1278; 3 premaxilares: ST-F25-99; 9 maxilares izquierdos: ST-F24-75, 76, 87, 95, 257 y 388; 11
maxilares derechos: ST-F24-70, 71, 77, 111, 259 y ST-F25-99; 9 dentarios izquierdos: ST-F24-
68, 80, 261, 386 y ST-F25-93; 6 dentarios derechos: ST-F24-69, 81, 86, 133 y 385; 1 hueso
indeterminado con dientes: ST-F25-113; 1 centro vertebral: ST-F24-1190; 5 vértebras dorsales:
ST-F24-495 y ST-F25-105; 3 vértebras caudales: ST-F24-1186, 1213 y ST-F25-106; 3 coxales
izquierdos: ST-F24-1191, 1193 y 1200; 4 coxales derechos: ST-F24-1192, 1195 y 1198; 2
humeros izquierdos: ST-F24-403 y 1280; 4 humeros derechos: ST-F24-1175 y 1279; 3 fémures
izquierdos: ST-F24-1178 y ST-F25-144; 2 fémures derechos: ST-F24-1281y 1301.

Descripcidn

ST-F25-99 incluye tres premaxilares con un pobre estado de conservacion y un alto grado de
fragmentacidn, que consisten so6lo en una parte del margen alveolar. Los dientes conservados
son pleurodontes, isodontes, cilindricos y monocuspides, con un &pice romo. Un gran foramen
esta presente en la base del proceso posterodorsal roto.

En los maxilares el proceso anterior es bifurcado con las dos ramas dirigidas hacia delante
(procesos anterolateral y anteromedial), sin presentar ninguna lengieta. La superficie entre
ambas ramas (exonarina) es ligeramente céncava. En la base de las dos ramas hay un gran
foramen vomeronasal. En vista dorsal, la plataforma palatal es recta, ancha y muestra un gran
foramen infraorbital. En vista lingual, los escasos dientes conservados son pleurodontos,
isodontos, cilindricos, mono, bi o tricispidos con un apice romo. Por ultimo, el proceso posterior
es alto y corto. Hay un escalon en el borde dorsal de este proceso.

Los pterigoides recuperados muestran los tres procesos (anteromedial, anterolateral y posterior)
rotos (Figura 32A). Estos restos presentan aspecto gracil y tienen forma de Y. La escotadura
pterigoidea no parece ser muy pronunciada. En vista dorsal, la fosa columelar esté bien definida
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y tiene forma oval. La cresta pterigoidea esta bien marcada y definida. En vista ventral, el
pterigoideo no muestra ningun diente.

Figura 32. Lacertidae indet. A) pterigoides derecho, El Salt, ST-F24-133, en vista ventral. B) dentario derecho,
El Salt, ST-F25-107, en vista lingual. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2021a). Escala: 1mm.

ST-F24-1278 es un cuadrado izquierdo casi completo. En vista anterior este hueso tiene una
forma subrectangular. Se observa un gran foramen en la zona ventral del cuadrado. Cerca del
condilo mandibular hay un posible foramen obliterado. Si se confirma, ST-F24-1278 perteneceria
a un ejemplar adulto (Barahona, 1996). En vista posterior, el fosil es igualmente subrectangular.
La cresta posterior esta poco desarrollada, mientras que la cresta timpanica es ancha. En vista
lateral, el contorno anterior es redondeado. En vista dorsal, el fosil esta roto y sélo se aprecia la
lamina pterigoidea.

En vista lingual, los dentarios muestran un canal de Meckel abierto en toda su longitud (Figura
32B). Los dentarios mas completos (ST-F24-261 y ST-F25-93) presentan 15 posiciones
dentales. Los dientes son similares a los descritos en el maxilar. El limite ventral del dentario es
concavo. En vista labial, los dentarios muestran cinco foramenes labiales.

Las vértebras son procélicas y mas largas que anchas. En vista dorsal, tienen una larga espina
neural que ocupa todo el arco neural, pero cuyo extremo no sobrepasa el limite posterior de las
postzigapdfisis y la constriccion interzigofisaria es poco marcada, lo que las distingue de la
familia Scincidae (Bailon, 1991). La prezigapdfisis se proyecta dorsalmente, mientras que la
postzigapdfisis se expande en direccidn posterior. En vista ventral, el centro, de forma triangular,
tiene una superficie convexa y muestra un par de foramenes bien definidos. La quilla hemal,
cuando esta presente, esta bien definida. ST-F24-1186 tiene un par de pleurapdfisis, un rasgo
tipico de las vértebras caudales (Bailon, 1991).

En la SU V de El Salt se recuperaron un total de 10 fragmentos de humeros. El extremo proximal
es ancho. En vista dorsal, el condilo humeral esta roto. La tuberosidad medial es oval, mientras
que la tuberosidad lateral esta rota. La cresta deltopectoral, a pesar de su extremo roto, es
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claramente ancha y forma un angulo obtuso con el resto del extremo proximal del hueso. En
vista ventral, la cresta humeral esta bien definida y forma un angulo cercano a los 90° con
respecto al extremo proximal del humero. En cuanto al extremo distal, en vista frontal el fésil
muestra un gran condilo radial eliptico bien desarrollado y comprimido lateralmente, que esta
inclinado unos 45° respecto al borde del extremo distal. EI cdndilo cubital es redondeado, mas
pequefio que éste y poco definido. Justo por encima del condilo radial se encuentra el foramen
ectepicondilar, formando el orificio para el paso del nervio medial (Lécuru, 1969). El entepicondilo
es grande, robusto y ancho. En vista lateral, y situado inmediatamente por encima de él, se
encuentra el gran foramen ectepicondilar, que forma el orificio distal para el nervio braquial
(Lécuru, 1969).

El coxal es un hueso triradiado, en el que no se aprecia linea de sutura entre los tres huesos que
lo forman. La espina preacetabular se proyecta dorsalmente. Sin embargo, este caracter sélo
esta presente en ST-F24-1193, en los demas esta estructura se reduce a una pequefia
protuberancia dsea. El acetabulo es ovalado y grande. El pubis se proyecta anteroventralmente y
presenta su vértice roto. El isquion es grande, ancho, comprimido mediolateralmente y con un
estrechamiento posterior; cuyo extremo esta roto. Cerca del acetdbulo hay una apdfisis iliaca
subrectangular. Se aprecian algunas diferencias entre los ejemplares recuperados en el
yacimiento. En ST-F24-1191 y 1193 el pubis se proyecta posterodorsalmente, mientras que en
ST-F24-1192, 1194 y 1195 se proyecta recto hacia la parte posterior del cuerpo. Ademas, en ST-
F24-1192 parece haber una cresta transversal en el ilion, sin embargo esta ausente en ST-F24-
1191. Lamentablemente, con el estado actual de los conocimientos sobre la determinacion
especifica de los lacértidos basada en este hueso, no es posible discernir si estas diferencias
son atribuibles al nivel intra o interespecifico.

El unico fémur recuperado conserva ambas extremidades. La diafisis es larga y ligeramente
curvada en su tercio final. El extremo proximal lleva un céndilo femoral bien desarrollado y
comprimido lateralmente. El trocanter interno es pequefio y se proyecta anteriormente. Ambas
estructuras estan separadas por una profunda fosa intertrocantérica en vista dorsal. El extremo
distal estd compuesto por un condilo anterior bien definido y un condilo posterior mas pequefio.
En vista ventral, la fosa poplitea es poco profunda.

Discusion

Los fésiles de El Salt muestran rasgos tipicos de Lacertidae: dientes pleurodontes, isodontes y
mono o bicuspides, borde ventral del dentario cdncavo en vista lingual, canal de Meckel del
dentario totalmente abierto en toda su longitud en vista lingual, vértebras procélicas con el centro
transversalmente convexo y la espina neural que no sobrepasa el limite posterior de las
postzigapdfisis (Bailon, 1991) y el himero con el condilo radial aplanado lateralmente, el condilo
cubital redondeado y con la presencia de foramen ectepicondilar (Lécuru, 1969). Aunque la
osteologia de los lacértidos esta poco estudiada, se pueden sefialar algunas apreciaciones. Asi,
la presencia de un escalon en el borde dorsal del proceso posterior del maxilar es un rasgo tipico
de los géneros Podarcis, Iberolacerta y Lacerta (Barahona & Barbadillo, 1997; Villa & Delfino,
2019b). Sin embargo, el proceso anterior no presenta ninguna lengiieta. Segin Barahona &
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Barbadillo (1997) y Villa & Delfino (2019b) este rasgo sélo esta presente entre los lacértidos
ibéricos en las especies Acanthodactylys erythrurus y Algyroides marchi. En definitiva, los fosiles
de lacértidos aqui descritos presentan un pobre estado de conservacion. No obstante, estos
restos podrian indicar la presencia de mas de un taxon de lacértidos de pequefio tamafio.

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecologicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucion taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucién taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Género Acanthodactylus Daudin, 1802
cf. Acanthodactylus erythrurus (Schinz, 1833)

Material examinado

El Salt

8 premaxilares: ST-F11-227 y ST-F11-228; 2 pterygoides derechos: ST-F11-229 y ST-F11-230;
14 maxilares izquierdos: STF11-231 y ST-F11-232; 10 maxilares derechos: ST-F11-233; 23
dentarios derechos: ST-F11-234 y ST-F11-235; 20 dentarios izquierdos: ST-F11-236; 14
fragmentos de huesos con dientes: ST-F11-239; 1 vértebra dorsal: ST-F11-238.

Descripcidn

Los premaxilares son anchos, mostrando un proceso posterodorsal bien desarrollado y con
méargenes laterales paralelos (Figura 33A). En vista posterior, el premaxilar presenta siete
posiciones dentarias, siendo los dientes pleurodontos, isodontos y monoscuspides con apice
romo. La cresta medial esta bien definida, mostrando un pronunciado ensanchamiento en su
base. En vista dorsal, dos fordmenes nasales se encuentran en la base y a cada lado del
proceso posterodorsal. La longitud de la Iamina alveolar (Xmed) €s de 1,29 mm (o: 0,28; n: 6).

Los pterigoides recuperados presentan tres procesos: anterolateral, anteromedial y posterior
(Figura 33B). En vista dorsal, el proceso anteromedial es menos pronunciada que el
anterolateral, el cual estd roto. El proceso transverso tiene forma triangular, sin ninguna
expansion de sus bordes. Su superficie posterior muestra una fosa bien definida y una insercion
para el musculo pseudotemporalis superficialis (Oelrich, 1956). La escotadura pterigoidea no es
pronunciada. El proceso posterior esta roto. La fosa columelar estd bien definida y es oval. En
vista ventral, los restos no presentan dientes pterigoideos.
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El maxilar mas completo (ST-F11-234) presenta 11 posiciones dentarias con sélo 4 dientes
conservados. Estos dientes son pleurodontos, isodontos, cilindricos, mono y bicuspides y de
apice romo. En general, los maxilares estan mal conservados con los procesos anterior y
posterior rotos. En vista labial, la superficie del maxilar muestra tres foramenes labiales.

Figura 33. cf. Acanthodactylus erythrurus. A) premaxilar, El Salt, ST-F11-227, en vista posterior. B)
pterigoides derecho, El Salt, ST-F24-133, en vista ventral. C) dentario derecho, El Salt, ST-F25-107, en vista
lingual. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2017). Escala: 0,5 mm.

Los dentarios son pequefios (el mas completo tiene una longitud de la cresta dentaria igual a
3,27 mm, con un total de 18 posiciones dentarias) (Figura 33C). En vista lingual, el canal de
Meckel esta abierto en toda su longitud. Los dientes muestran la misma morfologia que la
descrita anteriormente para los maxilares. El borde ventral del dentario es concavo. En vista
labial, los dentarios muestran entre seis y siete foramenes labiales. El extremo posterior (donde
se localizarian los procesos posterodorsal y posteroventral) del dentario no se conserva.

La Unica vértebra atribuida a este taxdn (ST-F11-238) es procélica, corta y ancha. En vista
dorsal, tiene una larga espina neural que ocupa todo el arco neural, no terminando en un punto
que sobrepasa el extremo posterior de la postzygapdfisis, rasgo que distingue a Lacertidae de
Scincidae (Bailon, 1991). La constriccién interzigofisaria es poco marcada, lo que difiere de
Scincidae (Bailon, 1991). Las prezigapdfisis se proyectan dorsalmente, mientras que las
postzigapdfisis se expanden en direccion posterior. La sinapdfisis presenta una forma ovalada,
alargada en proyeccidén postero-dorsal a antero-ventral, lo que es tipico de las vértebras
cervicales anteriores. En vista ventral, el centro tiene una superficie convexa y forma triangular y
muestra un par de foramenes mal definidos. La quilla hemal esta mal definida.

Discusion

Los restos descritos muestran la morfologia tipica de los lacértidos: dientes pleurodontos,
isodontos y mono o bicuspides; premaxilares fusionados en un Unico hueso; borde ventral del
dentario concavo; canal de Meckel del dentario abierto en toda su longitud en vista lingual, y
vértebra procélica con centro convexo y cuyo extremo de la espina neural no sobrepasa el limite
posterior de las postzygapéfisis (Bailon, 1991). Segun Barahona & Barbadillo (1997), entre las
diversas especies de lacértidos ibéricos el escaso desarrollo de la escotadura pterigoidea solo
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esta presente en Acanthodactylus erythrurus'y Timon lepidus s.I. Comparando ST-F11-229 y 230
con pterigoides esbozados por Barahona (1996) ambas especies pueden ser diferenciadas en
base a la morfologia del proceso anterolateral y por el tamafio del hueso T. lepidus que en A.
erythrurus. En T. lepidus, el margen lateral del proceso se proyecta anteromedialmente y esta
bien definido, mientras que en A. erythrurus este limite no muestra una proyeccién marcada,
limitandose a una pequefia protuberancia. En cuanto a los premaxilares, algunos rasgos de su
morfologia permiten adscribir estos restos a A. erythrurus. El nimero de siete dientes es
caracteristico este taxon y de algunas especies de Podarcis (Podarcis muralis, Podarcis bocagei
y Podarcis hispanicus) e Iberolacerta bonnali (Barahona & Barbadillo, 1997). No obstante,
nuestra atribucion taxondémica esta apoyada por las medidas del premaxilar de A. erythrurus.
Barahona (1996) aporta datos sobre la anchura de la ldmina alveolar de la especie (Xmeq: 1,82
mm; 0 0.28; Xmin-Xmax: 0,9-2,37; n: 30). El tamafio de nuestro material esta incluido en este
intervalo. Por otro lado la morfologia de los mérgenes laterales del proceso posterodorsal del
premaxilar y la ausencia de dientes en los pterigoides son rasgos tipicos de los ejemplares
juveniles de A. erythrurus (Barahona, 1996; Barahona & Barbadillo, 1997). Desafortunadamente,
los dientes de los restos dentarios estan incompletos, por lo que es imposible comprobar los
rasgos diagndsticos descritos por Barbadillo (1989) para la especie. Dado que la osteologia de
los lacértidos esta poco estudiada, preferimos adscribir estos restos como cf. Acanthodactylus
erythrurus.

Ecologia actual

Acanthodactylus erythrurus habita el sur y centro de la peninsula ibérica y el noroeste de Africa
(Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008). Esta especie se encuentra generalmente en
laderas suaves con vegetacion escasa sobre sustrato arenoso suelto (ver referencias en Belliure,
2015). En la peninsula ibérica, A. erythrurus se encuentra en zonas costeras y en algunos valles
interiores (Belliure, 2015; Jiménez et al., 2002).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacién del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Género Podarcis Wagler, 1830
cf. Podarcis sp.

Material examinado

Abric del Pastor:

7 maxilares izquierdos: AP-IVd-x-220 y 222; 8 maxilares derechos: AP-IVd-x-221; 1 cuadrado:
AP-IVd-x-239.
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Columbretes:

4 premaxilares: COLT-15, 16 y 43; 4 maxilares izquierdos: COLT-18, 19 and 39; 2 maxilares
derechos: COLT-17; 2 pterigoides izquierdos: COLT-21 y 22; 1 vértebra dorsal: COLT-40; 1
posible vértebra sacra: COLT-53; 2 vértebras caudales: COLT-41; 1 centro de vértebra caudal:
COLT-48; 1 coxal derecho: COLT-42; 2 humeros izquierdos: COLT-45 y 57; 1 humero derecho:
COLT-46.

Descripcion

Los premaxilares atribuidos (cuatro en total) a este taxon solo han sido recuperadas en el
yacimiento de Columbretes. Todos son de pequefio tamafio, con una longitud media de la lamina
alveolar de 1,23 mm (n=3; o= 0,13). El proceso posterodorsal es delgado y tiene margenes
laterales paralelos (Figura 34A). COLT-16 muestra el extremo distal del proceso posterodorsal
ligeramente expandido (Figura 34B). En la base del proceso posterodorsal hay un par de
foramenes. En la vista posterior, este proceso tiene una cresta medial bien definida. El
espécimen mas completo (COLT-43) tiene 7 posiciones dentales, pero sélo estan presentes tres
dientes. Estos son pleurodontos, isodontos, cilindricos y monocuspides con un apice romo
(Figura 34A).

Figura 34. cf. Podarcis sp. Ay B) premaxilar, Columbretes, COLT-43, en vista posterior, y, COLT-16 en vista
anterior (B). La flecha blanca indica el ensanchamiento en el extremo del proceso posterodorsal. B) maxilar
izquierdo, Columbretes, COLT-19, en vista lingual. La flecha blanca indica la presencia del escalén dorsal en

el proceso posterior. D) Dentario derecho, Columbretes, COLT-25, en vista lingual. Escala: 1 mm.

El maxilar presenta dientes pleurodontos, isodontos, cilindricos, mono o bicuspides con apice
romo (Figura 34C). En vista dorsal, los restos tienen una amplia plataforma palatal con un gran
foramen dental superior. EI margen anterior del maxilar tiene procesos anteromediales y
anterolaterales cortos, este Ultimo es ligeramente mayor que el primero. La exonarina formada
en la concavidad anterior entre ambos procesos es cdncava y poco profunda. En la base del
margen anterior del proceso dorsal se encuentra un amplio foramen vomeronasal. En vista
lingual, el proceso anteromedial no muestra ninguna lengleta. Sin embargo, en el caso de
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COLT-39 el proceso anteromedial, aunque esta roto, parece ser elevado y, probablemente,
pudiera presentar una lengueta. Es imposible ver el grado de desarrollo del proceso dorsal
porque esta erosionado. El proceso posterior es corto y presenta un escalon en su margen
dorsal (Figura 34C). En vista labial, la superficie del maxilar es lisa y muestra tres foramenes
labiales.

AP-1Vd-x-239 es un cuadrado pequefio (L= 3,378 mm). En vista dorsal, AP-IVd-x-239 no muestra
ningun foramen en el céndilo cefélico, rasgo tipico de los individuos juveniles de los lacértidos
(Barahona, 1996). En vista lateral, el cuadrado tiene una cresta timpanica recta y una superficie
escamosa estrecha. La cresta posterior es recta en vista lateral.

Los dentarios presentan un pobre estado de conservacién (Figura 34D). Los restos recuperados
presentan dientes pleurodontos, isodontos, cilindricos, bicuspides y monocuspides, con una
cuspide principal mas o menos puntiaguda. En vista lingual, el canal de Meckel esta abierto y la
cresta dentaria es arqueada.

Las vértebras son procélicas y mas largas que anchas. En vista dorsal, las vértebras muestran
una marcada constriccion interzigapofisaria. En la parte més anterior, los restos muestran un
pseudozigosfeno sensu Hoffstetter (1968). La espina neural recorre toda la longitud del arco
neural, excepto en el primer cuarto de éste. El arco neural termina en una proyeccién que no
sobrepasa la postzigapdfisis. En vista lateral, la espina neural es baja. La vértebra tiene una
sinapofisis de forma ovalada, que se proyecta ligeramente en sentido anteroposterior. En vista
ventral, el centro tiene forma subtriangular con su parte anterior mas ancha que la posterior. La
quilla hemal estd ausente. Hay un par de pequefios fordmenes subcentrales no bien definidos.
En vista anterior y posterior, el condilo y el cotilo son pequefios y tienen forma subcircular.
COLT-48 consiste en un centro de una vértebra caudal procélica, ligeramente mas ancha que
larga con procesos transversos bien desarrollados y aplanados dorsoventralmente.

El coxal es un hueso grande y de tipo trirradiado, en el que sélo se conserva la parte central,
donde se encuentra el acetabulo. Este hueso esta formado por el ilion, el isquion y el pubis,
todos ellos completamente fusionados, sin ningun rastro de linea de sutura. En la region
posterior del ilion, una espina preacetabular en forma de gancho se proyecta dorsalmente. El
acetdbulo es ovalado y grande. El pubis esta roto. Aunque el isquion también esta roto, parece
ser grande y ancho. Forma un angulo posterior de unos 90° con el ilion.

Los humeros recuperados solo conservan el extremo distal. La epifisis es mas ancha que la
diafisis. En vista ventral, muestra una fosa radio-ulnar profunda. El céndilo radial tiene forma
ovalada y estd comprimido transversalmente, mientras que el cdndilo cubital es redondeado y
ligeramente mayor que el anterior. El ectepicondilo no esta bien diferenciado. El entepicondilo
esta reducido. El foramen entepicondilar es grande.

Discusion
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La presencia de un escalon en el proceso posterior del maxilar es una caracteristica reportada
por Barahona & Barbadillo (1997) y Villa & Delfino (2019b) en los géneros de lacértidos
Iberolacerta, Lacerta y Podarcis. En cuanto al premaxilar, la posicion paralela de los margenes
laterales del proceso posterodorsal y el numero de posiciones dentales excluyen algunos
taxones de lacértidos, reduciendo las opciones a Podarcis, Iberolacerta, Psammodromus y
Acanthodactylus (Barahona & Barbadillo, 1997). Los dos ultimos pueden ser descartados debido
a la ausencia de un escaldn en el proceso posterior de la maxila (Barahona & Barbadillo, 1997;
Villa & Delfino, 2019b). La anchura media de la lamina alveolar del premaxilar esta incluida en el
rango para las especies de Podarcis proporcionado por Barahona (1996), excepto para Podarcis
bocageli, considerada como Podarcis bocagei bocagei por el autor, e Iberolacerta bonnali, en las
que se registran tamafios mayores que el premaxilar del lacértido de COLT. Por otro lado, el
numero de dientes premaxilares (7) reduce las opciones a Podarcis muralis, P. bocagei, Podarcis
hispanicus sensu lato e I. bonnali (Barahona & Barbadillo, 1997). Respecto al cuadrado la
presencia de una cresta timpéanica recta es un rasgo atribuible a P. hispanicus s. |. e I. monticola,
de acuerdo con Barahona (1996). No obstante, el cuadrado de Iberolacerta monticola muestra
una superficie escamosa méas ancha que los de Podarcis (Barahona, 1996). Adicionalmente,
desde un punto de vista biogeogréfico, la presencia de una especie de Iberolacerta parece poco
probable porque estos lacértidos estan casi totalmente confinados a pequefias areas
montafiosas muy separadas entre si (en este sentido, /. bonnali solo habitaba en el Pirineo
Central) y suelen ser taxones adaptados al frio (Ortega et al., 2016). En definitiva, de acuerdo
con todos estos rasgos morfoldgicos y consideraciones biogeograficas, es posible que los restos
descritos anteriormente pertenezcan a una especie relacionada con el género Podarcis, sin
embargo, la diferenciacion osteoldgica dentro del género aln no esta clara, por esta razén, y por
la escasez del material, definimos una atribucién taxondmica abierta: cf. Podarcis sp.

Ecologia actual

Podarcis es un género circunmediterraneo muy extendido en el sur de Europa, la peninsula de
Anatolia y el norte de Africa (Speybroeck et al., 2016). Al menos 12 especies son endémicas de
las islas mediterraneas, especialmente en el Mar Egeo (Spreybroeck et al., 2020). En la
actualidad, el archipiélago de Columbretes esta habitado por Podarcis liolepis atratus, hasta hace
poco considerada como una especie insular endémica (Ruiz-Sanchez et al., 2019 y referencias
incluidas). Esta lagartija esta presente en todas las islas e islotes de Columbretes, excepto en el
grupo de Ferrera (Castilla et al., 1998a). No se conoce a que es debida la ausencia de la especie
en esa isla, donde existen habitats potenciales para esta. La presencia de restos de una lagartija
del género Podarcis o de taxones afines, en el contexto paleontoldgico aqui estudiado confirma
una antigua ocupacion por parte de este taxon de las islas Columbretes. La atribucion
taxonémica abierta propuesta para estos restos no permite establecer el contexto paleoecoldgico
durante la formacion del yacimiento.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluaciéon del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.
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Regqistro fosil en islas mediterraneas

El registro fosil de lacértidos se conoce en las principales islas del Mediterraneo (Bailon, 2004).
En cuanto al género Podarcis, su registro fsil en el contexto insular del Mediterraneo se limita a
Creta, Sicilia, Cerdefia, Cércega, Mallorca, Ibiza y Menorca (Bailon, 2004; Villa & Delfino, 2019b).
Varios trabajos (Bover et al., 2014; Rodriguez et al., 2017; Spilani et al., 2019) propusieron que
los ancestros de las especies actuales del género que habitan estas islas llegaron a ellas a
través de puentes terrestres. Sin embargo, las poblaciones de Podarcis siculus presentes en
Menorca, Cerdefia y Cércega han sido introducidas en tiempos histéricos por la actividad
humana (Silva-Rocha et al., 2018).

Género Timon Tschudi, 1836
cf. Timon lepidus sensu lato (Daudin, 1802)

Material examinado

Abric del Pastor:

AP-IVd-x-224: 1 premaxilar; AP-IVd-x-217: 1 pterigoides izquierdo; AP-IVd-x-218: 1 pterigoides
derecho; AP-1Vd-x-229: 1 coxal izquierdo; AP-IVd-x-230: 1 coxal derecho.

Descripcidn

El premaxilar recuperado es de pequefio tamafio (anchura de la plataforma alveolar: 2,32 mm).
Los margenes laterales del proceso posterodorsal son paralelos. ElI hueso posee nueve
posiciones dentarias. Los dientes presentes son pleurodontos, isodontos, cilindricos y
monocuspides con un apice romo. La superficie externa del hueso no presenta ninguna
ornamentacion, con sélo dos foramenes en la base del proceso posterodorsal.

El pterigoides presenta un aspecto gracil y tiene forma de Y (Figura 35A). En vista ventral,
muestra tres dientes. El resto presenta tres procesos: anteromedial, anterolateral y posterior. Los
procesos anterolateral y posterior estan rotos. El proceso anteromedial esté bien definido. La
escotadura pterigoidea no es pronunciada. En vista dorsal, la fosa columelar esta bien definida y
tiene forma oval.

Las coxales recuperadas son grandes y estan compuestas por ilion, isquion y pubis fusionados
(Figura 35B). El acetabulo es grande y de forma ovalada, sin ningun rastro de linea de sutura
entre los tres huesos que lo componen. El ilion esta roto, pero parece ser largo y comprimido
lateralmente. Cerca de la region acetabular, el ilion tiene una espina preacetabular, que se
proyecta perpendicularmente al eje largo del ilion. El pubis esta roto. El isquion, aunque mal
conservado, es grande y de forma triangular.
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Figura 35. cf. Timon lepidus s.l. A) pterigoides izquierdo, Abric del Pastor, AP-IVd-x-217, en vista ventral. B)
coxal izquierdo, Abric del Pastor, AP-IVd-x-229, en vista lateral. Escala: 1 mm.

Discusion

Dentro de los lacértidos ibéricos sélo dos especies, Acanthodactylus erythrurus 'y Timon lepidus,
muestran una escotadura pterigoidea poco pronunciada (Barahona & Barbadillo, 1997). Por otro
lado, en estos dos taxones, junto con otras tres especies, los ejemplares recién nacidos
muestran un bajo numero (1-3) de dientes en los pterigoides (Barahona & Barbadillo, 1997). Sin
embargo, esta caracteristica es muy variable a nivel intraespecifico (Evans, 2008). El tamafio de
la plataforma alveolar del premaxilar (2,32 mm) y el numero de dientes (9) presentes en este
hueso se encuentran dentro de los valores biométricos dados por Barahona (1996) para T.
lepidus. Ademas, el gran tamafio de los huesos coxales se relacionaria con un gran lacértido,
como T. lepidus. Sin embargo, la osteologia post-craneal de los lacértidos esta poco estudiada,
por lo que la atribucién taxondmica queda abierta.

Ecologia actual

Recientemente las poblaciones de Timon lepidus del sureste de la peninsula ibérica han sido
elevadas al rango de especie, Timon nevadensis (Ahmadzadeh et al., 2016). Estos autores
demuestran una divergencia entre ambos clados relacionada con la aridificacion del sureste
ibérico debido a la Crisis de Salinidad del Messiniense. Claramente, T. nevadensis es un taxén
adaptado a unas condiciones mas xéricas que T. lepidus (Carretero & Salvador, 2017). En
cuanto a seleccion de habitats, ambas especies son altamente generalistas, ocupando un amplio
rango de ecosistemas, especialmente en el caso de T. lepidus (Carretero & Salvador, 2017;
Mateo, 2017, y referencias en ambos trabajos). No obstante, T. nevadensis parece menos
exigente en cuanto a la naturaleza de los refugios (Carretero & Salvador, 2017).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica
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Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacién del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Lacertilia indet.

Material examinado

El Salt:

1 maxilar: ST-F24-179; 19 huesos dentales: ST-F24-72, 133, 262 y ST-F25-114; 2 vértebras
dorsales: ST-F24-387 y 1216; 670 centros vertebrales: ST-F11-232, STF11-246, ST-F11-248,
ST-F11-249, ST-F24-1187, 1202 a 1209, 1210, 1211, 1211, 1214, 1215, 1217, 1218, 1219, 1220
a 1225, 1240, ST-F25-108 a 110y 112.

Descripcidn

Los huesos dentales son muy fragmentarios, sin dientes o, si estan presentes, en muy mal
estado de conservacion.

Los centros vertebrales son procélicos, con el condilo bien definido. En vista ventral, muestran un
par de foramenes paracotilares mal definidos. En algunos ejemplares se aprecia una quilla hemal
poco definida. En todos los centros el cotilo y el condilo estan aplanados dorsoventralmente en
vista anterior y posterior, respectivamente.

Discusion

La morfologia general de los centros no difiere de los de Scincidae y Lacertidae, sin embargo el
estado de conservacion del material no permite asignarlos a ninguna de estas dos familias.

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecoldgicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucién taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Familia Colubridae Oppel, 1811
Colubridae indet. 1

Material examinado
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Abric del Pastor:

1 vértebra precaudal: AP-1Vd-x-225; 4 vértebras precaudales: AP-1Vd-x-231.

Descripcion

Estas vértebras muestran un mal estado de conservacion. Son de pequefio tamafio, procélicas y
mas largas que anchas. En vista dorsal, la espina neural esta desarrollada en toda la longitud del
arco neural, excepto en su primer cuarto. Las prezigapofisis son estrechas. En vista dorsal, las
superficies articulares de las prezigapofisis tienen forma ovalada y estan dirigidas antero-
lateralmente. Desgraciadamente, el proceso prezigofisario esta roto en todos los casos. El
zigosfeno es trilobulado, con los lébulos externos ligeramente mas desarrollados que el central.
La espina neural recorre todo el arco neural, excepto en su primer cuarto. En vista lateral, la
espina neural es mas baja que larga. El margen lateral no esta bien definido. Los foramenes
laterales son grandes y estan situados en la base de las prezigapdfisis. EI borde ventral del
centro es ligeramente concavo. En vista ventral, éste tiene forma triangular y es ligeramente mas
largo que ancho. Los margenes ventrales estan bien definidos. La parapdfisis es mas ancha que
la diafisis. El centro tiene una amplia quilla hemal. Estd bien definida y es delgada,
ensanchandose débilmente en la zona mas cercana al condilo. En vista anterior, el canal neural
es abovedado y claramente mas alto que ancho. El diametro del canal neural es grande, como
en los individuos juveniles de colubrinos (Szyndlar, 1991). En vista posterior, los bordes
posteriores del arco neural estan ligeramente arqueados. El cotilo y el condilo estan aplanados
dorsoventralmente en vista anterior y posterior, respectivamente. Este ultimo es grande.

Discusion

Tradicionalmente, los paleont6logos distinguen dos morfotipos de vértebras troncales dentro de
Colubridae s. I.: el morfotipo "natricino" (con vértebras troncales con hipapdfisis), y el "colubrino”
(en el que las vértebras dorsales carecen de ella) (Szyndlar, 1984; Szyndlar & Rage, 1999). De
este modo, los restos del Abric del Pastor pertenecen a un colubrido "colubrino”. Debido a su
pequefio tamafio y a la morfologia general de la vértebra (presencia de un zigosfeno ancho en
vista dorsal, zigapdfisis estrecha, muesca posterior del arco neural abierta y arco neural grande),
probablemente AP-1Vd-x-231 perteneceria a un juvenil de un colubrido indeterminado, morfotipo
“colubrino”.

