Resumen

En este trabajo se realiza el estudio paleontolégico preliminar, el analisis faunistico y la interpre-
tacion paleoambiental de todos los mamiferos de la formacion Ambrona (Pérez-Gonzalez et al.,
en este vol.) con los restos foésiles de las campafas de excavacion realizadas entre los afios 1993
y 2000. La asociacion de mamiferos de Ambrona es la siguiente: Insectivora: Crocidura sp.;
Rodentia: Microtus (Iberomys) brecciensis, Arvicola aff. sapidus, Apodemus aff. sylvaticus;
Lagomorpha: Oryctolagus sp.; Carnivora: Canis lupus cf. mosbachensis, Panthera (Leo) cf. fos-
silis; Proboscidea: Palaeoloxodon antiquus; Perissodactyla: Stephanorhinus hemitoechus, Equus
caballus torralbae; Artiodactyla: Cervus elaphus, Dama cf. dama, Capreolus sp. y Bos primige-
nius. A esta fauna hay que afiadirle algunos taxones identificados en Ambrona por Howell et al.,
(1995) que no hemos encontrado en nuestras campafas de excavacion: los carnivoros Vulpes
sp. y Crocuta crocuta aff. praespelaeay el cérvido Megaloceros aff. savini. En el miembro infe-
rior de Ambrona, los restos de elefante son predominantes aunque hay una fauna muy diversifi-
cada con otros grupos taxonémicos bien representados. En el miembro medio el Unico macro-
mamifero que se ha encontrado hasta ahora es Equus caballus ssp. La asociacion de mamiferos
de Ambrona es muy caracteristica del Pleistoceno Medio avanzado, pero no final. La acumula-
cion de restos en el miembro inferior se ajusta a los modelos de origen no antrépico estableci-
dos por Haynes (1991) en cementerios de elefantes africanos actuales. El resultado del estudio
de la edad de mortandad de los elefantes es muy similar al modelo “A” descrito por Haynes
(1991) resultante de una mortalidad no selectiva en poblaciones actuales. La fauna de mamife-
ros del miembro inferior de Ambrona indica en general una buena representacion de medios
forestales y zonas abiertas con praderas, y la presencia de zonas con agua, en un clima templa-
do y relativamente humedo.

Palabras clave: Mamiferos, Pleistoceno Medio, Andlisis faunistico, Interpretacion paleoambiental,
Ambrona, Soria, Espafia.

Abstract

A preliminary paleontological study, faunal analysis and paleoenvironmental interpretation of all
the mammals from fossil remains recovered during the excavations carried out between 1993 and
2000 in Ambrona is made here. The mammal association identified in the Ambrona lower mem-
ber (Perez-Gonzalez & Santonja, in this vol.) is the following: Insectivora: Crocidura sp.; Rodentia:
Microtus (Iberomys) brecciensis, Arvicola aff. sapidus, Apodemus aff. sylvaticus, Lagomorpha:
Oryctolagus sp.; Carnivora: Canis lupus cf. mosbachensis, Panthera (Leo) cf. fossilis; Proboscidea:
Palaeoloxodon antiquus; Perissodactyla: Stephanorhinus hemitoechus, Equus caballus torralbae;
Artiodactyla: Cervus elaphus, Dama cf. dama, Capreolus sp. and Bos primigenius. We must add
some taxa identified in Ambrona by Howell et al., (1995) but not found in our excavation cam-
paigns: the carnivores Vulpes sp. and Crocuta crocuta aff. praespelaea and the cervid Megaloceros
aff. savini. The fossil remains of elephants are predominant here although there is a very diversi-
fied fauna with other taxonomical groups well represented. The only macromammal species found
in the middle member is Equus caballus ssp. The mammal assemblage of the lower member of
Ambrona is very characteristic of the advanced, but not late, Middle Pleistocene. The accumula-
tion of fossil remains of the lower member fits well with the non anthropic patterns described by
Haynes (1991) in present African elephant cemeteries. The result of the analysis of age at death
of the elephants is very similar to the pattern “A” given by Haynes (1991) as a result of a non-
selective dead in extant populations. The mammal fauna of the lower member of Ambrona indi-
cates a good representation of forest and also of open environments with prairies, and presence
of water areas, in a temperate and relatively humid climate.

