Introduccién

LA FORMACION DE LAS ACUMULACIONES OSEAS
DE MACROFAUNA: REVISION DE LOS CRITERIOS

DE DISCERNIMIENTO DE LOS AGENTES BIOLOGICOS
NO ANTROPICOS DESDE UN ENFOQUE ECOLOGICO

Manuel Dominguez-Rodrigo
Departamento de Prebistoria
Universidad Complutense de Madyid

RESUMEN: La Tafonomia o la interpretacion de los conjuncos éseos f6siles es un drea de investigacién
utilizada para lograr una comprensién sobre la formacién de los suelos de ocupacién arqueolGgicos y de los
yacimientos paleontoldégicos. Para elaborar interpretaciones tafondmicas vdlidas, paulatinamente se ha ido
poniendo de relieve la necesidad de incrementar nuestro conocimiento sobre el comportamiento tréfico de
los agentes biolégicos, con el fin de ser capaces de entender el modo en que se generan este tipo de acumu-
laciones. Por consiguiente, en este articulo se discuten los principales aspectos de la accién de los carnivo-
ros sobre el transporte de animales bajo el prisma de una consideracidn ecolégica. Se concluye que, aunque
la mayor parte de los predadores desplazan carcasas a lugares préximos del paisaje segiin los puntos de
obtencién de las presas, sélo unos pocos realizan realmente una acumulacién ésea relevante. Esta conducta
estd relacionada con las condiciones ecolégicas y las caracteristicas bioldgicas de cada tipo de carnivoro, al
igual que con la organizacién social del mismo.
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ABSTRACT: Taphonomy or the interpretation of fossil bone assemblages is a research framework used
to achieve a comprehension of the formation of both archaeological living floors and paleontological sites.
In order to make right taphonomic interpretations it has increasingly become necessary to improve our
knowledge on the trophic behavior of diverse biological agents, so as to be able to understand the way that
bone accumulations are originated. Therefore, in this work the main aspects of carnivore behavior on car-
cass transport are discussed under the light of an ecological consideration. It is concluded that, although
most predators shift carcasses to different spots of the landscape, nearby the place where they were obtai-
ned, only very few indeed are involved in bone accumulations. This behavior is related to the ecological
conditions and the biological features of each kind of carnivore as well as to its social organization.

KEYWORDS: secondary accumulation, peripheric transport, sistematic transport, trophic pressure.

poder llevar a cabo una interpretacién tafonémica
vilida. La proliferacién de trabajos basados en

En los altimos veinte afios, multiples estudios
han puesto de relieve el cardcter de palimpsesto de
una gran parte del registro arqueolégico pleistocé-
nico y, por consiguiente, la intervencién de una
auténtica diversidad de factores en la formacién del
mismo. Al ser la Tafonomf{a un procedimiento ana-
Iitico esencial para la comprensién de las acumula-
ciones 6seas que conforman tanto Jos yacimientos
paleontoldgicos, como los suelos de ocupacién
arqueoldgicos, el estudio etoldgico de los diversos
agentes biolégicos potencialmente capaces de reali-
zar dichas agrupaciones resulta imprescindible para

complejos métodos analiticos que conducen, por
falta de marco referencial, a conclusiones tautold-
gicas, como aquéllas que atribuyen, por ejemplo, la
formacién de una acumulacién a la intervencién de
agentes carnivoros —de lo cual puede inferirse falaz-
mente que todos los agentes carnivoros son acu-
muladores de huesos—, hace necesario el desarro-
llo de nuestro conocimiento sobre la diversidad de
los animales capaces de realizar dicho amontona-
miento de restos éseos v el grado y cardcter de los
mismos, ligado al tipo de interaccién del individuo
con respecto al medio, y las variables ecolégicas
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que inducen a la adopcién de semejante conducta
subsistencial.

Por todo ello, en el presente trabajo de sintesis
se recogen a modo de resumen los principales
modos biolégicos de acumulacién y se establece una
diagnosis de discriminacién, basada en tres factores
elementales: (1) El porcentaje de representacién
esquelética, (2) el espectro taxondmico y (3) el
grado de alteracién 6sea (marcas de dientes). Para
dicha labor he empleado criterios recogidos de la
bibliograffa existente —sobre todo en la exposicién
de la fauna no africana—, en conjuncién con las
observaciones de campo que he tenido la oportuni-
dad de realizar en las Reservas Naturales de Sibiloit
(Kenia), Nakuru (Kenia), Masai-Mara (Kenia),
Amboseli (Kenia) y Serengueti (Tanzania) en los
afios 1991 y 1992, como motivo de un estudio mds
amplio sobre el comportamiento tréfico de la fauna
en los ecosistemas de sabana que he realizado en
dichos lugares, el cual ocupé una parte relevante en
el desarrollo de mi tesis doctoral. Los diagramas
que se ofrecen son producto, por consiguiente, del
tratamiento conjunto de los datos extraidos de dichas
fuentes y muestran “modelos generales” —cons-
truidos segin el porcentaje ideal de cada tipo de
hueso con respecto al resto de los que integran el
conjunto, y no segin su indice cuantitativo indivi-
dual— que deben tomarse como referencia, siendo
conscientes de la variabilidad en la representativi-
dad de los elementos que los constituyen en deter-
minadas ocasiones y en andlisis mds concretos.

No he incluido en este estudio a los félidos de
tamafio pequeflo ni a las familias de los mustélidos
(comadreja, vis6n, marta, nutria, tején, mofeta y
turén), de los vivérridos (civeta, mangosta y jineta)
y de los procyénidos (coati y mapache), por ser la
carne un componente minoritario de la mayor parte
de sus dietas —exceptuando la que proviene del
consumo de pescado por parte de algunos de estos
animales— al estar representada por especies de
escasa entidad (pequefios reptiles y roedores), por
consumirlas sin dejar resto alguno y por no realizar
dentro de sus pautas conductuales ninguna accién
que genere una acumulacién 6sea. De igual mane-
ra, tampoco he tratado el comportamiento carnivo-
ro de los trsidos, por ser éste minoritario dentro de
una conducta dietética que en esencia es herbivo-
ra— en la consideracién global de todas las espe-
cies, con la salvedad del oso polar— y porque cuan-
do estos animales consumen carne, lo hacen sin des-
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plazar ningtn resto de la carcasa a la que acceden y
sin realizar aportacién alguna a los cubiles.

La conclusién a la que llegado es que el grado
de movilizacién de una presa por parte de los carni-
voros varfa en funcién de una serie de criterios eco-
l6gicos, que condicionan que, aunque una gran
parte de predadores desplazan los animales captura-
dos a una zona préxima de las inmediaciones de su
lugar de obtencién, sélo un nimero reducido sea
capaz de generar una acumulacién Gsea.

2. Acumulaciones derivadas de origen biol6-
gico

Las acumulaciones naturales, es decir, las de
cardcter no antrépico, pueden dividirse en acumu-
laciones accidentales y acumulaciones derivadas.
Las primeras se deben a la deposicién reiterada de
restos animales en dreas del paisaje, por efecto de
muerte natural o debido a una accién predadora en
la que no existe una movilizacidén relevante de la
presa. Se trata de un tipo de agrupacién surgida de
manera estatica, en la que practicamente no existe
transporte por parte de ningain agente y los restos
se superponen, cuando asi sucede, debido a eventos
de deposicién distintos.

Las acumulaciones derivadas, en cambio, se
deben al traslado regular, durante un lapso tempo-
ral variable, de carcasas o de secciones de las mismas
a determinados lugares referenciales, bien por parte
de factores fisicos (por ejemplo: hidratlicos)—
lugares preferentes de deposicién— o de factores
biol6gicos. En este caso, el amontonamiento de
huesos se debe a una accién dindmica encargada de
transportar los restos desde su lugar de deposicidn
natural hasta otro sitio preferencial de deposicion,
en el caso de los agentes fisicos, 0 a un lugar secun-
dario de aprovechamiento, en el caso de los agentes
bioldgicos.