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecoldgicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucién taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacién del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

95



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

Colubridae indet. 2

Material examinado

El Salt:

6 vértebras precaudales: ST-F24-85, 253, 398, 399, 1179 y 1180; 3 centros vertebrales: ST-F24-
402, 1183y 1201.

Descripcion

Se han recuperado seis pequefias vértebras en El Salt. Son de pequefio tamafio (CLmed: 1,94
mm; o: 0,47; n: 5), procélicas y mas largas que anchas (CL/NAW: 1,30). En vista dorsal, el
zigosfeno es ancho (Figura 36A). La espina neural recorre toda la longitud del arco neural,
excepto en la region del zigosfeno. Las prezigapdfisis y las postzigapdfisis estan bien
diferenciadas respecto al arco neural. Las prezigapdfisis son cortas; por desgracia, la superficie
articular esta muy dafiada. En vista lateral, la espina neural es muy baja. EI margen lateral esta
mal definido. En vista ventral, el centro es mas largo que ancho (Figura 36B). Hay un par de
pequefios fordmenes subcentrales. La quilla hemal es delgada y sus margenes laterales estan
mal definidos. En vista anterior y posterior, el canal neural muestra un diametro elevado. El cotilo
y el condilo estan aplanados dorsoventralmente en vista anterior y posterior, respectivamente.

Discusion

Algunos rasgos, como el gran diametro del canal neural, la presencia de un cotilo ancho en vista
frontal y la presencia de una muesca posterior abierta del arco neural del material examinado
indican que todos estos elementos son consistentes con serpientes juveniles (Szyndlar, 1991).
La ausencia de una hipapdfisis denota que estas vértebras pueden asignarse a colubridos
“colubrinos”. No es posible una atribucién taxondémica mas precisa.

A B

Figura 36. A y B) Colubridae indet. 2, vertebra dorsal, El Salt, ST-V24-1180, en vista dorsal (A) y ventral (B).
Escala: 0,5 mm.
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Estos restos muestran ciertas diferencias morfolégicas con los atribuidos a colubridos
‘colubrinos” indeterminados de Abric del Pastor. En este sentido, el centro vertebral del material
procedente de El Salt presenta una relacién entre la longitud y la anchura del centro similar,
mientras que los centros provenientes de Abric del Pastor son mas largos que anchos. En las
vértebras descritas la quilla hemal es delgada y no esta bien definida, por el contrario, en Abric
del Pastor esta estructura esta bien definida y parece presentar una cierta forma espatulada. En
base a ello, hemos optado por considerar la posible adscripcion a distintas formas
indeterminadas de colubridos “colubrinos”.

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecologicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucion taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacién del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Género Coronella Laurenti 1768
Coronella sp.

Material examinado

Abric del Pastor:
1 vértebra cervical: AP-Vd-x-226; 6 vértebras precaudales: AP-1Vd-x-227 y 228.
El Salt

6 vértebras precaudales: ST-F24-182, 251, 256 y 1252; 3 centros vertebrales: ST-F24-401, 1181
y 1182.

Descripcidn

Las vértebras son pequefias (CLmed: 1,93 mm, o: 0,29; mm; n: 11), procélicas y ligeramente mas
largas que anchas (CL/INAWmeq: 0,39; 0: 0,16; n: 8) (Figura 37). La constriccion interzigapofisaria
esta bien desarrollada. En vista dorsal, las prezigapdfisis y las postzigapéfisis se distinguen del
arco neural. El proceso prezigofisario es corto, recto, bien desarrollado y se proyecta antero-
lateralmente con un extremo romo. Las superficies articulares de la prezigapdfisis son grandes y
de forma ovalada. El zigosfeno posee un borde anterior relativamente recto con dos pequefios
l6bulos en los extremos. La espina neural recorre toda la longitud del arco neural, excepto su
tercio anterior. Los procesos postzigapofisarios son anchos, esto junto a la fuerte constriccion
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interzigapofisiaria da a las vértebras una peculiar apariencia de X (Figura 37A y D). En vista
lateral, la espina neural es baja (Figura 37E). La diapdfisis y la parapdfisis son redondeadas y de
tamaro similar, siendo esta Ultima aplanada. En vista ventral, el centro es triangular sin un
margen inferior bien definido (Figura 37B y F). El centro no muestra ningun foramen. La quilla
hemal es ancha con margenes laterales bien definidos. En vista posterior, el arco neural es
aplanado dorso-ventralmente. El cotilo y el condilo son grandes y redondeados en vista anterior
(Figura 37C) y posterior, respectivamente. La presencia de una hipapdfisis denota que AP-IVd-x-
226 es una vértebra cervical (Figura 37D, E'y F).

Discusion

El material estudiado muestra los rasgos caracteristicos del género Coronella: pequefio tamafio;
en vista dorsal, presencia de una constriccion bien marcada en la region media del arco neural
con los procesos postzigapofisarios
anchos, otorgando asi a la vértebra
una forma de X; el arco neural
fuertemente deprimido y los procesos
prezigapofisarios son cortos
(Szyndlar, 1984, 1991; Bailon, 1991;
Blain, 2009). En la actualidad, en
este género se incluyen tres
especies:  Coronella  brachyura,
Coronella austriaca y Coronella
girondica. La primera de ellas, C.
brachyura es una especie endémica
de la India, localizandose en los
estados de Maharashtra, Gujarat y
Madhya Pradesh (Patel et al., 2015).
Las otras dos especies se localizan
en el Paleértico occidental. El area
de distribucion de C. austriaca se
extiende desde el sur de
Escandianvia hasta Sicilia, su limite
oriental lo alcanza en el norte de Irén
(Speyboeck et al., 2016). Presenta
poblaciones relictas en ciertas
cordilleras del este y sur de la
peninsula ibérica, como Sierra
Nevada (Santos et al., 2008;

Martinez del Marmol et al., 2020). Por Figura 37. Coronella sp., ST-F24-256, El Salt, vértebra dorsal en

su parte, C. girondica se distribuye vistas dorsal (A), ventral (B) y anterior (C). AP-IVd-x-226,
| diterra vértebra cervical, Abric del Pastor, en vistas dorsal (D), lateral
en la cuenca  Mediterranéa (g)y ventral (F). Modificado de Marquina-Blasco et al. (2021a).

occidental, tanto en la orilla europea Escala: 1 mm.
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(peninsula ibérica, sur de Francia y norte de lItalia) como en la africana (Marruecos, Tunez y
Algeria) (Speybroeck et al., 2016). Morfolégicamente Coronella girondica y Coronella austriaca
se diferencian en que en la primera los procesos prezigapofisarios presentan una menor anchura
en la base y son mas largos que en la segunda; asi como en la relacion entre el tamafio de la
parapofisis en relaciéon con la diapdfisis, mas grandes en C. austriaca que en C. girondica
(Szyndlar, 1984; Bailon, 1991). En base a estos rasgos, el material estudiado muestra una
morfologia atribuible a C. girondica. Sin embargo, estos caracteres pueden mostrar un cierto
grado de variacion, por lo que la atribucién de especies debe hacerse con precaucion (Blain et
al., 2011a). Ademas, tras aplicar el método biométrico para la determinacion de vértebras de
‘colubrinos” ibéricos establecido por Blain (2009), los restos estudiados coinciden con los
parametros establecidos para C. girondica (Tabla 4; Figura 38). No obstante, este autor no
incluye a C. austriaca en este estudio biométrico. Por lo tanto, proponemos una atribucion
taxonémica de los restos a nivel genérico.

Tabla 4. Medidas biométricas obtenidas en las vértebras de serpiente recuperadas del yacimiento Abric del
Pastor. Donde, CL: longitud del centro; CNW: anchura del cuello del condilo; CNW/CL: relacion entre la
anchura del cuello del condilo y la longitud del centro; CNW/NAW: relacion entre la enchura del cuello del
condilo y la anchura del centro; NAW: ancho del centro.

YACIMIENTO CL NAW CNW CNW/NAW CNWwICL

213 1,71 080 0,47 0,38
ST 1,75 1,39 0,58 0,42 0,33
1,94 -~ 084 - 043
1,9 154 0,67 0,44 0,34
1,94 = = = =
147 = = = =
259 242 1,06 0,44 0,41
203 166 070 0,42 0,35
1,98 1,80 086 0,48 0,44
1,81 1,58 0,00 0,00 0,00
169 136 0,65 0,48 0,41
0,50 =
] [ ]
Hemorrhois hippocrepis
0,45
! 1
: Malpolon monspessulanus
3] 1 (]
= 0,40 !
£ g |
(&}
4 Coronella girondica @
I
T 1
0,35 ElSalt |
p . i
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I
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Figura 38 (pagina anterior). Comparacion de los valores biométrics entre los restos atribudios a Coronella
sp. procedentes de los yacimientos de Abric del Pastor y El Salt con los obtenidos en ejemplares modernos
de Coronella girondica, Hemorrhois hippocrepis, Malpolon monspessulanus y Zamenis scalaris. Datos de
ejemplares modernos obtenidos de Blain (2009). El rectangulo punteado hace referente a los valores
maximos de CNW/CL y CNW/NAW atribuibles a C. girondica de acuerdo con Blain (2009). Donde: CNW/CL,
relacion entre la anchura de la constriccion precondilar y la longitud del centro vertebral; y CNW/NAW,
relacion entre la anchura de la constriccion precondilar y la anchira del centro vertebral.

Connolly et al. (2019) indican en su listado faunistico la presencia de Coronella girondica en el
yacimiento de Abric del Pastor. No obstante, tras lo expuesto en el parrafo anterior consideramos
que esta atribucion debe ser establecida Unicamente a nivel genérico.

Ecologia actual

La atribucion taxonomica abierta no permite establecer la ecologia actual del taxon; ademas, las
dos especies que se dan actualmente en la peninsula ibérica (Coronella austriaca y Coronella
girondica) tienen preferencias ecoldgicas muy diferentes. Asi, la presencia de una de estas
especies puede tener un gran peso en las reconstrucciones paleocoldgicas y paleoclimaticas. Si
la presencia de C. girondica se confirmara finalmente, aportaria a la reconstruccion
paleoclimatica una sefial termdfila; alternativamente, la presencia de C. austriaca apuntaria mas
bien a un escenario paleoclimatico mas frio.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucién taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacién del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Género Zamenis Wagler 1830
cf. Zamenis scalaris (Schinz 1822)

Material examinado

El Salt:
3 dientes: ST-F11-244; 1 vértebra dorsal: ST-F11-245.
Descripcion

Los dientes son pequefios, conicos y curvados hacia atras, con el apice afilado. Esta morfologia
es tipica de las serpientes.

La vértebra dorsal es pequefia (LC: 0,78 mm.), procélica y ligeramente mas larga que ancha
(Figura 39). En vista dorsal, la espina neural termina en la mitad posterior del zigosfeno. Las
prezigapdfisis estan individualizadas respecto al resto del arco neural. La superficie articular de
las prezigapofisis es de forma ovalada, con su extremo redondeado. El zigosfeno es trilobulado,
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con un lobulo central ancho y poco desarrollado. Las prezigapdfisis se proyectan
anterolateralmente, mientras que las postzigapofisis se proyectan posterolateralmente. La espina
neural, las diapdfisis, las parapdfisis y el condilo estan rotos. En vista lateral, en la parte anterior
del arco neural presenta un foramen lateral bien definido y redondeado situado en una depresion
profunda detras de la diapdfisis. En vista ventral, el centro tiene forma triangular, es convexo y
con margenes inferiores bien definidos. Los foramenes subcentrales son pequefios y no estan
bien definidos. La quilla hemal tiene forma espatulada distalmente y presenta margenes laterales
difusos. En vista frontal, el arco neural estd aplanado dorsovetralmente. El zigosfeno es
ligeramente convexo. El cotilo es pequefio y redondeado.

Discusion
Debido a su pequefio tamafio y a la morfologia general de la vértebra (presencia de un zigosfeno
ancho en vista dorsal, zigapdfisis estrecha, muesca posterior del arco neural abierta y arco

neural grande), probablemente ST-F11-245 perteneceria a un juvenil de culebra de escalera
(Zamenis scalaris).

Ecologia actual

Zamenis scalaris habita la mayor parte de la peninsula ibérica (excepto la cornisa cantabrica), el
suroeste de Francia y el noroeste de ltalia (Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008). Esta
especie ocupa un amplio rango de habitats, siempre dentro del rango bioclimatico termo, meso y
supramediterraneo. La culebra de escalera habita en matorrales mediterrdneos y bordes
forestales. En general, Z. scalaris ocupa zonas humedas y de umbria en la zona sur de su area
de distribucion (Busack & Jaksi¢, 1982); mientras que en el norte se localiza en zonas secas y
orientadas al norte (Bea, 1985).

Figura 39. cf. Zamenis scalaris, El Salt, ST-F11-235vértebra dorsal en vista ventral (A) y dorsal (B), El Salt,
ST-F11-235. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2017). Escala: 0,5 mm.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica
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Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Coronella sp. | Zamenis sp.

Material examinado

El Salt:

2 vértebras dorsales: ST-F24-416 y 1178.

Descripcion:

Las vértebras y centros recuperados son de pequefio tamafio (LC: 1,82 mm; n: 1). Son
procélicas y mas largas que anchas (CL/NAW: 1,08 mm, n: 1). En vista dorsal, la espina neural
termina en el extremo posterior del zigosfeno. Las prezigapdfisis estan individualizadas respecto
al resto del arco neural y se proyectan anterolateralmente. Los procesos prezigapofisarios son
grandes, cdnicos y terminan en punta. La superficie articular de la prezigapdfisis es grande y con
forma ovalada, con su extremo redondeado. Las postzigapdfisis se proyectan posteriormente. El
zigosfeno es recto. En vista lateral, la espina neural es recta y baja. El margen inferior esta bien
definido y termina en la regién pericondilar. En vista ventral, el centro es ligeramente convexo y
muestra una forma triangular, claramente més ancha en la region anterior. Este elemento no
muestra ningun foramen; probablemente esté oculto por el sedimento. La quilla hemal es ancha
con margenes laterales difusos. Mientras que en ST-F24-416 esta estructura estd parcialmente
rota, en ST-F24-1178 es progresivamente mas ancha desde la parte anterior del centro hasta la
posterior, por lo que la quilla hemal muestra una forma espatulada. En vista posterior, el canal
neural esta ligeramente aplanado lateralmente, con la parte superior del canal plano y no
acabado en domo. En vista anterior, el zigosfeno es ligeramente convexo. El cotilo es pequefio y
ligeramente aplanado dorso-ventralmente. El céndilo muestra una morfologia similar en vista
posterior.

Discusion

Morfologicamente, ambas vértebras muestran algunos rasgos asignables al género Coronella,
sin embargo, segun el método biométrico para la determinacién de las vértebras del tronco de
serpientes "colubrinos" (vértebras del tronco sin hipapdfisis) establecido por Blain (2009), ST-
F24-416 y 1178 pertenecen a Zamenis scalaris. Estas discrepancias en la atribucién taxonémica
tras el uso de diferentes metodologias estan relacionadas con el reducido tamafio de la muestra,
el mal estado de conservacion y el pequefio tamafio de los fosiles estudiados. Como sefiald
Blain (2009), la principal diferencia entre Coronella girondica y Zamenis scalaris es la presencia
de una quilla hemal espatulada y la ausencia de un arco neural aplanado dorsoventralmente en
este Ultimo. Solo ST-F24-1178 muestra una quilla hemal ligeramente espatulada, pero la region
anterior de su arco neural esta rota. Por lo tanto, estos restos pueden pertenecer a un pequefio
espécimen del género Zamenis o a un individuo raro del género Coronella.
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Ecologia actual

La atribucién taxondmica sigue abierta, lo que impide realizar méas inferencias paleoecolégicas.
La confirmacién de la presencia de Zamenis scalaris en V-24 S9 implicaria una sefial terméfila
en la reconstruccion paleoclimatica.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Familia Natricidae Bonaparte 1840
Género Natrix Laurenti 1768
Natrix maura (Linnaeus, 1758)

Material examinado

El Salt:

4 vértebras dorsales: ST-F24-1184, 1185, 1258 y 1260.

Descripcidn

Las vértebras son procélicas y mas largas que anchas (CL/INAW: 1,16 mm; n: 1) (Figura 40). En
vista dorsal, la mayor parte del arco neural esta roto. Sin embargo, es posible apreciar algunos
rasgos de la vértebra. Las prezigapdfisis son anchas, aunque su extremo esta roto. La superficie
articular de las prezigapdfisis es ovalada y esta inclinada anterodorsalmente. La postzigapdfisis
se proyecta posterolateralmente. En vista lateral, el margen lateral estd bien definido, por el
contrario el margen inferior es difuso y so6lo apreciable en la mitad anterior del centro. En la base
del proceso prezigapofisario hay un gran foramen lateral. La diapéfisis es redondeada, mientras
que la parapdfisis es oval. El proceso parapofisario esta roto pero parece ser corto, y se proyecta
anteriormente. La hipapdfisis es corta y presenta una forma sigmoidal, cuyo extremo es
redondeado. En vista ventral, el centro es alargado y triangular. Se puede apreciar que el
proceso parapofisario es ancho. Estan presentes un par de pequefios foramenes subcentrales.
Las diapdfisis y las parapdfisis son de tamafio similar. El cotilo y el condilo son pequefios y
redondeados en vista frontal y posterior, respectivamente. El arco neural es convexo en vista
posterior.

Discusion

Las vértebras estudiadas presentan rasgos tipicos del género Natrix: vértebras alargadas con la
presencia de hipapodfisis corta con forma sigmoidal, cotilo y céndilos pequefios y procesos
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parapofisarios cortos (Szyndlar, 1984; Bailon, 1991). Tradicionalmente, los herpetologos han
considerado que el género Natrix estaba compuesto por tres especies: Natrix natrix, Natrix
tessellata y Natrix maura. Sin embargo, en los ultimos afios se han elevado al rango de especie
las subespecies ibéricas, Natrix astreptophora, y de Europa occidental, Natrix helvetica, de N.
natrix (Pokrant et al., 2016; Kindler et al., 2017). La validez especifica de Natrix megalocephala
es controvertida y algunos autores la consideraron conspecifica con N. natrix (por ejemplo,
Kindler et al., 2013). A nivel osteoldgico, N. natrix s. ., N. maura y N. tessellata difieren en la
morfologia del centro y del extremo de la hipdfisis y en el diferente grado de robustez del proceso
parapofisiario (Szyndlar, 1984). Sin embargo, Holman (1998) y Ratnikov & Mebert (2011)
sefalaron cierto grado de variacién de ambos caracteres. Por otro lado, N. natrix s. |. y N. maura
se diferencian por la distinta morfologia del centro, mas convexo y con un margen inferior difuso
en este Ultimo taxdn, tal y como se observa en el material fosil de El Salt.

Figura 40. Natrix maura, vértebra precaudal, El Salt, ST-V24-1184, en vista lateral (A) y posterior (B).
Modificado de Marquina-Blasco et al. (2021a). Escala: 1 mm.

Ecologia actual

Natrix maura se distribuye por el noroeste de Africa y el suroeste de Europa. En esta dltima, se
encuentra en la peninsula ibérica, Francia (excepto su costa norte y los Alpes) y la costa de
Liguria (noroeste de ltalia). En la peninsula ibérica se distribuye ampliamente, estando ausente o
siendo rara en algunas zonas costeras de la cornisa cantabrica (Lugo, Asturias y Cantabria). La
presencia de la culebra viperina esta relacionada con la existencia de masas de agua, ya sean
naturales o artificiales (Santos et al., 2002; Santos, 2008).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

A pesar de ser una especie ampliamente distribuida por la peninsula ibérica, cuyo unico factor
limitante es la existencia de masas de agua (Santos et al., 2002; Santos, 2008), Natrix maura
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parece mostrar una distribucion altitudinal limitada. La cota méxima registrada para la especie es
de 1.950 msnm en el sistema Bético (Fernandez-Cardenete et al., 2000). En el sistema Central
se registra la cota maxima de 1.800 msnm (Lizana et al., 1988; Pleguezuelos & Villafranca,
1997), mientras que en el Ibérico alcanza los 1.580 msnm (Barbera et al. 1999) y en Pirineos los
1.500 msnm (Llorente et al. 1995), aunque es rara por encima de los 1.200 msnm (Martinez
Rica, 1983). En el resto de cordilleras nortefias (Cantabrica y macizo Galaico-Leonés) las alturas
maximas citadas son mas modestas, 1.270 y 1.210 msnm respectivamente (Garcia-Cardenete,
2008; Dominguez et al., 2012). Tanto en Sierra Morena como en Montes de Toledo alcanza los
1.100 msnm (Ayll6n et al., 2003; Hernandez-Sastre & Aylion, 2007).

Familia Viperidae Oppel 1811
Género Vipera Laurenti 1768
Viperidae indet.

Material examinado

Abric del Pastor:
1 colmillo solenoglifo: AP-IVD-x-228.
Descripcidn

El colmillo esta fuertemente curvado. En el apice, la superficie anterior del colmillo muestra un
orificio de descarga de veneno alargado y delgado. En el diente se observa la cavidad pulpar y
un canal longitudinal, que es circular en la seccion transversal. El canal estd completamente
cerrado, sin ningun surco o sutura en la superficie externa del diente.

Discusion

Los restos descritos anteriormente son atribuibles a la familia Viperidae debido a que: el colmillo
es de tipo solenoglifo, hueco, con canal completo cerrado y sin ninguna sutura en su superficie
externa, y provisto de un orificio distal para la salida del veneno (Bailén, 1991; Bailon et al.,
2002).

Ecologia actual

No es posible establecer las generalidades ecoldgicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucién taxonémica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucion taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.
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Vipera latastei Bosca 1878

Material examinado

El Salt:

1 vértebra cervical: ST-F24-1262; 7 vértebras dorsales: ST-F24-263, 391, 392, 1237, 1258, 1260
y 1267.

Descripcion

Las vértebras son de tamafio pequefio (LC: 2,62 mm, ¢: 0,26 mm; n: 6), procélicas y mas largas
que anchas (Figura 41). Presentan una constriccién interzigapofisaria bien desarrollada. Las
prezigapdfisis y las postzigapofisis son distintas del arco neural, que esta aplanado dorso-
ventralmente en vista posterior. En vista lateral, la espina neural es alta y recorre toda la
extension del arco neural. Las prezigapdfisis se proyectan anteriormente, mientras que las
postzigapdfisis lo hacen posteriormente. La diapdfisis es redondeada. La parapdfisis es plana y
dirigida dorsalmente. Los procesos parapofisarios estan bien definidos y se proyectan
anteroventralmente. La hipapdfisis es larga y recta. En vista ventral, el centro es
transversalmente convexo y tiene forma triangular, mas ancho anteriormente, y sus margenes
inferiores no estan bien definidos. Los fordmenes subcentrales, grandes y bien definidos, estan
situados en la parte anterior del centro. Las vértebras presentan un zigosfeno bien definido y un
zigantro, en vista anterior y posterior, respectivamente. El cotilo y el condilo son grandes y
redondeados en vista anterior y posterior, respectivamente

Discusion

Las vértebras fosiles muestran los rasgos tipicos del género Vipera: presencia de una hipapdfisis
recta, un arco neural aplanado dorsoventralmente, un centro transversalmente convexo con
margenes laterales imprecisos, el cotilo y el condilo bien desarrollados y las superficies
articulares de las prezigapdfisis y postzigapofisis inclinadas dorsalmente (Bailon, 1991). Szyndlar
(1984) separa a los Viperidae en dos grupos morfolégicamente distintos: "Viboras orientales”,
que incluye especies grandes actualmente presentes en el Mediterraneo oriental y Asia central; y
"Viboras europeas”, con especies europeas mas pequefias. Segun el tamafio de las vértebras
examinadas, los fésiles estudiados pertenecen a una "vibora europea” (LC<5mm). Dentro de
este grupo, hay dos complejos distinguibles por su morfologia vertebral: el "complejo Vipera
berus" y el "complejo Vipera aspis" (Szyndlar & Rage 1999, 2002). Las vértebras aisladas del
tronco de los diferentes complejos pueden distinguirse por su forma y tamafio. Las vértebras del
"complejo V. berus" son pequefias, alargadas y provistas de una espina neural baja y de una
hipapdfisis corta. Por el contrario, las vértebras del "complejo V. aspis" presentan hipapdfisis y
espinas neurales mas desarrolladas (Szyndlar & Rage, 1999). Los centros vertebrales no son
alargados, en contraste con los miembros del "complejo V. berus", y la presencia de una espina
neural y una hipofisis bien definida son rasgos tipicos de las viboras del "complejo V. aspis". La
diferenciacion dentro del grupo es relativamente dificil. El tamafio de las vértebras de Vipera

106



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

ammodytes es mas parecido al de las especies mas pequefias de las "viboras orientales". Vipera
aspis y Vipera latastei difieren en el desarrollo de la espina neural y de la hipapdfisis de la
vértebra cervical. En esta ultima, la hipapdfisis de esta vértebra es mas larga que el centro
(Szyndlar & Rage, 1999). Este es precisamente el caso de la vértebra cervical ST-F24-1262
(Figura 41Ey F).

Figura 41. Vipera latastei, vértebra dorsal, El Salt, ST-V24-263, en vista lateral (A) y posterior (B). Vértraba
dorsal, El Salt, ST-V24-392, en vistas lateral (C) y ventral (D). Vértebra cervical, El Salt, ST-F11-1262, en
vistas lateral (E) y posterior (F). Modificado de Marquina-Blasco et al. (2021a). Escala: 1 mm.

Ecologia actual
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La vibora hocicuda (Vipera latastei) es un endemismo ibérico ausente en los Pirineos y la cornisa
Cantabrica (Martinez-Freiria et al., 2021). En Espafia y Portugal, su distribucién esta relacionada
principalmente con una mezcla de factores bidticos y abidticos y al grado de modificacion
antropico del territorio (Santos et al., 2006). V. latastei es una especie marcadamente
relacionada con la regién bioclimatica mediterranea, ocupando tanto zonas humedas (por
ejemplo, Serra da Géres, noroeste de Portugal, donde la precipitacion anual supera los 3.000
mm/afio) como aridas (por ejemplo, Cabo de Gata, sureste de Espafia, con una precipitacion de
170 mm/afio) (Santos et al., 2006). Esta especie habita en zonas secas, rocosas 0 arenosas,
cubiertas 0 rodeadas de vegetacion abierta; requiere condiciones adecuadas de insolacion y
abundantes refugios (Pleguezuelos & Santos, 2002; Brito, 2008).

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Vipera latastei es uno de los reptiles ibéricos con una distribucion altitudinal mas amplia,
registrandose desde el nivel del mar hasta los 2.950 msnm en Sierra Nevada (sistema Bético)
(Fernandez-Cardenete et al., 2000). En el sistema Central alcanza también una cota elevada,
2.450 msnm (Pérez-Mellado, 1983). Sin embargo, en el resto de sistemas montafiosos las citas
son significativamente inferiores. Asi, en el caso del sistema Ibérico la altura maxima reportada
es de 1.700 msnm (Serrano Ezaguerri et al., 2001), mientras que en Sierra Morena y Montes de
Toledo parece alcanzar unicamente los 1.000 msnm (Aylldn et al., 2003; Hernandez-Sastre &
Ayllon 2007). Esta diferencia en las citas entre los diversos sistemas montafiosos del centro y sur
de la peninsula ibérica podrian deberse a la falta de estudios herpetoldgicos; en cambio, en el
caso de las sierras del norte peninsular la distribucién altitudinal de la especie parece estar
limitada por razones climaticas (Martinez-Freiria et al., 2008) y por la presencia de otras
especies congenéricas de vipéridos, Viperas aspis y Vipera seoanei (Duguy et al., 1979; Saint
Girons, 1980; Brito & Crespo, 2002). Asi, en el macizo Galaico-Leonés Bas Lopez (1984) reporta
los 1.250 msnm como la cota maxima para V. latastei en este sistema. El area meridional de la
cordillera Cantabrica supone el limite septentrional en la distribucién de la especie, en este
sistema alcanza los 1.200 msnm, a partir de la cual parece ser sustituida por V. seoanei (Duguy
et al., 1979). En Pirineos ha sido citada a 1.400 msnm por Ferrer et al. (2018) en zona de
simpatria con V. aspis.

Vipera cf. latastei Bosca 1878

Material examinado

Columbretes:

15 colmillos solenoglifos: COLT-2 y 10; 1 fragmento de dentario: COLT-49; 8 vértebras dorsales:
COLT-5, 6, 50 y 52; 8 centros de vértebras precaudales: COLT-51; 1 vértebra caudal: COLT-53.

Descripcidn
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Los colmillos recuperados son fuertemente curvados (Figura 42A). La superficie anterior del
colmillo muestra un orificio alargado y estrecho en posicion distal para la descarga de veneno.
En el diente se observa la cavidad pulpar y un canal, cuya seccion transversal es circular. El
canal estd completamente cerrado, sin ninguna ranura o sutura en la superficie externa del
diente.

COLT-49 es un fragmento de dentario con tres posiciones dentales, pero que sélo conserva dos
dientes. Los dientes se insertan en pequefos alvéolos, son conicos y estan curvados hacia atras.

>
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Figura 42. Vipera cf. latastei. A) colmillo solenoglifo, Columbretes, COLT-2, en vista anterior. B) Vértebra
dorsal, Columbretes, COLT-6, en vista anterior. C) Vértebra dorsal, Columbretes, COLT-5, en vista lateral.
Escala: 0,5 mm.

Las vértebras precaudales son de tamafio pequefio (LCmed= 2,76 mm; n=5; 0= 0,43; LCmin= 2,10
mm; LCmax= 3,21), procélicas y mas largas que anchas y presentan, en vista dorsal, una
constriccion interzigapofisaria bien desarrollada (Figura 42B). El zigosfeno es trilobulado, con el
l6bulo central de tamafio similar a los laterales. Las prezigapofisis y las postzigapdfisis son
distintas del arco neural. Este es aplanado dorsoventralmente en vista posterior. En vista lateral,
la espina neural es alta y recorre toda la extension del arco neural (Figura 42C). Las
prezigapdfisis se proyectan anterolateralmente, mientras que las postzigapéfisis se proyectan
posterolateralmente. La superficie articular de ambas estructuras esta inclinada
dorsolateralmente. Los procesos prezigapofisarios son cortos y puntiagudos. Las diapdfisis son
redondeadas y las parapdfisis son aplanadas, bien definidas y dirigidas dorsalmente. Los
procesos parapofisarios estan bien definidos y se proyectan anteroventralmente. Los mérgenes
laterales estan bien definidos. La hipapéfisis es larga y recta. En vista ventral, el centro tiene
forma triangular, es mas ancho en la region anterior que en la posterior. Este es
transversalmente convexo. Los margenes inferiores del centro no estan bien definidos. Los
foramenes subcentrales estan situados en la parte anterior del centro, y son grandes y bien
definidos. El cotilo y el condilo son grandes y redondeados en vista anterior y posterior,
respectivamente. En vista posterior, el diametro del cdndilo es menor que el del arco neural.
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COLT-53 pertenece a una vértebra caudal debido a la presencia de un par de hemapofisis en
posicion ventral en el centro.

Discusion

Estos restos son atribuibles al género Vipera por: presencia de un colmillo venenoso de tipo
solenoglifo sin ningun surco o sutura en la superficie externa del diente, vértebra con hipapdfisis,
arco neural deprimido dorsoventralmente, centro vertebral mas largo que ancho, centro convexo
ventralmente con margenes inferiores difusos, el cotilo y condilo estan bien desarrollados,
presencia de procesos parapofisarios, y superficie articular de las zigapodfisis inclinada
dorsalmente (Szyndlar, 1984; Bailon, 1991; Bailon et al., 2002). Segun el tamafio de las
vértebras examinadas (LC: 2,76 mm), el material de llla Grossa pertenece a una "vibora
europea" (LC<5mm). En el material del yacimento de Columbretes, la hipapdfisis, aunque esta
rota, parece estar bien desarrollada y ser recta; este rasgo, junto con la presencia de un borde
posterior de la espina neural, que es alto (mas que el centro en vista lateral), nos permite atribuir
los restos al "complejo Vipera aspis". Por razones morfologicas, paleobiogeograficas y
bioestratigraficas, la especie presente en la isla llla Grossa podria haber sido Vipera latastei,
aunque en este trabajo proponemos una atribucion abierta relacionada con este taxén a la
espera de nuevos restos que puedan cerrar definitivamente su atribucion taxondmica. En este
sentido, en el apartado sobre la identidad de las serpientes de Columbretes se discute mas
ampliamente esta atribucion.

Ecologia actual

Ver apartado “Ecologia actual” en la discusion sobre el material atribuido a Vipera latastei
recuperado en el yacimiento de El Salt.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Ver apartado “Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica” en la discusion sobre el material
atribuido a Vipera latastei recuperado en el yacimiento de El Salt.