Keywords: Mammals, Middle Pleistocene, Faunal analysis, Paleoenvironmental interpretation,
Ambrona, Soria, Spain.
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Mamiferos del Yacimiento del Pleistoceno
Medio de Ambrona: analisis Faunistico e

interpretacidén Paleoambiental
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Introduccion

En este trabajo se aborda el estudio paleontoldgico preliminar
de todos los mamiferos hallados en el yacimiento de Ambrona
durantes las campafias realizadas entre los afios 1993 y 2000
bajo la direccion de Manuel Santonja y Alfredo Pérez Gonzalez.
No obstante, hay que tener en cuenta que la metodologia de
obtencion de los micromamiferos (grupo que comprende a los
roedores, lagomorfos, insectivoros y quirépteros) y los macro-
mamiferos (todos los demés grupos) es distinta, lo que hace
que su tratamiento y resultados, en lo que respecta a posible
cuantificacion y por tanto comparacion, sea diferente. Por esta
razon se ha dividido el estudio en dos apartados: |) microma-
miferos y 2) macromamiferos respectivamente. La estratigrafia
del yacimiento de Ambrona se basa en los trabajos realizados
por Pérez Gonzalez et al. (1997 y 2001).

Micromamiferos de Ambrona

Micromamiferos: introduccion

En una excavacion clasica solo se aprecian a simple vista los
restos esqueléticos y dentarios de las especies de micromami-
feros de mayor tamafo, como puede ser el caso de los lago-
morfos (conejos vy liebres). Por eso su obtencion requiere la apli-
cacion de técnicas diferentes complementarias a las de la
excavacion clasica. Por una parte, se aplica la técnica de lava-
do-tamizado del sedimento del yacimiento con agua corriente
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haciéndolo pasar por una serie de tamices siendo el mas fino
de luz de malla de 0,5 mm, lo que asegura la retencion de las
piezas fosiles identificables méas pequefias. Por otra, el residuo
resultante se revisa con ayuda del microscopio binocular para
separar las piezas fésiles de las arenas en las que se encuen-
tran. La identificacion taxondmica de los micromamiferos se rea-
liza generalmente con los dientes que son los que presentan
caracteres diagnosticos de interés, aunque hay algunos gru-
pos en los que algunas piezas esqueléticas (como las mandi-
bulas de los insectivoros) se utilizan también para realizar deter-
minaciones de este tipo.

Los micromamiferos procedentes de las camparias de excava-
cion dirigidas por F. G. Howell y L. G. Freeman realizadas en el
miembro inferior de Ambrona entre 1980 y 1983, fueron objeto de
un estudio detallado por uno de los firmantes de este trabajo (Sesé,
1986). En dicho trabajo se hacia constar la pobreza en restos fosi-
les identificables de pequefios mamiferos en el yacimiento (1,3
por cada 100 kilos). Lamentablemente, y a pesar de haber lava-
do varias toneladas de sedimento durante todas y cada una de
las camparias de excavacion dirigidas por M. Santonjay A. Pérez-
Gonzélez desde 1993 hasta el afio 2000, (méas de 7.000 kg), se
constata una mayor escasez, si cabe, en restos fésiles dentarios
de micromamiferos identificables taxonémicamente (0,6 por cada
100 kilos), que en conjunto no afiaden ninguna novedad a la lista
de fauna ya identificada por Sesé (1986), por lo que este Ultimo
trabajo, sigue siendo fundamental para el conocimiento de la fauna
de micromamiferos del yacimiento.

Se ha muestreado en todos los niveles fosiliferos con restos
de macromamiferos que se han distinguido en el miembro infe-



260 Ambronay Torralba (Soria). Un siglo de investigaciones arqueolégicas

Excavaciones 1980-1983 Excavaciones

(Sesé, 1986) 1993-2000

NR % del total NR % del total
Crocidura sp 1 3,5 % 1 3,5 %
Microtus brecciensis 19 68 % 12 41 %
Arvicola aff. sapidus 1 3,5 % 0 0%
Apodemus aff. sylvaticus 3 1% 6 21 %
Oryctolagus sp. 4 14 % 10 34,5 %
N” Total de restos fosiles 28 100% 29 100%
N° de kg de sedimento lavado 2.800 7.000

Tabla 1: Material de micromamiferos identificable taxonémicamente en las cam-
pafias de excavacién de 1980 a 1983 (Sesé, 1986) y en las de 1993 al 2000. Se
han tenido en cuenta todos los restos dentarios, premolares y/o molares, excep-
to en el caso de Crocidura sp. que fue identificado en Sesé (1986) por una man-
dibula sin dientes. NR = N° de restos. % del total de restos para cada taxon.