El acercamiento a las acumulaciones accidenta-
les puede llevarse a cabo desde una perspectiva de
andlisis del grado de densidad de restos dseos pre-
sente en las diversas zonas de los habitats que inte-
gran un ecosistema. Sin embargo, este tipo de estu-
dio debe realizarse en aquellos lugares donde la
dindmica tréfica sea lo suficientemente activa como
para poder formar acumulaciones atricionales simi-
lares en principio a las que nos encontramos en
yacimientos arqueolégicos de escasa densidad de
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restos. Al ser el ecosistema de sabana africana en la
actualidad el inico que reune esas caracteristicas, ya
que conserva una fauna que antafio estuvo repartida
de un modo amplio por toda Eurasia, el andlisis de
los tipos de paisajes que lo integran deberfa propot-
cionar una base informativa fidedigna sobre el indi-
ce de densidad de carcasas por deposicién estatica o
accidental. Behrensmeyer (1983), pionera en este
tipo de estudio, pudo observar como dicho indice es
bastante bajo. Delimitando 4reas de anilisis de
1500 m? en los seis tipos de hédbitats principales de
la sabana del Parque Nacional de Amboseli (Kenia),
obtuvo una media inferior a un especimen 6seo por
cada 100 m? en el hdbitat de mayor densidad de res-
tos. En lo concerniente a la variabilidad, las vérte-
bras se revelaron como los elementos mds numero-
sos, con diferencia del resto de los componentes del
esqueleto. Con respecto al ntimero de individuos
presentes en las muestras contenidas en cada una de
las 4reas de 1500 m? , la médxima cifra la obtuvo en
4 de las 80 cuadriculas acotadas, en las que llegaron
a mezclarse restos de hasta 3 individuos. En defini-
tiva, el grado de densidad, tanto de restos e indivi-
duos como de de variabilidad taxonémica, es suma-
mente reducido en los contextos de dispersion acci-
dental o atricional.

No obstante, si bien en términos genéricos
esto parece ser asi, podria objetarse que semejante
circunstancia no ocurre del mismo modo en deter-
minados enclaves de los espacios abiertos de la saba-
na. Me refiero a los puntos de convergencia que
constituyen algunas de las charcas perennes o tem-
porales de larga duracidn situadas en las llanuras
herbdceas y en las sabanas arbustivas, en cuyo entor-
no puede observarse una cantidad de restos un tanto
mayor. Durante mi estancia en el Rift africano tuve
la oportunidad de contemplar un nimero impor-
tante de charcas de este tipo y de cardcter mds esta-
cional y si bien la mayor parte de ellas se adecuaban
a las observaciones de densidad realizadas por
Behrensmeyer (1983), alguna parecia demarcarse
de dicho criterio de escasez al poseer una cantidad
maés elevada de restos. En concreto me llamé la
atencién una charca situada al extremo meridional
del 4rea de Seronera, en direccién a la reserva de
Maswa, en el Parque Natural del Serengueti
(Tanzania), en la que pude identificar en una zona
de unos 800 m? restos de carcasas —una de ellas en
estado semiarticulado— pertenecientes a 5 indivi-
duos distintos. Este es un ejemplo de casi el doble

de individuos y un nimero bastante mds elevado de
elementos en un drea escasamente mayor de la mitad
de las cuadriculas utilizadas por Behrensmeyer en
su muestreo. La explicacién de la excepcionalidad
de estas acumulaciones la obtuve cuando pude com-
probar que dicha charca formaba parte del 4drea
territorial de una manada de leones que acudian a
ella con asiduidad y que funcionaba como un punto
de gran actividad tréfica en el territorio circundan-
te al ser utilizada como lugar de predacién, por con-
verger en la misma una masa heterogénea de herbi-
voros en época de sequia (Dominguez-Rodrigo,
1993).

Este tipo de circunstancia debe tenerse en
cuenta, aunque semejante indice de densidad siga
siendo bajo en comparacién con las acumulaciones
presentes en los yacimientos arqueoldégicos.

En las acumulaciones derivadas de origen bio-
l6gico, en cambio, la situacién es diferente. El
grado de densidad Gsea es mds elevado y los restos
aparecen mds concentrados a nivel espacial. De
igual manera el indice de representacién anatémica
es distinto, siendo las vértebras y otros huesos axia-
les, salvo excepciones (hiena parda, puercoespin...),
un elemento minoritario del conjunto — al contra-
rio de lo que sucede en la dispersién de tipo acci-
dental— y el nimero de individuos es mds elevado
al igual que su diversidad taxonémica. Asi pues,
existe un marcado contraste entre las acumulacio-
nes accidentales y las derivadas, aunque entre estas
tltimas el grado de discernimiento sea mds compli-
cado por la aparente similitud en los rasgos de acu-
mulacién de determinados agentes. Semejante
raz6n obliga antes de nada a concretar la gama de
animales que llevan a cabo un transporte de restos
y que se convierten de hecho en agentes acumula-
dores, y rechazar la aseveracion errénea de que todos
los animales carnivoros transportan sus presas o
parte de las mismas. Esta concepcién se debe bdsi-
camente a una falta de comprensién etolégica de
dichos carnivoros y de los modos de acumulacién, y
a una confusién en el grado de movilizacién de las
carcasas.

En primer lugar debe distinguirse entre el
desplazamiento periférico y el transporte siste-
matico que determinados predadores realizan sobre
sus presas (Figura 1). El desplazamiento periférico
consiste en el traslado marginal de la carcasa —por lo
normal a una distancia media inferior a los 250 m.—
desde su lugar de obtencién hasta un punto cual-
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(1) Desplazamiento periférico

{2) Transporte sistematico

** En situaciones determinadas.
Véase texto.

Ledn Leopardo
Tigre Hiena
Guepardo Puercoespin
Jaguar Lobo**
Licaén Coyote**
Chacal
Zorro
Cudn
Leop. nieves

k{’ant. nebulos.

Figura 1, Difevenciacion entve los los principales modos de traslado de presas: desplazamiento periférico y transporte sistemdtico.

quiera que ofrezca resguardo y/o sombra. En este
caso el transporte es mds bien andrquico y depende
de los siguientes factores: (1) Caracteristicas del
predador o carrofiero, (2) caracteristicas de la presa
o carcasa, y (3) caracteristicas fisicas del entorno
inmediato. Este tipo de desplazamiento no propicia
el surgimiento de una acumulacién relevante, ya
que los traslados estan siempre en funcién del lugar
de obtencién de las presas. Otro caso seria que
semejante desplazamiento se llevase a cabo a un
punto referencial previo, al cual se llevasen regular-
mente aportes, con lo cual se tratarfa de un trans-
porte sistematico que si generarfa una acumulacién
de restos. Este tipo de transporte, sujeto a los mis-

mos condicionantes que el desplazamiento periféri-
co, abarca en términos generales distancias mds
amplias que pueden ir desde unas decenas de
metros hasta 15 km. como es el caso de algunos hié-
nidos.

Las razones de uno y otro modo de desplaza-
miento se deben (1) a las caracteristicas conductua-
les de las distintas especies carnivoras, (2) a su par-
ticular tipo de adaptacién, (3) a su capacidad biolé-
gica de tratamiento de determinados productos y
(4) a su papel dentro de la dindmica tréfica del eco-
sistema al cual pertenecen. Este tltimo punto es el
mas determinante en el transporte de las piezas. Sus
condiciones estan influidas de modo directo por el
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alcance de la presion tréfica, entendiéndose por
dicha denominacién la diferencia existente entre el
indice de disponibilidad de recursos y el grado de
competencia —comprendido en términos cuantita-
tivos y cualitativos— entre los diversos agentes car-
nivoros. Si pudiésemos aislar médulos de poblacién
estacionales en los que la densidad demogrifica se
mantuviese constante, el factor més relevante en el
momento de aprovechar y trasladar las presas serfa
la capacidad de mantener la posesién de la presa
frente a otros competidores. Esta capacidad estarfa
marcada por la “fuerza” del agente carnivoro en
cuestion, entendida no sélo como dotacién biolé-
gica sino también como organizacién social.
Resulta evidente que en estas circunstancias un
traslado nimio de la carcasa serfa comprensible si el
mévil fuese la bisqueda de sombra, ya que sélo
cabria esperar un transporte de la presa por parte de
aquellos animales incapaces de defenderla.

Un segundo factor igual de importante lo
constituye el conjunto de caracteristicas fisicas del
carnivoro y de la carcasa en cuestion. Si el carnivo-
ro es pequefio o la presa excesivamente grande, el
transporte de la misma se verfa imposibilitado y en
caso de realizarse se harfa de manera preferente
sobre las partes apendiculares, mds susceptibles de
ser desarticuladas. En estas circunstancias el apro-
vechamiento primario de la presa estaria condicio-
nado por el primer factor.