Registro fosil en islas mediterraneas

El registro fosil de viboras en islas del Mediterraneo es escaso, conociéndose Unicamente 14
yacimientos paleontolégicos en ocho islas (Lymberakis & lliopoulos, 2019; Torres-Roig et al.,
2020; este trabajo). Respecto a los restos con morfologia atribuible a viboras del “complejo
Vipera aspis” estan restringidos al Mediterraneo occidental (Cerdefia, Sicilia y Baleares), excepto
en el caso de los restos de Vipera ammodytes procedentes del Santuario de Poseidon (isla de
Calauria, Grecia; 750 a.C.-100 d.C.) (Lymberakis & lliopoulos, 2019). El registro mas antiguo
proviene del Mioceno inferior de Oschiri (Cerdenia, Italia; MN 1-3) como Vipera sp. (Venczel &
Sanchiz, 2006). Bover et al. (2014) reportan cf. Vipera natiensis en la localidad de Na Burguesa-
1 (Mallorca, islas Baleares; Mioceno superior/Plioceno inferior, MN13-14). Ya en el Plioceno este
complejo de viboras es citado en los siguientes yacimientos: Capo Mannu D1 en Sicilia (ltalia),

110



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

MN 15 (Plioceno inferior; Delfino et al., 2011), y Vipera natiensis, taxén endémico balear
procedente de Punta Nati 12 (Menorca, islas Baleares, Espafia; Plioceno inferior) (Bailon et al.,
2002). En depdsitos cuaternarios, restos del “complejo V. aspis” han sido citados en el
Pleistoceno Superior de Contrada Panetti y en el Pleistoceno Superior/Holoceno de K22 (San
Vito Lo Capo), ambas localidades en Sicilia (Delfino, 2002) y a la recientemente descrita
subespecie Vipera latastei ebusitana del Pleistoceno Superior/Holoceno de Es Pouas (Ibiza, islas
Baleares; Torres-Roig et al., 2020). Ya en el Holoceno, el registro fosil de este complejo
morfolégico de viboras es incrementado con el material descrito en el presente trabajo.

Serpentes indet.

Material examinado

El Salt:

1 dentario: ST-F25-96; 7 vértebras caudales: ST-F24-258, 400, 1196 y 1197; 1 centro: ST-F24-
1185.

Descripcidn

ST-F25-96 es un fragmento de un dentario derecho con sélo un diente curvo “acrodonto”
presente.

En El Salt se han recuperado siete vértebras caudales. La mas completa, ST-F24-258 es
procélica, alargada y muestra una constriccion interzigapofisaria poco marcada. Las
prezigapdfisis y postzigapdfisis son cortas, dirigidas hacia delante y se muestran diferenciadas
del arco neural. La superficie articular de las prezigapdfisis es ovalada. En vista dorsal, la espina
neural recorre toda la extension del arco neural. En vista lateral, la espina neural es baja. El
proceso prezigapofisario se proyecta ligeramente en sentido anterodorsal. Las pleurapdfisis, que
se proyectan anteroventralmente, son grandes, anchas y robustas. Su extremo es redondeado y
forman una plataforma que termina en el ultimo tercio del arco neural. En vista ventral, el centro
es rectangular y tiene los méargenes bien definidos. Los foramenes subcentrales no estan
presentes. El centro tiene un par de hemapdfisis, caracteristico de la regiéon caudal. En vista
anterior, las vértebras muestran un arco neural aplanado dorsoventralmente. Este caracter es
menos marcado en el extremo posterior. El cotilo y el condilo son pequefios y redondeados en
vista anterior y posterior, respectivamente.

Discusion

La vértebra caudal es un elemento con poco valor para una atribuciéon taxondmica precisa. La
mala conservacion de los ejemplares no permite una adscripcion taxonémica mas especifica.

Ecologia actual
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No es posible establecer las generalidades ecolégicas que actualmente presenta el taxén debido
a la atribucion taxondmica que ha podido establecerse para los restos.

Distribucion altitudinal en la peninsula ibérica

Dada la atribucién taxondmica abierta de los restos no se ha realizado una evaluacion del
registro altitudinal del taxén en la peninsula ibérica.

Analisis tafonomico

que abordan la herpetofauna son escasos (Lyman, 1994; Bailon, 2011). De hecho, los

trabajos centrados exclusivamente en la tafonomia de anfibios y/o reptiles son
extremadamente raros (Pinto Llona & Andrews, 1999; Stoetzel et al., 2011; Bisbal-Chinesta et
al., 2020a) normalmente aparecen incluidos en trabajos mas amplios que incluyen a toda la
asociacion de pequefios vertebrados (i. e., Castillo et al., 2001; Lebreton et al. 2020). Sin
embargo, algunas observaciones pueden ser realizadas en el material fésil recuperado de los
yacimientos estudiados.

Q unque los estudios tafonomicos centrados en pequefios mamiferos son habituales, los

Tafonomia de anfibios y reptiles en yacimientos continentales: El Salt y Abric del Pastor

En El Salt, los restos de herpetofauna muestran muy pocas marcas de digestion, mientras que
las marcas de meteorizacién o alteracién quimica y fisica son comunes (Figura 43A). Hay un alto
grado de fragmentacion; los huesos intactos son extremadamente raros. El plano de fractura es
principalmente angular debido a la fragmentacion in situ tras su deposicion. Ningun f6sil presenta
superficies o bordes de abrasion o pulidos, lo que sugiere un transporte corto o nulo antes de su
enterramiento. El color de los restos es homogéneo, sin diferencias notables. Las marcas de
raices y de patinas de precipitados minerales (Figura 43B) son escasas en la superficie del
material estudiado proveniente de la SU V (Marquina-Blasco et al., 2021a); en cambio, en los
restos estudiados en Xb-F11 S3 son abundantes (Marquina-Blasco et al., 2017). Las huellas de
raices sobre los fosiles constituyen surcos ramificados de longitud y anchura variable (Lyman,
1994). Los precipitados minerales observados son de color negro, lo que denota que
probablemente corresponden a deposiciones de 6xidos de manganeso. Para su formacion son
necesarios ambientes humedos, aerdbicos y con un pH cercano al neutro, donde pueden medrar
las bacterias causantes de la pigmentacion oscura a través del proceso de oxidacion que
realizan (Lopez Gonzélez et al., 2006). La ausencia de marcas de digestion intensas (Figura
43C) en algunos restos sugiere que podrian haber sido acumulados por rapaces nocturnas, cuya
accién de los jugos gastricos sobre los huesos es mas suave que la de los mamiferos carnivoros
(Pinto Llona & Andrews, 1999). El estudio tafondmico preliminar de los pequefios mamiferos del
SU V de El Salt sugiere al Buho real europeo (Bubo bubo) como el agente mas plausible para la
concentracion de este conjunto (Fagoaga et al., 2019b). B. bubo se caracteriza por tener un
amplio abanico de presas (Lebreton et al., 2020); sin embargo, los anfibios y reptiles suelen
constituir solo presas esporadicas para la especie, al menos en los ecosistemas mediterraneos
(Jacksi¢ & Marti, 1984). No obstante, se ha informado de que algunos ejemplares concretos de la
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especie muestran cierto grado de especializacion en la depredacion de anfibios (Andrews, 1990).
Bisbal-Chinesta et al. (2020a) describen un conjunto fésil claramente dominado por Hyla gr.
arborea (que representa el 84% de la asociacion). El analisis tafonomico sugiere que esta
asociacion fue generada por la depredacion de una rapaz nocturna de tamafio mediano/grande
(posiblemente B. bubo o Strix aluco). Este es un caso interesante de explotacién oportunista de
un recurso estacional abundante durante las grandes concentraciones reproductivas de ese
anuro (Bisbal-Chinesta et al., 2020a). Sin embargo, la depredacion no es el Unico proceso
responsable de una tafocenosis herpetologica (Cochard, 2004). Los reptiles y anfibios utilizan las
cuevas Y fisuras de las rocas para la brumacién y/o la estivacién como respuesta a los cambios
en las condiciones climaticas (Vitt & Caldwell, 2013). La falta de marcas de digestién también
puede atribuirse a la muerte natural como origen primario para, al menos, parte del conjunto fésil
recuperado de El Salt. Sin embargo, la ausencia de estudios centrados en la tafonomia de
reptiles y anfibios impide obtener unas conclusiones més sélidas acerca de los posibles agentes
bioldgicos que produjeron esta acumulacion.

Figura 43. Marcas de alteracion tafonémica (sefialadas mediante la flecha blanca) identificadas en algunos
restos fosiles de reptiles y anfibios del yacimiento de El Salt. A) Epidalea calamita, escépula izquierda (ST-
V25-125) en vista ventral, con alteraciones superficiales (resquebrajamiento longitudinal) en la superficie del
hueso relacionado con su exposicion a los agentes meteorolégicos. A’) ampliacién de dichas alteraciones.
B) Coronella sp., vertebra dorsal (ST-V24-251) en vista dorsal, con depdsitos de precipitados minerales
(manchas oscuras de éxidos de manganeso). C) Colubridae indet. 2, vértebra troncal (ST-V24-1202) en vista
dorsal, con marcas de digestion. C’) ampliacién de dichas alteraciones.
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Respecto a Abric del Pastor el analisis tafonémico de los restos de pequefios mamiferos basado
en la deteccion de marcas de digestion en elementos dentales y en el elemento postcraneal
(fémures y humeros) apuntan a un depredador de categoria 3 como agente acumulador
(Connolly et al., 2019), en el que se incluye Bubo bubo. No obstante, el analisis preliminar
tafonémico de las vértebras de herpetofauna recuperadas del yacimiento muestran pocos
ejemplos de marcas fehacientes de digestion, y una fracturacion nula o escasa. Asi, de acuerdo
con las categorias establecidas por Andrews (1990), el agente causante de la acumulacion seria
uno incluido en la categoria 1.

Tafonomia de reptiles y anfibios en yacimientos insulares: Columbretes

El escaso numero de restos de mamiferos registrados en la llla Grossa presenta rasgos de
digestién en algunos de los molares (ausentes, categorias ligeras y moderadas) que permiten
establecer un origen de depredacion para esos restos, pero sin poder concluir nada mas sobre la
identidad de las especies productoras de esta asociacion (Fagoaga, com. pers.).

El conjunto de vertebrados del COLT estd claramente dominado por los reptiles (81% de los
restos: 43% Lacertilia indet., 14% Chalcides bedriagai; 13% Vipera cf. latastei; 11% cf. Podarcis),
seguidos de las aves (35%). Los mamiferos solo representan el 5% del material estudiado (Tabla
5). Ademas, la diversidad de especies es baja en comparacion con el continente. Esta reducida
biodiversidad es tipica de las islas en contraste con las zonas continentales, donde el numero de
especies es mayor (Grant, 1988). En las islas, los reptiles suelen ser abundantes y alcanzan a
veces densidades elevadas (Pérez-Mellado et al., 2008), mientras que los mamiferos terrestres
son poco frecuentes (Lawlor, 1986).

Tabla 5. Namero de restos (NISP) y nimero minimo de individuos (MNI) identifiacods en la asociacién de
pequeiios vertebrados de COLT. %, representacién porcentual de cada taxén respecto al total de NISP.

Taxoén NISP % MNI

Chalcides bedriagai 33 14 4
cf. Podarcis 26 1 4
Vipera cf. latastei 32113 7
Lacertilia indet. 102 43 -
Mus cf. musculus 1" 5 1
Aves indet. 35 15 -
TOTAL 137 100

Los resultados preliminares del andlisis tafonémico indican que en el material estudiado las
marcas de digestion estan, en general, ausentes. En aquellos escasos restos que muestran tales
marcas, estan son ligeras 0 moderadas. La presencia de restos completos es rara. Discernir el
origen de estas roturas es complicado, por ello, con objetivo de evitar una sobrerepresentacion
de este aspecto se ha obviado el estudio en detalle de la fragmentacion de los restos de reptiles.
De acuerdo con Andrews (1990) y Pinto-Llona & Andrews (1999), este ultimo basado solamente
en restos de anfibos anuros, el grado de digestion del ensamblaje podria corresponder con una
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categoria de depredador 1. Dentro de esta categoria se incluyen las estrigiformes Tyto alba y
Asio flammeus (Andrews, 1990). En la actualidad, en las islas Columbretes no esta presente
ninguna poblacion reproductora de rapaces nocturnas. Sin embargo, es posible la existencia de
colonias reproductoras de buhos en épocas historicas. A. flammeus es una especie invernante
comun en Espafia, siendo el este peninsular una de las principales areas de invernada ibérica
(Onrubia et al., 2003). Hasta la década de 1990, la reproduccién de A. flammeus en la peninsula
era ocasional, pero con la expansion de Microtus arvalis en la Meseta Norte, y sus periddicas
explosiones poblacionales, han permitido el asentamiento de un numero variable de lechuzas
campestres nidificantes (Onrubia et al., 2003). Por su parte, T. alba es una lechuza muy
extendida, que tiene poblaciones reproductoras tanto en el continente como en numerosas islas
del Mediterraneo y la Macaronesia (Janzekovi¢ & Klenovsek, 2020). Los reptiles no son una
parte importante de la dieta de esa especie (Roulin & Dubey, 2012), aunque la depredacion de
estos es mayor en las islas que en el continente, especialmente en las mas pequefias
(JanZekovi¢ & Klenovsek, 2020). En este sentido, Delgado (1993) sefiald a los reptiles
(principalmente una sola especie, Tarentola angustimentalis) como el principal recurso tréfico de
la subespecie endémica canaria oriental Tyto alba gracilirostris en los islotes de Alegranza (lslas
Canarias); especialmente durante la época estival, cuando T. angustimentalis supuso el 69,7%
del total de presas consumidas. Situacién similar ha sido descrita por las poblaciones de T. alba
de los islotes Branco y Raso (Cabo Verde) (Naurois, 1982). Curiosamente, y reflejando la
flexibilidad tréfica de la especie, varios resultados preliminares de estudios centrados en la dieta,
bajo una perspectiva historica, de esta ave en Cabo Verde apuntan a un cambio en el espectro
trofico de T. alba desde un alto porcentaje de reptiles a pequefios mamiferos coincidiendo con la
colonizacion humana de las islas (Siverio et al., 2007; 2008). Otra estrategia reportada de las
poblaciones insulares de T. alba es que se reproducen en pequefios islotes (S'Espalmador,
Baleares) y se alimentan (principalmente de pequefios mamiferos, pero también de aves y
reptiles) en islas mayores (lbiza y Formentera) y otros islotes que rodean S'Espalmador (Guerra
et al., 2014). Estas lechuzas comunes vuelan al menos 11 km en cada ocasion (desde
S'Espalmador a Ibiza) (Guerra et al., 2014). En el caso de la llla Grossa, el brazo de mar que la
separa del continente es significativamente mayor (unos 50 km).

Otros posibles agentes tafonémicos son las gaviotas. En el archipiélago de Columbretes se
localizan colonias de cria de dos taxones: Larus michahellis y Larus audouinii (Mestre et al.,
2010). Datos experimentales basados en el uso de modelos de plastilina de lagartijas
demostraron que la gaviota patiamarilla (L. michahellis) es el principal depredador de Podarcis
liolepis atratus en llla Grossa (Castilla & Labra, 1998). En la literatura se recogen varias
observaciones de L. michahellis depredando lacértidos, especialmente en contexto insular
(Martin & Ldpez, 1990; Carretero et al., 1993; Vervust et al., 2007; Piorno et al., 2016). Sin
embargo, estos parecen ser una presa poco comun en la dieta de L. michahellis, al menos para
la isla de Colom (Baleares) (Pérez-Mellado et al., 2014). De acuerdo con estos autores, los
ataques registrados a modelos de lagartijas pueden relacionarse con el comportamiento
exploratorio de la gaviota patiamarilla. Por el contrario, todas las especies de pequefios
mamiferos presentes en la isla de Colom fueron depredadas por L. michahellis (Pérez-Mellado et
al., 2014). Como alimentadores generalistas, las gaviotas también depredan serpientes; sin
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embargo, existen pocos informes en la literatura cientifica en este sentido (p. ej., Martin & Lopez,
1990). Hasta donde sabemos, no hay estudios sobre el grado de alteracion tafonémica que
causan las gaviotas en los huesos de sus presas.

Reconstruccion paleoecolégica

ellos, tanto desde un punto de vista cronolégico como paleogeografico, que imposibilitan

una aproximacion conjunta de los mismos. Asi, este estudio se ha abordado para los
yacimientos de Abric del Pastor y de El Salt con el objeto de obtener datos paleoecoldgicos y
establecer sus implicaciones sobre las poblaciones humanas y el proceso de extincion de los
neandertales en la region. Por su parte, en el caso de Columbretes, se ha pretendido realizar
una aproximacion paleoecoldgica desde un punto de vista de las relaciones de competencia
entre los diversos taxones descritos. En ambientes insulares las poblaciones animales suelen
mostrar importantes diferencias morfoldgicas, ecoldgicas y etoldgicas respecto a sus relativos
continentales, un fendomeno conocido como sindrome insular (Baeckens & Van Damme, 2020).
En el caso de los reptiles, estas modificaciones han sido ampliamente estudiadas (Novosolov et
al., 2013 y referencias en el mismo). En la cuenca mediterranea, el numero de especies de
reptiles presentes se relaciona positivamente con la superficie de la isla (Mylonas & Valakos,
1990). En aquellas de reducido tamafio, como es el caso de llla Grossa, las relaciones
establecidas entre las especies parecen depender de la propia historia evolutiva de los taxones
(Carretero et al., 2010) y de las diferencias en el uso de los microhabitats (Civantos et al., 2020).

| 0s yacimientos incluidos en la presente tesis presentan un alto grado de diferencias entre

Aplicacién del Método de Ponderacion de Habitats (HWM) a la asociacion fésil de Abric del
Pastor

La asociacion fosil de reptiles y anfibios procedente de la SU IVd de Abric Pastor ha resultado
ser poco diversa y basada en restos con poco valor taxonémico. Asi, la lista faunistica se
compone de un anuro (Pelodytes sp.), dos lagartos (cf. Timon lepidus s. |y cf. Podarcis sp.) y
tres serpientes (Colubridae indet. 1, Coronella sp. y Viperidae indet.). A pesar de estas
limitaciones es posible realizar ciertas observaciones tras la aplicacion del HWM a las especies
con una atribucidn taxondmica cerrada (Pelodytes sp. y Coronella sp.) de esta asociacion en
particular (Tabla 6; Figura 44). Asi, el paisaje estuvo dominado por formaciones forestales
abiertas y de matorral (23%), con parches de praderas tanto secas (23%) como himedas (22%)
intercaladas (29%). En menor medida también estarian presentes zonas de roquedos (18%) y
bosques maduros (14%). La reconstruccion no indica la presencia de habitats vinculados a
zonas humedas. No obstante, la presencia de Pelodytes sp. indica la existencia de, al menos,
masas de agua temporales. Dado que los dos taxones considerados en la presente
reconstruccion son altamente generalistas, no es posible indicar que su presencia denote en
exclusiva un tipo de habitat en concreto.

La aplicacion de HWM a la asociacion completa, incluyendo los taxones de pequefios mamiferos
(Microtus cabrerae, Eliomys quercinus, Apodemus sylvaticus y Crocidura sp.), muestra una clara
predominancia de bosques maduros (80%). El resto de tipos de habitats presentan una
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representacion mas modesta: bosques abiertos y matorral (7%), roquedos (5%), pradera seca
(5%) y pradera humeda (3%). Como en el caso anterior, no se registra la presencia de habitats
ligados a ambientes acuaticos (Connolly et al., 2019).

Tabla 6. Nimero de restos identificados (NISP), Numero minimo de individuos (NMI) y porcentaje de
representacion de la asociacion fosil de reptiles y anfibios procedente de la SU IVd de Abric del Pastor. Se
indica ademas la distribucién por habitats, donde: OD (pradera seca), OH (pradera himeda), OWo
(formaciones forestales abiertas y arbustivas), Wo (bosques maduros), R (roquedos) y W (habitats

acuaticos).
Taxén NISP NMI % OD OH OWo Wo R W
1 1 833 033 016 025 008 016 0
2 I I I I I N N
S I T I R N I
%6 8 6667 - - - - - -
T I I I I M B
7 1 83 - 013 028 020 020 -
) N A I O I A B

18% E oD  Son  escasos los  yacimientos
OH L o .
Wowo arqueoldgicos cronologicamente adscritos
4%

229% %‘;VO al MIS 4 en la peninsula ibérica (Mallol et
al., 2019). Estos autores enumeran un
total de 15 localidades (ver Table S1 del
Material Suplementario de ese trabajo).

_ . . _ AUn son mas escasos los yacimientos en
Figura 44. Porcentaje de representacion de los diversos | | iacion d ~
habitats considerados en la aplicacion del Método de 0s que la asoclacion de pequenos
Ponderacion de Habitats a la asociacion fosil de vertebrados ha sido estudiada o, como

herpetofauna de la SU IVd del yacimiento de Abric del minimo, se haya proporcionado una lista
Pastor. '

1

=2

faunistica: Cueva de Atxagakoa (Forua,
Vizcaya) (Lépez-Quintana et al., 2005), Artazu VIII (Arrasate, Guiptzcoa) (Suarez-Bilbao et al.,
2021), Cova del Gegant (Sitges, Barcelona) (Lopez-Garcia et al., 2008, 2012b), Cova del Muscle
(Sitges, Barcelona) (Lopez-Garcia, 2011), Valdegoba (Huérmeces, Burgos) (Lépez-Garcia,
2011), Cueva del Camino (Pinilla del Valle, Madrid) (Blain et al., 2014), Navalmaillo (Pinilla del
Valle, Madrid) (Lépez-Garcia, 2011), Cueva de la Buena Pinta (Laplana et al., 2016), Cueva de
los Torrejones AU-0 (Tamajén, Guadalajara) (Sala et al., 2021), Cueva Hora (Darro, Granada)
(Garcia, 1979; Bailon, 1986, 2001), Las Yedras (Sierra de Alfaguarra, Granada) (Lépez-Garcia,
2011) y Abric de la Quebrada VI (Tormo & Guillem, 2015). Entre los yacimientos sefialados, en
dos de ellos (Cueva de la Buena Pinta y Artazu VIlI), las dataciones absolutas obtenidas han
librado cronologias similares a la proporcionada para la SU IVd de Abric del Pastor (63 + 5 ka)
por Mallol et al. (2019). Mediante la aplicacion de técnicas de TL para la datacion de muestras de
sedimento, Cueva de la Buena Pinta ha proporcionado edades absolutas muy similares a las de
Abric del Pastor (Laplana et al., 2016). De acuerdo con estos autores, el nivel 2 ha sido datado
en61,5+53ka, el 3en63,4 5,5 kay para el 5 se han proporcionado dos fechas, una para el
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tramo superior, 60,5 + 5,0 ka, y otra para el tramo inferior, 61,6 + 5,1 ka. Ciertos taxones de
roedores, como Microtus oeconomus, Microtus gregalis y Chionomys nivalis, indican unas
condiciones frias durante el MIS 4 en la regién central ibérica (Laplana et al., 2016). Por su parte,
el nivel 1 de Artazu VIII es ligeramente méas antiguo que el yacimiento anterior y la SU estudiada
de Abric del Pastor. La datacion realizada sobre dos muestras de dientes, un m3 derecho y un
M3 izquierdo, de Bison priscus ha proporcionado una edad media de 65,05 + 1,95 ka (Suarez-
Bilbao et al., 2021). Entre las tres fases paleocoldgicas propuestas por Suarez-Bilbao et al.
(2021) para Artazu VIII, el nivel 1 de dicho yacimiento se incluye en el MIS 3.2 en la que se ha
deducido unas condiciones relativamente calidas y humedas dentro un contexto de
calentamiento climatico progresivo.

Aplicacion del Método de Ponderacion de Habitats (HWM) a la asociacion fosil de El Salt

La aplicacion del método HWM a las diferentes asociaciones de herpetofauna recuperadas en la
SU Xb (Xb-11 S3) y la SU V (V-24 S7, S8 y S9, asi como V-25) del yacimiento de El Salt indican
la existencia de dos fases claramente diferenciadas (Figura 45y Tabla 7).

En la fase 1, definida en Xb-11 S3, el paisaje de los alrededores de El Salt estaria compuesto de
formaciones boscosas (30%) intercaladas con espacios abiertos (Praderas Secas, 27%;
Praderas Himedas, 24%), y con presencia de zonas de agua permanente en los alrededores
(Tabla 8) (Marquina-Blasco et al., 2017). La lista faunistica descrita en esta SU, publicada en
Marquina-Blasco et al. (2017), se compone de siete taxones, incluyendo anuros (Alytes
obstetricans s. ., Bufo bufo s. |. y Epidalea calamita), blanidos (Blanus cinereus s. |.), escincidos
(Chalcides bedriagai), lacértidos (cf. Acanthodactylus erythrurus) y serpientes (cf. Zamenis
scalaris). Entre el material fosil analizado, C. bedriagai esta representado por 340 restos, lo que
supone el 35,4% de los restos aqui descritos y el 72% del total del MNI del yacimiento. En este
sentido, C. bedriagai parece estar sobrerepresentado en el conjunto fosil, probablemente debido
a una mayor mortalidad in situ durante la formacion del yacimiento. Por esta razdn, esta especie
no ha sido incluida en el andlisis paleoambiental cuantitativo. Los taxones cf. A. erythrurus y cf.
Z. scalaris han sido eliminados también para la reconstruccion del habitat debido a su incierta
determinacion taxonomica. Asi, la presencia de B. bufo s. |., A. obstetricans s. . y B. cinereus s.
l., sugieren la presencia de formaciones boscosas y de matorral en los que estarian presentes
algunas zonas abiertas. En este sentido, y aunque no haya sido cuantificado para esta
reconstruccion, la posible presencia de Z. scalaris (cf. Z. scalaris) apoyaria la existencia de
bosques. La presencia de praderas humedas esta relacionada con la presencia de B. bufo s. .,
A. obstetricans s. |. y cf. Z. scalaris, mientras que Epidalea calamita (ademas de la presencia,
aunque no incluida en el estudio, de C. bedriagai y cf. A. erythrurus) sugiere la existencia de
habitats secos y abiertos. Ademas, la presencia de algunos taxones excavadores (B. cinereus s.
l. y E. calamita) o con un comportamiento semifosorial (C. bedriagai) indica la existencia de
suelos sueltos; lo que se corrobora en el caso de la posible presencia de A. erythrurus, que
muestra una clara preferencia por este tipo de sustrato (Seva et al., 1982). Por ultimo, B. bufo s.
. y A. obstetricans s. |. sugieren la existencia de una masa de agua permanente (0 al menos con
un hidroperiodo elevado) en las proximidades de la cavidad. Los roquedos tendrian una
representacion marginal (6%).

118



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

Tabla 7. Namero de restos (NISP), nimero minimo de individuos (MNI) y porcentaje de representacion en la asociacién de herpetofauna fésil de las SUs Xb y V del yacimiento de El
Salt. Se indica también la representatividad de cada taxén en los hébitats considerados en la reconstruccion. Modificado de Marquina-Blasco et al. (2021a).

| Xb-1183 |  V-2489 | V2488 |  V-24S7 [ V25 | Habitat Weighting Method |
[Taxones [ NISPIMNI[ % [ NISP{MNI| % [NISP|MNI[ % |NISP|MNI| % [NISP|MNI| % [OD]|OH|WO| R [W_
1 1 4 05 02 01 02
2 1 08 2 2 ) e 1 (6 6 1 6 06 02 0.2
5 4,24
5 2 169 8 1 4 9 i e 1 6 26 3 18 (075 0,25
12
| Blanus cinereussl. [ 1 085 045 010 045 0 0
340 8 7203 3 11 48 26 6 46 35 11 58 31 10 59 04 03 03
i< S A 2 T T T -
499
93 23 1949
ZA) (V200 G T (20 K15 | T 5
3 1 4 6 s 0/127[0,37710;25" 0125
2 1 4
4 1 08
11 8 1
2 1 4 1 15 0,37 025 037
[TOTAL EGEEEL 149 23 100 111 13 100 103 19 100 123 17 100
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Figura 45. Reconstruccion paleoecoldgica de El Salt basada en la herpetofauna fosil procedente de la SU Xb
(Xb-11 83) y SU V (V-24 S7, S8 y S9, y V-25). Datos obtenidos de Marquina-Blasco et al. (2017, 2021a).

Tabla 8. Resultados de la reconstruccion paleoclimatica basada en la aplicacion del HWM a la asociacion
fosil de anfibios y reptiles procedentes de las SU Xb y V de El Salt. Datos obtenidos de Marquina-Blasco et
al. (2017, 2021a).

SU OD OH WO R W

ECEIER) 27 24 30 (6 13
K 38 6 26 27 3
3 7 2 23 13
B2l 8 7 21 28 1
IR 5 4 28 |27 |1

Los resultados aportados por la asociacion recuperada de la SU V definen la fase 2. El listado
faunistico incluye tres anuros (Pelodytes sp., Alytes obstetricans s.l. y Epidalea calamita), un
lacértido (Lacertidae indet.), un escincido (Chalcides bedriagai) y cinco serpientes (Colubridae
indet. 2, Coronella sp., Coronella sp./Zamenis sp., Natrix maura y Vipera latastei). En esta fase el
paisaje esta dominado por la Pradera Seca (OD) en toda la muestra estudiada (Tabla 8; Figura
45). La reconstruccion muestra un pico de habitats secos abiertos claramente dominantes, en V-
25, que podria estar relacionado con un escenario de mayor aridez. Ademas, la Figura 45
muestra una evolucion creciente de los valores del habitat seco abierto desde las muestras mas
antiguas hasta las mas modernas. Pelodytes sp., Epidalea calamita y Chalcides bedriagai
sugieren la presencia de praderas secas sujetas a variaciones estacionales de humedad y
temperatura. Por el contrario, el habitat Pradera Himeda (representado por la presencia de
Alytes obstetricans s. |., Coronella sp. y Vipera latastei) experimenta, en general, la evolucién
contraria, con una tendencia decreciente desde las unidades méas antiguas a las més jovenes (V-
24 S9: 6%; V-24 S8: 7%; V-24 ST: 7%; V-25: 4%) (Figura 45).

120



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

El habitat de las zonas rocosas (R) muestra valores elevados a lo largo de las SUs estudiadas,
con su valor mas alto (28%) en V-24 S7 y el mas bajo en V-24 S8 (23%) (Tabla 8). Los taxones
vinculados a los habitats rocosos son Coronella sp., Epidalea calamita y Vipera latastei (Tabla 7).
Ademas, las zonas rocosas proporcionan abundantes fisuras, que pueden ser utilizadas por
especies trogofilas como Pelodytes sp. (Thomas & Triolet, 1994) y lacértidos.

El tipo de habitat Bosque (WO) muestra una evolucion erratica. Los valores mas altos se
obtienen en V-24 S7 (27%) y V-24 S9 (26%); los valores mas bajos se obtienen en V-25 (23%) y
V-4 S8 (22%) (Tabla 8).

En general, la presencia del habitat acuaticos (W) es anecdética, excepto en el caso de V-24 S8.
Este valor anémalo se debe a la presencia de Natrix maura en la asociacion fosil recuperada. El
unico factor limitante en la distribucion de esta especie es la presencia de masas de agua en el
entorno (Santos et al., 2002; Santos, 2008); por este motivo, todo su peso ecosistémico se
registra en el tipo de habitat acuatico. El unico individuo de N. maura (MNI=1) registrado en El
Salt proviene de V-24 S8, donde representa el 7% de todos los individuos recuperados en esta
muestra (14). Por tanto, el "peso porcentual” en los resultados de este taxon es elevado. De
hecho, si eliminaramos a N. maura, la Pradera Seca constituiria el habitat mas importante en la
muestra (39%), seguido de los hébitats rocosos (26%) y boscosos (25%). Por otro lado, la
presencia de Alytes obstetricans s. |. y N. maura indica la existencia de masas de agua
permanentes en los alrededores de El Salt, mientras que Pelodytes sp. y Epidalea calamita
pueden completar su ciclo reproductor en masas de agua temporales.