Figura 1: Lavado del sedimento de Ambrona para la obtencién de microfauna

en un arroyo proximo al yacimiento. Agosto de 1994.

rior de la formaciéon Ambrona (Pérez-Gonzalez et al., en este
vol.), del AS1 al AS6, excepto en los niveles AS1, AS 1-2 y AS2,
por razones obvias al tratarse de niveles fluviales y por tanto
muy detriticos. Los restos fosiles provienen casi en su totalidad
de los niveles AS3 'y AS4. En estos niveles no se aprecia ningu-
na concentracion o abundancia en ningun nivel de forma par-
ticular, sino al contrario, una gran dispersion de los restos. Por
ello, el nuevo material procedente de las campafas realizadas
en los afios 90 no se da en este trabajo por niveles, como se
hace sin embargo con los macromamiferos, sino que se inte-
gra en conjunto en el apartado correspondiente a cada taxon.

Micromamiferos: paleontologia

Orden INSECTIVORA
Familia SORICIDAE
Crocidura sp. (musarafia)
(Fig. 2: 1)

Comentarios: Dentro de la familia de los soricidos, algunos
de los caracteres morfolégicos mas relevantes que se utili-
zan para la clasificacion genérica se encuentran en los dien-
tes y en la mandibula. Un fragmento mandibular que presen-
ta el condilo articular mandibular subtriangular y con una sola
faceta de articulacion, permitié determinarlo como Crocidura
sp. (Sesé, 1986), género en el que también puede incluirse
un segundo molar superior encontrado en las campafas de
los afios 90, por su morfologia y talla. Sin embargo, este mate-
rial es insuficiente para realizar una determinacion taxonémi-
ca mas precisa al nivel de especie.

El género Crocidura esta representado en diversos yaci-
mientos del Pleistoceno Medio y Superior de Espafia por la
especie Crocidura russulay formas afines (Sesé, 1994). Las
musarafias pertenecientes a dicho género que habitan
actualmente en la Peninsula Ibérica parece que estan aso-
ciadas, en general, a unas condiciones de clima templado
(Blanco 1998).

Orden RODENTIA

Familia ARVICOLIDAE

Microtus (Iberomys) brecciensis (GIEBEL, 1847) (topillo de
las brechas)

(Figura 2: 2 a 5)

Comentarios: Como es bastante comun entre los arvicélidos,
la pieza dentaria mas determinante para la clasificacion de
las distintas especies del género Microtus es sin duda el pri-
mer molar inferior (M4); y, en menor medida, también pre-
sentan algunos caracteres de interés taxonémico los terce-
ros molares. La morfologia y la talla de los My y M3 hallados
en las campafias de los afios 80, permitieron determinar taxo-
némicamente y caracterizar la poblacion de Microtus (I.) brec-
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ciensis en Ambrona por comparacion con otras de diversos
yacimientos de Espafia y Francia (Sesé, 1986).

Entre el nuevo material recuperado en las campafas de los
afos 90 (ver tabla 1) hay solo 2 M4, de los que sélo se ha
podido medir un ejemplar (L = 2,70 mm) y 2 M3, cuya morfo-
logia y talla son similares a las del material descrito y figura-
do por Sesé (1986).

La morfologia de la parte anterior o complejo anterocénido
de los 4 My de Ambrona se corresponde con el morfotipo
‘nivaloide "segun Meulen (1973), muy caracteristico de Microtus
() brecciensis y con los morfotipos 6 y 7 de los 10 distinguidos
por Lépez (1980) en la poblacion de Aridos, que son, por otra
parte, los mas frecuentes en dicho yacimiento sumando en con-
junto las tres cuartas partes de la poblacion.

Una de las tendencias de las diversas poblaciones de la espe-
cie Microtus (I.) brecciensis durante el Pleistoceno Medio es
hacia el aumento de talla segun diversos autores (Ayarzaglena
y Loépez, 1976; Lopez, 1980; Gil, 1997). Gil (1997) pone de mani-
fiesto esta tendencia en diversas poblaciones sucesivas de esta
especie desde el final del Pleistoceno Inferior y del Pleistoceno
Medio de los diversos niveles y yacimientos de Atapuerca en
las que se observa una talla relativamente pequefia en las pobla-
ciones mas antiguas y relativamente mas grande en las pobla-
ciones mas recientes. Respecto a Ambrona, aun teniendo en
cuenta que hay pocos datos, la amplitud de variacion de talla
de los My de Ambrona (L = 2,59 - 2,70) entra dentro de la varia-
cién de las poblaciones de la especie de los niveles inferiores
de Gran Dolina de Atapuerca (TD3, TD4, TD5, TD6 y TD8) y
niveles de Tres Simas Boca Norte (TN4 y TN6) (Sesé y Gil, 1987;
Gil, 1997), Huéscar-1 (Mazo et al., 1985), Cullar de Baza | (Ruiz-
Bustos y Michaux, 1976) y Aridos (Lépez, 1980); es préxima a
los valores minimos de las poblaciones de Cueva del Agua
(Lépez y Ruiz Bustos, 1977), Pinilla del Valle (Toni y Molero,
1990), St-Estéve-danson (Chaline, 1972) y Orgnac 3 (Chaline,
1972) que alcanzan sin embargo tallas mayores, y es claramen-
te inferior a la de las poblaciones del nivel superior de Gran
Dolina TD 11y los niveles de la Galeria (TG-9, TG-10y TG-11)
de Atapuerca (Gil, 1997).