La estructuracién morfolégica del hébitat
constituye el tercer factor, ya que en aquellas dreas
exentas de rasgos vegetales (drboles, arbustos, hier-
bas altas...) proclives a constituirse en puntos recep-
tivos del traslado de las presas por la propiedad de
refugio o mimetismo que ofrecen, como es el caso
de determinados tipos de estepas, no suele darse
ningun tipo de desplazamiento periférico y las pre-
sas son consumidas en su lugar de deposicién por
riguroso orden de acceso a las mismas.

Un dltimo factor a tener en consideracién es la
variabilidad demogréfica de la biomasa de herbivo-
ros, de cardcter estacional, que suele descompensar
el nivel de presién tréfica, acrecentando o disminu-
yendo la disponibilidad de recursos y, por consi-
guiente, el grado de competitividad entre carnivo-
ros. Cuanto mayor es la presién, mas elevado es el
ntmero de traslados de carcasas y a la inversa.

Sélo un elemento puede alterar estas normas de
transporte, cuyo origen endégeno tiene la finalidad
de un desarrollo biolégico éptimo, que puede ma-

nifestarse a nivel de conjunto o individualmente. En
el primer caso se trata de aquellas especies con un
comportamiento que incluye el abastecimiento de
recursos animales a la progenie mantenida en cubi-
les, cuyo motivo no serfa ninguno de los ya apunta-
dos sino la inclusién de semejante rasgo en su con-
ducta reproductiva. La segunda de las razones seria
el caso del puercoespin, en el que el traslado de hue-
sos estd justificado por una necesidad de desgaste
dentario. Si exceptuamos estos hechos, observables
etolégicamente, veremos cémo la mayor parte de los
traslados, sobre todo los de tipo periférico, respon-
den a los factores mencionados con anterioridad.

FELiDOs (1) El leén (Panthera leo ) como maéxi-
mo exponente de predacién, en la actualidad rele-
gado al ecosistema de sabana, no suele efectuar tras-
lado alguno de sus presas en la mayor parte de las
ocasiones. Cuando la manada es extensa y participa
de modo conjunto en la captura de una victima, el
consumo de la misma suele realizarse en el lugar de
obtencién. La razén es evidente: el leén en estos
casos se manifiesta como el predador més “fuerte”,
ya que tanto su disposicién anatémica como su
organizacidn social (es el Gnico felino que caza en
grupo) le otorgan ventaja competitiva frente a otros
carnivoros menos potentes. No existe, pues, una
necesidad de movilidad y la presién tréfica le es
favorable (Curio, 1976; Krebs & Davies, 1978).
Desde el punto de vista de la estrategia reproducto-
ra el leén tampoco realiza ningtn aporte a las dreas
de morada, que también funcionan como cubiles de
crianza, ya que la progenie suele desplazarse con la
manada cuando ésta lleva a cabo acciones predato-
rias, manteniéndose escondidos a cierta distancia,
bien solos, bien en compaififa de un individuo adul-
to, que en la mayor parte de las ocasiones suele ser
una hembra, hasta que se consigue una presa. Una
vez terminada dicha accién los cachorros se reunen
con el grupo y participan en el aprovechamiento de
la carcasa (Schaller, 1972; Bertram, 1978).

Existen, no obstante, determinadas ocasiones
en las que las presas no son consumidas en el lugar
mismo de su captura. Se trata de las escasas accio-
nes de predacién llevadas a cabo por una seccién
reducida de la manada —en general uno o dos
miembros— que suelen ocurrir en momentos anor-
males de actividad cinegética, como son el medio-
dia 0 de un modo mds comin a media tarde. En
estos casos, cuando dos o tres hembras deciden cap-
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turar un animal y en su obtencién no interviene el
resto del grupo, existe tras su consecucién un des-
plazamiento periférico de la pieza en funcién de los
rasgos morfolégicos del paisaje —normalmente
inferior a 100 m. ya que los leones de actividad pre-
datoria diurna suelen residir en hébitats repletos de
vegetacién que favorecen el resguardo ( van Orsdol,
1991)— con el objeto de consumir la carcasa sin el
acoso de otros carnivoros o evitar dicha confronta-
cién mientras los otros miembros de la manada se
unen al festin.

Idéntica actitud adoptan los leones que viven
al margen de la manada. Al alcanzar los tres afios de
edad algunos de los machos que entran en compe-
tencia con los machos adultos jerarcas son obligados
a abandonar el grupo y buscarse el suyo propio.
Hasta que lo consiguen transcurre un periodo de
tiempo variable durante el que viven solos y deben
cazar por ellos mismos, sin la ayuda de ninguna
hembra como suele ser normal en el comporta-
miento gregario. De esta manera su “fuerza” dismi-
nuye, ya que no se encuentran respaldados por una
organizacién social que les permita repeler el acoso
de otros animales carnivoros y se ven obligados a
desplazar la presa obtenida a un drea préxima para
lograr tener acceso a la misma durante mds tiempo
(Guggisberg, 1961).

Al margen de estas circunstancias, las escasas
ocasiones de traslado marginal llevadas a cabo por la
manada ocurren cuando se obtiene la presa en un
momento del dia en el que el calor es elevado y
debido a lo cual se desplaza la presa a un lugar mds
umbroso. Sin embargo, unos y otros tipos de trasla-
do no son sino desplazamientos periféricos que no
generan una acumulacién désea porque se encuen-
tran siempre en funcién del lugar de consecucién de
la carcasa y de los rasgos estructurales del entorno.

(2) Al igual que el ledn, el guepardo (Acinonyx
JHvatus) tampoco transporta de manera sistematica
sus presas a ningin lugar referencial. Su escaso
desarrollo fisico, al ser un animal de estructura mads
bien débil, y su organizacién social deficiente —
poseen dos maneras de interaccién social: viven en
soledad en un 50% (sobre todo las hembras, salvo
en periodo de cria) y en grupos de un mdximo de
cuatro individuos (Frame,1981)— les incapacitan
para mantener la posesion de la pieza ante el acoso
de otros carnivoros, por lo cual es normal que inclu-
so un grupo de chacales puedan llegar a arrebatar la
presa a un solo macho. Ante esta situacién, tras el
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abatimiento de un animal, el guepardo reacciona
desplazando periféricamente la carcasa, escondien-
dola detrés de algtin arbusto o entre las hierbas para
evitar dicha presién. Sin embargo, esta conducta se
altera cuando el medio no ofrece ningtin rasgo vege-
tal tras el cual ocultarse, como es el caso del 4rea en
donde tuve la ocasién de estudiar a este animal,
situada al noroeste del lago Ndutu en el Parque
Natural del Serengueti (Tanzania). Alli, y por esa
carencia, los guepardos consumen la presa en el
lugar de su obtencién, abandondndola cuando la
han consumido o cuando son interrumpidos por
carrofieros.

Tampoco se realiza abastecimiento alguno de
carne a las crias, puesto que éstas, que a lo largo de
su desarrollo conviven con la madre, la acompaflan
en sus desplazamientos cuando tienen edad —hasta
entonces son amamantadas— y se aprovechan de
sus capturas, aunque no participan en la caza hasta
la fase final de su crecimiento (Eaton, 1974).

(3) El leopardo (Panthera pardus), en cambio,
mantiene una conducta distinta y se encuentra en
una situacién variable en funcién del contexto en el
que se realice su estudio. Siendo un animal de adap-
tacién diversificada en una gama de habitats que
van del desierto al bosque —sobre todo en este Glti-
mo tipo de medio—, los rasgos de su comporta-
miento subsistencial varfan segtin el hébitat en el
que se encuentre. Su costumbre de predador solita-
rio y su disposicién anatémica intermedia entre el
leén y el guepardo merman su capacidad de reten-
cién de la presa, por lo cual, en los lugares de alta
presién troéfica, suele trasladar las carcasas a un sitio
seguro. Yo he podido observar la variacién de esta
conducta de acuerdo con el tipo de contexto ecolé-
gico. En los bosques aluviales densos el leopardo no
acostumbra a mover la presa del lugar donde la
obtiene, ya que en semejante medio no suelen
merodear la mayor parte de los predadores. Sin
embargo, en los bosques aluviales menos densos de
cardcter abierto, en donde en determinados
momentos estacionales —época de sequia— el
grueso de los carnivoros abandonan los espacios
abiertos de las partes medias y distales de las llanu-
ras aluviales y se aproximan a estas dreas siguiendo
a la biomasa de herbivoros, los leopardos si trasla-
dan sus presas a un lugar seguro, que suele ser a lo
alto de un drbol. En el caso de los leopardos que
residen en hébitats abiertos, esta accién es tanto
mads comun cuanto mayor es el grado de acecho de
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otros agentes. Concretamente las hienas, cuya
“fuerza” es mayor debido a su comportamiento gre-
gario, constituyen una amenaza para este felino,
que debe trasladar su presa a un drbol para librarse
de ellas, pues en caso contrario pierde la carcasa.
Este hecho también ha sido observado por Brain
(1981), quien comprobé que en contextos de pre-
sién tréfica relajada los leopardos no transportan
sus presas y en presencia de otros competidores si lo
hacen.