Reptiles y anfibios ibéricos como proxies paleoecologicos durante el Pleistoceno Superior

La creciente importancia de los habitats secos abiertos y rocosos observados en el SU V se
relaciona probablemente con una aridificacion del entorno. La reconstruccién paleoambiental
basada en la herpetofauna de la SU Xb-F11 S3, datada en 52,3 £ 4,6 ka, muestra un paisaje
compuesto por formaciones arbustivas y forestales, en las que estaban presentes algunas zonas
abiertas (Marquina-Blasco et al., 2017). Estos resultados sugieren un cambio en el tipo de habitat
dominante de bosque a pradera seca a finales del Paleolitico medio en los alrededores de Alcoi
(Figura 45). La reconstruccion basada en los conjuntos de pequefios mamiferos apunta a un
escenario similar, con un aumento sustancial de las praderas secas (desde las SU Xb hasta la
SU V superior), aunque los bosques seguian siendo predominantes (Fagoaga et al., 2019b). El
estudio de los restos antracoldgicos de El Salt, realizado por Vidal-Matutano (2016), describe un
bosque claramente dominado por Pinus nigra-sylvestris durante el Paleolitico Medio (alcanzando
el 79,89% de todos los taxones en la SU V-24). Estos pinos son especies critfilas que en la
actualidad estan presentes en regiones montafiosas mediterraneas de altitud media/alta (Costa
et al., 2005). En SU V, un ligero aumento de Juniperus sp. ha sido interpretado como una
tendencia a condiciones paleocliméaticas mas frias y secas (Vidal-Matutano, 2016). En resumen,
los tres proxies biologicos estudiados en El Salt, la herpetofauna, los pequefios mamiferos y el
carbon vegetal, coindicen en sugerir una tendencia hacia condiciones mas abiertas y secas
desde las SU mas antiguas a las mas modernas.
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El predominio de los paisajes boscosos se ha sefialado en numerosos yacimientos ibéricos del
MIS 3, como la Cueva del Boquete de Zafarraya (Barroso Ruiz et al., 2003; Barroso Ruiz &
Bailon, 2003) Cueva del Conde (Lopez-Garcia et al., 2011b), Cueva de Gorham (Lépez-Garcia et
al., 2011c), Cova del Gegant (Lépez-Garcia et al., 2008, 2012a, 2014a), Cova dels Xaragalls
(Lépez-Garcia et al., 2012b), Teixoneres (Lopez-Garcia et al., 2012c), Canyars (Lopez-Garcia et
al., 2013, 2014a), Cueva de L'Arbreda (Lopez-Garcia et al., 2015), Cova Eiros (Rey-Rodriguez et
al., 2016), Cueva de Lezetxiki Il (Garcia-Ibaibarriaga et al., 2018) y Abric Romani (Fernandez-
Garcia et al., 2018, 2020). No obstante, la tendencia a la aridificacion también ha sido sefialada
en otros yacimientos ibéricos contemporaneos, como la cueva de Gorham (Blain et al., 2013), la
cueva de L'Arbreda (Lépez-Garcia et al., 2015), y Abric Romani (Fernandez-Garcia et al., 2018).
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Figura 46. Representacion de los tipos de habitats forestales y arbustivos (WO) y abiertos (OD + OH, la suma
de los habitats Pradera Seca y Pradera Himeda) en base a la reconstruccién paleoambiental en diferentes
yacimientos del este de Espaiia. Los diferentes puntos representan los niveles y unidades de cada
yacimiento. De Norte a Sur: Cova de L'Arbreda (L6pez-Garcia et al., 2015); Teixoneres (Lopez-Garcia et al.,
2014a); Abric Romani (Fernandez-Garcia et al., 2018, 2020); Cova del Gegant (Lopez-Garcia et al., 2014a);
Canyars (Lopez-Garcia et al., 2014a), Cova dels Xaragalls (Lopez-Garcia et al., 2012b) y El Salt (Fagoaga et
al., 2019b) para pequefios mamiferos (M) y herpetofauna (H) (Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a).

La aplicacion del HWM a los conjuntos de pequefios vertebrados procedentes de varias
localidades del noreste de Espafia muestra que, durante el MIS 3, el paisaje regional estaba
dominado por formaciones forestales abiertas, independientemente de las fluctuaciones
climaticas (Lépez-Garcia et al., 2014a). En contraste con los resultados obtenidos en estos
yacimientos (Cova de L'Arbreda, Teixoneres, Abric Romani, Cova del Gegant, Canyars y Cova
del Xaragalls) los resultados en El Salt (sureste ibérico) indican una mayor presencia de habitats
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abiertos (Marquina-Blasco et al., 2017, 2021; Fagoaga et al., 2018, 2019b) (Figura 46). Esta
discrepancia puede estar relacionada con los grupos incluidos en las reconstrucciones
paleoambientales. Como se muestra en la Figura 46, las reconstrucciones basadas
exclusivamente en mamiferos (Fernandez-Garcia et al., 2018, 2020; Fagoaga et al., 2018,
2019b) arrojan valores forestales mas altos que las basadas en herpetofauna (Marquina-Blasco
etal., 2017, 2021a). En los sitios en los que el HWM se aplicd a ambas faunas (anfibios y reptiles
y pequefios mamiferos), se obtienen resultados mas equilibrados entre ambos tipos de habitats,
aunque siempre con predominio de los bosques (Lopez-Garcia et al., 2011b, 2012a, 2012b,
2012c, 2014a, 2015). El yacimiento de Canyars constituye un caso especial: la comunidad de
pequefios vertebrados sugiere un paisaje con un importante componente de habitats abiertos
(Lépez-Garcia et al., 2014a). Sin embargo, esto puede deberse a la influencia de unas
condiciones mas frias y aridas durante el HE 4 (Daura et al., 2013) o de un predominio de
anfibios y reptiles (MNI: 14 individuos) sobre los mamiferos (MNI: 11) y el consiguiente sesgo en
los calculos del HWM (véase Lopez-Garcia et al, 2014a). En general, los anfibios y reptiles
ibéricos de la bioregidn mediterranea tienen un area de distribucién amplia (Sillero et al., 2009).
Los diferentes taxones muestran una alta plasticidad ecologica, lo que les permite ocupar una
importante plétora de habitats (Sillero et al., 2009). A pequefia escala, sélo seleccionan aquellas
zonas que retnen condiciones especificas; por ejemplo, los microhabitats humedos y frescos
son esenciales para la supervivencia de muchas especies de anfibios debido a su alta
dependencia del agua (Thorson, 1955). Sin embargo, los grupos de habitats definidos son
demasiado generales como para poder tener en cuenta estas preferencias de microhabitat, lo
que da lugar a resultados sesgados. Esta discrepancia también puede deberse a la particular
ubicacion geografica de El Salt, en comparacion con los otros yacimientos. Esto esta relacionado
con el marcado gradiente climatico de la Peninsula Ibérica, con un claro descenso de las
precipitaciones de norte a sur y de oeste a este (Ninyerola et al., 2005). De hecho, los analisis
polinicos de alta resolucion de secuencias lacustres en el este de Espafia, que abarcan desde el
MIS 5 hasta el MIS 1, demostraron que la cobertura arborea fue siempre mayor en el norte que
en el sur (Burjachs et al., 1996).

Paleoecologia de la asociacion fosil de pequefios vertebrados del yacimiento de Columbretes

Los estudios palinolégicos de la llla Grossa describen una vegetacion de tipo matorral dominada
por herbaceas y arbustos bajos, no diferente de la actual (Exposito & Burjachs, 2007). La
muestra, denominada "Mostra 3" por Exposito & Burjachs (2007), y recuperada del mismo
yacimiento que COLT, estad dominada por especies herbaceas, principalmente Poaceae (45,5 %)
y Apiaceae (27,3 %); otros taxones reportados son Artemisia (4,5 %) y otras ligullifiora (4,5 %).
Por otro lado, el polen arbéreo esta constituido por Pinus sp. (9,1 %) y Quercus ilex-coccifera
(9,1 %). Asi, el paisaje descrito en base al estudio palinolégico muestra una maquia
mediterrdnea abierta (Exposito & Burjachs, 2007), siendo las especies de vertebrados
determinadas en el presente trabajo tipicas de dicha formacion.

La actual comunidad herpetolégica de las Islas Columbretes esta compuesta por una sola
especie, Podarcis liolepis atratus. Varios trabajos han demostrado el amplio rango de recursos
troficos que esta especie explota en el archipiélago, como materia vegetal, artropodos
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(incluyendo isopodos marinos en la zona intermareal), cadaveres e, incluso, se conocen casos
de canibalismo (Castilla et al., 1991, 2008, 2009; Castilla & Bauwens, 1991; Castilla & van
Damme, 1996). Ademas, se ha reportado una relacién de "depredacién cruzada" entre la
lagartija de Columbretes y el escorpion Buthus occitanus, ambas especies con altas densidades
en laisla llla Grossa (Castilla et al., 2009).

En el pasado reciente (Holoceno),
cuando la comunidad de vertebrados
era mas diversa, como se desprende
del estudio de los restos fosiles del
COLT, las interacciones entre las
diferentes especies pudieron ser mas
complejas. En las comunidades de
reptiles, varios condicionantes, como
la historia evolutiva, el uso del habitat
y la morfologia intrinseca de cada
taxon, determinan las relaciones entre
las diferentes especies (Capula &
Luiselli, 1994; Carretero et al., 2010).
Asi, es de esperar que al menos uno Figura 47. Lagartija de Columbretes (Podarcis liolepis atratus).
de esos condicionantes se desarrolle Imagen cedida por Jorge Bonet Mufioz.

en la comunidad paleoherpetoldgica de las islas Columbretes. Por ejemplo, la microcomunidad
de lagartos que habita el islote de Lampione (2,1 ha; islas Pelagias, sur de Italia) esta compuesta
por el eslizon Chalcides ocellatus y el lacértido Podarcis filfolensis (Carretero et al., 2010; Lo
Cascio & Pasta, 2012). Ambas especies presentan un moderado solapamiento tréfico y, mientras
que C. ocellatus consume presas duras de tamafo medio-grande, el espectro de presas de P.
filfolensis es mas diverso y, en general, son de menor tamafio que la primera (Carretero et al.,
2010). Se conoce el consumo de plantas y casos de canibalismo en ambos taxones (Carretero et
al., 2010). Entre los lagartos, la explotacion de ambos recursos troficos aumenta en condiciones
insulares debido a la escasez de otros suministros y a las altas densidades poblacionales que
pueden alcanzar (Pérez-Mellado & Corti, 1993; Carretero, 2004). Sin embargo, existe una clara
diferencia de tamafio entre C. ocellatus (TL: 30 cm) y P. filfolensis (TL: 25 cm) (Carretero et al.,
2010; Speybroeck et al., 2016). Asi, los casos reportados de depredacion de P. filfolensis por el
primero (Carretero et al., 2010) podrian explicarse por el mayor tamafio de C. ocellatus (Cohen
et al., 1993). Sin embargo, Chalcides bedriagai es mas pequefio que los taxones europeos de
Podarcis, excepto el complejo de especies Podarcis hispanicus, con el que muestran un tamafo
similar (Speybroeck et al., 2016). Por lo tanto, se espera que en la isla llla Grossa existieran
relaciones tréficas diferentes a las descritas en el islote de Lampione entre los miembros del
género Chalcides y Podarcis. C. bedriagai se considera un depredador oportunista y euréfago
(Seva & Escarré, 1976; Lopez-Jurado et al., 1978). En el contexto insular, C. bedriagai presenta
un espectro trofico compuesto por un mayor numero de especies de artropodos que en las
localidades continentales (Lépez-Jurado et al., 1978). La mayoria de las presas consumidas por
C. bedriagai estan compuestas por taxones que habitan en el suelo o tipicamente de las partes
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bajas de la vegetacion (Seva & Escarré, 1976). El consumo de material vegetal no ha sido
reportado en la poblacién de la isla de Nova Tabarca (Seva & Escarré, 1976; Lépez-Jurado et al.,
1978); quizas por el corto tiempo de aislamiento de la poblacion de esta ultima isla, ya que para
desarrollar este comportamiento es necesario cierto tiempo evolutivo (Carretero, 2004). Por su
parte, las lagartijas del género Podarcis son consideradas como forrajeadoras activas que
presentan una dieta generalista (Arnold, 1987). En particular, como se ha mencionado
anteriormente, Podarcis liolepis atratus muestra un amplio rango tréfico (Castilla et al., 1991,
2008, 2009; Castilla & Bauwens 1991; Castilla & van Damme, 1996). Aunque ambas especies
parecen depredar sobre las mismas presas, seleccionan diferentes microhabitats. Asi, mientras
que C. bedriagai forrajea bajo las rocas y otros elementos del suelo (Hailey et al., 1987);
Podarcis liolepis es un forrajeador activo en un amplio espectro de sustratos (rocas, troncos de
arboles, estructuras humanas, etc.), al menos en el caso de las poblaciones continentales del
este peninsular (Desfilis et al., 1993). Es posible que la desaparicion de C. bedriagai en llla
Grossa haya hecho posible que P. I. atratus explore nuevos recursos tréficos que antes no
estaban disponibles para la especie.

Vipera latastei (Vipera cf. latastei en el registro fosil del COLT) puede haber sido el principal
depredador terrestre en llla Grossa. De hecho, los eslizones y las lagartijas forman parte del
espectro de presas de la especie (Santos et al., 2007). Sin embargo, la frecuencia de
depredacion varia segun las clases de edad de las viboras y la comunidad faunistica local. La
depredacion sobre los eslizones parece ser anecdotica, mientras que la lagartija roquera es el
reptil mas consumido (Santos et al., 2007). Existen variaciones en la dieta segun la edad del
ejemplar, asi en las viboras juveniles, el consumo de reptiles y artrdpodos es mayor que en las
adultas, que depredan principalmente roedores y aves (Bea & Brafia, 1988; Santos et al., 2007).
En contextos insulares con baja densidad o ausencia de pequefios mamiferos, los vipéridos
parecen estar especializados en alimentarse principalmente de aves (Nilson et al., 1999; Shine et
al., 2002; Luiselli et al., 2015). Al igual que en el continente, se registra un cambio ontogenético
en las presas preferentemente seleccionadas. Por ejemplo, en los individuos jovenes de
Macrovipera schweizeri, una especie insular de las islas Cicladas occidentales (mar Egeo),
Nilson et al. (1999) reporta que el contenido estomacal observado en individuos atropellados
unicamente se hallaron restos de lagartos, mientras que en los ejemplares adultos sélo se
detectaron plumas de aves. Bothrops alcatraz, una especie de vibora insular de las islas
Alcatrazes (35 km de la costa del sureste de Brasil), se considera un taxon pedomérfico en base
a, entre otros rasgos, su dieta compuesta por ciempiés y lagartos (Marques et al., 2002). Como
propuso Bernis (1968), las viboras de llla Grossa se podrian alimentar de invertebrados durante
su etapa juvenil, mientras que como adultos se alimentan de lagartos vy, durante la época de
migracién, de aves paseriformes. Segun Castilla (2000), la diferencia observada en la
escamacion, el patron de coloracion y las dimensiones corporales entre P. I. atratus de llla
Grossa en relacion con el resto de islas del archipiélago de Columbretes podria estar
relacionada, en parte, con las intensas presiones selectivas debidas a la presencia de viboras.
Ademas, los experimentos de laboratorio han demostrado que los individuos de P. I. atratus
responden a la sefial quimica de V. latastei, aun cuando esta serpiente desaparecid de llla
Grossa hace mas de 100 afios (van Damme & Castilla, 1996).
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Reconstruccion paleoclimatica

paleoclimatica MER, tanto en la version clasica (Blain, 2009; Blain et al., 2008) como en

la mas actual de discriminacién de las areas de distribucion ciertas y supuestas
(UDA/ODA) (Fagoaga et al., 2019a), a la asociacion de herpetofauna fésil recuperada de las SUs
Xb (Xb-F11 S3) y V (V-24 S9, S8 y S7, y V-25) del yacimiento de El Salt. Los resultados
obtenidos son estratigraficamente contextualizados, y comparados por una parte con otros
proxies procedentes de los mismos yacimientos, asi como con los obtenidos de otros
yacimientos de cronologia similar. El objetivo Ultimo que se persigue es poder hacer una
propuesta del marco paleoclimatico a nivel local en el que las poblaciones humanas de los valles
de Alcoi desarrollaron su actividad durante el Pleistoceno Superior.

En la presente seccion se procede a la aplicacién del método de reconstruccion

Respecto al yacimiento de Abric del Pastor, dado que el estado de conservacion de los restos
estudiados no ha permitido su atribucién taxonémica a nivel especifico, no ha sido posible la
aplicacion de las técnicas de reconstruccion paleoecologicas indicadas.

Area de distribucién mutua de la asociacién de herpetofauna de El Salt

Los resultados obtenidos tras la aplicacién de ambas técnicas (MER clasico y UDA/ODA)
muestran que el Area de Distribucion Mutua obtenida para todas las asociaciones se localizan
principalmente dentro de la biorregion mediterranea (Figura 48). Esta distribucion potencial
incluye, a grandes rasgos, dos grandes areas geograficas de registros: una occidental, que
abarcaria la mitad norte de Portugal, Castilla y Leon y sur de Cantabria; y otro oriental,
englobando zonas de Aragdn, este de Castilla-La Mancha, Comunidad Valenciana y sur de
Catalufia.

La escasez de registros en la region central ibérica esta probablemente relacionada con areas
que contienen pocos datos herpetologicos, como la Meseta Sur (Pleguezuelos et al., 2002;
Sillero et al., 2009). La ausencia de cuadriculas en el sur de la peninsula ibérica se explicaria por
la particular distribucion de Alytes obstetricans, ausente en las regiones mas meridionales de la
peninsula. Por otro lado, la falta de registros en las regiones mas septentrionales de la peninsula
se debe a Chalcides bedriagai y Vipera latastei (Pleguezuelos et al., 2002; Loureiro et al., 2008)
(Figura 49). Por ultimo, la distribucion discontinua de V. latastei, presente principalmente en
regiones montafosas (Saint Girons, 1980), resulta en la discriminacion de un gran nimero de
cuadriculas (Figura 49).

Resumiendo, y después de todas las anteriores consideraciones, el area de distribucion mutua
calculada para los contextos estratigraficos estudiados en esta tesis se encontraria, con ligeras
diferencias segun el nivel estratigrafico, principalmente en el este y oeste de la peninsula ibérica
(Figura 48).
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A) Xb-11 S3 B) V-24 S9 and S7

C) V-24 S8 D) V-25

A 250 km

Figura 48. Area de Distribucion Mutua de las asociaciones fosiles de reptiles y anfibios procedente de las
SUs Xb (Xb-11 S3) y V (V-24 S7, S8 y S9, y V-25). Las areas se corresponden con cuadriculas de 10 x 10 km
(EPSG 25830: Datum ETRS89 + proyecciéon UTM).

Reconstruccion paleoclimética de las Unidades Estratigraficas Xb y V de El Salt mediante el
método MER

Los resultados obtenidos concluyen la existencia de dos fases climaticas diferenciadas en el
yacimiento de El Salt. La primera fase climatica incluye la SU Xb (Xb-11 S3), datada en 52,3 +
4,6 ka mediante TL (Galvan et al., 2014a). Asi, los resultados apuntan la existencia a nivel local
durante el MIS 3 de unas condiciones climaticas ligeramente mas calidas (+0,30°C) y humedas
(+122,85 mm) que las actuales (Tabla 9). El resto de los pardmetros climaticos estudiados
también muestran unos valores mas altos que los registrados hoy en dia en el municipio de
Alcoi: MaxTW de +0,80 °C; MinTC de +1,00°C; PWM de +19,60 mm; PDM de +4,40 mm (Tabla
9). La segunda fase climatica, representada por la SU V (45,2 + 3,4 ka a 44,7 £ 3,4 ka), muestra
unos valores de los parametros bioclimaticos relacionados con la precipitacion (MAP, PWM y
PDM) mas altos que los actualmente existentes en el area de Alcoi. Por el contrario, en aquellos
relacionados con la temperatura (MAT, MaxTW y MinTC), se observa un patrén diferente, con
valores mas bajos que los actuales en esta zona. En esta segunda fase climatica, definida por
las asociaciones de herpetofauna provenientes de la SU V el clima era ligeramente mas fresco
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(de-0,87 a -1,3 °C) y mas humedo (de +305,31 a +137,5 mm) que el actual (Tabla
9).

Alytes obstetricans Epidalea calamita

"

Bufo spinosus Blanus cinereus s. 1.

Chalcides bedriagai Natrix maura

e
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Figura 49 (pagina anterior). Distribucion actual sobre cuadriculas de 10 x 10 km (EPSG 25830: Datum
ETRS89 + proyeccion UTM) de cada una de las especies representadas en las diversas asociaciones fésiles
recuperadas en El Salt.

Tabla 9. Valores de los parametros bioclimaticos obtenidos tras la aplicacion del método MER. Donde: MAT
(temperatura media anual, °C); MaxTW (temperatura maxima del mes mas calido, °C); MinTC (temperatura
minima del mes mas frio, °C); MAP (precipitacién media anual, mm); PWM (precipitacion media del mes mas
humedo, mm); PDM (precipitacion media del mes mas seco, mm); ALCOI (situacion actual); o (desviacion
estandar de los valores obtenidos); A (diferencia entre los valores obtenidos de los conjuntos fésiles de El
Salt y los valores actuales en el area de Alcoi). Las unidades estratigraficas se ordenan temporalmente de
acuerdo a la edad relativa de las mismas, siendo la mas antigua la representada por Xb-11 S3 y la mas
moderna por la unidad V-25.

Media o Max Min A

1277 247 184 4 -0,87
[Tl 2764 251 34 194 0,85
Vo5 |-MinTC NEZERRIX TN 7 -0,25
692,53 303,89 1,798 276 148,95
9569 4634 273 4 21,42

1762 87 50 S 2,31
MAT 1234 2,62 18,3 4 =)
EYONUM 2723 249 34 19,4 -1,26
Iy 0,98 291 78 -7 0,71
681,08 292,31 1798 312 137,5
9325 4328 272 41 18,98
18,56 9,06 48 4 3,25
MAT 1261 238 18,2 41 -1,03
eVl 27,19 2,53 33,6 19,4 =18
MinTC W 2,7 78 6,7 0,05
MAP 848,89 331,03 1,798 357 305,31
1184 5046 272 42 4413
16,68 88 47 5 1,37
MAT 12,34 2,62 18,3 4 -1,3
eVl 2723 249 34 19,4 -1,26
(UL 0,98 2,91 78 -7 0,71
681,08 292,31 1,798 312 137,5
93,25 4328 272 41 18,98
18,56 9,06 48 4 3,25

MAT 14,00 240 18,30 4,10 0,30
eV 2930 1,90 33,60 21,40 0,80
[ 2,70 2,60 7,00 6,70 1,00
66520 219,60 1.562,00 328,00 122,80
9390 3240 233,00 42,00 19,60
10,80 4,60 32,00 5,00 4,40
MAT 13,64
MaxTW QAR
(UL 1,69
MAP 543,58
74,27
15,31

Xb-11 83

Como se puede observar en la Tabla 9, las mayores diferencias en la MAT se han obtenido en
las muestras V-24 S7y V-24 S9 (-1,3°C). El valor medio de MaxTW oscila entre 27,19°C en V-24
S8 y 27,64°C en V-25, mientras que los de MinTC oscilan entre 0,98°C en V-24 S7 0 V-24 SOy
1,74°C en V-24 S8 (Tabla 9). Los parametros pluviométricos muestran fuertes diferencias
respecto a estos mismos parametros medios en el actual Alcoi. Los valores del MAP son
superiores a los actuales en todas las muestras (las diferencias van de +137,5 mm en V-24 S7 'y
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V-24 S9 a +305,31 mm en V-24 S8) (Tabla 9). Una tendencia similar se observa en el caso de
PWM, con las diferencias mas altas registradas en V-24 S8 (PWM: +44,13 mm) y las diferencias
mas bajas registradas en V-24 S7 y V-24 S9 (+18,98 mm). En cuanto a PDM, las muestras V-24
S7 y V-24 S9 han arrojado la mayor diferencia (+3,25 mm), mientras que la diferencia mas baja
(+1,37 mm) se obtiene en V-24 S8.

Asi pues, la reconstruccion paleoclimatica sugiere un contexto climatico que evoluciona de
temperaturas (MAT, MinTC y MaxTW) mas altas en la unidad mas antigua (SU Xb) a
temperaturas inferiores en la unidad mas moderna (SU V). Las diferencias de los valores
obtenidos entre la muestra mas antigua (SU Xb) y las muestras mas modernas (SU V) oscilan
entre -1,66°C (V-24 S9 y V-24 S7) y -1,23°C (V-25) respecto a las condiciones actuales
registradas en la zona.

Por otro lado, y durante el lapso de tiempo representado entre los contextos estratigraficos de las
unidades SU Xb y SU V, los resultados obtenidos apuntan a que la evolucion de las
precipitaciones experimento la tendencia opuesta a la observada en las temperaturas. Asi, MAP,
PWM y PDM muestran valores méas bajos en SU Xb que en SU V. El escenario paleocliméatico
propuesto no es congruente con los resultados obtenidos en la reconstruccion paleoecolégica,
donde existe mayor representacion de habitats abiertos en SU V. Los resultados obtenidos
muestran una elevada desviacion estandar (Tabla 9), debido al amplio rango geografico
alcanzado por el area de distribucién mutua (Figura 48). Como resultado, el conjunto de datos
utilizados para el calculo de los parametros paleoclimaticos muestran una fuerte dispersion de
datos (por ejemplo, MAPmax = 1.798 mm y MAPmin = 276 mm en V-25). Esto es debido a dos
factores: (i) la peninsula ibérica presenta una elevada variabilidad topogréfica ya que es una
region muy montafiosa, y (ii) que el &rea de distribucion mutua obtenida esta formada por dos
zonas diferenciadas: una en el oeste de la peninsula y otra en el este de Espania (Figura 48).

La reconstruccion paleoclimatica basada en pequefios mamiferos, desarrollada por Fagoaga et
al. (2018, 2019b) en los mismos niveles de El Salt, apunta a condiciones mas humedas vy frias
que las actuales. En contraste con nuestros resultados basados en la herpetofauna, los
parametros de temperatura proporcionados por Fagoaga et al. (2019b) muestran una mayor
MAT, MaxTW, y MinTC para SU V que para Xb-11 S3. Para todos los parametros calculados, los
valores absolutos resultantes basados en pequefios mamiferos son mas bajos que los basados
en anfibios y reptiles (Figura 50). La presencia de especies de mamiferos como Microtus arvalis
(presente en todas las SU y superficies estudiadas) y el registro puntual de Talpa occidentalis
(citado Unicamente en la asociacion recuperada en V-24 S9) restringen la distribucion al
cuadrante noroccidental de la peninsula ibérica (Fagoaga et al., 2018, 2019b), mientras que la
distribucion de anfibios y reptiles se situa en latitudes medias en el este y oeste peninsular, tanto
en el SU Xb como en el SU V (Marquina et al., 2017, 2021a). Fagoaga et al. (2019b) proponen
que los valores obtenidos para los diferentes parametros climaticos en SU V indicarian ciertas
similitudes con una fase climatica templada.

La aplicacion por separado del método MER a la asociacion de pequefios mamiferos (Lopez-
Garcia et al,. 2011c) y la herpetofauna (Blain et al., 2013) en el yacimiento de Gorham’s Cave
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(Gibraltar) arroja resultados similares a los encontrados en el yacimiento de El Salt. Asi, en el
nivel IV de la localidad gibraltarefia, el anélisis basado en el conjunto de pequefios mamiferos dio
como resultado una MAT maés baja (-4,2 -C) y una mayor MAP (+61,4 mm) que el basado en
anfibios y reptiles (Lopez-Garcia et al., 2011c; Blain et al., 2013). Segun Blain et al. (2013), esta
diferencia se explicaria por la presencia de dos musarafias (Sorex minutus y Sorex gr.
coronatus-araneus), que actualmente en la peninsula ibérica Unicamente se distribuyen en el
norte de Espafia, por lo que el resultado final estaria sesgado hacia condiciones mas frias. De lo
que parece desprenderse que los resultados basados en datos provenientes de herpetofauna
proporcionarian valores de temperaturas mas altas que el procedente de pequefios mamiferos.
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Wl 1000

15

1

© 12+ |
' Eﬁmyﬂ:%ﬁ; T ‘-tz;»—-u..‘,y;—:f——n _.. 600+ \ﬂ\ﬂ/k\q .
O 6T vaise vaiss Vst v S I
MaxTW -
1 120
O \—*—/ é} _
5 e A 2 ol (
\J,MU'/A ”’ “"\"’”’wp%}. H
$5 l | | |
25 Xb-11S3” V-2489 V-24S8 V-24S7 V25 80 Xb-11 S3 2 L
MinTC N
: 20
2+ \
| £
ol \/\’/- € 15[ ,‘é\r\

S8 1 ! 1 J
Xb-11S3” V-2489  V-24S8  V-24 S7 vai.
m—k”?}”‘:’”'ﬁ‘# — = ——

-1t 10

1 1 1

44
Xb-11S3” V-24S9 V-24S8  V-24S7  V-25

‘% Herpetofauna ,-.. Pequefios mamiferos ff Hiato cronolégico

131



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

Figura 50 (pagina anterior). Evolucion de los parametros bioclimaticos tras la aplicacion del método MER a
las asociaciones fosiles de herpetofauna y pequefios mamiferos recuperadas de las SU Xb y V de El Salt.
MAT: temperatura media anual (°C); MaxTW: temperatura maxima del mes mas célido (°C); MinTC:
temperatura minima del mes mas frio (°C); MAP: precipitacién media anual (mm); PWM: precipitacién medio
del mes mas humedo (mm); PDM: precipitacién media del mes mas seco (mm).

Por lo que respecta a las precipitaciones, la diferencia en los resultados puede estar relacionada
con la extension de la distribucion de las especies objeto de analisis. En teoria, la presencia de
un taxon con una distribucion restringida se traduciria en un area comin mutua geograficamente
mas limitada, y por tanto en valores climaticos menos dispersos. Otra causa de las diferencias
observadas puede estar relacionada con la existencia de un elevado numero de taxones
determinados en la asociacion fésil estudiada, caso de la reconstruccion propuesta para el nivel
IV de Gorham’s Cave basada en la herpetofauna (Blain et al., 2013). En este Ultimo caso, en
teoria, proporcionaria nuevamente un area de distribucion mutua mas restringida y, por tanto,
una dispersion de los datos menor. Los condicionantes apuntados en este parrafo que, pueden
distorsionar los resultados entre uno y otro grupo faunistico del registro fésil, deben ser
estudiados en profundidad, planteando andlisis biogeogréficos con un robusto soporte
estadistico a fin de aportar nueva luz al respecto de las diferencias observadas.

Comparacion con otros yacimientos contemporaneos del este de la peninsula ibérica

El estudio de los pequefios vertebrados ha sido abordado bajo esta perspectiva en diversos
yacimientos del noreste peninsular con una cronologia similar a El Salt.

Cova de L'Arbreda se localiza en el municipio de Serinya (Girona). Se trata de una cueva
formada por una cascada de travertinos con cierto grado de karstificacidn que contiene depositos
sedimentarios atribuidos al inicio del Pleistoceno Superior hasta el Holoceno inferior. El nivel |, el
unico con material atribuido a la cultura Musteriense, ha sido datado mediante 4C en 45,84-
41,41 cal BP (Figura 51). El estudio de los pequefios vertebrados realizado por Lépez-Garcia et
al. (2015) ha descrito un total de 10 taxones en este nivel. La reconstruccion paleoclimatica
propuesta en base a la asociacion de pequefios mamiferos procedentes del nivel | indican que
las condiciones climaticas imperantes debieron ser mas frias y himedas que en la actualidad en
la region (Lopez-Garcia et al., 2015) (Tabla 10).

Abric Romani es un amplio abrigo localizado en un acantilado de travertino conocido como
Cinglera del Capell6 en el término municipal de Capellades (Barcelona) (Vallverdu-Porch etal.,
2012). Se localiza a aproximadamente 310 msnm. Se trata de un yacimiento clasico conocido
desde 1909, por lo que tiene una larga historia de investigacién. Los materiales liticos
preservados de cultura Musteriense evidencia que Abric Romani fue ocupado de forma continua
durante el MIS 3 (Figura 51). Esta localidad presenta una larga secuencia compuesta por 17
niveles, de los cuales en 13 (D a Q) han sido estudiadas sus asociaciones de pequefios
vertebrados (Lopez-Garcia et al., 2014a; Fernédndez-Garcia et al., 2018, 2020). Se han
identificado un total de 21 taxones (Lopez-Garcia et al., 2014a). La aplicacion del MER a las
diversas asociaciones muestran unas condiciones mas frias y hiumedas que las registradas en
actualidad en la region (Lépez-Garcia et al., 2014a; Fernandez-Garcia et al., 2018, 2020) (Tabla
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10). Lopez-Garcia et al. (2014a) relaciona el nivel E de Abric Romani con el HE 5y el nivel O con
el Interestadial (IS) 14 0 17.

Canyars es un deposito fluvial localizado en Gava (Barcelona) (Daura et al., 2013). En el
yacimiento se han descrito un total de nueve unidades litologicas, consistentes en un complejo
de depositos fluviales agradacionales e incisos, mal clasificados y de grano grueso (Lopez-
Garcia et al., 2014a). Las dataciones, realizadas sobre carbones, han proporcionado una
cronologia del yacimiento de 39,6 cal BP (Daura et al., 2013) (Figura 51). Se han descrito restos
atribuibles a 16 taxones de pequefios vertebrados (Lopez-Garcia et al., 2013, 2014a). Tras la
aplicacién del MER a esta asociacion, Lopez-Garcia et al. (2014a) proponen que las condiciones
climaticas locales fueron mas frias y humedas que las actuales (Tabla 10). Canyars ha sido
relacionado con el HE 4 (Lopez-Garcia et al., 2013).