Microtus (I.) brecciensis, que aparece al final del
Pleistoceno Inferior, o transito del Pleistoceno Inferior al
Medio, es una de las especies mas caracteristicas del
Pleistoceno Medio en Espafia, que se encuentra también en
la regién mediterrdnea de Francia e Italia (Ayarzagtena y
Loépez, 1976). Es la supuesta especie antecesora de Microtus
cabrerae que aparecié en el Pleistoceno Superior, también
en la Espafa mediterranea, y que vive actualmente solo en
Espafia, en localidades aisladas de las estribaciones mon-
tafiosas de las zonas mediterraneas (Ayarzagltiena y Lépez,
1976; Blanco, 1998).

En cuanto a las preferencias paleoecolégicas de Microtus (1.)
brecciensis se suelen inferir de su representante actual. Microtus
cabrerae actual se alimenta de plantas verdes, principalmente
juncos y gramineas, por lo que su habitat esta estrechamente

ligado a zonas de suelo humedo durante todo el afio, general-
mente a los juncales o herbazales proximos a los afloramientos
de agua o charcas estacionales (Ayarzaglena y Lopez, 1976;
Lépez, 1980; Blanco, 1998).

Figura 2: Dientes de micromamiferos de Ambrona: 1: Crocidura sp.: 1:
Mandibula izg. (AM-50): a) Vista lateral interna b) Vista posterior del céndi-
lo; Microtus brecciensis (GIEBEL): 2: M4 der. (AM-63); 3: M4 der. (AM-64);
4: My der. (AM-60); &: m3 izg. (AM-51); Arvicola aff. sapidus MILLER: 6: M2
der. (AM-59); Apodemus aff. sylvaticus (LINNEO): 7: M der. (AM-29); 8: Mo
der. (AM-76); 9: M2 der. (AM-20); Oryctolagus sp.: P der. (AM-47). (Seseé,
1986).
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Arvicola aff. sapidus (LINNEO, 1758) (rata de agua meri-
dional)
(Fig. 2: 6)

Comentarios: No se han encontrado piezas fésiles de esta espe-
cie en las campafias de los afios 90 por lo que nos remitimos
al estudio realizado por Sesé (1986). Se trata de un segundo
molar superior (M2) de talla (L = 2,54; A = 1,67) mayor que la
especie Arvicola mosbachensis de Clullar de Baza | (Ruiz Bustos
y Michaux, 1976) y comparable a la de Arvicola aff. sapidus de
Aridos | (Lopez Martinez, 1980) y de Cueva del Agua (Lépez
Martinez y Ruiz Bustos, 1977). La forma de diferenciacion del
esmalte es otro caracter que le asimila a esta Ultima especie.
Loépez (1980) ya sefialé que las poblaciones de esta especie
del Pleistoceno Medio (Aridos 1y Cueva del Agua) tienen una
talla inferior a la de A. sapidus actual, motivo por el que la deter-
minacion especifica se realiza en ciertos casos como affinis o
confer para indicar esta diferencia.

Arvicola sapidus aparece en Espafia en el Pleistoceno Medio
avanzado (tercer conjunto de asociaciones faunisticas del
Pleistoceno Medio segun Sesé y Sevilla, 1996); es decir, con pos-
terioridad a las faunas en las que aparece la especie de peque-
fAa talla Arvicola mosbachensis que hasta ahora solo se ha encon-
trado en el yacimiento de Cullar-Baza 1. Arvicola sapidus es la
Unica especie que se encuentra en el Pleistoceno Medio ya que
es en el Pleistoceno Superior cuando aparece Arvicola terrestris
en el norte de Espafia en dénde vive actualmente.

La distribuciéon geografica actual de Arvicola sapidus es en
toda la Peninsula Ibérica y casi toda Francia. Es una especie
muy ligada a cursos de agua de caudal lento y nivel constan-
te, y también a charcas, lagunas y marismas, en cuyas orillas
excava sus galerias hasta la proximidad del agua. Es un animal
herbivoro estricto, comedor de espadafas, cafas, cafizos y
juncos (Lépez, 1980; Blanco, 1998).