Sin embargo, la mayor parte de estos transpor-
tes no son sino desplazamientos periféricos que
estdn en funcién del lugar de obtencién de la presa
y de los rasgos del paisaje. También he podido
advertir esta circunstancia en el Serengueti
(Tanzania), donde después de haber visto cazar al
mismo leopardo en cuatro ocasiones observé como
cada vez traslad6 la presa a un drbol distinto. Esto
se explica por ser dicha drea de andlisis un lugar de
elevado indice de competidores, que favorece el
empleo de estrategias de urgencia en las que el leopar-
do se ve impulsado a resguardar su presa en el drbol
mds préximo que ofrezca las caracteristicas necesa-
rias, el cual depende siempre del lugar de captura y,
por consiguiente, suele ser distinto en cada ocasion.
Ademds, esta situacién ecoldgica no propicia la for-
macién de acumulaciones, ya que es sumamente
comun que los restos de la carcasa que caen del
drbol —sobre todo aquéllos que pertenecen a las
secciones apendiculares y crineo-mandibulares del
esqueleto— sean en gran parte desplazados de
modo secundario por los hiénidos, quedando los
huesos de tipo axial, cuando el tamafio de la presa
as{ lo permite.

No obstante, en determinadas ocasiones el leo-
pardo transporta de modo sistemadtico restos que
favorecen la formacién de una acumulacién ésea. Se
trata de las veces en las que por razones econémicas
efectia un ahorro energético al alimentarse del
mismo animal durante dos o tres dias, para lo cual,
si se encuentra en un espacio despejado de alta pre-
sién trofica, permanece en las inmediaciones del
arbol al que ha trasladado la presa, con lo cual no se
genera acumulacién —se trata de la creacién de un
punto referencial @ posteriori — vy si se encuentra en
un 4rea de transicién, de sabana mosaico o de alta
meseta montaflosa —donde existen cuevas— en las
cuales la presién tréfica es menos fuerte, lo que hace
es desplazar de manera sistemdtica presas a mas dis-
tancia sin la premura de los espacios abiertos, por lo

general a lugares previamente seleccionados. En
estas circunstancias, las cuevas se constituyen en
lugares favorables de referencia a las cuales se apor-
ta alimento, cuyos restos se amontonan con el paso
del tiempo (Brain, 1981). ‘

En sintesis, las acumulaciones en cueva realiza-
das por el leopardo, por lo habitual poco densas
—en términos normales con una cantidad de restos
inferior a los 400 especimenes—, suelen caracterizar-
se, en términos de representatividad de elementos,
por una mayor abundancia de huesos apendiculares y
craneales que de huesos axiales en las presas pequefias
(Figura 2) y una proporcién més elevada de estos
ultimos en las presas de mayor tamaflo
—superiores a los 50 kg.—, en las que se observa
una mejor conservaciéon del esqueleto (Figura 3). En
las presas de dimensiones reducidas, si su consumo se
lleva a término, sélo queda la cabeza y la seccién infe-
rior de las extremidades. En las carcasas mds grandes
la secci6én superior de las mismas es bastante dafiada,
pudiendo desaparecer las epifisis proximales del
himero y de la tibia y la epifisis distal del fémur y,
en menor medida, la del radio-cibito (Brain, 1981).

Si abandonamos el ecosistema de sabana y
pasamos de la eclosién de espacios abiertos del
mismo al despliegue de formas de vegetacidn cerra-
da que ostentan los ecosistemas boscosos o selvdti-
CoS, NOS encontramos con una situacién con respec-
to a los félidos y la presién tréfica absolutamente
distinta. En primer lugar, el nimero de agentes car-
nivoros que moran en dicho medio es bastante mads
reducido que en la sabana. En segundo lugar, la bio-
masa de herbivoros es menos densa, apareciendo de
un modo mds disperso y facilitando una conducta
grupal entre los carnivoros de escasa interaccién
social. En consecuencia, y a pesar de una presién
tréfica mds relajada, los desplazamientos que deter-
minados félidos ejercen sobre sus presas siguen
sujetos a idénticos condicionantes que en los espa-
cios abiertos, salvo determinadas peculiaridades,
como veremos a continuacion.

(4) El tigre (Panthera tigris) habita un medio
boscoso en el que en la actualidad no existe un
numero relevante de competidores, con lo que su
actitud con respecto a la presa depende en términos
bésicos de las condiciones del lugar en el que ésta
fue obtenida. Si la capturd en un lugar seco o des-
pejado, el tigre tenderd a trasladarla a un drea mds
himeda y sombria, ya que tiene necesidad de acce-
der con facilidad al agua y puesto que, al contrario
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Figura 2. Porcentajes de representacion de elementos, sobre especies de pequerias dimensiones, presentes en las acumulaciones en cueva realizadas
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de lo que sucede con los predadores de sabana, no
consume la presa de modo continuo sino que espa-
cia su ingesta a lo largo de dos o tres dias, segin el
tamaflo de la misma, necesita desplazar la carcasa a
un lugar —sin que sea éste un punto referencial—
donde se sienta cémodo (Schaller, 1967; Mountfort,
1981). Este tipo de desplazamiento periférico es
observable también, aunque con ciertas matizacio-
nes, en el (5) jaguar (Panthera onca). En este caso el
transporte de la carcasa tiene como objetivo su
inhumacién en algtn lugar retirado para evitar que
otros agentes tengan acceso a ella, ya que el jaguar
tampoco consume su presa de una vez. Sin embar-
go, este traslado periférico no genera acumulacién
alguna, ya que nunca coinciden los lugares de inhu-
macién seleccionados (Kerlby, 1991).

A este respecto, la conducta de animales como
(6) la pantera nebulosa (Negfelis nebulosa) y (7) el
leopardo de las nieves (Panthera uncia) se muestra
menos proclive al transporte, ya que la mayor parte
de las presas se consumen 77z situ o son desplazadas
ligeramente a un lugar préximo (en sus hdbitats
apenas existe competencia). Este comportamiento,
sobre todo por parte del leopardo de las nieves, con-
trasta con el que manifiesta su congénere del eco-
sistema de sabana, que dentro del grupo de gran-
des félidos, es el unico que produce un transporte
sistemdtico capaz de producir una acumulacién
Ssea.

En definitiva, puede observarse cémo una gran
parte de los grandes félidos realizan desplazamien-
tos periféricos de sus presas, pero tan solo uno de
ellos, el leopardo, lleva a cabo bajo determinadas
condiciones ecolégicas aportes reiterados de restos
que generan acumulaciones relevantes.

CANIDOS Estos animales aparecieron en la
cadena evolutiva como un grupo especializado en
una ripida persecucién de la presa en zonas despe-
jadas. En consecuencia y dada su menor dotacién
biolégica con respecto a los félidos, su “fuerza” para
enfrentarse a un hébitat tan hostil radica en el desa-
rrollo de una interaccién social méds compleja, que
les permite afrontar de forma eficaz tanto las accio-
nes cinegéticas como las de defensa del grupo.

El principal tipo de cdnido que aparece en el
ecosistema de sabana es el (1) licaén (Lycaon pictus),
animal gregario exclusivamente carnivoro, con una
estrategia de caza consistente en la persecucion
implacable y agotamiento de la presa hasta que es

capturada. Los licaones se caracterizan por ser uno
de los tipos de carnivoros que menos se ocupan de
desplazar las carcasas obtenidas. Lo normal en la
mayor parte de las ocasiones que su consumo se rea-
lice en el mismo lugar en el que éstas fueron abati-
das. Por consiguiente no generan ningln tipo de
acumulacién, ni siquiera en las madrigueras, en
torno a las cuales regurgitan parte de la ingesta con
el fin de alimentar a la progenie, pero que suele
consistir s6lo en carne y alguna astilla ésea espora-
dica (Lawick & Lawick, 1970; Frame, 1981).