—— Cova de I' Arbreda

D E FG HlIJ K L M N O Abric Romani
C3 C4 C5 ce6*
- e . 7 Cova dels Xaragalls
1l 111
Teixoneres
\ VI VII VI IX X XI X1l

El Salt

DO15 DO16 DO17,
DO14

5"0 (%)

50 55 60
Edad (ka)

Figura 51. Correlacién cronolégica aproximada entre la secuencia estudiada en el yacimiento de El Salt con
la curva de oxigeno del NGRIP (Andersen et al., 2004) junto a los niveles de otros yacimientos de cronologia
similar. Modificado de Fagoaga et al. (2018).

Teixoneres (Moia, Barcelona) es una cavidad integrada dentro del complejo carstico de les
Coves del Toll, formado por un sistema de galerias de mas de 2 km de longitud con abundantes
depdsitos arqueoldgicos de diferentes cronologias. Se localiza a una altitud de aproximadamente
900 msnm. La secuencia estratigrafica del yacimiento que abarca la casi totalidad del
Pleistoceno Superior con una cronologia que se extiende de los 100,3 £ 6,1 ka (nivel IV) hasta
los 14-16 ka BP (nivel I) (Tissoux et al., 2006). En este yacimiento, el nivel I, con una datacion
relativa de entre 50 y 30 ka, es el unico encuadrao dentro de la cronologia del estudio del
presente trabajo (Lopez-Garcia et al., 2012c) (Figura 51). La asociacion de pequefios
vertebrados de este nivel se compone de 33 taxones (Lopez-Garcia et al., 2012c). La aplicacién
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del MER muestra que durante el MIS 3 la MAT fue inferior y la MAP superior que los valores
registrados en la actualidad en la zona (Lépez-Garcia et al., 2014a) (Tabla 10). El nivel Il de
Teixoneres ha sido relacionado con el HE 4 o HE 3 (Lopez-Garcia et al., 2014a).

La Cova dels Xaragalls (Vimbodi i Poblet, Tarragona) es un pequefio sistema carstico ubicado
dentro del bosque de Poblet a 590 msnm. En su interior se diferencian dos sectores: el vestibulo
de cronologia holocena y la “Sala Gran” con una secuencia pleistocena. En esta ultima se han
definido dos unidades estratigraficas. La Unidad 1 se compone de niveles que van del C1 (13,72
+ 0,09 ka BP) al C4 (45,12-48,24 ka BP), y la Unidad 2, formada por los niveles C5 al C8 (el nivel
C6 ha sido datado como mas antiguo de 43,5 ka BP) (Lépez-Garcia et al., 2012b) (Figura 51). En
base a la asociacion de pequefios vertebrados descrita se observa una evolucion desde unas
condiciones de periodos célidos (niveles C8 y C5) a otros mas humedos y frescos (C4-C3)
(Lépez-Garcia et al., 2012b) (Tabla 10). Estos autores correlacionan el nivel C8 con el
interestadial (IS) 15 0 16, el C5 con el IS 13 0 14 y, finalmente, el nivel C3-C4 con el HE 5.

Tabla 10. Valores de MAT y MAP obtenidos tras la aplicacion del método MER en yacimientos
contemporaneos a El Salt del este de la peninsula ibérica. De norte a sur: Cova de L’Arbreda (Lopez-Garcia
et al., 2015); Teixoneres (Lopez-Garcia et al., 2014a); Abric Romani (Lopez-Garcia et al., 2014a; Fernandez-
Garcia et al., 2020); Canyars (Lopez-Garcia et al., 2014a) y Cova dels Xaragalls (Lépez-Garcia et al., 2012b).
AMAT y AMAP: diferencias entre los valores obtenidos en la reconstruccion y los que actualmente se
registran en cada localidad.

Yacimiento Nivel Edad(ka) MAT(°C) MAP(mm) AMAT (°C) AMAP (mm)
, H  41,64-3829 84 950 6,70 +142

Covade L'Arbreda gy 4584-4141 6 1500 -9,10 +692

D 456444 116 981 -3,70 322

E 49 9,7 950 5,60 291
Abric Romani J 504-493 9.9 719 5,40 60

N 545 12,2 925 -3,10 266

0 542 1,1 840 4,20 181

- 394 1011 7576 5,19 98,6
Il 44,21-3306 76 1008 7,70 349

C3 7,92 1092 -5,48 463
C4 45,12-48,24 8 925 -5,40 296
C5 10,36 664 -3,04 35

Cova dels Xaragalls el NGl 8 950 -5,40 321

C7 8,67 900 -4,73 271

C8 10,48 729 2,92 100

En general, nuestros resultados y los obtenidos para otros yacimientos contemporaneos del este
ibérico revelan que las condiciones paleoclimaticas eran mas frias y himedas que las actuales
(Tabla 10). En el intervalo de tiempo considerado (40-50 ka), todos los yacimientos ibéricos
muestran una clara tendencia al descenso paulatino de la MAT y la MAP (Lépez-Garcia et al.
2012b, ¢, 2014a, 2015; Fernandez-Garcia et al. 2020).
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Las diferencias entre la MAT y la MAP pasadas y presentes en una localidad concreta son
dificiles de interpretar, ya que estos parametros estan influenciados por, entre otros, la altitud
(actual y pasada) del lugar y la proximidad o lejania al mar durante el periodo de tiempo
considerado. Asi, la linea de costa mediterranea francesa no parece haberse situado por encima
de los -60 m durante el MIS 3 (Lambeck & Bard, 2000). A pesar de este posible sesgo, todavia
se pueden observar algunas similitudes con las condiciones actuales, como que las localidades
mas septentrionales muestran valores mas bajos de MAT y mas altos de MAP que aquellas mas
meridionales.

Respecto a SU Xb, los valores obtenidos son dificiles de interpretar, ya que a diferencia del resto
de reconstrucciones la MAT obtenida es superior a la registrada en la actualidad (ver Tabla 9 y
Tabla 10). Aun asi, teniendo en cuenta la variacién entre las diferencias de valores de MAP
propuestos y los actuales, se puede indicar que existen ciertas similitudes con Cova dels
Xaragalls C8 (+100 mm) y L’Arbreda H (+142 mm) (Lépez-Garcia et al., 2012b, 2015). Ambos
niveles se relacionan con interestadiales, periodos calidos. La unidad C8 de Cova dels Xaragalls
ha sido correlacionada con los IS 15 o0 16, datado en aproximadamente 59-56 ka (Lopez-Garcia
et al., 2012b), mientras que, en el caso de L'Arbreda, el nivel H se ha asignado al IS 10 (Lopez-
Garcia et al., 2015). Asi, de acuerdo con la cronologia propuesta para SU Xb, 52,3 + 4,6 ka
(Galvan et al., 2014a), la deposicion de los materiales de esta unidad debié producirse en el
marco cronolégico de los IS 15 0 16.

En cuanto a SU V las diferencias de MAT mas parecidas a las de El Salt se muestran en los
niveles C5 (-3,04 °C) y C8 (-2,92 °C) de Cova dels Xaragalls y en el nivel N de Abric Romani (-
3,10 °C) (Lépez-Garcia et al., 2012b; Fernandez-Garcia et al., 2020). En cuanto a los resultados
de MAP, la Cova dels Xaragalls nivel C8 (+100 mm) y la Cova de L'Arbreda nivel H (+142 mm)
son, de nuevo, los mas cercanos al SU V de El Salt (Lopez-Garcia et al., 2012b, 2015). El nivel N
del Abric Romani ha sido asignado cronologicamente al IS 16 (Burjachs et al., 2012); el nivel C8
de la Cova dels Xaragalls se ha asignado al IS 15 o al IS 16 (Lopez-Garcia et al., 2012b) y el
nivel H de la Cova de L'Arbreda se ha asignado al IS 10 (Lopez-Garcia et al., 2015). Basandonos
en estas similitudes, nuestra reconstruccion paleoclimatica parece indicar una fase fria y himeda
durante el MIS 3. Segun la cronologia propuesta (Galvan et al., 2014a), la Unidad V podria
correlacionarse con el IS 12 0 13.

La peninsula ibérica presenta una notable diversidad climatica debido a su topografia montafiosa
y a su ubicacién en latitudes medias. Los gradientes climaticos ibéricos se caracterizan por dos
tendencias claras: la temperatura aumenta de norte a sur y las precipitaciones disminuyen de
norte a sur y de oeste a este (Ninyerola et al., 2005) (Figura 52). Se espera que durante el
Cuaternario se hayan producido tendencias similares. En este sentido, las reconstrucciones
paleoclimaticas basadas en pequefios vertebrados en el este de Espafia parecen mostrar una
tendencia positiva progresiva en la MAT y una tendencia negativa en la MAP de norte a sur
(Figura 53). El yacimiento considerado mas septentrional, la Cova de L'Arbreda, muestra una
MAT mas baja y una MAP mas alta que el resto de las localidades, mientras que El Salt,
localidad mas meridional, representa la situacion contraria.
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Figura 52. Evolucion latitudinal de la temperatura media anual (MAT) y la precipitacion media anual (MAP) en
la peninsula ibérica. Modificado de Ninyerola et al. (2005).

1600.

MAP (mm)

1400

1200

1000

800

600

200

TEIXONERES A3

kb EL SALT (H)

EL SALT (M)

10 12 14 16
MAT (°C)

Figura 53. Valores de MAT y MAP obtenidos en las reconstrucciones paleoclimaticas basadas en el método
MER para diversos yacimientos del este de Espafia. Los puntos representan los niveles y unidades de cada
localidad. De norte a sur: Cova de L’Arbreda (Lopez-Garcia et al., 2015); Teixoneres (Lopez-Garcia et al.,
2014); Abric Romani (Fernandez-Garcia et al., 2018, 2020); Canyars (Lopez-Garcia et al., 2014), Cova dels
Xaragalls (Lopez-Garcia et al., 2012b) y El Salt. Para este (ltimo se indica aquella basada en pequefios
mamiferos (M) (Fagoaga et al., 2018, 2019b) y herpetofauna (H) (Marquina-Blasco et al., 2017, 2021).

Reconstruccion paleoclimatica basada en la técnica UDA/ODA

136



APORTACIONES HERPETOFAUNA PLEISTOCENO SUPERIOR-HOLOCENO COMUNIDAD VALENCIANA

Distribucion altitudinal de las especies.

Para la aplicacién de la técnica de reconstruccion paleoclimatica UDA/ODA (Fagoaga et al.,
2019a), en este trabajo se ha utilizado el criterio de discriminaciéon geografica basado en la
distribucion altitudinal actual de las especies de reptiles y anfibios presentes en las asociaciones
fésiles de El Salt segin las areas montafiosas repartidas por la peninsula ibérica (Pirineos,
cordillera Cantabrica, macizo Galaico-Leonés, sistema Ibérico, sistema Central, Montes de
Toledo, Sierra Morena y sistema Bético). Se utilizan solo las areas montafiosas porque la altitud
es una variable estrechamente correlacionada con la distribucion de las especies (Teixeira et al.,
2001; Brito & Crespo, 2002) y con la riqueza especifica de un area determinada (Soares et al.,
2007). En total, se han evaluado 89 trabajos de la bibliografia con este fin. La lista detallada de
estas referencias, que incluye trabajos, libros, atlas, guias de campo e informes técnicos, se
incluye en el Anexo 1. Tal y como se ha comentado en el apartado “METODOLOGIA” la eleccién
de la altitud maxima alcanzada por cada especie estudiada se basa en: (i) facilidad de
implementar esa informacion en SIG; (ii) existencia a nivel espafiol de atlas de distribucion con
informacion altitudinal de la herpetofauna a diversos niveles administrativos (nacional,
autonomico, provincial, municipal e incluso en espacios protegidos); (iii) distribucion altitudinal de
las especies ibéricas de reptiles y anfibios relativamente bien conocida; (iv) en el caso de los
reptiles ibéricos la altitud maxima alcanzada por las especies es un mejor discriminante que la
altitud media a la hora de realizar un analisis biogeografico (Saint Girons, 1982); y la altitud es un
factor muy importante para explicar la distribucion de los anfibios y, especialmente, los reptiles
debido a su claro efecto sobre la temperatura y la precipitacion (Soares et al., 2007). Ademas, el
amplio rango latitudinal de la peninsula ibérica y la existencia en su territorio de dos biorregiones
(Eurosiberiana y Mediterranea) provocan importantes diferencias en los parametros climéaticos
entre sus diversas cordilleras montafiosas (Font Tullot, 2000). Por ello, es necesario el abordar la
aplicacion de este criterio diferenciando cada sistema orogréfico.

Los resultados obtenidos del andlisis bibliografico muestran, por lo general, un aumento en la
altura maxima a la que se localiza una misma especie de norte a sur (Tabla 11), a excepcién de
Alytes obstetricans s. |., cuya distribucion alcanza mayor altitud en los Pirineos que otras
cordilleras meridionales (sistema Ibérico y Central) (Figura 54). La Tabla 11 resume la altitud
maxima alcanzada por cada especie en cada uno de los sistemas montafiosos de la peninsula
ibérica.

Todas las especies estudiadas presentan un comportamiento eurihipsido, distribuyéndose desde
el nivel del mar hasta grandes altitudes en la mayor parte de los sistemas montafiosos ibéricos
(Pleguezuelos & Villafranca, 1997). En este sentido, las especies ibéricas de herpetofauna con
un rango de distribucién altitudinal estrecho son escasas (Pleguezuelos & Villafranca, 1997), lo
que se relaciona con la amplia distribucidn y una alta tolerancia ecoldgica de estas especies en
la region (Sillero et al., 2009). En general, los anfibios ocupan areas mas elevadas que las
especies de reptiles (Figura 54), lo que se relaciona principalmente con la diferente evolucién
que en altitud experimentan las temperaturas y las precipitaciones (Heatwole, 1982). Asi, la
temperatura disminuye linealmente con la altitud (aproximadamente 0,5 °C/100 m), mientras que
la precipitacion se relaciona positivamente con la altitud (Font Tullot, 2000). Sin embargo, esta
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explicacion es simplista ya que existen otros factores que también influyen en esta distribucién,
como son la disminucién de la heterogeneidad ambiental y la cobertura vegetal (Heatwole,
1982), y la menor presencia de presas potenciales (Lizana et al., 1990), entre otros. Asi, se
observa que la diferencia entre la altitud utilizada para la identificaciéon de las ODA, en base a la
consulta de la literatura cientifica disponible, y la obtenida sin este criterio de discriminacion (es
decir, para la totalidad cuadricula UTM de 10 x 10 km en base al modelo de elevacion
proporcionado por Hijmans et al. (2005)) es, en general, mayor en reptiles que en anfibios (Tabla
1).

Tabla 11. Altitud maxima alcanzada por las especies de la herpetofauna aqui estudiadas en los diferentes
sistemas montafiosos de la peninsula ibérica. Los resultados muestran los valores obtenidos para el Area
de Distribucién Ocupada (ODA) (Fagoaga et al., 2019a), para el conjunto de la cuadricula de 10 x 10 km
(UTM) y la diferencia entre uno y otro (A), todo ello sobre la base del modelo de elevacién proporcionado por
Hijmans et al. (2005). Fuentes: Duguy et al., 1979; Falcon Martin, 1982; Martinez Rica, 1983; Bas Lopez, 1984;
Bea, 1985; Lizana et al., 1988; Galan & Fernandez, 1993; Meijide et al., 1994; Llorente et al., 1995;
Pleguezuelos & Villafranca, 1997; Barbera et al., 1999; Fernandez-Cardenete et al., 2000; Serrano Ezaguerri et
al., 2001; Bosch, 2002; Morales et al., 2002; Ayllon et al., 2003; Vences et al., 2003; Malkmus, 2004; Soares et
al., 2005; Hernandez-Sastre & Ayllon, 2007; Garcia-Cardenete, 2008; Gonzalez-Fernandez, 2011; Dominguez
et al., 2012; Puente Montiel, 2013; Ferrer et al., 2018.

o
L
S
o
‘©
S
<
©
(&

GO 2516 1670 1500 2200 2300 - - -
Alytes obstetricans s. |. 3154 2414 2051 2205 2358 - - -
Wl 638 744 551 5 58 - - -
IEYM 2600 1670 1.800 1.750 2200 1.120 1.120 2.600
Bufo spinosus 3154 | 2414 2051 2205 2386 1579 1.230 3.322
554 744 251 455 186 459 110  -722
IEYN 1700 1220 2.000 2100 2386 1.200 1.200 2.540
Epidalea calamita 2724 2457 2051 2205 2386 1579 1230 3.201
-1.024 937 51 105 0 379 30 661
- - - 1100 1.700 1.200 1.200 2.000
Blanus cinereus s. |. - - - 1348 2386 1579 1230 3.322
. . . 248 686 379 30  -1322
- - 1103 1720 1.850 1.200 1.200 1.800
Chalcides bedriagai . . 1823 1937 2386 1579 1223 3322
- - 720 | -217 | 536 |-379 |23 | -1.522
1500 1.270 1.210 1.580 1.800 1.100 1.100 1.950
Natrix maura 3016 2414 2051 2205 2386 1579 1230 3.322
1516 -1.144 -841 625 586 -479 130 -1.372
IEYM 1400 1200 1.250 1.700 2386 1.000 1.000 2.950
Vipera latastei 2545 2051 2051 2205 2386 1579 1230 3.322
Nl 1145 -851  -801 505 O 579 =230 | -372

De los resultados obtenidos se desprende que Natrix maura muestra la mayor diferencia entre
los valores de ODA y UTM en las sierras mas septentrionales (macizo Galaico-Leonés, -841 m;
cordillera Cantébrica, -1.144 m; Pirineos, -1.516 m; y sistema Ibérico, -625 m). La distribucion
altitudinal de N. maura parece estar limitada a la presencia de cuerpos de agua, y por las bajas
temperaturas alcanzadas en las elevaciones mas altas (Santos, 2015). Adicionalmente, en
aquellas areas donde N. maura es simpatrica con Natrix astreptophora, como en el norte de
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Espafia, N. maura tiende a habitar en altitudes mas bajas que N. astreptophora (Malkmus, 2004),
aunque ambas especies evitan la competencia directa por el uso de diferentes recursos troficos,
lo que lleva a la segregacion ecoldgica (Galan, 1988).

En el resto de los sistemas montafiosos, las especies que presentan valores mas altos de A son
también las pertenecientes al grupo de los reptiles: Vipera latastei en montes de Toledo y Sierra
Morena, con unas diferencias altitudinales de -579 y -230 m, respectivamente; Blanus rufus en el
sistema Central, -686 m, y Chalcides bedriagai en el sistema Bético, -1.522 m. Como es el caso
de N. maura, la distribucion de V. latastei en el norte de la peninsula ibérica esta limitada tanto
por la presencia de especies de viboras parapatricas, Vipera seoanei y Vipera aspis, en la que
se registra una segregacion altitudinal hacia cotas inferiores en V. latastei (Duguy et al., 1979;
Saint Girons, 1980; Brito & Crespo, 2002), y por parametros climaticos (Martinez-Freiria et al.,
2008). Respecto a C. bedriagai, la especie no parece estar limitada en su distribucion altitudinal
por las temperaturas invernales, al contrario de las especies estrictamente termdfilas. Por otro
lado, parece seleccionar positivamente aquellos puntos con baja precipitacion durante los
periodos mas calurosos del afio y con abundante exposicién solar (Maluquer-Margalef et al.,
2009). Sin embargo, dada la ecologia criptica tanto de C. bedriagai como de ambas especies del
género Blanus (Blanus rufus y Blanus cinereus), la distribucién de estos taxones esta lejos de ser
bien conocida en muchas areas ibéricas (Pollo, 2002; Lépez, 2002).

Tabla 12. Superficie (ha) ocupada por las Areas de Distribucion Ocupada (ODA) y las Areas de Distribucion
Incierta (UDA) (Fagoaga et al., 2019a) de las especies evaluadas en este trabajo. El valor “Reduccion”
muestra el porcentaje que representa el Area de Distribucion Incierta (UDA) respecto del total representado
por las cuadriculas UTM de 10 x 10 km (cuadricula UTM).

Cuadricula UTM ODA UDA Reduccion
24.602.329,00  24.433.100,00 169.229,00 0,69
ECETIT 4363321800  43416.964,00 216.254,00 0,50
EIEEEETE 41824:117,00° " [41:556:874,00° 1 267:243,00° [ 0,64
18.113.151,00  17.986.829,00 126.322,00 0,70
14.232.348,00  14.088.468,00 143.880,00 1,01
IECUTCH /253185200  41.632.317,00 899.535,00 2,11
1461510300  14.387.799,00 227.304,00 1,56

Debido a esta reduccion en el limite altitudinal aplicado a todas las especies, también hay una
reduccion en el area total ocupada de las ODA de cada especie en comparacién con la
distribucion proporcionada por las cuadriculas UTM. En este sentido, nuevamente las especies
de reptiles presentan un area de reduccion mayor que los anfibios, especialmente en el caso de
los ofidios (Tabla 12; Figura 55).

Figura 54. (Pagina siguiente). Distribucion de la altitud maxima que ocupan las especies de herpetofauna
estudiadas en este trabajo con respecto al gradiente latitudinal presentado, de norte a sur, por cuatro
sistemas montafosos ibéricos: Pirineos, sistema Ibérico, sistema Central y sistema Bético.
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Comparacion entre métodos (MER y ODA) por variable y especie

La aplicacion de la prueba estadistica T para muestras independientes a los pardmetros
climaticos (MAT, MinTC, MaxTW y MAP) calculados para cada especie de las asociaciones
fésiles de herpetofauna de El Salt, muestra diferencias significativas entre ODA y UDA (p <0.01)
(Tabla 13). La ODA muestra valores medios mas altos para aquellos pardmetros climaticos
relacionados con las temperaturas (MAT, MinTC y MaxTW) que la UDA. En cambio, con
respecto a MAP, UDA tuvo valores medios mas altos que ODA (Tabla 13).

Alytes obstetricans Epidalea calamita

A I obpa [ ] upba

Figura 55. Areas de distribucion actual en cuadriculas UTM 10 x 10 km para cada una de las especies de
herpetofauna de las asociaciones estudiadas y recuperadas de la localidad de El Salt. Para cada especie se
indican las areas ODA (area oscura) y UDA (area blanca).
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Tabla 13. Valores medios, desviacion estandar (o) y coeficiente de variacién (CV) de MAT (temperatura
media anual), MaxTW (temperatura méxima del mes mas célido), MinTC (temperatura minima del mes mas
frio) y MAP (precipitacion media anual), para cada especie de anfibios y reptiles identificados en El Salt. Los
parametros calculados segun las técnicas MER y ODA-UDA se han calculado sobre la base de las
distribuciones de especies de herpetofauna contenidas en Loureiro et al. (2008) y AHE (2021). El nivel de
significancia de la prueba T se calcula entre los valores de ODA y UDA. A: Diferencias entre los resultados
obtenidos en base a MER y ODA.

Media o cv Media o cv Media b cv T A
MAT (°C) 11,95 2,69 22,51 1200 2,63 2192 501 2,27 4531 0 0,05
MaxTW (°C) 26,22 3,05 11,63 2627 2,99 11,38 19,52 3,17 16,24 0 0,05
MinTC (°C) 1,05 3,08 293,33 1,09 3,04 27890 -511 2,04 23992 0 0,04
MAP (mm) 777,63 29471 37,90 77454 29332 37,87 118314 161,04 1361 0 -3,09

MAT (°C) 13,11 280 2204 1314 284 2161 57 252 4421 0 003
MTW (C) R 382 135 2821 378 1340 2133 399 1871 0 004
MTC (°C) 1,84 318 17283 187 314 16791 51 206 4039 0 0,03
| 685.3 267,72 3907 68351 26672 39,02 102348 23767 2322 0 -179

Epidalea calamita

MAT (°C) 13,60 2,61 19,19 1364 2,56 18,77 6,86 1,76 2566 0 0,04
MTW (°C) 29,16 3,39 11,63 2921 3,34 1143 21,62 2,65 1226 0 0,05
MTC (°C) 2,04 2,97 14559 2,07 2,94 142,03 -36 1,59 4417 0 0,03
MAP (mm) 622,74 236,63 38,00 620,05 23483 37,87 101254 15913 1572 0 -2,69

Blanus cinereus s. |.

MAT (°C) 14,98 212 1415 1503 203 1351 822 22 2676 0 005
MTW(C) [P 254 812 3133 25 798 2607 184 706 0 004
MTC (°C) 3,12 260 8622 318 262 8239 397 214 5390 0 006
OO 57219 17324 3028 571,06 17255 30,22 71563 19863 27,76 0 1,13
MAT (°C) 14,28 252 1785 1435 244 17,00 781 179 2292 0 007
MTW (C) (PR 288 983 2934 284 968 2446 249 1018 0 005
MTC (°C) 3,16 306 9684 323 299 9257 336 268 7976 0 007
ITLOR 68471 27434 4007 68091 27119 39,83 104200 33236 3189 0 -380

Natrix maura

MAT (°C) 13,57 2,77 20,41 13,74 2,56 1863 65 2,05 3154 0 017
MTW (°C) 28,84 3,57 12,38 29,01 3,39 1169 21,33 3,46 1622 0 017
MTC (°C) 2,19 3.1 14155 2,34 2,96 126,50 -4,28 1,81 4229 0 0,15
MAP (mm) 658,58 252,94 3841 650,34 247,31 38,03  1020,71 22832 2237 0 -824

Vipera latastei

MAT (°C) 12,99 2,78 21,40 1307 273 2089 833 2,57 3085 0 0,08
MTW (°C) 28,28 313 11,07 2834 3,08 10,87 24,49 4,30 17,56 0 0,06
MTC (°C) 1,70 3,38 198,82 1,77 3,35 189,27  -2,99 1,98 66,22 0 0,07
MAP (mm) 685,43 255,9 37,33 682,54 254,75 3732 86913 26789 3082 0 -2,89
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La aplicacion de la técnica ODA/UDA a las asociaciones de herpetofauna de El Salt generan
modificaciones en los valores de los parametros bioclimaticos evaluados. Asi, y en cuanto a las
temperaturas, la ODA arrojo valores medios mas altos para las temperaturas y mas bajos para
las precipitaciones para todas las especies (Tabla 13). Como Fagoaga et al. (2019a) sefialan, la
distribucion basada en ODA (vinculada a las areas de distribucion donde se dan los
requerimientos ecoldgicos especificos de la especie), proporciona una idea mas precisa de la
distribucion de la especie que las unidades que utilizan los atlas (cuadriculas), que suponen una
estimaciéon aproximada del area de distribucion de la especie (Barbosa et al., 2013). Como
resultado, el método de discriminacion UDA-ODA proporciona valores bioclimaticos méas precisos
debido a la implementacién de un criterio de discriminacion ecoldgica basado, en este caso, en
la altitud méxima de cada especie.

Los criterios de discriminacion implementados basados en la altitud maxima que alcanza la
especie segun la cordillera de la peninsula ibérica analizada, resultaron en la eliminacién de las
cotas mas altas de las respectivas areas montafias objeto de analisis. A medida que las
temperaturas disminuyen con la altitud, se espera que los valores mas bajos se eliminen en
nuestras estimaciones. Por tanto, se registra un aumento de estos valores (MAT, MaxTW y
MinTC). Para el conjunto de las especies analizadas, los valores obtenidos con la metodologia
modificada de Fagoaga et al. (2019a) se incrementan entre +0,03°C y +0,17°C para MAT,
+0,04°C y +0,17°C para MaxTW, y entre +0,03°C y +0,15°C para MinTC. En los tres parametros
analizados, Natrix maura muestra la mayor diferencia entre los valores obtenidos mediante ODA
que UTM. Como se ha comentado anteriormente, este taxén muestra las principales diferencias
entre la altitud maxima registrada en la literatura y la altitud proporcionada en los atlas (Tabla
11). Por su parte, Bufo spinosus presenta la menor diferencia en los tres parametros
bioclimaticos analizados, junto con Blanus cinereus s. |. en el caso de MaxTW vy Epidalea
calamita para MinTC. Estos tres taxones se consideran como las especies con menos
diferencias en la altitud maxima registrada (Tabla 11), al menos para Pirineos y cordillera
Cantabrica en el caso de Bufo spinosus (-554 y -744 m, respectivamente); macizo Galaico-
Leonés, sistema Central y montes de Toledo para E. calamita (-51, 0y -379 m, respectivamente),
y montes de Toledo para B. cinereus s. |. (-379 m).

En cuanto a la precipitacién, los resultados muestran una disminucion en los valores obtenidos
por el método de discriminacién UDA-ODA en todas las especies respecto a los proporcionados
por la aplicacion del método MER (Tabla 13). En general, la precipitacion aumenta con la
elevacion (Daly et al., 1994, y referencia en el mismo). Por esta razén, la eliminacion de mayores
altitudes resulta en valores mas bajos para este parametro en comparacion con los valores
obtenidos con el area completa en una cuadricula determinada. Asi, el rango de valores varia
entre -8,24 y -1,13 mm entre las técnicas MER y UDA (Tabla 13). Como en los casos anteriores,
Natrix maura muestra la mayor reduccion de MAP (-8,24 mm), seguida de Chalcides bedriagai (-
3,80 mm) y Alytes obstetricans s. |. (-3,09 mm).

En el caso de los pequefios mamiferos procedentes de las mismas SU de este yacimiento, las
temperaturas medias son mas bajas y la precipitacion mayor en los célculos basados en UDA
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que aquellos estimados con ODA. No obstante, Microtus arvalis se comporta de manera opuesta
(Fagoaga et al., 2019a).

En el caso de las especies de herpetofauna estudiadas, los valores obtenidos de ¢ son menores
en los calculos basados en el area de distribucion bajo criterios ecoldgicos (ODA) respecto a
aquellos implementados con la distribucion basada en la cuadricula UTM 10 x 10 km. Esto indica
que la primera técnica proporciona resultados estadisticamente mas robustos.

Comparacion de métodos por variable y asociacion

Tras la aplicacion en el apartado anterior de las técnicas de analisis paleoclimatico a cada una
de las especies registradas en las asociaciones de El Salt, con el fin de determinar los valores de
los parametros MAT, MinTC, MaxTW y MAP, se han aplicado estas mismas técnicas a cada una
de las asociaciones de El Salt (Figura 56). La contrastacién mediante la prueba estadistica T
para muestras independientes a los resultados obtenidos para los parametros bioclimaticos MAT,
MaxTW, MinTC y MAP muestra diferencias significativas en los resultados obtenidos en las
areas ODA y UDA (p <0.01) (Tabla 14). Asi, ODA muestra valores mas altos para MAT, MaxTW
y MinTC que UDA. Por su parte, UDA muestra valores mas altos para MAP que ODA (Tabla 14).
Las mayores diferencias entre ODA y UDA se han registrado en Xb-11 S3 para MAT, MaxTW'y
MinTC (+6,85 °C, +6,64 °C y +6,47 °C, respectivamente) y en V-25 para MAP (-269,85 mm). Por
el contrario, las diferencias mas pequefias se obtienen en V-24 S9 y V-24 S7 para todos los
parametros bioclimaticos (MAT: +5,55 °C; MaxTW: +4,75 °C; MinTC: +5,37 °C y, MAP: -180,92
mm).

En general, o es menor en los resultados obtenidos mediante la distribucion de UDA que los
obtenidos por ODA. Sin embargo, hay algunos casos en los que se observa la situacion contraria
(MAT en Xb-11 S3 y todos los valores de MAP de SU V). Como en el caso anterior, el CV
también es mayor en ODA que en UDA, excepto por los resultados obtenidos para MAT en Xb-
S3 11y V-25 (Tabla 14).

Si comparamos los resultados obtenidos entre las areas de distribucion comun proporcionadas
por la técnica MER y ODA, podemos observar que son similares. Asi, para aquellos parametros
relacionados con la temperatura, MAT, MaxTW y MinTC, vemos que son mas altos en ODA que
en MER (Tabla 14). Sin embargo, en los casos de V-24 S7, V-24 S9 y V-25 han proporcionado
valores mas altos para MaxTW en MER que ODA. Respecto a MAP, los resultados basados en
MER son superiores a ODA en Xb-11 S3 y V-24 S8. Por el contrario, este parametro es mas alto
en ODA que en MER (Tabla 14).