Familia MURIDAE
Apodemus aff. sylvaticus (LINNEO, 1758) (ratén de campo)
(Fig.2:7a9)

Comentarios: Una de las piezas dentarias mas utilizadas para
la distincion de las especies Apodemus sylvaticus y Apodemus
flavicollis es, segun Pasquier (1974), el segundo molar superior
(M2) por el menor o mayor grado de reduccion del tubérculo
posterior bucal con respecto al lingual y por los valores meno-
res 0 mayores de la relacion entre la longitud y la anchura del
molar respectivamente. En el material encontrado en las cam-
pafias del 90 (ver tabla 1) hay 2 MZ2. En estos, el desarrollo de
los mencionados tubérculos es similar al descrito y figurado por
Sesé (1986) (ver figura 2: 9); y en cuanto a la relacion L/A, que
varia entre 1,07 y 1,09, es también similar, ya que este ultimo
valor es el mismo que tiene el M2 medido por Sesé (1986). Es
decir, que el nuevo material encontrado confirma su determina-
cién taxondmica y las deducciones realizadas después de su

comparacion con otras poblaciones fosiles y actuales de ambas
especies por Sesé (1986).

Apodemus sylvaticus es una especie que se conoce en
Espafia desde el Plioceno Superior (en el yacimiento de Islas
Medas, Villalta, 1965) hasta la actualidad encontrandose en toda
la Peninsula Ibérica. Es una especie ubicuista que ocupa una
gran variedad de habitats, y euriterma ya que vive en zonas
templadas y frias hasta los 60" de latitud N (Lopez, 1980; Blanco,
1998).

Orden LAGOMORPHA
Familia LEPORIDAE
Oryctolagus sp. (conejo)
(Fig. 2: 10)

Comentarios: Una de las piezas dentarias clave que presen-
ta caracteres diagnosticos que permiten distinguir géneros
e incluso especies entre los lagomorfos es el tercer premo-
lar inferior (P3). Entre el material recuperado en las campa-
flas de excavacion de afos 90 (ver tabla 1) se ha encontra-
do un P3 que, con respecto al material estudiado por Sesé
(1986) y determinado como Oryctolagus sp., presenta una
morfologia similar, por lo que respecta a la disposicion y des-
arrollo de cuspides y fléxidos, y cuya talla (L = 2,40; A = 2,38)
entra asimismo dentro de la amplitud de variacion de las
medidas del mismo.

En Espafia durante el Pleistoceno hay dos especies del géne-
ro Oryctolagus: Oryctolagus lacosti en el Pleistoceno Inferior y
Medio, y Oryctolagus cuniculus desde casi el comienzo del
Pleistoceno Medio hasta la actualidad (Sesé, 1994).

Aun teniendo en cuenta que no se ha podido realizar la deter-
minacion especifica del material de Ambrona y también las reser-
vas con las que hay que realizar las inferencias de tipo actua-
lista, es interesante sefialar que, aunque el conejo actualmente
coloniza ambiente muy variados, parece que su habitat ideal
es un clima mediterraneo, siendo los principales factores limi-
tantes las bajas temperaturas y unas precipitaciones elevadas
(Blanco, 1998).

Consideraciones biostratigraficas

y paleoambientales sobre los micromamiferos

La asociacion de micromamiferos de Ambrona es tipica del
Pleistoceno Medio especialmente por la presencia de la espe-
cie Microtus (I.) brecciensis. La morfologia y la talla de los dien-
tes del Microtus (I.) brecciensis de Ambrona parecen indicar,
como ya sefialé Sesé (1986), su caracter mas bien primitivo den-
tro de las tendencias en los molares hacia la modificacion de
algunos caracteres morfoldgicos y hacia el aumento de la talla
sefaladas por algunos autores, y de un estadio claramente ante-
rior a las etapas que alcanzan las poblaciones de dicha espe-
cie de finales del Pleistoceno Medio (Ayarzaguena y Lépez,
1976; Lopez, 1980; Gil, 1997). Por otra parte, la presencia de
una forma de talla relativamente grande del género Arvicola
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Niveles AS1 AS1/2 AS2 AS3 AS4 AS5