(2) Los chacales (Canis aurens, Canis mesomelas
vy Canis adustus), animales oportunistas de dieta
muy variada, que incluyen en la misma desde roe-
dores y carrofia —que llega al 6% de la alimenta-
cién de los chacales del Serengueti— hasta frutos,
también muestran un comportamiento con respec-
to al traslado de las carcasas muy similar al de los
licaones. Cuando carrofiean —desperdiciando la
mayor parte de la médula Gsea— o no se llevan nin-
gan resto con ellos, o si acaso, lo dispersan en torno
al drea misma del matadero, circunstancia idéntica
a cuando ellos mismos consiguen la carne a través
de una accién predadora. En cuanto a la conducta
referente al cuidado de la prole, las crias permane-
cen en la madriguera durante las seis primeras
semanas de su vida. A partir de ese momento la
hembra efecttia cambios de madriguera cada dos
semanas v las alimenta mediante el regurgitado de
la carne conseguida. Esta accidén se mantiene hasta
los tres meses, momento en el que se abandonan las
madrigueras y se vive al aire libre, cambiando cons-
tantemente de lugar (Moehlman, 1991).

(3) Los zorros de sabana, al igual que los de
bosque (21 especies), tienen dietas variadas que
comprenden conejos, liebres, roedores, aves e inver-
tebrados y frutos. Los zorros de bosque a veces sue-
len esconder alguna de sus presas en torno al lugar
donde fue capturada para un consumo posterior. Los
zorros vulpinos y los zorros drticos aportan produc-
tos a las crias en el periodo de reproduccién, los
cuales debido a su cardcter son consumidos total-
mente sin que quede resto alguno o, en caso con-
trario, pertenecen a especies de escasas dimensiones
que si pueden formar acumulaciones insignificantes
(Macdonald, 1991).

Dentro del dmbito ecolégico boscoso, otros
canidos como son (4) el lobo (Canis lupus) y (5) el
coyote (Canis latrans) tampoco llevan a cabo nin-
gin tipo de traslado sobre sus presas, ya que suelen
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consumirlas en el lugar de su obtencién y tan sélo
dispersan restos en torno al matadero. Con respecto
al comportamiento reproductor ambos carnivoros
hacen aportes de carne regurgitada a la prole cuan-
do ésta alcanza los dos meses, que no posibilita nin-
guan tipo de acumulacién 6sea. Existen, no obstan-
te, determinadas ocasiones al final del periodo de
alumbramiento en las que el macho puede aportar
algin elemento sélido a la hembra, con lo que se
introduce algun especimen éseo a la madriguera.
Este hecho, unido a la circunstancia de que los
miembros infantiles aportan de manera esporadica
huesos encontrados en zonas préximas a la madri-
guera simplemente para morderlos, posibilita que
en semejantes situaciones se generen acumulaciones
de huesos, por lo general poco densas, consistentes
en su mayor parte en elementos pertenecientes al
esqueleto apendicular (Mech, 1970).

Manuel Dominguez-Rodrigo

Esta situacién no se ha reconocido en el caso del
(6) cudn (Cuon alpinus ), que suele consumir su ali-
mento donde lo obtiene y que estd especializado ade-
mds en hacerlo con suma celeridad. Capturada la presa,
los cuones compiten por el alimento comiendo con
gran rapidez, siendo capaces de ingerir cantidades
importantes de carne en escaso tiempo. El patrén de
desmembramiento responde a la misma pauta observa-
da en lobos y coyotes de dispersién de restos en torno
al matadero. En cuanto al comportamiento de crianza,
también regurgitan carne en torno a las madrigueras,
pero no realizan aportes de secciones de carcasas ni de
otros productos a las mismas (Fox, 1975).

Como puede observarse, podria concluirse que
la incidencia de los cdnidos sobre el traslado de pre-
sas es menor que en los félidos, siendo el desplaza-
miento periférico, cuando acontece, menos relevan-
te y existiendo un transporte sistematico en el caso
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Figura 4. Presencia porcentual de distintos huesos de animales pequeitos en las madvigueras de la hiena manchada.
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del lobo y el coyote, también mds marginal que el
realizado por el leopardo.

HiENIDOS Las hienas son, en claro contraste
con lo expuesto hasta ahora, auténticas acumulado-
ras de huesos debido a su especializacién en el trans-
porte sistemdtico de restos. Poseen una gran habili-
dad carrofiera y son capaces de digerir productos
—por ejemplo, la materia orgdnica de los huesos—
que otros carnivoros no pueden aprovechar. Aunque
estan especializadas en el consumo rdpido de las car-
casas, también emplean una estrategia de desplaza-
miento de restos en un proceso de aprovechamiento
posterior. (1) La hiena manchada (Crocuta crocuta ),
por ejemplo, desplaza algunos restos de modo peri-
térico a lugares pantanosos o con abundancia de
agua para ocultarlos de otros predadores, en las
escasas ocasiones en que las hienas frecuentan las

inmediaciones de las zonas de vegetacion cerrada.
Sin embargo, en este tipo de traslado no se reincide
en los mismos puntos de deposicién. También
transportan de un modo mds generalizado restos a
las madrigueras, usualmente exentos de la mayor
parte de nutrientes, con la finalidad de aprovechar-
los de modo terminal o simplemente para morder-
los, pero no para alimentar a la progenie a la que
solo ofrecen carne a través de la accién de regurgi-
tado, aunque en algunas ocasiones se haya observa-
do que determinados grupos si realizan un aporte
variable de nutrientes sélidos a la prole (Hill, 1978,
1981). Como puede observarse en las figuras 4 y 5,
las tres cuartas partes de los especimenes 6seos acu-
mulados —indistintamente del tamafio de la espe-
cie— pertenecen a la parte esquelética apendicular,
predominando de manera leve los huesos de las
extremidades traseras sobre las delanteras.
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Esta situacién se altera en el caso de (2) la
hiena parda (Hyaena brunnea ), cuyo motivo prin-
cipal de transporte de restos si es el abastecimiento
de nutrientes a la prole, en contraste con la hiena
manchada (Brain, 1981), y que en el caso de las pre-
sas pequefias suelen estar representados en la acu-
mulacién especimenes éseos pertenecientes al
esqueleto craneo-mandibular en su mayoria y al
resto del esqueleto axial en menor medida, siendo
los huesos del esqueleto apendicular sumamente
escasos (Figura 6). Semejante circunstancia es dife-
rente en el caso de las presas de mayor tamaflo,
donde los elementos Gseos pertenecientes a las
extermidades cobran mayor relevancia, seguidos
por los restos del esqueleto axial, consistes en vérte-
bras sobre todo (Figura 7).

(3) La hiena rayada (Hyaena hyaena ) debido a
su alimentacién mds diversificada —reptiles, roe-
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dores, insectos y carrofia (Kruuk, 1976)— no suele
llegar a la densidad de acumulacién propia de la
hiena manchada y de la hiena parda, aunque al ser
ésta en su mayoria sobre presas pequeflas muestra
un perfil préximo al de la hiena parda sobre el
mismo tipo de presa, con una gran abundancia de
elementos craneales y mandibulares.

Sin embargo, llama la atencién que las acumu-
laciones de hiénidos, en su conjunto, muestren una
escasa representacién de elementos axiales, los cua-
les cuando se manifiestan con cierto grado de den-
sidad —como es el ejemplo de la hiena parda— lo
hacen a través de la abundancia de vértebras, al ser
las costillas un elemento practicamente inexistente
en todos los casos. Del mismo modo acontece —en
concordancia con las acumulaciones menos densas
que realizan lobos y coyotes— que entre los restos
de las extremidades existe un predominio de unos
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Figura 6. Porcentajes de vepresentacion de elementos dseos pertenecientes a especies pequesias en las madrigueras de la biena parda.
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elementos sobre otros, siendo normal que las epifi-
sis proximales del himero y la tibia y las epifisis
distales del radio-cabito y del fémur se encuentren
menos representadas que las epifisis opuestas del
hueso al que pertenecen cada una de ellas (Brain,
1981). Con respecto a la densidad de los elementos
apendiculares mds distales como son los metdapodos
y falanges, su variabilidad es mds elevada, pudien-
do aparecer en un promedio consistente — coinci-
diendo con una gran parte de madrigueras de
lobo— tal y como pude comprobar en dos madri-
gueras del drea de Seronera en el Parque Natural del
Serengueti, o estando apenas representados —Ilo
cual es menos comiin— como pude observar en una
tercera madriguera situada al norte del lago Ndutu,
en la misma reserva natural.