Nuevamente, estas diferencias parecen estar relacionadas con la eliminacion de las mayores
altitudes en la delimitacion de las ODA frente a las UDA. Como se menciond anteriormente, la
ODA proporciona informacién climatica y de distribucién més precisa que la proporcionada por la
interseccion del area de distribucion proporcionada por los atlas (MER) (Fagoaga et al. 2019a).
Con el uso de las distribuciones brutas proporcionadas por los atlas, se asume que una
determinada especie tiene las mismas posibilidades de habitar en cualquier lugar dentro de la
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cuadricula UTM de 10 x 10 km (100 km?2) donde queda registrada segun los atlas. Asi, después
de aplicar un criterio de discriminacion ecologica, como es la maxima altitud alcanzada por una
especie en cada uno de los sistemas montafiosos de la peninsula ibérica, hemos introducido
resultados teéricamente mas representativos de la asociacion estudiada que mediante el uso de
toda el area de la cuadricula de 10 x 10 km (100 km2). Como resultado, las reconstrucciones
paleoclimaticas deberian ser mas precisas que las obtenidas en técnicas similares como el MER
(Fagoaga et al. 2019a). Ademas, estadisticamente los valores de la ODA parecen mas fiables
que los obtenidos por MER. En este sentido, la o es menor en todos los casos para los
parametros bioclimaticos relacionados con la temperatura, a excepcion del caso de MaxTW de
V-24 S8.

Tabla 14. Valores medios, desviacion estandar (o) y coeficiente de variacion (CV) de MAT (temperatura
media anual), MaxTW (temperatura maxima del mes mas calido), MinTC (temperatura minima del mes mas
frio) y MAP (precipitacion media anual), para las asociaciones Xb-11 S3, V-24 S§7, V-24 S8, V-24 S§9 y V-25.

Los parametros calculados segun las técnicas MER y ODA-UDA se han estimado sobre la base de las
distribuciones de especies de herpetofauna contenidas en Loureiro et al. (2008) y AHE (2021). El nivel de

significancia de la prueba T se calcula Ginicamente entre los valores de ODA y UDA. A: Diferencias entre los
resultados obtenidos en base a MER y ODA.

ODA
v
Xb-11 83

MAT (°C) 13,66 2,11 1545 13,71 2,03 14,81 8,56 2,09 2442 0,00 0,05
MaxTW (°C) ARz 2,03 7,01 2897 2 6,90 25 1,49 59% 000 003
MinTC (°C) 2,49 2,36 94,78 2,55 2,29 89,80 2,76 2,1 -76,09 0,00 0,06
UG 762,68 263,06 3449 76238 2631 3451 78872 25812 3273 008 03
V-24 S9

MAT (°C) 12,34 2,62 2123 12,62 2,35 18,62 8,11 1,43 1763 0,00 028
MaxTW (°C) |BVAFX] 2,49 9,14 27,22 2,48 9,11 22,79 13 570 000 -001
MinTC (°C) 0,98 291 29694 1,68 2,75 16369  -2,05 233  -113,66 0,00 0,7
LRGN 681,08 20231 4292 82849 32484 3921 117565 36141 30,74 0,00 14741
V-24 S8

MAT (°C) 12,61 2,38 18,87 13,12 2,21 16,84 8,06 1.4 17,49 0,00 0,51
MaxTW (°C) ANL 2,53 9,30 21,7 2,43 8,77 2317 1,52 6,56 000 051
MinTC (°C) 1,74 2,70 15517 217 261 12028  -2,57 2,21 -8599 0,00 043
VR0 848,89 331,03 3900 81446 321,16 3943 101735 380,16 3737 0,00 -3443
V-24 S7

MAT (°C) 12,34 2,62 2123 12,62 2,35 18,62 8,11 1,43 1763 0,00 028
MaxTW (°C) [BVAFX] 2,49 9,14 21,22 2,48 9,11 22,79 13 570 000 -0,01
MinTC (°C) 0,98 291 29694 1,68 2,75 16369  -2,05 233  -113,66 0,00 0,7
UGN 681,08 20231 4292 82849 32484 3921 117565 36141 30,74 0,00 14741
V-25

MAT (°C) 12,77 247 19,34 12,99 2,31 17,78 8,14 1,57 1929 0,00 022
MaxTW (°C) WAL 2,51 9,08 27,62 241 8,94 229 1,44 629 000 -0,02
MinTC (°C) 1,44 284 19722 198 2,74 13838  -1,99 237 119,10 0,00 054
LG0T 692,53 303,89 43,88 799 31879 3990 11797 36465 3091 0,00 106,47

H
H

cv cv
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Xb-11 S3
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Figura 56 (P4gina anterior). Area de distribucién comin sobre cuadriculas UTM 10 x10 km de las diversas
asociaciones fésiles (Xb-11 S3, V-24 S7, V-24 S8, V-24 S9 y V-25) de reptiles y anfibios estudiadas en El Salt
definida en cuadriculas UTM de 10 x 10 km. Como muestra de la discriminacion que realiza la técnica UDA-
ODA, en la parte derecha de cada una de las areas de distribucion comiin por asociacion fésil de El Salt, se

muestra un ejemplo de la distribucién de las areas ODA (area negra) y UDA (&rea blanca) en una zona del

territorio de la peninsula ibérica. El area utilizada para mostrar en detalle esa distribucién de areas ODA 'y

UDA no presupone ninguna caracteristica especial a destacar, si no simplemente un ejemplo de lo que
ocurre en el resto del territorio afectado como area de distribucion comiin.

Con respecto a la MAP, la ¢ es menor para ODA en las muestras de Xb-11 S3 y V-24 S8 (Tabla
14). Por otro lado, la o en las medias obtenidas por ODA es mayor que en MER para el resto de
asociaciones estudiadas. Respecto al CV, que relacionan el grado de variabilidad en relacién a la
media, sus valores son menores en ODA que en MER, excepto MAP en Xb-11 S3 y V-24 S8
(Tabla 14). Asi, sobre esta base, los resultados obtenidos mediante el uso de toda la superficie
de la cuadricula UTM (MER) muestran una mayor variabilidad que aquella basada unicamente
en discernir el area mas probable, desde un punto de vista ecoldgico, en ser ocupada por la
especie (ODA).

Los resultados obtenidos para cada uno de los valores absolutos de MAT y MinTC basados en la
técnica de discriminacién UDA-ODA son ligeramente superiores a los obtenidos con el método
MER (Figura 57). Esto se explica por la eliminacion de las mayores altitudes, en las que se
registran los valores mas bajos de esos parametros. A diferencia de los resultados climaticos
derivados de cada una de las especies, los obtenidos por las diversas asociaciones resultan
dispares, ya que no se comportan por igual entre ellas y los parametros. La nueva reconstruccion
paleoclimatica arroja valores de MaxTW mas altos en Xb-11 S3 y V-24 S8 que los calculados
mediante MER; mientras que este parametro es ligeramente mas bajo en V-24 S9, V-24 S7 y V-
25. Los valores de MAP también presentan resultados dispares, asi mientras que V-24 S7, V-24
S9 y V-25 este pardmetro muestra un valor més alto usando ODA que los basados en la
totalidad de la cuadricula, mientras que en Xb-11 S3 y V-24 S8 se observa lo contrario (Figura
57). Estos resultados son dificiles de interpretar y pueden deberse al efecto de la influencia de la
orografia a pequefia/mediana escala. En la peninsula ibérica, la mayoria de las cordilleras se
distribuyen de oeste a este (p. ej., Pirineos, cordillera Cantabrica y cordillera Central) (Font Tullot,
2000; Pascual & Sanz, 2017). Como consecuencia de esta orientacién general, existe una
interaccion particularmente fuerte con los flujos atmosféricos con componentes norte y sur
(Pascual & Sanz, 2017). Ademas, la orientacion de la Tierra con respecto al Sol provoca un
gradiente latitudinal en la radiacién solar (Dubayah, 1994). En el caso del hemisferio norte, el Sol
esta ligeramente orientado hacia el sur. Esto provoca que existan fuertes gradientes locales en la
radiacion solar, no solo influenciados por la orientaciéon de la pendiente, sino también por la
elevacién, el angulo de la pendiente y areas de sombra (Dubayah, 1994). En consecuencia, la
vertiente sur tiende a ser mas seca y registrar temperaturas mas elevadas que la cara norte
(Dubayah, 1994; Kutiel et al., 1998; Begum et al., 2010). En general, en el area mediterranea, las
vertientes sur estan dominadas por piedras y parches de suelo desnudo. En contraste, las
laderas orientadas al norte muestran dominancia por componentes biologicos (Kutiel et al.,
1998). Esto influye, tanto directa como indirectamente, en la distribucién de las especies
vegetales y animales, la composicién de las comunidades bioldgicas, la productividad bioldgica,
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la riqueza de especies, las estructuras y densidades de las comunidades vegetales (Dubayah,
1994; Gonzélez Hidalgo et al., 1996; Gong et al., 2008; Shepard & Burbrink, 2008; Foord et al.,
2015). En este sentido, el gradiente climatico entre ambas vertientes juega un papel crucial en la
distribucion de los anfibios y reptiles, especialmente en las zonas limitrofes con las areas de
distribucion de la especie. Por ejemplo, algunas especies de anfibios en areas aridas habitan
mayoritariamente en laderas norte, como la salamandra Plethodon auachitae, en las montafias
Ouachita, oeste de Arkansas y sureste de Oklahoma (EE. UU.) (Shepard & Burbrink, 2008).
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Figura 57. Comparacion entre los valores obtenidos de la reconstruccion paleoclimatica de las Unidades
Estratigraficas Xb y V de El Salt obtenida a partir del método MER (linea negra) y mediante la metodologia de
discriminacion UDA/ODA (linea gris). Donde: MAT (temperatura media anual, °C); MaxTW (temperatura
maxima del mes mas calido, °C); MinTC (temperatura minima del mes mas frio, °C); MAP (precipitacion
media anual, mm).

En Galicia (noroeste de Espafia) las especies mediterraneas de lacértidos, como por ejemplo
Podarcis bocagei y Podarcis guadarramae, parecen seleccionar positivamente las laderas
orientadas al sur; mientras que aquellos taxones con preferencias ecoldgicas atlanticas, como
Zootoca vivipara o Iberolacerta monticola, utilizan todas las orientaciones de forma indiferente
(Bas Ldpez, 1986). Un caso similar son las poblaciones meridionales de Coronella austriaca en
la peninsula ibérica, que parecen seleccionar positivamente las vertientes norte (pero no de
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forma exclusiva), donde las condiciones son mas frescas y himedas que en otras partes de la
sierra (Martinez del Marmol et al., 2020). Teniendo en cuenta estas diferencias de temperatura y
humedad, las probabilidades de encontrar anfibios en las vertientes norte son mas altas que en
las del sur, mientras que en los reptiles se observa la tendencia opuesta, al menos en el norte de
Espafia (Bea, 1981). Este gradiente también se registra en nuestros resultados. De hecho, en
aquellas asociaciones donde se registran valores de MaxTW y MAP mas altos en base a la
aplicacién de la técnica de discriminacion UDA-ODA que aquellos obtenidos mediante la
totalidad de la cuadricula UTM (MER), hay una mayor reduccién del area ocupada por las
laderas sur que las del norte (Tabla 15). Por el contrario, el &rea de reduccion en Xb-11 S3 y V-
24 S8, en la que tanto MaxTW como MAP son menores en MER que en ODA, se ha concentrado
en las vertientes norte (Tabla 15). Como consecuencia, en estos Ultimos, se reducen los valores
tedricamente mas altos de precipitacion y los valores mas bajos de MaxTW.

Tabla 15. Superficie (ha) ocupada por las vertientes Norte (N) y Sur (S) en el area de distribucion mutua de
las diversas asociaciones estudiados de herpetofauna fosil de SU Xb y V del yacimiento de El Salt, en base a
MER y ODA. Donde, ODA-MER refleja las diferencias entre el area (ha) ocupada por ODA menos la obtenida
mediante MER.

I 112.736.424,93 134.344.164,13
SZEXRI NI 110.820.493,10 133.128.296,75
-1.915.931,83  -1.215.867,37

I 214.766.446,38  234.324.327,89
ZZET AN 207.491.992,16' | 226.359.031,47
-7.274.454,22  -1.965.296,42

I 320.978.118,96 374.108.287,66
BZEL RN 318.873.133,48 363.163.069,33

ODA-MER [kR[VEELY,
3 214.766.446,38
V-24S9 |ODA  [AIEEEREPRL

ODA-MER -1.274.454,22

-10.945.218,33
234.324.327,89
226.359.031,47
-7.965.296,42

390.898.288,45
383.123.585,46
-1.774.702,99

m 353.922.203,69
m 346.753.196,74
YT W-7.169.006,94

Al comparar los valores de los parametros climaticos relacionados con la temperatura que en la
actualidad se registran en la zona de estudio (término municipal de Alcoi) y los obtenidos
mediante la técnica de discriminacion UDA-ODA, se comprueba que estos Ultimos son mas altos
en SU Xb que en SU V (Tabla 16). Respecto a MAP, en todas las muestras de ambas unidades
(SU Xb'y SU V) los valores son superiores a las precipitaciones registradas actualmente en Alcoi
(Tabla 16). El mismo patrén se observa mediante la aplicacion del método MER (Tabla 16)
(Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a). No obstante, existen diferencias importantes en los
valores obtenidos tras la aplicacién de ambas técnicas. Asi, MAT y MinTC muestran unas
diferencias, con respecto a las temperaturas actuales registradas en Alcoi, superiores a las

V-25
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observadas con el método MER para todas las muestras estudiadas excepto para SU V-24 S9 y
S7 (Tabla 16). Por su parte, MaxTW presenta valores inferiores a los actuales en todas las
muestras de la SU V, pero no en Xb. Salvo en V-24 S8, la diferencia entre los valores obtenidos
usando ODA respecto a los datos actuales son mayores que en MER (Tabla 16). En cuanto a
MAP, Xb-11 S3 y V-24 S8 presentan valores mas similares a los actuales en la metodologia de
discriminacién ODA-UDA que en el método MER (Tabla 16). Esto indica que ambas técnicas son
altamente dependientes de la asociacion de especies en las que se basa su calculo.

Tabla 16. Comparativa entre los valores de los parametros climaticos obtenidos mediante la aplicacion de
las técnicas de discriminacion UDA-ODA (AODA) y MER (AMER) y los registrados en la actualidad en el
término municipal de Alcoi (MAT: 13,64 °C; MaxTW: 28,49 °C; MinTC: 1,69 °C; MAP: 543,58 mm) para las
asociaciones de herpetofauna fésil recuperadas de El Salt. Los valores obtenidos en la reconstruccion

basada en MER han sido obtenidos de Marquina-Blasco et al. (2021a).

Ao Xb-11 83 V-24 89 V-24 S8 V-24 87 V-25
MAT (°C) 0,07 -1.02 -0,52 -1.02 -0,65
MaxTW (°C) [RUE] -1,27 -0,79 -1,27 -0,87
MinTC (°C) UL -0,01 0,48 -0,01 0,29
T 218,80 284,91 270,88 284,91 255,42
MAT (°C) 0,02 -1,30 -1,03 -1,30 -0,87
MaxTW (°C) [RUEE] -1,26 -1,30 -1,26 -0,85
T A 0.80 -0,71 0,05 -0,71 -0,25
X 219.10 137,50 305.31 137,50 148,95

La reconstruccion paleoclimatica en la secuencia temporal representada por los yacimientos de
El Salt parece trazar un escenario de alternancia de momentos comparativamente mas calidos
(SUs Xb-11 S3, V-24 S8 y V-25) con otros mas frios (V-24 S9 y V-24 S8). Las principales
diferencias en los valores obtenidos entre métodos estan relacionadas con los parametros
MaxTW vy, especialmente, con la variable MAP. Respecto de MaxTW, decir que los valores son
similares en todas las muestras excepto para V-24 S8. En este ultimo, MaxTw es mayor en ODA
(27,70 °C) que en MER (27,19 °C) (Tabla 14). En este sentido los cambios registrados por ODA
para este parametro bioclimatico son mas similares a los observados para MAT y MinTC. La
evolucion de la MAP a lo largo de la secuencia de El Salt muestra valores muy similares, algo
superiores en la parte central de la secuencia (unidades de la SU V-24) que en la inicial (Xb) y
final (V-25) (Figura 57). Es decir, en MER la diferencia entre los valores méximo y minimo es de
167,81 mm (valor maximo en V-24 S8, 848,89 mm, y minimo en V-24 S9 y S7, 681,08 mm),
mientras que en ODA es 66,11 mm (V -24 S9 y S7, 828,49 mm, y Xb-11 S3, 762,38 mm). Asi
pues, como se muestra en la Figura 57, en la reconstruccion paleocliméatica basada en el método
MER las muestras con valores mas elevados de MAT coinciden con los mas elevados de MAP
(Xb-11 S3, V-24 S8 y V-25) (Marquina-Blasco et al., 2021a). Parece existir una alternancia entre
momentos "calidos y humedos" y otros "mas frios y secos". Sin embargo, la reconstruccion
paleoclimatica basada en la ODA dibuja un escenario ligeramente diferente. En este caso,
parece indicar que las fases “calidas y secas” se alternan con las “frias y himedas”. Ademas, las
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variaciones de los valores entre muestras son de mayor rango en MER que en ODA. Esta ultima
observacion puede relacionarse con la eliminacion de los valores mas extremos proporcionados
en ODA, pero no en MER.

Herpetofauna vs pequefios mamiferos y otros proxies

La aplicacion de la técnica de discriminacion UDA/ODA a las diversas asociaciones de pequefios
mamiferos de las SUs de EI Salt arrojan un patrén de valores similar al aqui presentado para la
herpetofauna, si lo comparamos con el obtenido mediante la aplicacion de la técnica del MER
(Fagoaga et al., 2018, 2019a, b). Asi, MAT, MaxTW y MinTC son mas bajos en ODA que en
MER, mientras que MAP mostré valores méas altos en ODA que MER (Fagoaga et al. 2019a).
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Figura 58. Evolucién de los parametros bioclimaticos tras la aplicacion de la técnica de discriminacion UDA-
ODA a las asociaciones fdsiles de herpetofauna y pequefios mamiferos de las Unidades Estratigraficas Xb y
V de El Salt. MAT (temperatura media anual, -C); MaxTW (temperatura maxima del mes mas calido, -C);
MinTC (temperatura minima del mes mas frio, -C); MAP (precipitacion media anual, mm). Linea negra,
herpetofauna; linea gris, pequefios mamiferos.

A pesar de estas similitudes en cuanto al patron de valores, los resultados obtenidos del estudio
de la herpetofauna muestran valores absolutos superiores a los proporcionados por Fagoaga et
al. (2019a) para las faunas de pequefios mamiferos (Figura 58). Como Marquina-Blasco et al.
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(2021a) indican, estas diferencias estan relacionadas con el area de distribucién mutua obtenida
aplicando los métodos MER (Fagoaga et al. 2018, 2019b) y UDA-ODA (Fagoaga et al. 2019a) a
ambos grupos de vertebrados. Asi, mientras en el caso de los pequefios mamiferos el area
comun se limita al norte y noroeste de la peninsula ibérica, en el caso de la herpetofauna esta
area comprende basicamente dos zonas: una en el oeste peninsular y otra en el este de Espafia
(Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a).

En general, y como se ha comentado con anterioridad, las especies ibéricas de reptiles y anfibios
estan bien distribuidas a lo largo de la peninsula, con pocos ejemplos de taxones con distribucion
limitada (Pleguezuelos et al., 2002; Sillero et al., 2009; AHE, 2021). Creemos que las diferencias
entre los resultados obtenidos de la herpetofauna y los pequefios mamiferos estan relacionada
con el conocimiento mas en detalle que se tiene de la distribucion altitudinal de los reptiles y
anfibios ibéricos respecto de los pequefios mamiferos. De hecho, en los resultados preliminares
del presente estudio, basados unicamente en los limites altitudinales para toda la peninsula
ibérica (Marquina-Blasco et al., 2021b), sin tener en cuenta los distintos sistemas montafiosos,
arrojaron resultados muy diferentes a los presentados en este trabajo, al menos en el caso de
MAT y MAP en Xb-11 S3. En este caso, MAT mostr¢ valores similares (13,66 °C en MER; 13,67
°C en Marquina-Blasco et al. (2021b)), mientras que MAP fue menor en Marquina-Blasco et al.
(2021b) que en MER (756,27 mm y 762,68 mm, respectivamente) (Marquina-Blasco et al.,
2021a) (Tabla 17). Estos resultados denotan que la técnica de discriminacion UDA-ODA es
altamente dependiente del grado de refinamiento de los criterios ecoldgicos seleccionados para
la definicion de la UDA y la ODA. A la luz de lo anteriormente expuesto, se hace por tanto
necesario refinar la informacion sobre la distribucién altitudinal real de los pequefios mamiferos
en cada sistema montafioso ibérico para verificar si, como en la herpetofauna, podriamos
obtener datos mas realistas y precisos para este grupo.

Tabla 17. Valores medios y desviacion estandar (o) obtenidos de la aplicacién de la Técnica de
Discriminacion UDA/ODA a la asociacion fésil de la unidad estratigrafica (SU) Xb de El Salt. En este caso se
ha aplicado como criterio de discriminacién ecoldgica la distribucion altidudinal maxima a nivel ibérico. El
nivel de significancia de la prueba T se calcula Gnicamente entre los valores de ODA y UDA. Tomado de
Marquina-Blasco et al. (2021b).

(Media o |Media |0 |
13,66 2,11 76268 263,06
13,67 2,05 76527 26243
13,28 3,18 694,44 25644

0,00 0,00

La reconstruccién paleoclimatica basada en pequefios mamiferos apunta a una evolucion hacia
condiciones mas aridas en la region tras la aplicacion de las técnicas del MER y UDA-ODA
(Fagoaga et al., 2018, 2019a, b). Por su parte, los resultados obtenidos en este trabajo aplicando
las mismas técnicas a las asociaciones de reptiles y anfibios de El Salt son coincidentes en el
sentido de una menor precipitacion en SU V (techo de la secuencia) que en SU Xb (base de la
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secuencia), tanto tras la aplicacién del MER (Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a) como del
UDA-ODA (este trabajo).

Sin embargo, algunas diferencias importantes pueden observarse comparando ambos conjuntos
de datos, y asi mientras en el caso de los pequefios mamiferos la MAP desciende
continuamente desde la base al techo de la secuencia (Fagoaga et al., 2019, a, b), los resultados
de la herpetofauna muestran una evolucién mas erratica de este pardmetro, con una aparente
disminucion en el valor de MAP entre V-24 S7 hasta V-25. Por el contrario, en los parametros
MAT y MaxTW, la reconstruccién basada en pequefios mamiferos muestra un aumento gradual
de los valores desde la base de la secuencia (Xb) al techo de la misma (V). Respecto al MinTC,
estos resultados indican cierta estabilidad en este parametro.

En general, nuestros resultados muestran una evolucion mas erratica de los valores de los
diferentes parametros climaticos analizados, mostrando cierta inestabilidad en estos, pasando de
entremezclando momentos con valores mayores (Xb-11 S3, V-24 S8 y V-25), con menores (V-24
S9 y V-24 S8). La evoluciéon climatica apuntada por las reconstrucciones basados en
herpetofauna y pequefios mamiferos se sustenta y es coincidente con la que aportan otros
proxies estudiados en el yacimiento de El Salt, como son principalmente la sedimentologia y la
antracologia. Asi, la evolucion desde condiciones mas humedas en la base de la secuencia (Xb)
a condiciones méas secas en el techo (V) son coincidentes con lo que muestra la dindmica de
sedimentacion, en la que se observa que de unas condiciones basadas principalmente en
deposiciéon antropogénica y geogénica en la base de la secuencia (Xb) se pasan a unas
caracterizadas por episodios eventuales de sedimentacion edlica, relacionadas con condiciones
climaticas mas frias, y probablemente més secas en el techo de la secuencia (V) (Gomez de la
Rua et al., 2010; Mallol et al., 2012). Los resultados antracolégicos también apuntan a esta
misma tendencia a la aridificacién, y asi puede observarse un incremento de taxones como
Juniperus sp. y Buxus sempervirens, asi como la reduccién y/o ausencia de los taxones
higréfilos, helitfilos y pinos de SU Vlll a V (Vidal-Matutano, 2016).

Por otro lado, si bien el estudio de las muestras palinolégicas de El Salt es aun preliminar debido
a los escasos restos recuperados y la existencia de importantes hiatos palinolégicos (las
unidades SU IX, X y Xl son estériles), se han podido realizar ciertas observaciones sobre
posibles tendencias que revelan una disminucion gradual de la temperatura y la humedad
(Dupré, 1992). Ademas, los andlisis de la cadena de n-alcanos muestran un predominio de
plantas herbaceas en un contexto climatico seco o semiseco en la parte media de la SU V
(Galvan et al., 2014a).

Implicaciones para los ultimos neandertales de El Salt.

El uso antrépico del yacimiento de El Salt muestra claramente dos fases principales. La primera,
definida por el intervalo representado por las SU Xl a IX, se caracteriza por la presencia de una
alta concentracion de restos resultantes de la actividad humana (restos de combustion y
abundantes restos de fauna asociados a herramientas liticas), sefialando que su ocupacion se
realizo de forma recurrente en episodios estacionales de corta duracién (Galvan et al., 2014a;
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Machado & Pérez, 2016; Leierer et al., 2019). Los estudios de reconstruccién paleoclimética y
paleoambiental centrados en la SU Xb (52,3 £ 4,6 ka) dibujan un escenario climatico dominado
por unas condiciones humedas y un paisaje dominado por formaciones forestales (Marquina-
Blasco et al., 2017; Fagoaga et al., 2018, 2019b) en un contexto ambiental de tipo
supramediterraneo subhumedo (Vidal-Matutano et al., 2018). Sin embargo, en la segunda fase
(SU VIl a V), se registra un proceso paulatino de disminucién de indicios de presencia humana
hasta su aparente abandono en la SU V (Mallol et al., 2012; Galvan et al., 2014a, b). En el tramo
superior de la SU V (con un espesor aproximado de 20 cm) se han localizado dos laminas de
silex, una serie de piezas liticas no diagndsticas y una pequefia estructura de combustion a la
que se asocia un rico conjunto de microcarbones (Galvan et al., 2014a, b).

El patron de ocupacion humana registrado en la secuencia de niveles de El Salt es coincidente
con la descrita por Mallol et al. (2012) para otros yacimientos ibéricos de edad similar. El registro
de SU V revela un cambio en la dindmica deposicional, pasando de un dominio de la
sedimentacion gravitacional fruto de la disgregacion de la formacion travernitica del entorno
inmediato a la edlica a partir del segundo gran colapso del techo (Gémez de la Rua et al., 2010).
Esto podria estar relacionado con unas condiciones climaticas mas frias. Asi, la sedimentacion
edlica se habria relacionado con un incremento de la intensidad del viento en el area
mediterranea, debido a los cambios en la circulacién atmosférica sobre la region del Atlantico
norte durante los estadiales D-O y HE (Moreno et al., 2002). Ademas, los estudios en El Salt
sobre la disgregacion del travertino, la piedra caliza y los anélisis de las cadenas de n-alcanos,
son coherentes con la existencia de un contexto climatico seco o semiseco con predominio de
especies herbaceas (Gomez de la Rua et al., 2010; Galvan et al., 2014a). La datacién por TL del
derrumbe del techo en la base de SU V, ademas de la datacion OSL obtenida para su parte
media, 45,2 £ 3,4 ka y 44,7 + 3,2 ka respectivamente, situan a este segmento entre los eventos
HE 5 y HE 4 (Galvan et al., 2014a). Una fecha similar para las ocupaciones de los ultimos
neandertales en el interior peninsular (42 ka) ha sido propuesta por Wolf et al. (2018).

Las dos metodologias de reconstruccion paleoclimatica aplicadas a la asociacion herpetoldgica
de El Salt muestra una evolucidn climatica similar a la descrita por los otros proxies aplicados en
el yacimiento de El Salt, y cuyos resultados, en el caso de la sedimentologia han sido
anteriormente mencionados; es decir, condiciones mas frias en SU V (44,7 £ 3,2 ka) que en SU
Xb (52,3 £ 4,6 ka). Si bien la evolucién de las temperaturas es parecida tanto en MER como
UDA/ODA, el caso particular de MAP merece un comentario especial (Figura 57). Los resultados
obtenidos basados en las areas ODA muestran una mayor estabilidad en los valores de la MAP
que en aquellos los del mismo parametro, pero obtenidos a través del MER.

Las expansiones y contracciones de las areas de distribucion de los neandertales fueron una
constante en su historia natural, la cual esta relacionada con numerosos eventos de extinciones
locales y abandonos de sitios (Trinkaus, 1995). Asi, las poblaciones mas septentrionales se
registran durante los periodos célidos, mientras que los intervalos frios supusieron la retraccion
hacia localidades mas al sur (Stewart, 2005). La supervivencia de estas poblaciones a los
recurrentes cambios climaticos denota una alta plasticidad ecologica y de comportamiento en el
seno de este grupo de humanos (Tattersall, 2006). De hecho, se han registrado en algunos
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yacimientos cambios aparentes en la tecnologia y el comportamiento tras la ocurrencia de las
fases frias (Delagne & Rendus, 2011). En el caso del este ibérico, las ocupaciones de los
neandertales se relacionan siempre con ecosistemas forestales bien estructurados (Ochando et
al., 2021), lugares donde desplegarian sus tacticas de caza basadas en emboscadas (Stewart et
al., 2019). Probablemente, este tipo de habitat forestal podria ser un factor limitante para su
distribucion. Los modelos ecoldgicos sefialan que hace 40.000 afios el habitat potencial de los
neandertales se redujo considerablemente (Melchionna et al., 2018). Como Jennings et al.
(2011) sugieren, la precipitacién, mas que la temperatura, seria un parametro crucial para las
poblaciones de neandertales. Asi, la tendencia a la aridificacién progresiva observada por
diferentes proxies climaticos en el yacimiento de El Salt puede ser considerada como el factor
principal, 0 al menos uno de alta influencia, en la desaparicién de los neandertales en la region, y
por tanto considerarse como una explicacién plausible al proceso de desaparicion. Sin embargo,
este proceso debié ser complejo, con multiples factores actuando en sinergia mas que una
simple causa, pudiendo en cualquier caso no tener exactamente la misma naturaleza en las
diversas regiones donde se ha registrado el proceso de desaparicion de estos grupos humanos
(Higham et al., 2014). En cualquier caso, como sefialan nuestros resultados, de acuerdo con
otros proxies bioldgicos (carbdn vegetal, pequefios mamiferos y, aparentemente, polen), la
desaparicion de estos humanos en el sitio de El Salt, y por extension en el resto de la region, se
produjo en un contexto de acomodacion a una mayor aridez.

Pisos bioclimaticos

n piso bioclimatico se define como un conjunto de zonas que comparten unas

condiciones de lluvia y temperatura y unas comunidades vegetales similares (Rivas-

Martinez, 1987). Como el resto de seres vivos, una de las respuestas de la vegetacion
ante sucesos como cambios climaticos es modificar su area de distribucion (Turer & Hannon,
1988). Por tanto, el estudio de los conjuntos fosiles de reptiles y anfibios, junto con la
comparacion con la herpetofauna actual, puede arrojar luz sobre estos cambios distributivos. Asi
al superponer el area de distribucién comun de las asociaciones de herpetofauna fésil
recuperadas de las SU Xb y V del yacimiento de El Salt con las series de vegetacion de Espafia
(Rivas-Martinez, 1987), se observa que los pisos bioclimaticos dominantes en su entorno fueron
el mesomediterraneo (los resultados varian del 62,78 al 49,03%) y el supramediterraneo (45,72
al 31,34%) (Tabla 18). El piso mesomediterrdneo se caracteriza por los siguientes indices de
termicidad: temperatura media anual (MAT): 17 a 13 °C; media de las temperaturas minimas del
mes mas frio (m): 4 a -1 °C; media de las temperaturas méximas del mes mas frio (M): 14 a 9
°C). Por su parte, el supramediterraneo se caracteriza por una MAT: 13 a 8 °C; m: -1 a -4 °C; M:
9 a 2°C (Rivas-Martinez, 1987). Los resultados muestran un aumento progresivo del
supramediterraneo, aunque nunca supera los valores del piso mesomediterraneo, entre Xb-11
S3 y V-25. En V-24 S8 se registra un pico de representatividad del mesomediterraneo y un
descenso del supramediterraneo (Tabla 18).

Tabla 18 (pagina siguiente). Representacién porcentual de los pisos bioclimaticos inferidos a partir de las
asociaciones fésiles de reptiles y anfibios de las SU Xb y V del yacimiento de El Salt.
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Xb-11 3 V-24 59 V-24 S8 V-24 87 V-25
_ 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
m 0.00 2.10 0.87 2.10 1.34
0.00 2.25 1.03 2.25 3.61
0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
0.14 0.30 0.25 0.30 0.26
31.34 45,08 38.71 45.08 40.68
62.78 49.03 58.29 49.03 52.70
573 1.23 0.85 1.23 1.42

Tabla 19. Area ocupada y parametros bioclimaticos de los pisos bioclimaticos dominantes en la Espaiia
continental: colino y montano en la regién eurosiberiana, y mesomediterraneo y supramediterraneo en la
region mediterranea. Datos obtenidos de Rivas-Martinez (1987). MAT (temperatura media anual, °C); m
(media de las temperaturas minimas del mes mas frio, °C); M (media de las temperaturas méaximas del mes
mas frio, °C); It (indice de termicidad); H (meses con probabilidad de heladas); %ES (porcentaje de superficie
de territorio espafiol continental ocupado por cada piso bioclimatico); %R (porcentaje de superficie de su
respectiva biorregion en el territorio espafiol continental ocupado por cada piso bioclimatico).