Taxones NISP % NISP % NISP % NISP % NISP % NISP %
Canis lupus cf. mosbachensis 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 3 0,79% 0 0,00%
Panthera (Leo) cf. fossilis 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 1 0,22% 1 0,26% 0 0,00%
Carnivora indet. 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 1 0,22% 2 0,52% 0 0,00%
Palaeoloxodon antiquus 105  31,07% 14 28,00% 23 31,51% 175 38,04% 112 29,32% 2 33,33%
cf. Palaeoloxodon 3 0,89% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 4 1,05% 0 0,00%
Equus caballus torralbae 6 1,78% 0 0,00% 1 1,37% 6 1,30% 8 2,09% 0 0,00%
cf. Equus 1 0,30% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00%
Stephanorhinus hemitoechus 1 0,30% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00%
Capreolus sp. 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 0 0,00% 1 0,26% 0 0,00%
Cervus elaphus 6 1,78% 2 4,00% 1 1,37% 8 1,74% 2 0,52% 0 0,00%
cf. Cervus 18 5,33% 0 0,00% 0 0,00% 6 1,30% 0 0,00% 0 0,00%
Dama cf. dama 12 3,55% 1 2,00% 2 2,74% 8 1,74% 26 6,81% 0 0,00%
cf. Dama 3 0,89% 1 2,00% 0 0,00% 2 0,43% 5 1,31% 0 0,00%
Cervidae indet. 9 2,66% 3 6,00% 4 5,48% 18 3,91% 16 4,19% 0 0,00%
Bos primigenius 2 0,59% 4 8,00% 0 0,00% 4 0,87% 2 0,52% 0 0,00%
Bovidae indet. cf. Bos/Bison 15 4,44% 0 0,00% 0 0,00% 4 0,87% 10 2,62% 1 16,67%
NID 157  46,45% 25  50,00% 42 57,53% 227  49,35% 190  49,74% 3 50,00%
Total 338 100,00% 50 100,00% 73 100,00% 460 100,00% 382 100,00% 6 100,00%

TaBLA 2: Numero de restos identificados (NISP) y porcentaje de los taxones de macromamiferos por niveles de Ambrona (sectores Central y Oeste). Campanas de exca-

vacion de 1993-2000. NID (no identificables). (Soto et al., 2001)

(Arvicola aff. sapidus)le confiere un caracter mas moderno que
la fauna de Cullar de Baza |, con Arvicola mosbachensis, espe-
cie de talla relativamente pequefia caracteristica de la base del
Pleistoceno Medio. Teniendo en cuenta por tanto la asociacion
de Arvicola aff. sapidusy Microtus (I.) brecciensis y el estadio
evolutivo de esta ultima especie, Ambrona podria correspon-
der a una edad del Pleistoceno Medio avanzado o tipico, den-
tro del tercer conjunto de asociaciones del Pleistoceno Medio
que definen con micromamiferos Sesé y Sevilla (1996), en el
que se encuentran faunas como la de Aridos, entre otras, ante-
riores a las asociaciones del cuarto conjunto del final del
Pleistoceno Medio que presentan una mayor diversidad de arvi-
colidos como los niveles superiores de Gran Dolina, Cueva de
los Zarpazos y Galeria de Atapuerca y Cueva del Agua (Sesé
y Sevilla, 1996).

Paleocecoldogicamente, las especies que tienen unas preferen-
cias méas marcadas son: Microtus (1.) brecciensis (que es también
la especie mas abundante; véase la tabla 1) cuyo biotopo es de
pradera himeda y Arvicola aff. sapidus, (que tiene escasa repre-
sentacion; véase la tabla 1) especie tipicamente ripicola asocia-
da a cursos 0 masas de agua de cierta entidad. La asociacion de
micromamiferos es caracteristica de un clima templado.

Es notable la poca diversidad de especies en este yaci-
miento ademas de la pobreza de restos, como ha quedado
ya sefialado mas arriba (véase la tabla 1). Ya se apuntaron
en Sesé (1986) las posibles causas de esta pobreza: el pro-

pio origen palustre del yacimiento, junto con las caracteris-
ticas de continentalidad que, dentro del clima templado que
debié predominar durante el Pleistoceno Medio, seguin Sesé
(1994), le confiere su especial situacién geografica en la
Meseta por su elevada altitud sobre el nivel del mar (Sesé,
1986).

Algunos de los restos dentarios presentan una erosion posible-
mente producida por la accion de jugos gastricos de aves rapa-
ces, lo que apoya la hipdtesis ya mencionada por Aguirre y Fuentes
(1969) y por Sesé (1986) de que los pequefios mamiferos no debie-
ron ser objetos de caza intencionada por parte del hombre.

Macromamiferos de Ambrona

Macromamiferos: introduccion
Los trabajos previos mas importantes desde el punto de vista pale-
ontolégico son los de Aguirre y Fuentes (1969) y Howell et al. (1995).
En este apartado presentamos los hallazgos mas notables
realizados durante las campafias de excavacion dirigidas por
M. Santonjay A. Pérez Gonzélez en el yacimiento de Ambrona,
especialmente en el miembro inferior, que ha sido objeto de
excavaciones continuadas desde 1993 al 2000. El estudio mas
detallado de la fauna de grandes mamiferos excede el propo-
sito de esta monografia y se realizara mas adelante. Las espe-
cies identificadas en Ambrona (miembro inferior) y su distribu-
cién por niveles se dan en la tabla 2.