Existe, no obstante, un factor que explica estas
diferencias en la acumulacién y que tiene que ver de

modo directo con el espectro taxondémico sobre el
que se incide, como veremos mas adelante.

EL cAsO DEL PUERCOESPIN Al margen de los
grandes carnivoros hasta ahora estudiados, el puer-
coespin (Hystrix africaustralis) también realiza acu-
mulaciones de huesos a pesar de ser un animal vege-
tariano. La razén de ello es la necesidad constante
que tiene de roer para desgastar sus incisivos de cre-
cimiento continuo. Para ello amontona diversos
huesos en su madriguera a los que luego se dedica a
alterar a través del uso de dichos incisivos. La repre-
sentacién de elementos en este tipo de acumulacién
suele ser por orden de importancia la siguiente:
cuernos y fragmentos de crdneo, pelvis, mandibulas
y vértebras como los mds abundantes, tras los cua-
les aparecen los huesos pertenecientes a las extremi-
dades, entre los que destacan las epifisis proximales
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de radio-ctbito y fémur, seguidos de los huesos
metatarsianos y metacarpianos y las epifisis distales
de hiimero, tibia, radio-cdbito, fémur vy, finalmen-
te, falanges. Destaca el escaso porcentaje de costillas
presentes en dichas acumulaciones, que por lo gene-
ral mantienen el signo distintivo de poseer, a pesar
de su variabilidad, una escasa densidad de restos
(Maguire, 1976; Brain, 1981).

3. La diversidad taxonémica como criterio
discriminador en la atribucidén de las acu-
mulaciones derivadas biolégicas

La mayor parte de los carnivoros suele tener
acceso a una amplia diversidad de especies sobre las
cuales pueden llegar a establecer preferencias
(Figura 8). Este hecho se manifiesta con mayor cla-
ridad en los félidos, pues la tendencia general en el
dmbito de los cdnidos se inclina hacia un mayor
eclecticismo. En el ecosistema de sabana dispone-
mos de un claro ejemplo de aprovechamiento prefe-
rencial segin las propiedades del félido que se trate.
En el punto mds elevado de predacién se encuentra
el ledn, cuyas presas pueden oscilar de 50 a 500 kg.
de peso. La variedad taxonémica sobre la que inci-
den es sumamente diversa; desde pequefias gacelas
hasta grandes bufalos. Sin embargo, en términos
cualitativos la mayor parte de las capturas estd cons-
tituida por presas de 250 kg. en adelante, entre las
cuales el fiu y la cebra son los taxones mds comunes.
Con respecto al perfil de edades de las presas, los
leones prefieren individuos adultos y sanos.

En el extremo opuesto se encuentra el guepar-
do, cuyo margen de predacién queda establecido en
torno a especies que pesan menos de 50 kg., como
la gacela, el impala o los flus jévenes. Sin embargo,
es un cazador mds especializado que el leén, puesto
que el 80% de sus presas son exclusivamente impa-
las o gacelas Thompson. La razén de esta diferencia
entre ambos predadores se debe por un lado a la
incapacidad del guepardo en la caza de presas de
gran tamafio y su mejor adecuacion para la captura
de presas mds pequeflas y esquivas, y a una menor
necesidad de alimento ya que mientras que una car-
casa pequefla resulta suficiente para abastecerle,
s6lo un animal grande suele ser suficiente para ali-
mentar a una manada de leones no muy extensa.

Entre ambos términos podria situarse la activi-
dad predadora del leopardo, cuya dieta incluye una
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auténtica variedad de presas, que van desde peque-
fios mamiferos hasta grandes bévidos. No obstante,
también en el leopardo se advierten preferencias
que se deben a razones estratégicas. Dentro de la
diversidad de especies a las que tiene acceso, este
predador suele realizar hasta un 80% de su caza
sobre ungulados de tamafio pequefio, inferiores a
los 125 kg. de peso (Kruuk & Turner, 1967; Brain,
1981). La razén en este caso es doble. Por un lado,
el tamafio de la presa es mds que suficiente para
saciar sus necesidades y por otra parte, dado que el
leopardo emplea una estrategia de desplazamiento
sistematico de las carcasas si éstas pesan mas de 125
kg. le resultan muy dificiles de transportar. Por ello
no es de extrafiar que cuando cazan o carrofiean una
presa de mayor tamafio, lleven a cabo su consumo iz
situ y no trasladen, salvo excepciones, ninguna parte
de la misma.

En los félidos que habitan un medio boscoso
sucede algo parecido a lo que se observa en la saba-
na. El tigre, como mdximo exponente, posee un
espectro de caza que pese a lo variado se centra en
presas de gran tamaflo, al igual que el leén. La razén
es de tipo energético; el tigre necesita diariamente
casi el doble de carne que el le6n y al conseguir una
pieza grande dispone de carne por mds tiempo aho-
rrando la inversién de energfa que se precisa en cada
accién cinegética. En el lado opuesto se encuentra la
pantera nebulosa, que se abastece de monos, ardillas
y aves. Y entre ambos extremos aparecen el leopar-
do de las nieves y el jaguar, con una dieta variada
centrada en presas de tamafio pequefio y medio.

Con respecto a los cdnidos la estrategia de pre-
dacién es distinta. Los cdnidos grandes como son el
licaén en la sabana y el lobo y el cuén en los bos-
ques cazan presas de todos los tamafios (hasta 250
kg.) —con preferencia por las de tipo medio— y de
cualquier especie accesible. Entre los cdnidos meno-
res, como el zorro y el chacal, la presa de mayor
tamafio por ellos cazada no suele sobrepasar los 35
kg. de peso. Sin embargo, bien es cierto que tienen
acceso a especies mayores a través del carrofieo.

En el caso de los hiénidos la situacién es lige-
ramente distinta. La hiena manchada interviene
sobre una amplia diversidad de especies (fiu, gacela,
cebra, antilope, facécero, etc...). No obstante, en
claro contraste con el leén, mantiene una preferen-
cia por los individuos jévenes y por los mads viejos
que se muestren enfermos. En las acumulaciones de
este tipo de hiénido existe una representacién regu-
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Figura 8. Distribucidn de los principales carnivoros segiin sus preferencias cinegéticas.

lar de animales de mds de 125 kg. Esto no sucede
con la hiena parda, cuya representatividad de ele-
mentos Gseos pertenecientes a una fauna de esas
dimensiones es mds bien reducida, predominando
en cambio los ungulados de ramafio pequefio y exis-
tiendo un ndmero relevante de restos de papién.
Otro hecho sorprendente en los hdbitos de esta
hiena es el aporte a las madrigueras de pequefios
carnivoros (chacal, zorro, lince...) que realiza sobre
la carcasa entera y que suelen constituir del 40% al
50% de la acumulacién ésea (Brain, 1981). Esta cir-

cunstancia explica que el indice de representacién
de elementos del esqueleto sea distinto del de la
hiena manchada, y que predominen en las especies
pequefias los elementos axiales por ser los apendi-
culares mucho mds aprovechables y mds proclives a
desaparecer. Igualmente en las especies de mayor
tama’fio, casi siempre por debajo de los 125 kg., los
elementos axiales aparecen con cierta relevancia,
pero la situacién se invierte y los huesos de las
extremidades son preponderantes, como ocurre con
la hiena manchada.
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Estos indices tan elevados de predacién sobre
carnivoros en el caso de la hiena parda no se dan en
otros tipos de predadores, los cuales, no obstante,
también interactian cinegéticamente entre ellos
mismos. El ledn, por ejemplo, incluye entre sus
presas a leopardos, guepardos, chacales, hienas e
incluso a otros leones. Algo similar ocurre con el
resto de grandes carnivoros, quienes en su mayor
parte cazan y son cazados por otros predadores.