Region Piso MAT m M It H  Total (ha %ES %R

Montano 12a 2a- 10a 240a IX- 3.785.771,87 7,57 51,80
6°C 4°C 3°C 50 Vi

Colino >12°C > >10°C  >240 XI- 3.020.004,83 6,04 41,30
2°C v

Supramediterraneo 13a  -1a 9a 210a IX- 14.595.158,33 29,19 34,20
8C 4°C 2°C 60 Vi

L4a2)'563'953’02 Mesomediterraneo 17a 4a- 14a 350a X- 21.245402,84 42,49 49,90
13°C 1°C 9°C 210 IV

Area total de Espafia continental (50 x106 ha

Actualmente, el territorio interior espafiol se divide en dos biorregiones: la Eurosiberiana, que se
limita al norte de la peninsula ibérica, y Mediterranea, que abarca el resto del territorio (Rivas-
Martinez, 1987). Segun Rivas-Martinez (1987), la biorregion Mediterranea ocupa el 84,70% del
territorio, mientras que la region Eurosiberiana representa sélo el 15,30% de Espafia. Siguiendo
las diferentes etapas dentro de la biorregidn Mediterrdnea el piso mesomediterraneo esta
representado en el 42,49% del actual territorio espafiol continental, mientras que el cinturén
supramediterrdneo ocupa 29,19% (Tabla 19). En la actualidad, el estadio mesomediterraneo
predomina en la region de Alcoi, mientras que el supramediterraneo se restringe a zonas mas
altas, como el Parque Natural de la Font Roja (Fagoaga et al, 2018), situado a 1.000 m de altitud.
Las asociaciones fésiles estudiadas muestran el predominio de las condiciones
mesomediterraneas, aunque con una fuerte representacion de la etapa supramediterranea en V-
24. Estos resultados pueden explicarse por la distribucidn actual de cada especie descrita en el
trabajo, que se registra mayoritariamente en el piso mesomediterraneo y en menor medida en el
supramediterraneo (Tabla 20), los cuales son los pisos dominantes actualmente en el territorio
espafiol peninsular. Respecto al primer punto, en la region eurosiberiana, los pisos que ocupan
una mayor superficie en la distribucion de las especies estudiadas son el montano y el colino,

Eurosiberiana
(7.308.834,39
ha)

Mediterranea
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que presentan parametros bioclimaticos equivalentes a los pisos supra y mesomediterraneo de
la region mediterranea (Tabla 20).

Tabla 20. Representacion (%) de los diferentes pisos bioclimaticos en la distribucion actual de las especies
registradas en las diversas asociaciones fdsiles de las SU Xb y V de El Salt.

Alytes obstetricans
Bufo spinosus
Epidalea calamita
Blanus cinereus s. |.
Chalcides bedriagai
Natrix maura
Vipera latastei

m 002 000 000 000 000 001 000
Subalpino 038 000 004 000 000 013 004

484 000 137 000 021 209 126

498 000 130 000 069 176 057

000 000 000 000 000 000 000
014 009 009 009 024 010 026
39,12 11,60 2607 1160 23,53 2574 40,86
49,87 7923 6812 7923 69,01 66,62 54,65
065 908 300 908 632 35 237

A diferencia de los resultados aqui presentados, las asociaciones de pequefios mamiferos de las
mismas SU arrojan resultados diferentes. Asi en la SU Xb el piso supramediterraneo es
claramente dominante, mientras que en SU V lo es el mesomediterraneo (Fagoaga et al., 2018,
2019b). Esta diferencia en los resultados obtenidos entre los dos grupos se relaciona con la
amplia distribucién del area de distribucion comun de las especies de anfibios y reptiles,
localizada aproximadamente en el tercio central peninsular, en dos grandes grupos, uno al este y
otro al oeste de la peninsula. En cambio, la de los pequefios mamiferos esta mucho mas
localizada, en el norte y noroeste ibérico. Por su parte, el estudio de los carbones de la SU Xb
(Vidal-Matutano et al., 2018) y SU V (Vidal-Matutano, 2016) revelan que el piso
supramediterraneo fue el piso dominante durante el Paleolitico medio en el entorno de El Salt,
como en otras localidades ibéricas (Vidal-Matutano, 2018). Las diferencias registradas entre este
proxy y los resultados obtenidos del estudio de las asociaciones de pequefios vertebrados
pueden derivar de que los grupos humanos de El Salt presentaran un home range diferentes y/o
resultado de un sesgo tafonomico relacionado con el agente acumulador de los restos de
pequefios vertebrados, en el caso de los roedores e insectivoros probablemente Bubo bubo
(Fagaoga et al., 2018, 2019b).

Implicaciones paleobiogeograficas

Paleobiogeografia de la herpetofauna en el sudeste de la peninsula ibérica en el Pleistoceno
Superior: El Salt y Abric del Pastor
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presente en el cuadrado UTM 10 x 10 30SYH18 (donde se encuentran los yacimientos

alcoyanos de EI Salt y Abric del Pastor) estd compuesta por las siguientes especies: un
urodelo (Pleurodeles waltl), cinco anuros (Alytes obstetricans, Pelodytes punctatus, Epidalea
calamita, Bufo spinosus y Pelophylax perezi), un gecko (Tarentola mauritanica), una culebrilla
ciega (Blanus rufus), un eslizén (Chalcides bedriagai), tres lacértidos (Psammodromus algirus,
Podarcis hispanicus y Timon nevadensis) y seis serpientes (Coronella girondica, Hemorrhois
hippocrepis, Zamenis scalaris, Natrix maura, Malpolon monspessulanus y Vipera latastei). La
Unica especie de tortuga registrada es el emidido Trachemys scripta, una especie
norteamericana introducida recientemente en la peninsula ibérica, a finales del siglo XX (Pérez-
Santigosa et al., 2008). Todas las especies de anfibios y reptiles escamosos descritas en ambos
yacimientos estan presentes hoy en dia en la zona de estudio. Esta estabilidad en la asociacion
de anfibios y reptiles es comun en numerosos yacimientos arqueopaleontoldgicos del MIS 3 al
MIS 1 en el centro y sur de la peninsula ibérica (Bisbal-Chinesta & Blain, 2018). Los principales
cambios en las comunidades de anfibios y reptiles del sureste peninsular en los Ultimos 40.000
afos han sido la desaparicion de Testudo (Chersine) hermanni (Morales Pérez & Sanchis Serra,
2009) y las introducciones antiguas de especies como Chamaeleo chameleon (Paulo et al.,
2002), Testudo graeca (Alvarez et al., 2000), Chalcides ocellatus (Bisbal-Chinesta et al., 2020b)
y, posiblemente, Hyla meridionalis (Dufresnes & Alard, 2020). A las que hay que afadir
introducciones recientes, como la ya mencionada T. Scripta (Pérez-Santigosa et al., 2008) y la
reciente deteccion de Triturus pygmaeus en Crevillente (Alicante) (Sancho et al., 2015) y de
Podarcis pityuensis en el puerto de Denia (Alicante) (Colodro et al., 2020). Por el contrario, el
registro de pequefios mamiferos de Abric del Pastor y El Salt arroj6 especies actualmente
ausentes en la zona, como Arvicola sapidus, Microtus arvalis, Microtus (Iberomys) cabrerae y
Talpa occidentalis (Fagoaga et al., 2018, 2019b, 2021; Connolly et al., 2019), reflejando asi que
anfibios, reptiles y al menos algunos pequefios mamiferos muestran respuestas diferentes a los
escenarios de cambio climatico y ambiental.

De acuerdo con el programa SIARE (AHE 2021), la comunidad actual de herpetofauna

La principal diferencia entre las diversas asociaciones de herpetofauna fésil recuperadas de El
Salt reside en la presencia en la SU Xb, Bufo bufo s. |., Testudo (Chersine) hermanni'y Blanus
cinereus s. |. que no han sido reportadas en SU V (Morales Pérez & Sanchis Serra, 2009;
Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a). Esto es, en la SU més moderna no se registran taxones
termdfilos marcados (T. (C.) hermanni'y B. cinereus s. |.) y de una especie generalista como B.
bufo s. I., cuyo unico requisito ambiental parece ser la existencia de masas de agua tranquilas o
poco energéticas y preferiblemente permanentes con vegetacién durante su época de
reproduccion (Lizana, 2002). En este sentido, las poblaciones actuales de la especie presentes
en la region, unicamente se reproducen en puntos de agua permanentes (Gilabert et al., 2017).
Asi, la composicién faunistica de las asociaciones recuperadas en las SU Xb y V muestra un
fuerte caracter conservador, solo perturbado por una probable fluctuacién climatica, reflejada
principalmente en la abundancia relativa de los diferentes taxones de la paleocomunidad en el
lapso temporal representado entre las Unidades Xb (52,3 + 4,6 ka) y V (44,7 + 3,2 ka). Sin
embargo, no esta claro si la extincién regional de T. (C.) hermanni fue consecuencia del cambio
climatico (Morales Pérez & Sanchis Serra, 2009), de la sobreexplotaciéon humana (Nabais &
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Zilhdo, 2019) o de una sinergia de ambos. Esta estabilidad en la comunidad herpetofaunistica
también se da en general en otros yacimientos coetaneos. Asi, los taxones de anfibios y reptiles
determinados estan todos presentes en la actualidad en Cova dels Xaragalls (Lépez-Garcia et
al., 2012b), Cova del Gegant (Lépez-Garcia et al., 2012a), Cova Eirds (Rey-Rodriguez et al.,
2016) y Cueva de Lezetxiki Il (Garcia-Ibaibarriaga et al., 2018). En otros yacimientos (como Abric
Romani, Canyars o Teixoneres en el noreste de Espafia), algunos taxones identificados no estan
presentes actualmente en la regidn. Asi, la ausencia de las especies Rana temporaria, Coronella
austriaca y Vipera aspis se relaciona con procesos de expansion y constriccion del area de
distribucion a nivel regional de esos taxones durante la alternancia de episodios glaciales e
interglaciales durante el Pleistoceno superior (Burjachs et al., 2012; Lépez-Garcia et al., 2013,
2014a). Un caso similar es la presencia en la Cueva del Boquete de Zafarraya de C. austriaca
(Barroso Ruiz & Bailon, 2003), una especie eurosiberiana con poblaciones relictas en el sur de la
peninsula ibérica relacionadas con la alternancia de fases climaticas durante el Cuaternario
(Santos et al., 2008). Barroso Ruiz & Bailon (2003) también sefalan la presencia de restos
pertenecientes a Testudo sp., cuya ausencia en la regidén se ha comentado anteriormente. Por
ultimo, en Gorham’s Cave, la ausencia actual de Lissotriton sp., Alytes sp. y T. (C.) hermanni
puede estar relacionada con la perturbacion causada por la ocupacion humana del territorio
(Blain et al., 2013). Aunque Blain et al. (2013) sefialan que Triturus cf. pygmaeus, Discoglossus
sp., Acanthodactylus erythrurus y Natrix maura estan hoy en dia ausentes en Gibraltar, en
realidad estan presentes en la region (AHE, 2021).

Paleobiogeografia de las faunas herpetoldgicas de llla Grossa (islas Columbretes)
Dataciones obtenidas en COLT

Las dos muestras utilizadas en la datacion por “C del yacimiento arrojaron cronologias
similares. Asi, COLT-SNAILS se ha datado en 2780-2724 cal BP, mientras que la datacion
propuesta para COLT-BONES es de 2600-2492 cal BP. En general, las dataciones basadas en
caracoles terrestres tienden a proporcionar un sesgo hacia valores mas antiguos para las fechas
de "C (Evin et al., 1980), debido a que muchos de estos taxones incorporan este isotopo de
forma deficiente desde el sustrato calizo y otras rocas carbonatadas cuando construyen sus
conchas, lo que Goodfriend & Stipp (1983) denominan "Limestone Problem". Sin embargo, este
fendmeno parece estar relacionado con especimenes grandes (Brennan & Quade, 1997) y
depende en gran medida de la especie (Pigati et al., 2010). Por otro lado, los pequefios
caracoles terrestres recuperados de depositos fosiles en ambientes aridos, como es el caso de
las islas Columbretes (Castilla & Bauwens, 1991), pueden arrojar edades de C fiables (Pigati et
al., 2010). La muestra de gasterdpodos terrestres utilizada en el presente estudio estaba
compuesta por una mezcla de fragmentos de concha de especies pequefias y grandes.

Estas fechas son totalmente compatibles con la presencia de Mus cf. musculus en la asociacion
fésil de COLT. La colonizacién de Europa occidental por parte de este taxdn se relaciona
directamente con la difusion de las préacticas neoliticas desde Oriente Proximo (Dominguez
Garcia et al., 2019). M. musculus ha sido recuperado de los niveles del Neolitico tardio de Tosina
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di Monzambano (Mantuva, norte de Italia), suponiendo la cita mas antigua de la especie en
Europa occidental (Bona, 2020).

Sobre la identidad de las serpientes de Columbretes

Aunque la presencia histérica de serpientes en el archipiélago de Columbretes y las altas
densidades que se registraron es un hecho ampliamente conocido, su identidad sigue sin estar
clara y el debate esta abierto desde mediados del siglo XX (Mertens, 1957; Klemmer, 1961;
Bernis, 1968; Ruiz-Sanchez et al., 2019). Para dilucidar esta cuestién los herpetdlogos han
trabajado con dos hipotesis:

a) Hipotesis de los colubridos: a mediados del siglo pasado, Mertens (1957) y Klemmer

(1961) propusieron que estas serpientes de las islas Columbretes eran en realidad un
tipo de colubrido natricino. Estos investigadores basaron su propuesta en: (i) la ausencia
de informes sobre mordeduras. Con una densidad tan alta de supuestas viboras, es
dificil explicar que no se produjeran encuentros de este tipo con los trabajadores de la
construccion del faro. Sin embargo, segun Salvator (1895), el herpetdlogo Eduard Bosca
afirmé que estos incidentes si se produjeron; (ii) las altas densidades reportadas en los
textos historicos solo podrian ser apoyadas por una amplia disponibilidad de presas
terrestres, en teoria este no seria el caso en llla Grossa. En este caso, las especies
colubroides deberian explotar otros recursos, como los de origen marino (peces y
crustaceos), y (i) no existen casos de poblaciones insulares de viboras en islas
similares a la isla llla Grossa. En realidad, existen varias poblaciones insulares de
viboras en la cuenca mediterranea (Speybroeck et al., 2016): en el mar Egeo, Vipera
ammodytes esta presente en numerosas islas de las Cicladas; Macrovipera lebetinus
también esta presente en las Cicladas orientales y en Chipre, aunque la autoctonia en
esta ultima sigue siendo objeto de debate (Torres-Roig et al., 2020); y, finalmente,
Montivipera xanthina esta presente en numerosas islas griegas frente a la costa turca.
Todas parecen tener un origen relacionado con la dispersion natural desde el continente
hacia las islas tras la formacion de la Fosa del Egeo Medio (Poulakakis et al., 2015), con
la posible excepcion de la poblacion chipriota de M. lebetinus. En cambio, el origen de
las poblaciones de viboras de las islas del Mediterraneo occidental estd mucho menos
claro. Mientras que se ha demostrado que la presencia de Vipera aspis en la isla de
Montecristo esta relacionada con una introduccion humana alrededor del siglo V, no esta
claro si el origen de las poblaciones de la isla de Elba se debe a la dispersion natural
durante episodios de transgresion marina o a la dispersién inducida por el hombre
(Masseti & Zuffi, 2011). En cuanto al origen de las poblaciones de V. aspis en Sicilia,
parece estar relacionado con la colonizacién durante el descenso del nivel del mar en el
Pleistoceno (Barbanera et al., 2009). En este sentido, la introduccion antrépica de
serpientes en las islas del Mediterraneo occidental parece un evento recurrente en los
tiempos histéricos (p. e., Isacco et al., 2015; Silva-Rocha et al., 2018). Sin embargo,
existen casos de colonizaciones naturales en islas del Mediterraneo occidental como
Vipera latastei ebusitana, hoy extinta, del Pleistoceno tardio-Holoceno de Es Pouas
(Ibiza, Islas Baleares, Espafia) (Torres-Roig et al., 2020). Estos autores propusieron que
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la llegada del ancestro de este taxén se produjo por balsa maritima entre 1,31 Mya y c.
30.000 BP.

Bajo los tres supuestos descritos anteriormente, Mertens (1957) y Klemmer (1961)
propusieron que las serpientes del archipiélago de las Columbretes eran en realidad un
colubroide natricino; concretamente Klemmer (1961) sugirid6 que probablemente se
tratara de Natrix maura, una de las especies de serpientes mas comunes en la peninsula
ibérica. En este sentido, N. maura muestra un mimetismo de comportamiento defensivo
similar al de una vibora (Aubret & Mangin, 2014), lo que da lugar a una facil confusion
entre ambas especies. Ademas, existen poblaciones insulares cercanas a tierra firme en
la costa atlantica y mediterranea de Europa y norte de Affica (Mateo, 1990, 1997; Mateo
et al. 2009) con presencia de esta especie. Por otro lado, las poblaciones de las islas
mas grandes, como Mallorca o Menorca, son probablemente introducidas por el hombre
(Corti et al., 1999). Ademas, se sabe que N. maura es capaz de explotar recursos
marinos en muchas zonas de su area de distribucién (Fuentes & Escoriza, 2015). Hace
unos afios, se recuperd una veértebra de serpiente en el sedimento de la zona del aljibe
en llla Grossa. Se atribuyd preliminarmente al género Coronella (Jiménez et al., 2002);
sin embargo, este resto se encuentra desaparecido y, hasta donde sabemos, no existe
ninguna fotografia o descripcion que pueda corroborar o refutar esta determinacion (|.
Lacomba, com. pers.).

Hipdtesis de vibora: Los informes clasicos identificaron a la especie como una vibora
(Vicent, 1885; Bru, 1913; Bernis, 1968), o dudosamente han sido atribuidos a una vibora
(Salvator, 1895; Espafiol, 1958). En este sentido, no disponemos de ningun resto directo
de ellos para corroborar esta identificacién. Sin embargo, en el MNCN-CSIC existe un
supuesto ejemplar conservado (numero de referencia 468 de la coleccién herpetologica),
pero cuyo origen es controvertido (Figura 59). La etiqueta de identificacién original del
ejemplar se ha perdido en la actualidad, y la copia presenta algunos errores tipograficos.
De hecho, el nombre del recolector ("Sr. Mojaelos") es erréneo, ya que nadie con ese
nombre figura en ninguna lista de trabajadores que participaron en la construccién del
faro de la isla llla Grossa (Bernis, 1968). Como sefiala ese autor, es posible que, en
realidad, ese nombre fuera una transcripcion erronea de Mojades, el apellido de uno de
los ingenieros que dirigian las obras entre 1856 y 1857 en esa isla. Bernis (1968) no
encontrd diferencias entre el ejemplar conservado y los individuos de Vipera latastei del
este y centro espafiol. La unica descripcidn directa de individuos vivos fue escrita por
Smyth (1831), que es compatible con esa especie.

Como se ha descrito anteriormente, la morfologia del material recuperado en COLT pertenece a
un vipérido del grupo morfolégico Vipera aspis. Durante el Pleistoceno, el registro paleontolégico
de viboras en la mitad sur de la peninsula ibérica se limita a miembros de este complejo,
situandose el otro complejo, el grupo Vipera berus, en su tercio norte (Szyndlar & Rage, 2002;
Bohme & llg, 2003). EI mismo patron es observable en la distribucion actual de las tres viboras
ibéricas (Pleguezuelos et al., 2002). En este sentido, la unica vibora que habita en el sur
peninsular es Vipera latastei, y asimismo es el Unico taxén citado en los yacimientos
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paleontoldgicos y arqueoldgicos del Pleistoceno y Holoceno. Aunque hay algunas citas de Vipera
aspis en algunas localidades del noreste (norte de la provincia de Barcelona, Catalufia) y del
centro-norte de Espafia (norte de la provincia de Burgos, Castilla y Ledn) (Bailon, 1991; Blain,
2009; Bailon & Blain, 2007; Bisbal-Chinesta & Blain, 2018), ninguna de estas citas esta por
debajo de los 40°N de latitud. Por lo tanto, bajo estos criterios, junto con los informes historicos y
el espécimen conservado en el MNCN-CSIC, es altamente probable que la vibora que habité llla
Grossa hasta el siglo XIX fuera Vipera latastei. Aunque se ha mencionado anteriormente,
proponemos una atribucién especifica abierta hasta el descubrimiento y estudio de mas restos.
Los fosiles aqui estudiados se diferencian de la recientemente definida Vipera latastei ebusitana,
del Pleistoceno tardio-Holoceno de Es Pouas (Ibiza, Islas Baleares, Espafia) (Torres-Roig et al.,
2020) en los siguientes rasgos: presencia de un zigosfeno trilobulado con el I6bulo central de
tamafio similar a los laterales en vista dorsal; parapdfisis bien definida y margen inferior bien
definido. Todas estas caracteristicas son similares a las descritas para Vipera latastei latastei
(Torres-Roig et al., 2020). Sin embargo, el tamario de los restos del COLT puede pertenecer a
ejemplares pequefios (con CL ligeramente superior a 3 mm), con indices biométricos en el rango
de tamafio de V. |. ebusitana y no de V. I. latastei (Tabla 21).

|||||I|||||
0 cm MNCN. 1
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Figura 59 (pagina anterior). Ejemplar conservado en el Museo Nacional de Ciencias Naturales (CSIC)
posiblemente originario de las islas Columbretes. Propiedad de Servicio Fotografico del MNCN-CSIC. El
ejemplar fue estudiado por Bernis (1968) sin detectar diferencias externas con ejemplares peninsulares.
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Tabla 21 (pagina anterior). Medidas (en mm) e indices biométricos de las vertebras precaudales de Vipera cf.
latastei (COLT), Vipera latastei actuales (IMEDEA 106925 y MNHN-ZA-AC2020-1) y Vipera latastei ebusitana
(V. I. ebu), proporcionados por Torres-Roig et al. (2020). Donde, CL: longitud del centro vertebral; CLINAW:
relacion entre la longitude y la anchura de los centros vertebrales; CTH: altura del cotilo; CTW: anchura del

cotilo; CTW/CTH: relacion entre la anchura y la altura del cotilo; CTW/NAW: relacion entre la anchura del
cotilo y la anchura del centro vertebral; N: nimero de especimenes; o: desviacion estandar; Min: valor
minimo; Max: valor maximo; PO-PO: anchura entre los bordes externos de las superficies articulares de las
postzigapdfisis; PO-PO/NAW, relacion entre la anchura entre los bordes externos de las superficies
articulares de las postzigapofisis y la anchura del centro vertebral; PR-PR: anchura entre los bordes
externos de las superficies articulares de las prezigapoéfisis; PR-PR/INAW, relacién entre la anchura entre los
bordes externos de las superficies articulares de las prezigapéfisis y el ancho del centro vertebral; ZW:
anchura del zygosfeno; ZW/NAW: relacion entre el ancho del zigosfeno y la anchura del centro vertebral.

Implicaciones paleobiogeograficas

La asociacion faunistica obtenida en COLT difiere claramente de la fauna terrestre actual de llla
Grossa, la cual estad limitada a una sola especie de vertebrado no volador: Lagartija de
Columbretes, Podarcis liolepis atratus (Jiménez et al., 2002; Mestre et al., 2010). Castilla &
Bauwens (2000) sefialaron que la divergencia dentro de la poblacion de lagartijas de
Columbretes tuvo lugar hace un millén de afios 0 menos. El informe mas antiguo sobre esta
especie en el archipiélago lo proporciona Salvator (1895), mientras que las serpientes son
reportadas desde, al menos, los antiguos griegos (Bernis, 1968; Silva-Rocha et al., 2018). En
este sentido, los restos aqui descritos son los ejemplares mas antiguos de lagartijas del género
Podarcis en las Islas Columbretes.

Uno de los descubrimientos mas destacables en la asociacion del COLT es la presencia de
Chalcides bedriagai, ya que no existe ningun informe historico sobre la presencia de eslizones en
las islas Columbretes. La falta de informes de esa especie en llla Grossa podria estar
relacionada con su comportamiento discreto, ya que permanece oculto la mayor parte del tiempo
(Lépez-Jurado et al., 1978). Por el contrario, es posible que algunas observaciones hayan sido
confundidas con serpientes por observadores no expertos debido a su cuerpo alargado. Sobre
su desaparicion en la isla, debi6 ocurrir antes del estudio cientifico de las islas (ultimo tercio del
siglo XIX) (Ruiz-Sanchez et al., 2019) y, en general, podria estar relacionada con los profundos
cambios experimentados en los ecosistemas terrestres inducidos por el hombre.

La descripcion de la vegetacion de llla Grossa en textos clasicos (Smyth, 1831; Salvator, 1895;
Bru, 1913) sefialan la presencia de Opuntia ficus-indica, una especie invasora en zonas
mediterraneas y semiaridas (Sanz-Elorza et al., 2004), que sigue presente en las islas
Columbretes (Mestre et al., 2010). La colonizacion del archipiélago por esta especie podria ser
temprana ya que O. ficus-indica estaba ya presente en las zonas costeras del levante espafiol en
el siglo XVIII (Sanz-Elorza et al., 2004). Sin embargo, no se pueden descartar los impactos
negativos de las modificaciones en las comunidades bioldgicas terrestres (incendios e
introduccion de especies exdticas) que se produjeron en la llla Grossa durante la construccion
del faro en el siglo XIX, o incluso antes sin que nos haya llegado registro escrito sobre ello. En
este sentido, algunas poblaciones de C. bedriagai han experimentado fuertes recesiones o han
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desaparecido debido a la alteracion del habitat en diferentes zonas de la peninsula ibérica por
impactos humanos (Jiménez et al., 2002; Pollo, 2015).

Para conocer el origen de la fauna vertebrada terrestre de Columbretes se han propuesto tres
hipétesis: (i) poblaciones aisladas en el archipiélago debido a la subida del nivel del mar del
Pleistoceno Superior-Holoceno (Castilla, 2000; Ruiz-Sanchez et al., 2019), (ii) colonizacién por
dispersién marina a través de balsas de flotacion (Harris & S&-Sousa, 2002) o (jii) introduccién
por el hombre (Bernis, 1968). Este ultimo es el caso de los mamiferos terrestres en la isla, tal y
como se refleja en las referencias histdricas. Entre las especies citadas en estas referencias se
incluyen, conejos, cerdos y ratones (sin especificar en este caso de que especie se trata)
(Jiménez, 1991). Respecto a estos Ultimos, Salvator (1895) fue el primer autor que informé de su
presencia en la isla. Sefial6é que la especie aparecié alrededor de 1888, pocos afios antes de su
visita al archipiélago hacia 1894, y se extirpd en un momento indeterminado del siglo XX
(Jiménez, 1991). Por tanto, los fésiles de mamiferos, atribuidos a Mus cf. musculus (Fagoaga,
pers. com.) aqui descritos podrian pertenecer a una fase de colonizacion de la especie mas
antigua que los informes historicos.

Las islas Columbretes, por su posicidén geogréfica entre Ibiza y la desembocadura del rio Ebro,
estan presentes en las rutas comerciales del Mediterrdneo occidental desde la Antigliedad. En
los fondos marinos del archipiélago de Columbretes se han recuperado numerosos pecios desde
la época romana. De ellos, los restos arqueoldgicos mas antiguos han sido datados en torno al
siglo lll-IV a.C. (Fernandez Izquierdo, 2013), en un rango de edad similar al de nuestra datacién
absoluta. Este material, un anfora ibérica de tipo B3, fue probablemente fabricado por los
layetanos (Fernandez Izquierdo, 2013), una antigua poblacién ibera que ocupaba la costa de la
actual provincia de Barcelona entre los rios Llobregat y Tordera (Balsera Morafo, 1997). Es
interesante destacar que, en realidad, los layetanos no eran el pueblo ibero mas cercano a las
islas Columbretes; sino los ilercavones, ubicados en la zona que ocupan las actuales provincias
de Castelldn y Tarragona (Crespo et al., 2017).

Los escincidos tienen una alta capacidad de migracién transmarina. La biogeografia actual del
género Chalcides muestra varios ejemplos de esta dispersion (Carranza et al., 2008). Las
especies de las islas Canarias (Chalcides simonyi, Chalcides sexlineatus y Chalcides viridianus)
son el resultado de dos oleadas de invasion desde la costa atlantica norteafricana, ambas de
cronologia similar (Carranza et al., 2008). Los antepasados de C. simonyi alcanzaron Lanzarote
y Fuerteventura hace 5,4 Ma; mientras que hace 5,3 Ma los antecesores de C. sexlineatus
llegaron a las costas de Gran Canaria y los de C. viridianus llegaron a las costas de Tenerife y de
La Gomera. La colonizacion de El Hierro por parte de esta ultima fue posterior, hace
aproximadamente 1 Ma (Carranza et al., 2008), momento de la formacion de la isla (Guilloiu et
al., 1996). A pesar de ello, a nivel de la cuenca del Mediterrdneo los eventos de dispersion
transmarina de eslizones sin mediacion humana parecen ser escasos. En este sentido,
Chalcides striatus alcanzé las costas ibéricas desde el norte de Africa hace 2,6 Ma (Carranza et
al., 2008), de forma similar a como Chalcides chalcides alcanzé Sicilia desde Tunez hace 1,8
Ma, aunque ciertos autores apuntan a la existencia de un puente terrestre entre ambas masas de
tierra durante esa época (ver discusion en Giovannotti et al., 2007). Sea como fuere,
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posteriormente, hace 1,1 Ma C. chalcides colonizé la peninsula italica aprovechando la conexion
entre esta y Sicilia (Giovannotti et al., 2007). El resto de casos conocidos de colonizaciones
insulares involucran al ser humano y a Chalcides ocellatus. Asi, la especie ha sido introducida en
tiempos historicos en Sicilia, Malta y Cerdefia, ademas de, ya en contextos continentales, varias
regiones del este de la cuenca mediterranea (Kornilios et al., 2010). Recientemente, una
poblacion de C. ocellatus ha sido descubierta en la Sierra del Molar (SE de Espafia), la cual ha
sido sefialada por Bisbal-Chinesta et al. (2020b) como probablemente introducida por los
fenicios. Respecto a Chalcides bedriagai todas las poblaciones insulares conocidas en la
actualidad, se encuentran en islas costeras. Asi, esta especie habita las islas Cies (Mateo,
1997), llha de Faro (Crespo, 1975), llha do Pessegueiro (Sillero, 2010), isla de Ons (Mateo,
1990), isla de Sancti Petri (Pollo, 1997), islas del Mar Menor (Bosca,1884) y Nova Tabarca (Seva
& Escarré, 1976). No se conocen eventos de dispersion transmarina en C. bedriagai, ni de forma
natural ni mediada por la accién humana.

Vipera latastei es una especie capaz de realizar dispersion transmarina, como ha sido
demostrado recientemente por Torres-Roig et al. (2020). Estos autores, a partir de un analisis
filogenético sobre el genoma mitocondrial casi completo obtenido de material fésil de Vipera
latastei ebusitana (Pleistoceno tardio-Holoceno, Es Pouas, Ibiza, Islas Baleares, Espafia),
propusieron que este taxén colonizo la isla de Ibiza por via maritima hace menos de 1,5 Ma.
Dado que la ultima conexidn entre las islas Baleares y el continente europeo se produjo durante
la Crisis de Salinidad del Messiniense (5,97-5,32 Ma) (Bover et al., 2014), la llegada de la
especie a lbiza debié producirse mediante rafting (dispersion pasiva a favor de corrientes
marinas sobre balsas de flotacion), probablemente desde el noreste de la regidn ibérica (Torres-
Roig et al., 2020). Respecto a las viboras de Columbretes, Bernis (1968) sugirié una posible
introduccidn antrdpica o una colonizaciéon muy reciente de llla Grossa por viboras. De hecho, en
su revision del supuesto ejemplar de la isla, no identifico ninguna diferencia en la morfologia
externa del ejemplar con respecto a las viboras del este de la peninsula ibérica. La Unica
diferencia sefialada por Bernis (1968) es la relativa a la longitud del ejemplar examinado. Asi,
con 72-73 c¢m, es el mayor ejemplar de V. latastei conocido hasta la fecha (Brito, 2017). Si se
trata de un caso de gigantismo insular es dificil de resolver, porque sélo tenemos un ejemplary,
dado que las serpientes exhiben un crecimiento indeterminado a lo largo de su vida (Andrews,
1982), este ejemplar podria ser un individuo maduro. Sin embargo, como sefialé Boback (2003),
los vipéridos tienden a disminuir su tamafo corporal en las poblaciones insulares. Este autor
basd sus conclusiones principalmente en crotalos del género Crothalus, y sélo 3 de las 11
especies analizadas pertenecian al género Vipera. Recientemente, este enanismo insular ha
sido reportado para la poblacion de Vipera aspis de la isla de Montecristo (Luiselli et al., 2015) y
para V. latastei ebusitana (Torres-Roig et al., 2020). Este pequefio tamafio también se observa
en los fésiles recuperados en el COLT; sin embargo, debido al gran tamafio del ejemplar
depositado en el MNCN-CSIC y al pequefio nimero de restos recuperados, no es posible inferir
la existencia de un enanismo insular en la poblacién de llla Grossa.