264 Ambrona y Torralba (Soria). Un siglo de investigaciones arqueolégicas

Macromamiferos: paleontologia

Orden CARNIVORA

Familia CANIDAE

Canis lupus cf. mosbachensis SOERGEL, 1914 (lobo de
Mosbach)

Niveles en los que aparece: AS4.

Comentarios: Este taxdn estd escasamente representado en
Ambrona. En las ultimas campafas se han encontrado tan sélo
un fragmento de premaxilar superior (figura 3) y dos fragmen-
tos del esqueleto postcraneal en el nivel AS4 (véase la tabla 2).

Howell et al. (1995) hallan en el que denominaban Complejo
Inferior de Ambrona una carnicera inferior, M4, completa, lige-
ramente desgastada. Sobre este elemento, Fuentes (1994) crea
la subespecie Canis lupus ambronensis. A nuestro juicio es un
material insuficiente para crear una nueva subespecie que, por
morfologia y talla, bien puede entrar dentro de la variabilidad
de Canis lupus mosbachensis y estamos de acuerdo con las
atribuciones de Aguirre y Fuentes (1969) (Canis sp. cf. mosba-
chensis) y Howell et al. (1995).

La sistematica de los lobos del comienzo del Pleistoceno
Medio es controvertida. Las poblaciones de numerosos sitios
de Europa (Mauer, Mosbach, Vallonnet, Arago, Escale, etc.) son
atribuidas tanto a una forma evolucionada de Canis etruscus
del Pleistoceno Inferior, denominada Canis etruscus mosba-
chensis como a una forma primitiva de lobo, propiamente del
Pleistoceno Medio, Canis lupus mosbachensis (Kurtén, 1968).
A pesar de la pequeia talla de los individuos, menor que en la
especie actual, la morfologia dental, especialmente la de la car-
nicera inferior es proxima a la del lobo actual.

Asi pues, los verdaderos lobos, en sentido estricto, aparecen
en el Pleistoceno Medio. Canis lupus lunellensis es un animal
de estatura bastante grande citado en numerosos yacimientos
de Francia (Bonifay, 1971). Al final de este periodo se estable-
cen en Europa occidental lobos aun de mayor talla, observan-
dose un aumento bastante regular de la talla hasta el final del
Pleistoceno (Guerin y Patou-Mathis, 1996).

Canis lupus, como lo fuera Canis etruscus, es una especie
ubicuista que se adapta bien a todos los medios durante el
Pleistoceno.

Familia FELIDAE

Panthera (Leo) cf. fossilis v. REICHENAU, 1906 (primitivo
ledn de las cavernas)

Niveles en los que aparece: AS3 y AS4.

Comentarios: Este taxén ha proporcionado dos restos: un radio
completo derecho en el nivel AS3 y otro radio completo izquier-
do en el nivel AS4 que podrian corresponder al mismo indivi-
duo (véanse la tabla 2y la figura 4). Son idénticos en talla 'y mor-
fologia. Su tamafio es muy grande, con una longitud superior,
al menos en un 20%, a la de los leones actuales.

Figura 3: Canis lupus: Fragmento de premaxilar superior izquierdo con alvéolos
correspondientes a incisivos y canino.

Aguirre y Fuentes (1969) ya citaban con reservas la presen-
cia de Panthera spelaea. Howell et al. (1995) encuentran un
humero muy grande que atribuyen a Panthera leo fossilis.

Esta es una forma ancestral del ledn de las cavernas; de gran
talla “probablemente los felinos mas grandes que jamas hayan
existido” (Kurtén, 1968). La talla de estos felinos ira reducién-
dose progresivamente con el tiempo. Sus restos fésiles son
siempre muy raros en los yacimientos. Schutt (1969) establece
diferencias entre las proporciones de las muelas carniceras
superiores, p4 % M1, de Panthera (Leo) fossilis con formas més
primitivas, y de Panthera (Leo) spelaea Goldfuss, 1810 siendo
esta Ultima especie, en algunos aspectos, mas evolucionada
que los leones actuales. Pero la discriminacion en el esqueleto
postcraneal solo puede hacerse sobre los siguientes aspectos:
gran talla, potencia de las inserciones musculares, robustez de
los elementos esqueléticos (Schutt y Hemmer, 1978). Panthera
(Leo) mosbachensis Dietrich, 1962 serfa sinonimia de Panthera
(Leo) fossilis V. Reichenau, 1906.

La forma primitiva del ledn de las cavernas aparece a
comienzos del Pleistoceno Medio en los yacimientos de Mauer,
Cromer Forest-Bed, Mosbach superior (zona 21) (Guerin y
Patou-Mathis, 1996).