En definitiva, las distintas especies de carnivo-
ros establecen sus preferencias de caza en funcién de
dos criterios: capacidad y necesidad. Cuanto
mayor es el tamafio del carnivoro, mayor es su nece-
sidad de ingesta carnica diaria, con lo cual existe
una convergencia entre dicha necesidad y la capaci-
dad del carnivoro en cuestién en acceder a presas
grandes, ya que su mayor dotacién biolégica as{ se
lo permite. Sin embargo, si esta aseveracién es vili-
da para los carnivoros hegemdnicos, como son en la
actualidad el tigre y el ledn, debe ser levemente
matizada para los carnivoros medianos puesto que
en éstos el criterio de capacidad se establece en
torno a dos factores: la posibilidad de captura en si
y la capacidad de poder trasladar la presa obtenida.
Por consiguiente, en los carnivoros intermedios e
incluso en los menores, lo que cuenta es una necesi-
dad de abastecimiento mds reducida y una capaci-
dad de acceder a presas que sean transportables. De
ahi que el espectro taxonémico general del leopar-
do, guepardo, jaguar y pantera nebulosa se encuen-
tre en especies cuyo peso estd por debajo de 125 kg.
De este modo las presas del leopardo son de mayor
tamafio que las del guepardo, porque su capacidad
fisica de traslado y su necesidad también son algo
mayores (Frame, 1981).

Esta afirmacidn, en principio dirigida a los
félidos resulta también aplicable —aunque con las
debidas correcciones— a los cdnidos y hiénidos. En
este caso el tamafio corporal no determina el acceso
a las presas grandes, como ocurre entre las hienas
manchadas, los licaones y los cuones, sino el tama-
fio del grupo, que es el que posibilita, en una coo-
peracién gregaria, la obtencién de una victima
grande (criterio de capacidad) y que la justifica no
por la facilidad o no de traslado —ya que éste en el
caso de los hiénidos opera sobre partes del esquele-
to y no sobre toda la carcasa—, sino por el menes-
ter de abastecer a los varios miembros que confor-
man el grupo o a su posterior aprovechamiento (cri-
terio de necesidad). De este modo, hienas mancha-
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das, licaones y cuones —y excepcionalmente lobos
y coyotes también—, al ser los mds gregarios y
numerosos entre los cdnidos y hiénidos son los mds
capacitados para —y necesitados de— la captura de
presas grandes. Esto justifica la seleccién de presas
de menores dimensiones por parte de animales
como la hiena parda, bastante mds pequefia y
mucho menos gregaria, siendo poco comun su apa-
ricién en grupo.

4. Las marcas de dientes como criterio diag-
néstico

Las improntas mds comunes que dejan los car-
nivoros en la superficie de los huesos de sus presas
son las marcas de dientes, cuya correcta evaluacién
resulta de gran relevancia para una interpretacién
acertada de la intervencién de cada uno de ellos en
un palimpsesto. Existe una falta de estudios de este
tipo en la mayor parte de los carnivoros y sélo se
han realizado andlisis, a todas luces insuficientes, en
las acumulaciones llevadas a cabo por determinados
predadores. Entre éstos el leopardo destaca por ser
uno de los que menos improntas efectiian; sus mar-
cas se reducen a un 20-30% en los restos de las acu-
mulaciones que realizan en cuevas y abrigos (Brain,
1981). En mis observaciones de campo analicé la
alteracién superficial de los huesos pertenecientes a
tres carcasas distintas que correspondian a tres pre-
sas de leopardo. La que mostraba una menor inci-
dencia de dichas marcas lo hacfa sobre el 18% de
todos los huesos recogidos y la mds alterada mos-
traba un porcentaje de marcas del 27%. Dichos
porcentajes probablemente infravaloran la cantidad
real de marcas, ya que algunos huesos ain posefan
tejido que impedia el andlisis de su superficie. Sin
embargo, lo que llamé mi atencién fue la cantidad
importante de alteraciones de este tipo presentes en
los elementos axiales del esqueleto. La frecuencia de
sefiales en las costillas de dos de las presas— en la
otra, al tratarse de una gacela Thompson apenas
quedaron restos de costillas— era superior a la que
aparecia en las vértebras. Este hecho, unido al indi-
ce de representacién es un signo distintivo de la
acci6n del leopardo.

Un porcentaje bastante superior de marcas se
encuentra en las acumulaciones de hiénidos, donde
se observa un margen de variabilidad dependiendo
de la especie. La hiena parda suele dejar su impron-
ta en un promedio del 40-50% de los huesos (Brain,
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1981), mientras que la hiena manchada posee un
porcentaje superior. En dos madrigueras analizadas
—una situada al noroeste del lago Ndutu en la
mitad meridional del Parque Natural del Serengueti
(madriguera A) y la otra al sur del 4rea de Seronera
en el norte de dicha reserva (madriguera B)- llegué
a cuantificar las siguientes alteraciones (aunque en
este andlisis obvié las pequeflas depresiones produci-
das por el mordisqueo, con lo cual los indices son
mas bajos que las cifras reales reales; situacién que
solventé en el estudio de madrigueras en Amboseli
(Dominguez-Rodrigo, en prensa):

Madriguera A: 447 huesos con marcas de dien-
tes sobre un total de 734 = 61%

Madriguera B: 699 huesos con marcas de dien-
tes sobre un total de 1029 = 68%

Estos indices de representatividad, de acuerdo
con el promedio aceptado para este tipo de carnivo-
ro de un 65% (Maguire en Leakey, 1981), son mds
elevados que el de la hiena parda debido a que la
hiena manchada posee un metabolismo mas capaci-
tado para la asimilacién de la materia orgdnica y el
calcio de los huesos y, por consiguiente, consume
elementos 6seos con mds frecuencia (Kruuk , 1976;
Brain, 1981).

Tal vez el mayor indice de marcas sobre las
superficies Gseas lo realice el puercoespin, cuyo por-
centaje oscila del 20% al 100% de los especimenes
que forman su acumulacién, segiin exista una abun-

dancia de huesos en proximidad a la madriguera o
sean casi inexistentes respectivamente. El nimero
de muestras analizadas conducen a la conclusién de
que el término medio de representacion se sitia en
torno al 60-70% (Maguire, 1976).

Esta serie de porcentajes deben interpretarse
con sumo cuidado hasta que se disponga de un cor-
pus de andlisis mucho mds amplio, con el cual
pueda observarse la regularidad y variacién de los
mismos. Aun asi se observa que, en esencia, los ani-
males capaces de realizar acumulaciones alteran
considerablemente la superficie de los huesos siem-
pre que ellos sean los agentes primarios de las mis-
mas. En el caso de que su intervencién sobre una
acumulacién tenga lugar de modo secundario, su
impronta, a pesar de seguir siendo notable, es mds
reducida, puesto que los porcentajes mds elevados
en una intervencién sobre una acumulacién antré-
pica, por ejemplo, no suelen exceder el 20% de pre-
sencia de sefiales de dientes (Potts, 1982, 1988). De
esta manera, el grado de las alteraciones superficia-
les 6seas se convierte en un criterio diagnéstico de
gran validez para la interpretacién tafonémica, aun
cuando su estudio se encuentre todavia en su fase
inicial (Figura 9). Es previsible y necesario que
futuras investigaciones sobre los restos de estos y de
otros carnivoros aporten una informacién mds com-
pleta, que permita otorgar una mayor argumenta-
cién a su validez.

Leopardo

Hiena parda

Hiena manchada

Puercoespin

40% 60% 80%

! |
100%

Figura 9. Porcentages de marcas de dientes presentes en las acumnleaciones de los anumales gue realizan transporte sistendtico de biesos.