Sobre el posible origen antrépico de la poblacion de Vipera latastei de llla Grossa, Bernis (1968)
hipotetizd que algunos ejemplares fueron liberados por un jefe local para evitar el uso de la isla
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por los piratas. El uso de serpientes como armas de guerra durante la Antigliedad es
ampliamente conocido (Mayor, 2003). El uso de jarras de barro repletas de ofidios lanzadas
sobre barcos enemigos para hacer cundir el panico en la flota enemiga fue descrito por diversos
autores clasicos. Por ejemplo, Estrabon (64 0 63 a. C.- 19 0 24 d. C.) habla de su uso por parte
de piratas sobre barcos prodecentes de Africa y Cércega hacia las ricas ciudades etruscas. Mas
conocido es el uso de esta técnica por parte del general cartaginés Hanibal Barca durante su
servicio al rey Prusias de Bitinia, tras haber sido derrotado en la Segunda Guerra Punica, contra
la flota de Eumenes Il de Pérgamo durante el verano del afio 186 a. C. (Silva Rosenberg, 2021).
Un origen relacionado con este uso ha sido propuesto por Bruno (1985) para la poblacion de
Vipera aspis presente en la isla de Montecristo (archipiélago Toscano, Italia). Sin embargo, no se
han registrado batallas navales en los alrededores de esta isla, al igual que en el archipiélago de
Columbretes. Los estudios genéticos realizados sobre las viboras de Montecristo demostraron
que su origen mas plausible seria mediados del primer milenio d. C., cuando la isla estaba
habitada por anacoretas (Masseti & Zuffi, 2011). Estos autores proponen que el origen de esa
poblacién estuvo relacionado con el uso de los ofidios para fines médicos o, simplemente, fruto
de una introduccion totalmente involuntaria (Masseti & Zuffi, 2011).

Debido a su baja latitud (42-36°), a la ubicacién de la peninsula ibérica lejos de las zonas
glaciares europeas y al efecto atemperador de la proximidad del mar, la costa oriental y
sudoriental de Espafia sélo manifestd sutiles cambios de temperatura, excepto en aquellas
zonas situadas a gran altura, durante el limite Pleistoceno Superior-Holoceno. Los cambios mas
importantes parecen estar relacionados con la regresion y transgresion marina, asi como con
variaciones en la humedad o aridez (Aura et al., 1998). En los ultimos 100.000 afios, las
variaciones del nivel del mar se han asociado principalmente a los intercambios entre el océano
y las capas de hielo durante los periodos calidos y frios (Lambeck & Bard, 2000). Asi, durante el
Ultimo Maximo Glacial (LGM) (hace aproximadamente 22.000-19.000 afios antes del presente)
se produjo una importante regresién marina de aproximadamente -120 m respecto a la linea de
costa actual (Shackleton et al., 1984). Ademas, segun Shackleton et al. (1984), la capa de
sedimentos producida durante el Holoceno debe ser delgada dada la presencia de pocos rios
grandes y el insignificante efecto de los movimientos tectdnicos verticales en toda la cuenca del
mar Mediterraneo, y se pueden suponer pocas variaciones en la batimetria actual respecto al
pasado reciente. En la actualidad, las islas Columbretes se situan entre las isobatas 75y 100 m
(Ancochea & Huertas, 2021).

El contexto batimétrico de las islas Columbretes hace factible que el archipiélago formara parte
del continente durante el LGM (Figura 60A). En ese momento, llla Grossa se encontraba dentro
del continente a 9,47 km de la linea de costa del LGM (la linea de costa actual del continente se
situa a 61,69 km, Figura 60A). Segun esta hipbtesis, la fauna herpetologica de este enclave seria
la misma que las zonas aledafias del continente. Posteriormente, con la progresiva transgresion
ligada al calentamiento climatico del Holoceno, la localidad volvié a quedar aislada del continente
y, por tanto, se crearon las poblaciones insulares de las especies determinadas en COLT
(Chalcides bedriagai, Vipera cf. latastei y cf. Podarcis sp.). Segun el modelo propuesto por
Lambeck & Bard (2000) para el cambio del nivel del mar a lo largo de la costa mediterranea
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francesa para el Pleistoceno Superior y el Holoceno, entre hace aproximadamente 9.800 y
10.000 afios, las islas Columbretes ya estaban separadas del continente, momento en el que la
linea de costa se encontraba entre 70 y 75 metros por debajo del nivel actual del mar. En esa
época, las diferentes islas e islotes actuales formarian una sola masa de tierra (Figura 60B).
Poco después, entre 11.000-12.000 afios BP, el grupo de la llla Grossa estaba aislado ya del
resto de grupos de islas (Ferrera, Foradada y El Carallot), los cuales estarian conectados entre
si (Figura 60C). En este sentido, Mufioz et al. (2005) sefialan la existencia de estructuras
volcanicas submarinas sin evidencias de erosion, que sin embargo podrian haberse originado a
una profundidad lo suficientemente grande como no haber sufrido procesos de degradacion por
parte del oleaje. La edad de estas estructuras se ha propuesto en 13.000 afios en base a
diferentes consideraciones sobre la velocidad de subida del nivel del mar (Mufioz et al., 2005).
Finalmente, hace 9.000-10.000 afios los diferentes grupos de islas ya estarian aislados entre si,
con una orografia similar a la actual (Figura 60D). En este sentido, los taxones de escamosos
identificados en COLT han sido registrados en localidades costeras de la costa central y
septentrional mediterranea espafola desde el Piacienziense (MN17; Plioceno superior) hasta la
actualidad (Blain, 2009).
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Figura 60. Contexto paleogeografico de las islas Columbretes hace 19.000-22.000 afios BP (A); 14.000-15.000
afios BP (B);11.000-12.000 afios BP (C), y 9.000-11.000 afios BP (D). La reconstruccion se basa en el modelo
propuesto por Lambeck & Bard (2000).
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Respecto a la lagartija de Columbretes (Podarcis liolepis atratus), Harris & Sa-Sousa (2002)
propusieron una posible colonizacién mediante rafting a través de balsas de flotacién siguiendo
las corrientes en direccion sur presentes en este sector de la cuenca mediterranea. En este
sentido, el género Podarcis contiene especies con marcadas diferencias de capacidad de
dispersion a través del mar. Asi, en el género se incluye los taxones Podarcis peloponnesiacus,
Podarcis filfolensis, Podarcis cretensis y Podarcis levendis, que muestran una limitada capacidad
de dispersion marina (Salvi et al., 2014; Spilani et al., 2019); mientras que otros, como Podarcis
vaucheri, parecen tener una buena capacidad de dispersion transmarina puesto que se conocen
eventos de este tipo desde Marruecos-Oeste de Argelia hasta el sur de la peninsula ibérica a
través del estrecho de Gibraltar hace alrededor de 2,81 Ma. (Pinho et al., 2006). Se desconoce la
capacidad de dispersion transmarina de Podarcis liolepis en general y de P. [ atratus en
particular. La ausencia de la especie en el grupo de Ferrera (Castilla et al. 1991) podria indicar
poca capacidad de dispersion por mar. Sin embargo, esta ausencia de la especie en esa isla
podria estar relacionada con un evento de extincion en un momento indeterminado. En cuanto a
la hipotesis de colonizacion de llla Grossa por balsas, ésta podria verse facilitada por la
presencia cercana de un gran rio (Ebro), y la corriente marina dominante del sur en esta zona
(Font, 1990); sin embargo, el pequefio tamafio de la isla implica pequefias tasas de colonizacion.
Este proceso es totalmente aleatorio, por lo que las islas pequefias reciben menos eventos de
dispersion que las grandes (MacArthur & Wilson, 1967). Por otro lado, no se puede descartar,
una introduccion humana, voluntaria o no, de al menos las lagartijas. De hecho, en los ultimos
afos se han detectado algunas poblaciones de origen antropico de especies del género Podarcis
en 222 islas del Mediterraneo (Silva-Rocha et al., 2019). Ademas, dado que la especie muestra
altos niveles de divergencia genética entre las diferentes islas del archipiélago de las
Columbretes (Castilla et al., 1998b), es posible que haya habido varias fases de colonizacion de
las diferentes islas por varias lineas genéticas de P. liolepis continental o incluso por otras
especies ibéricas de Podarcis (Harris & Sa-Sousa, 2002). Si esto se confirma, no es inconcebible
que, al menos, algunas de estas oleadas de colonizacién fueran inducidas por el hombre. Los
resultados aportados por Castilla et al. (1998b) sefialaron que posiblemente la poblacion de P. |.
atratus de las islas del grupo Foradada (Foradada y Lobo) constituye una ola de colonizacién
temprana. Los mismos autores propusieron que el tiempo de divergencia entre las lagartijas de
estas islas y las de llla Grossa tuvo lugar hace 80.000 afios. Sin embargo, estos resultados
deben tomarse con cautela, ya que este trabajo se basa unicamente en una pequefia muestra de
individuos continentales de la region mediterrdnea central espafiola (ocho individuos de Valencia,
Burjassot y Grau de Castello).

En resumen, el origen de la asociacion fésil recuperada de COLT es confuso. Es probable que
los diferentes taxones descritos en el yacimiento colonizaran la isla por diferentes mecanismos,
es decir, durante la probable conexion del archipiélago con el continente, mediante dispersion
marina o a través de la introduccion facilitada por el hombre. En este sentido, la llegada de Mus
cf. musculus, Unico taxén de mamifero terrestre descrito, a la isla, ha sido probablemente
mediada por la actividad humana. Respecto a Podarcis liolepis, los estudios existentes hasta el
momento no son concluyentes respecto al momento de divergencia entre las formas insulares y
las continentales. Es de esperar que futuros estudios genéticos basados en ambas poblaciones
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puedan arrojar luz sobre esta cuestion. Lo mismo podria realizarse para las viboras, si el estado
de conservacion del material genético del ejemplar depositado de Vipera latastei en el MNCN-
CSIC lo permite. El caso de Chalcides bedriagai es mas problematico porque es poco probable
la recuperacion de ADN antiguo de los fosiles debido a las altas temperaturas registradas en la
isla.
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CONCLUSIONES

del Cuaternario final (Pleistoceno Superior y Holoceno) de la region central del

Mediterraneo espafiol (Comunidad Valenciana) y su aplicacién y valoracién como proxies
ambientales. Para ello se han estudiado tres yacimientos que representan dos momentos clave
en ese intervalo cronoldgico. Por un lado, se ha estudiado la herpetofauna de los yacimientos del
Pleistoceno superior de Abric del Pastor y El Salt, en cronologias que van de 62 £ 5ka-48 £ 5
ka (MIS 4-inicios del MIS 3) para Abric del Pastor, y 52.3 + 4.6 ka — 44,7 + 3,2 ka (MIS3) para El
Salt. Por otro lado, se han estudiado los restos de reptiles escamosos procedentes del
yacimiento COLT (llla Grossa, archipiélago de Columbretes, Castellon de la Plana), cuya
cronologia estimada por AMC se situa entre 2,78-2,72 ka cal BP y 2,6-2,49acal BP.

Los objetivos de la presente tesis han sido el estudio de las faunas fésiles de herpetofauna

Este estudio persigue establecer el contexto ambiental y climético de los valles alcoyanos de la
region del sureste peninsular durante el MIS 4 y MIS 3 a partir del andlisis de la herpetofauna de
los yacimientos del Abric del Pastor y El Salt, asi como profundizar en el conocimiento del
probable proceso de insularizacion sufrido por el archipiélago de Columbretes (costa oriental de
la peninsula ibérica), y sus consecuencias a nivel ecolégico.

Las conclusiones que resumen el trabajo desarrollado sobre estos entornos y materiales son las
siguientes:

Abric del Pastor y El Salt

e El numero de restos totales estudiados de herpetofauna en estos dos yacimientos
asciende a 1.718 restos fésiles de reptiles escamosos y anfibios. En el yacimiento de
Abric del Pastor (AP) se han estudiado 58 restos procedentes de las unidades
estratigraficas SU IVd, mientras que de la localidad El Salt (ST) 1.421 f6siles han sido
incluidos en el trabajo: 961 procedentes de la subunidad ST-Xb S11, 149 procedentes
de ST-V S9, 111 de ST-V S8, 100 de ST-V S7 y 100 de V-25.

e En Abric del Pastor la asociacién de reptiles y anfibios descrita se compone de un anuro
(Pelodytes sp.), tres lacértidos (Lacertidae indet., cf. Timon lepidus s. 1., cf. Podarcis sp.)
y tres serpientes (Colubridae indet. 1, Coronella sp. y Viperidae indet.), ademas de la
presencia de restos fragmentarios atribuidos a Serpentes indet. La lista faunistica es
poco diversa y, en general, compuesta por taxones con una determinaciéon abierta,
estando estos taxones presentes en la actualidad en el area circundante al yacimiento.

e La reconstruccién paleoecolégica basada en la lista faunistica de herpetofauna de Abric
del Pastor sefiala la existencia de un paisaje dominado por formaciones arbéreas y
arbustivas con parches de praderas secas intercaladas. También estarian presentes en
las inmediaciones formaciones de bosques maduros, praderas humedas y roquedos.
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Los restos fosiles de reptiles escamosos y anfibios de El Salt incluyen cuatro especies
de anuros (Pelodytes sp., Alytes obstetricans s. |., Bufo bufos. . y Epidalea calamita),
una de blanido (Blanus cinereus s. l.), una de escincido (Chalcides bedriagai), dos
lacértidos (Lacertidae indet. y cf. Acanthodactylus erythrurus) y cuatro taxones de
serpientes (Colubridae indet. 2, Coronella sp., Coronella sp./Zamenis sp., cf. Zamenis
Scalaris, Natrix maura y Vipera latastei). Las asociaciones de El Salt incluyen todas
especies actualmente presentes en la zona. Entre las asociaciones de los diferentes
levantamientos de El Salt no existen grandes diferencias en composicion. La principal
diferencia encontrada es la presencia de Blanus cinereus s. |. y Bufo bufo s. |., ademas
de Testudo (Chersine) hermanni en ST-Xb11 S3 (52.3 £ 4.6 ka), y su ausencia en la
unidad SU V, esta ultima la mas moderna de la secuencia estudiada. Respecto a la
ausencia en la SU V de B. cinereus s. |. y B. bufo s. |. permanece no resuelta,
pudiéndose ser debida a un sesgo de conservacion o por cambios regionales en las
condiciones ambientales. Asi pues, esta asociacion es altamente conservativa, algo
comun a otros yacimientos contemporaneos estudiados del este peninsular.

La aplicacion del método HWM para la reconstruccion paleoclimatica del yacimiento de
El Salt indica la existencia de dos fases muy diferentes entre si. La primera,
representada por ST-Xb11 S3 (52.3 + 4.6 ka), estaria dominada por la presencia de
masas forestales con una alta abundancia de praderas secas intercaladas y la presencia
de aguas permanentes en los alrededores de la localidad. Y la segunda, representada
por SU V (44,7 + 3,2-45,2 + 3,4 ka), en donde el paisaje habria estado dominado por
habitats secos abiertos (V-24 S9, V-24 S8, V-24 S7 y V-25). La evolucién del paisaje en
el intervalo comprendido entre los 52.3 £ 4.6 ka 'y 44,7 £ 3,2-45,2 + 3,4 ka, muestra una
tendencia hacia una menor representacion de las formaciones forestales y praderas
humedas, y un incremento de los habitats de roquedos y pradera seca en la secuencia
temporal representada en el yacimiento.

Nuestros resultados, al ser contextualizados con otros yacimientos contemporaneos,
parecen indicar que aquellas reconstrucciones basadas exclusivamente en mamiferos
(Fernandez-Garcia et al., 2018, 2020; Fagoaga et al., 2018, 2019a) arrojan valores
respecto de la presencia de habitats forestales mas altos que las reconstrucciones
basadas en herpetofauna (Marquina-Blasco et al., 2017, 2021a). En los sitios en los que
el HWM se aplicb a ambas faunas (anfibios y reptiles y pequefios mamiferos), se
obtienen resultados mas equilibrados entre ambos tipos de habitats, aunque siempre
con predominio de los bosques.

Hasta ahora la técnica de discriminacion UDA-ODA solo habia sido testeada en
asociaciones de pequefios mamiferos (Fagoaga et al., 2019a). En esta tesis se
presentan los primeros resultados de su aplicacion a asociaciones de reptiles y anfibios.
Se demuestra asi que el uso del area de distribucidén de las especies segun sus
preferencias ecolégicas (como el rango de altitud) como factor de discriminacion
proporciona una reconstruccion paleoclimatica mas precisa al incorporarse restricciones
ecoldgicas que ajustan mas adecuadamente las distribuciones biogeogréaficas de estas
especies. La aplicacion del rango altitudinal a las especies aqui estudiadas para cada
cordillera ibérica elimina preferentemente los valores bajos de temperatura y
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precipitacién. Ademas, desde el punto de vista estadistico, los resultados de la
aplicacién de este método muestran en general unas o ligeramente inferiores a las
obtenidas por el método MER (excepto para el MAP, pero no en V-24 S8). La técnica de
discriminacion UDA-ODA presenta, en general, un menor CV en la media de cada
parametro bioclimatico.

En el caso de El Salt, las reconstrucciones paleoclimaticas propuestas basadas en el
método MER vy la técnica de discriminacion UDA-ODA muestran, de nuevo, la existencia
de dos fases climaticas diferentes. En la base de la secuencia, representada por la
unidad ST-Xb11 S3, el clima habria sido ligeramente mas célido y humedo que en la
actualidad, mientras que en techo de la secuencia (representado por la SU V), el clima
se tornaria mas frio que el registrado en la base de esta secuencia, alcanzandose unos
valores inferiores de MAT, MinTC y MaxTW a los que hoy imperan en el area de Alcoi.
Por su parte los valores de precipitacién seguirian siendo mas himedo que en la
actualidad.

Aunque nuestros resultados son, en general, coincidentes con otros proxies (pequefios
mamiferos y carbones) estudiados en el yacimiento de El Salt, es decir, una evolucidn
hacia condiciones mas secas y aparentemente mas frias desde los SU méas antiguos
(Xb) hasta los modernos (V), se observan algunas diferencias. En ambas metodologias
(MER y UDA/ODA) los valores absolutos de los diferentes pardmetros biocliméaticos son
superiores a los basados en los conjuntos de pequefios mamiferos. Estas diferencias
entre los valores obtenidos estan relacionadas con el amplio rango de distribucién de las
especies ibéricas de anfibios y reptiles. En cuanto a los pequefios mamiferos, las
especies presentan, en general, un rango de distribucién méas limitado. Ademas, en el
caso concreto de la técnica UDA-ODA, parece existir una informacion menos precisa
sobre la distribucion altitudinal de las especies de pequefios mamiferos, y eso podria
comprometer la exactitud y fiabilidad de los resultados obtenidos mediante esta técnica y
basados en estas faunas.

La aplicacion de las técnicas de reconstruccion paleoclimatica MER y UDA-ODA a las
asociaciones de herpetofauna de los yacimientos aqui estudiados arrojan resultados con
diferencias evidentes. Mientras los resultados obtenidos de aplicar la técnica del MER
indican periodos en que se alternan momentos comparativamente frescos y secos con
otros de caracter calido y hiumedo (descenso acompasado de los valores de MAT y
MAP), los resultados obtenidos del uso del método de discriminacion UDA-ODA,
muestran un comportamiento diferente, en el que alternarian periodos frescos y
humedos con otros calidos y secos.

Se han contextualizacion nuestros resultados con otros yacimientos coetaneos de los
que se disponen dereconstrucciones paleoclimaticas basadas en MER con asociaciones
de pequefios vertebrados. Estos datos demuestran que las reconstrucciones basadas
unicamente en herpetofauna (Blain et al., 2013; Marquina-Blasco et al., 2021a; este
trabajo) tienden a mostrar valores mas altos de MAT y MAP que en aquellas que utilizan
como proxy a pequefios mamiferos (Lopez-Garcia et al., 2011, Fagoaga et al., 2018,
2019b). Se hace necesario incidir en este tipo de andlisis, aplicandose a un mayor
numero de yacimientos, y ademas a otros de otras regiones ibéricas, a fin de estudiar el
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origen de estas diferencias y las posibles correcciones a realizar para homogeneizar los
resultados obtenidos.

Columbretes

El estudio de la asociacion fosil de COLT arroja una comunidad inesperadamente
diversa de vertebrados, compuesta por reptiles, mamiferos y aves. La lista faunistica de
reptiles escamosos esta compuesta por un escincido (Chalcides bedriagai), un lacértido
(cf. Podarcis sp.) y una serpiente (Vipera cf. latastei). Estos taxones constituyen la fauna
dominante en el yacimiento. Este dominio de escamosos, junto a que la comunidad de
pequefios mamiferos esté limitada a la presencia testimonial de Mus cf. musculus indica
el contexto insular de esta paleocomunidad.

Se confirma la presencia histérica de viboras en el islote de llla Grossa, zanjando la
historica polémica sobre la identidad de las serpientes del archipiélago de las
Columbretes.

Por primera vez se informa de la presencia histérica de Chalcides bedriagai en el
archipiélago. Hasta donde conocemos no existen ninguna referencia anterior a que esta
especie habitara la isla. Muy probablemente, su extincion, como la de Vipera latastei,
pudo deberse a los cambios sufridos en el medio de llla Grossa desde, al menos, el siglo
XVIII. Sea como fuere, C. bedriagai debidé haber desaparecido antes de mediados del
siglo XIX, momento en el que se registran los primeros estudios cientificos del
archipiélago.

El origen del conjunto fosil de la localidad de COLT esta probablemente vinculado a los
cambios paleogeograficos, propiciados por la subida del nivel del mar tras el LGM, del
area occidental del Mediterraneo durante el intervalo comprendido entre la ultima fase
glacial y la actual interglaciar, asi como mas recientemente, por los impactos antropicos
relacionados con la expansién de las rutas comerciales fenicias en el Mediterraneo
occidental. Proponemos tres posibles vias de colonizacién del archipiélago: 1) el
aislamiento de la fauna de vertebrados tras la subida del nivel del mar en los Ultimos
10.000-12.000 afos, 2) el posible rafting, o introduccion esporadica de elementos
faunisticos a través del intercambio con el continente proximo, y 3) la introduccién
mediada por el hombre. Los mecanismos de colonizacion para el conjunto de especies
descritas no debieron coincidir. Asi, parece mas probable la colonizacion de Mus cf.
musculus a partir de la irrupcion de la actividad comercial por parte de los fenicios a
partir del siglo IlI-IV a.C., y la del resto de especies de la asociacion fosil por cualquiera
de los mecanismos descritos.
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PERSPECTIVAS DE FUTURO

os estudios sobre asociaciones fosiles de reptiles escamosos y anfibios son, en general,

escasos en el territorio valenciano, especialmente en cronologias diferentes a las del

Cuaternario, que es justamente donde mayor nimero de trabajos se han abordado (Blain
et al., 2007; Blain, 2009; Marquina-Blasco et al. 2017, 2021a; Bailon, 2021, Fagoaga et al.,
2021). Son pues los yacimientos valencianos cenozoicos anteriores al Cuaternario los menos
conocidos, limitandose su conocimiento a la descripcion de restos de anfibios de unos pocos
yacimientos que fueron incluidos en la tesis de Sanchiz (1977a) y en la monografia sobre anuros
del mismo autor (Sanchiz, 1998).

Por lo que respecta a los yacimientos mesozoicos, esta situacion es todavia més patente, y solo
unos pocos trabajos han descrito pormenorizadamente estos grupos faunisticos (Company &
Szentesi, 2012; Szentesi & Company, 2017). Esto conlleva una falta de informacién sobre la
historia natural local de uno de los componentes principales de las faunas vertebradas actuales.

El estudio de reptiles escamosos y anfibios se ha demostrado como una magnifica herramienta
para el establecimiento de un marco bioestratigrafico local y, asi, servir de apoyo a las
dataciones relativas basadas en otros grupos faunisticos, como por ejemplo el de pequefios
mamiferos. A nivel ibérico ya se han realizado las primeras aproximaciones en esta direccion
(Blain et al., 2016b). Es mas, el este y sudeste ibérico parece haber sido la region donde mas
tiempo han persistido los elementos herpetofaunisticos “exéticos”, caso de los agamidos (Blain et
al., 2013), sapos verdes del grupo Bufotes viridis (Blain et al., 2010) y Ophisaurus manchenoi
(Blain & Bailon, 2019), grupos todos que parecen estar ligados a unas condiciones climaticas
muy particulares. Por ello el estudio de yacimientos del Pleistoceno inferior y medio de esta
region sera clave para conocer los cambios ambientales que han conllevado el proceso de
extincion de estos taxones.

Los valles alcoyanos poseen una elevada concentracion de yacimientos adscritos al Paleolitico
medio y, posiblemente, constituyen una de las zonas de mas alta densidad mesopaleolitica
conocidas de toda el area central del Mediterraneo peninsular (Barciela & Molina, 2005). Ello
pone de manifiesto la elevada importancia que dichos valles tuvieron para las poblaciones
humanas de esas épocas, debido a las propias caracteristicas fisicas del territorio y por haber
albergado abundantes y variados recursos troficos y de abastecimiento (Dorta Pérez et al.,
2010). Asi, los valles alcoyanos son un marco geografico privilegiado para el estudio de este
periodo cronocultural. Se conocen aproximadamente una veintena de localidades atribuibles al
Paleolitico medio (Barciela & Molina, 2005). Asi, la aplicacion de una reconstruccion
paleoclimatica y paleoecolégica basada en las asociaciones recuperadas de reptiles y anfibios,
en combinaciéon o no con otros grupos faunisticos, seria una interesante aproximacion al
contexto paleoambiental en el que las comunidades humanas locales desarrollaron su actividad
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durante ese marco cronocultural. En el caso concreto de El Salt y Abric del Pastor todavia
quedan bastantes niveles y levantamientos cuyo contenido faunistico en reptiles y anfibios (y
otros grupos faunisticos) aun no ha sido abordado. El analisis de estos restos a lo largo de las
secuencias sedimentarias de ambos yacimientos y la posterior aplicacion de los métodos de
reconstruccion  paleoecolégica (HWM) vy paleoclimatica (MER y UDA-ODA), y su
contextualizacién con otros proxies de estas localidades, permitira definir el contexto
paleoambiental de su area circundante. Esto completara el vacio de informacion acerca de este
aspecto en el sureste peninsular durante las cronologias que engloban el MIS 4 y el MIS 3.

Como se desprende de las conclusiones de esta tesis, asi como en trabajos anteriores (véase
Fagoaga et al., 2019a), el uso de la técnica UDA-ODA supone una herramienta mas robusta
desde un punto de vista estadistico, asi como mas real respecto de las condiciones ambientales
analizadas, al darle un cariz mas ecoldgico a las distribuciones empleadas. Se hace por tanto
necesaria la aplicacion de estas técnicas a otros yacimientos cuaternarios de la peninsula. En
este sentido, el doctorando ya ha iniciado este tipo de anélisis a otros yacimientos del sur
peninsular de cronologias similares a El Salt.

Por la importancia que creemos ha tenido la irrupcién de métodos de estandarizacion, basados
en herramientas de analisis espacial, de las técnicas “clasicas” de reconstruccion
paleoambiental, como el MER, de forma paralela, y como complemento al trabajo de Fagoaga et
al. (2019a) se estan estableciendo las bases teoricas para el desarrollo de una futura
modificacion del método de reconstruccion paleoecolégico HWM basado en estas mismas
técnicas de andlisis espaciales, y sobre criterios ecoldgicos.

Por otro lado, es necesario profundizar en el estudio comparativo de las sefiales climaticas de la
herpetofauna con respecto a otros grupos faunisticos, en especial pequefios mamiferos. El
campo de estudio de la herpetologia, los reptiles y los anfibios, esta definido asi por simple
convencion desde los inicios de la zoologia; no obstante, en realidad, engloba a dos grupos de
tetrdpodos ectotermos con grandes diferencias ecoldgicas, etolégicas vy fisiolégicas. Asi, el
estudio de la comparacién de los diversos grupos faunisticos no solo deberia incluir el uso
conjunto de estos animales, sino su comparacion por separado. Por tanto, un futuro campo de
investigacion debe ser desarrollar este aspecto, ampliando a yacimientos de toda la peninsula
ibérica y otras cronologias distintas a las empleadas en esta tesis.

Otra de las lineas de trabajo futuro pasa, inexorablemente, por conectar la informacion
paleobiolégica obtenida del registro fosil mas proximo temporalmente con la gestiéon y
conservacion de la biodiversidad (en este caso de reptiles y anfibios). En las ultimas décadas, el
uso de datos paleontoldgicos para su aplicaciéon en la biologia de la conservacion se ha
incrementado enormemente (Lyman, 2012). Este nuevo campo, conocido como paleobiologia de
la conservacion, tiene numerosas aplicaciones (Barnosky et al., 2017). La paleontologia
proporciona informacion valiosa sobre qué especies estaban presentes en el pasado en una
region determinada, especialmente en habitats alterados (Faith, 2012). El conocimiento de una
comunidad biolégica de referencia es muy interesante para la perspectiva de la gestion del
territorio (Barnosky et al., 2017), principalmente en las areas protegidas. Ademas, el registro
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paleontolégico es esencial para el cuerpo tedrico de cualquier proyecto de translocacion o
reintroduccion (Faith, 2012). En este sentido, el estudio de las asociaciones fésiles de reptiles y
anfibios del Pleistoceno Superior y Holoceno pueden proporcionar informacién relevante que
puede ser aplicado a las politicas de conservacion actuales.

En lo referente al espacio maritimo-terrestre de Columbretes, decir que nuestros resultados
demuestran la presencia de viboras en llla Grossa, proporcionando una sélida base empirica
para un hipotético proyecto de reintroduccion de la especie en el archipiélago de Columbretes.
La causa que indujo la desaparicion de Vipera latastei en la isla es clara: la persecucion humana
directa. Este tipo de préacticas provocd la extirpacion de las poblaciones de vibora de diferentes
zonas de Europa (ver Brito et al., 2001). Esta persecucion se deriva de la consideracion de las
serpientes como repugnantes y dafinas y, en consecuencia, se teme a estos animales (Brito et
al., 2001). Dada la ausencia de poblacién humana permanente en el territorio, a excepcion del
personal técnico de la Reserva Natural, este problema actualmente no existe en las islas
Columbretes. Por este motivo, podria ser interesante realizar un estudio sobre la posibilidad de
reintroducir la especie en la isla en el que se evallen todos los aspectos relacionados con los
potenciales impactos sobre la actual comunidad de vertebrados presentes en llla Grossa,
especialmente sobre aquellos relacionados con la lagartija endémica Podarcis liolepis atratus.
Tras la evaluacion de los potenciales riesgos y beneficios para el sistema ecolégico de la isla, tal
y como se indica en las directrices proporcionadas por la UICN/SSC (2013) para esta cuestion,
se debe discernir qué poblacion es genéticamente mas cercana a la que estaba presente en el
archipiélago. Para ello, se podrian utilizar las muestras presentes en el ejemplar depositado en el
MNCN-CSIC; dado que, en principio, las contrastadas temperaturas registradas en zonas secas,
como la llla Grossa, provocan una alta degradacién del ADN antiguo (Bollongino & Vigne, 2008).
La recuperacidn de esta poblacion podria justificarse por ser la Unica conocida en un contexto
insular en tiempos historicos para esta especie y por el elevado numero de localidades donde V.
latastei ha desaparecido (Santos et al., 2007b). Sin embargo, antes habria que profundizar en el
registro fosil de la especie en esta isla y en otras pertenecientes al archipiélago mediante la
busqueda y posterior estudio de nuevos yacimientos. En este sentido, Hernandez-Pacheco &
Asensio Amor (1966) informan de la existencia de depdsitos de loess en otras areas de llla
Grossa, y Boira & Carretero (1991) citan la existencia de esta formacién, de escasa entidad, en
el islote de Ferrera. La misma cuestion se podria plantear para Chalcides bedriagai, aunque las
causas de su extincién no estan claras.
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Y ahora quisiera volverme a la charca,

SOlo saltar, zambullirme en el agua.
Experiencias de un batracio (En directo), 2015
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