120

5. Conclusiones: La necesidad de una aproxi-
macién ecolégica en el proceso de inter-
pretaciéon Tafonémica

A través de la observacién etoldgica del com-
portamiento de los principales carnivoros actuales
se pueden constatar los diversos modos de reaccién
de cada uno de ellos, diferenciar quién desplaza sus
presas y quién no, de qué modo lo hacen, sus prefe-
rencias taxondmicas, la manera en que procesan una
carcasa, etc... Esto podria constituir un marco infor-
mativo referencial suficiente para estar en disposi-
cién de elaborar una interpretacién tafonémica, si lo
que se pretende es crear una exégesis a partir sim-
plemente de una dindmica de conducta observada.
Sin embargo, este hecho —que es lo que suele ocu-
rrir en el mejor de los casos— incurre en el error de
hacer una transposicién acritica del resultado de
situaciones observables —actualismo imperfecto—,
sin tener en cuenta el andlisis de los contextos y de
las variables ecolégicas que propician semejantes
conductas —actualismo valido—, cuyo poder heu-
ristico es mayor al ser pautas de interaccion entre el
organismo y el medio que siempre han funcionado
del mismo modo. De esta manera, lo que he preten-
dido en este trabajo ha sido no sélo elaborar una
sinopsis propia de un estudio etoldgico descriptivo,
sino una relacion de observaciones conductuales
inteligibles a través de una aproximacién etoldgica
explicativa. Para ello he puesto de relieve la plastici-
dad del comportamiento de determinados carnivo-
ros segln su situacién ecoldgica, y la necesidad de
enfocar su estudio desde un prisma contextual.

En este sentido y a modo de resumen, podria
decirse que en la sintesis expuesta sobre la conducta
de los predadores con respecto a su presa resulta evi-
dente que debe distinguirse entre dos categorias de
traslado de restos: el desplazamiento periférico y el
transporte sitematico. Mientras que una gran parte
de carnivoros efectiian el primero de los modos de
desplazamiento, s6lo un nimero reducido realiza
traslados sistemdticos que son los que causan la apa-
ricién de acumulaciones Gseas. Ambos tipos de
transporte se deben a la presién tréfica, cuyas prin-
cipales variables son (1) la capacidad de retencién de
la presa, (2) las caracteristicas fisicas del carnivoro y
de la carcasa, (3) la estructura fisica del medio y (4)
la variedad de recursos. A ello se puede afiadir un
condicionante de tipo biolégico en determinadas
especies, constituido por la necesidad de abastecer
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de alimentos sélidos a la progenie en el periodo de
desarrollo o por caracteristicas propias de la especie
que la predisponen a utilizar con frecuencia elemen-
tos 6seos. En lo concerniente a las preferencias taxo-
némicas, el tamafio del carnivoro (Figura 10) y/o su
grado de cooperacién social condicionan de modo
reciproco dos factores tan elementales como son la
necesidad y la capacidad, que a su vez determinan el
espectro faunistico sobre el que se incide. Estas
observaciones aparecen también explicitamente en
los estudios de carnivoros llevados a cabo por diver-
sos especialistas (Guthrie, 1968; Schaller, 1972).

El tafénomo que pretenda interpretar un
palimpsesto con el conocimiento referencial del
comportamiento de los carnivoros, tiene que ser
consciente de que la conducta, en términos biol6gi-
cos, no es una manifestacién andrquica, sino una
respuesta a una serie de estrategias de supervivencia
guiadas por una gama de criterios ecolégicos inva-
riables en cuanto a su traduccién en exigencias
selectivas. La presencia de restos pertenecientes a
carnivoros en una acumulacién 6sea no es un indi-
cador fiable per s¢ de que éstos sean los autores prin-
cipales de la misma vy, ni siquiera, de que hayan
intervenido en su formacién. En yacimientos de la
complejidad de los que aparecen asociados a con-
textos cdrsticos, donde convergen una cantidad
notable de agentes, las atribuciones biolégicas que
excluyan la participacién antrépica primaria no
deben realizarse sobre cualquiera de los participan-
tes que restan. El ejemplo mds paradigmdtico a este
respecto lo constituye una gran parte de los yaci-
mientos arqueolégicos europeos que aparecen en
cueva, en los que se da un nimero variado de restos
pertenecientes a diversos carnivoros: leén, leopardo,
hiena, lobo, cuén, zorro, oso y lince. La aparicion de
todos ellos o s6lo de algunos en un conjunto hete-
rogéneo no constituye de facto una representacién de
los autores que han intervenido en su formacién.
Normalmente las cuevas suponen siempre un foco
de atraccién por ofrecer resguardo y condiciones
favorables para su ocupacién. No es por ello extra-
flo que muchos carnivoros las hayan habitado con
asiduidad. Sin embargo, un hecho es su ocupacién y
otro diferente es la acumulacién de restos dentro de
la misma. Animales como el ledn, el oso y el lince
probablemente no intervinieron en la formacién de
dicho registro, no porque en la actualidad no reali-
cen desplazamientos sistemdticos de sus presas y no
generen acumulaciones, sino porque dentro de la
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LONGITUD ALTURA PESO

. LEON 240-330 cm. 110 cm. 120-240 kg,

g | LEOPARDO 110-190 cm. 40-80 cm. 30-70 k.

L | GUEPARDO 112-135 cm. 40-80 cm. 39-65 kg

| | TIGRE 240-310 cm. 91 cm. 130-260 kg

D | JAGUAR 80-185 cm 68-76 cm. | 40-113 kg.

¢ | LEOPARDO NIEVES | 120-150 cm. 40-80 cm. | 29-60 kg.
PANTERA NEBULOSAl  60-110 cm. 80 cm. 15-20 kg.

C | LoBO 100-150 cm. 66-81 cm. 12-80 kg.

& | cuon 90-100 cm. 50 cm. 17 kg.

| LICAON 75-100 cm. 75 cm. 20-27 kg.

p | covote 24-100 cm. 20-50 cm. 2-9 ko:

O | zZORRO 70-97 cm. 45-53 cm. 11-15 kg.

S | cHacaL 65-100 cm. 38-50 cm. 7-15 kg.

HIENA MANCHADA 120-140 cm. 70-90 cm. 50-80 kg.

N | HIENA PARDA 110-130 cm. 65-85 cm. 35-50 kg.

o | HIENA RAYADA 100-120 cm. 65-80 cm. 30-40 kg.

S

Figura 10. Principales caracteristicas de los carnivoros mencionados en ¢l texto.

dindmica tréfica existente a lo largo del Pleistoceno
europeo no existen criterios suficientes que nos per-
mitan pensar lo contrario. El leén, al mantenerse en
el escal6n jerdrquico mds alto de dicha dindmica no
habria tenido necesidad de hacerlo, el oso y el lince,
debido a sus hdbitos dietéticos, tampoco habrian
participado. Lo mds probable es que su presencia en
dichos yacimientos responda a dos razones: la depo-
sicién accidental de sus cuerpos tras su muerte
—bien porque hubiesen ocupado la cueva, bien
porque las caracterfsticas fisicas de ésta (simas) la
hiciesen funcionar como trampa natural— o ser
parte integrante del aporte realizado por otros car-
nivoros. Este punto tendria que considerarse con
detenimiento, ya que es de sobra manifiesta la pre-
dacidn interespecifica que éstos realizan entre si.
Semejante circunstancia deberia también hacer
reflexionar a muchos tafénomos que piensan en las
acumulaciones de huesos pertenecientes a herbivo-
ros que se encuentran en las cavernas como testos
aportados por un agente y en los huesos pertene-

cientes a carnivoros como restos depositados acci-
dentalmence in sita.

La arqueologfa paleolitica a lo largo de la
mayor parte de su historia ha otorgado al ser huma-
no el protagonismo —generalmente excluyente—
en la formacién del registro arqueolégico pleistocé-
nico. En los dltimos 25 afios la conciencia académi-
ca ha despertado al hecho de que una gran parte de
los yacimientos son el resultado final de la interac-
ci6én de diversos agentes, entre los cuales los preda-
dores no antrépicos han jugado un papel relevante.
El desbordamiento de este descubrimiento ha
impulsado a una parte importante de dicha comu-
nidad —sobre todo la que se ocupa de la investiga-
cién tafonémica— a deslumbrarse en exceso y
suplantar al género humano de su papel hegeméni-
co por una gama de carnivoros amplia a la que le
concede la prioridad en la formacién de parte del
registro. Es de esperar que transcurrida esta larga
fase de euforia y asumiendo un marco explicativo
mas definido —una vez reconocido el escaso nime-
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ro de carnivoros que realizan acumulaciones y el
cardcter de éstas—, se acuda a la interpretacion
moderada, en la que se consideren en su justa
dimensién las distintas posibilidades, se elaboren
explicaciones que intenten solventar las contradic-
ciones en las que puedan incurrir los diversos méto-
dos de andlisis tafonémicos y que puedan conciliar la
disyuntiva —no reconocida por todos— de que un
objetivo es identificar los agentes que intervienen en
un palimpsesto y otro, mds complejo, discriminar su
prioridad e interaccién si ésta ha existido.
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