No se conocen en la fauna europea formas que pudieran
ser antecesoras de este ledn. Panthera (Leo) gombaszoegen-
sis queda excluido, en cualquier caso, como posible ances-
tro. A comienzos del Pleistoceno Medio existen en Africa for-
mas proéximas a Panthera (Leo) fossilis que, durante dicho
periodo, pudieran haberse expandido desde alli hacia Asia y
posteriormente a Europa.

La aparicion del estadio evolutivo Panthera (Leo) spelaea
parece que tiene lugar antes del Pleistoceno Medio-final (zona
23) (Guerin y Patou-Mathis, 1996).
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Figura 6: Palaeoloxodon antiquus: Fragmento de molar juvenil, D4.

El ledn de las cavernas, (tanto si se trata de Panthera (Leo)
fossilis como de Panthera (Leo) spelaea), es considerado como
una especie de medios descubiertos en regiones templadas o
templado-frias. Para Argant (1990) el andlisis polinico de la bre-
cha de Chateau confirmaria esta hipotesis.

Carnivora indet.

Niveles en los que aparece: AS3 'y AS4.
Comentarios: Procedentes de las Ultimas excavaciones, hay
otros tres fragmentos de huesos de carnivoros correspondien-
tes al esqueleto postcraneal que no es posible identificar taxo-
némicamente, 1 en el nivel AS3y 2 en el nivel AS4.

Otros carnivoros:

Vulpes sp. (zorro)

Crocuta crocuta aff. praespelaea SCHUTT, 1971 (primitiva
hiena de las cavernas)

Aunque en las recientes campafias de excavacion solo se
han encontrado restos de carnivoros de las especies men-
cionadas anteriormente, Howell et al. (1995) citan en el miem-
bro inferior la presencia de zorro (Vulpes sp.) con solo 4 frag-
mentos y una primitiva hiena de las cavernas (Crocuta crocuta
aff. praespelaea) representada por un fragmento de molar y
varios coprolitos. Imperatori (1971) da también noticia de
coprolitos en Ambrona aunque en el analisis microscépico
no encuentra en ellos restos de huesos sino de vegetales
con lo cual podrian proceder de herbivoros; posiblemente
perisodactilos.

Comentarios sobre los carnivoros:

Los carnivoros son extraordinariamente raros en los yaci-
mientos arqueoldgicos en los que, sin embargo, los herbivo-
ros, pueden ser muy abundantes. Eso no es mas que una
manifestacion de la estructura ecolégica piramidal de la bio-
cenosis. Los carnivoros en general son mas adaptables a las
variaciones climaticas porque no dependen directamente de
la vegetacion sino de herbivoros sobre los que depredan.

Orden PROBOSCIDEA

Familia ELEPHANTIDAE

Palaeoloxodon antiquus FALCONER y CAUTLEY, 1847 (ele-

fante antiguo)

Niveles en los que aparece: AS1, AS1-2, AS2, AS3, AS4 y AS5

(miembro inferior). No se ha registrado en el miembro medio

de la formacion Ambrona.
Comentarios: Los restos fésiles del elefante antiguo son sin duda
los méas abundantes entre todos los de macromamiferos de
Ambrona, aunque su distribucion por niveles es muy diferente
(véase latabla 2y las figuras 5 a 9); en todos los niveles constitu-
yen aproximadamente el 30% del total encontrado (cuando no es
superior). De una forma general, puede decirse que todas las par-
tes esqueléticas, craneales y postcraneales, estan representadas.
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Figura 7: Palaeoloxodon antiquus: Dos vértebras lumbares con artrogriposis.

Figura 8: Palaeoloxodon antiquus: Concentracion “alfa” de restos fosiles de la
campana de 1995

Figura 9: Palaeoloxodon antiquus: Pelvis del esqueleto del macho adulto de la
concentracion “alfa” de la campafia de 1995.

También es dominante entre las piezas que encuentran Howell et
al. (1995) en Ambrona.

Los restos de elefante mas abundantes y mejor conservados
se han hallado en los niveles AS3 y AS4. En 1995 aparecié en
AS3 un conjunto de unos 90 huesos correspondientes a un
numero minimo de 3 individuos (NMI = 3): uno joven, una hem-
bra adulta y un macho adulto. Las piezas de este ultimo forman
la llamada concentracion "alpha"con un esqueleto casi com-
pleto (figuras 8 y 9): craneo, mandibula completa, ambas defen-
sas, 17 vértebras y numerosas costillas, los dos oméplatos, el
humero derecho, cubito y radio de ambos lados, algunos hue-
sos carpales y metacarpales, la pelvis entera, y un fragmento
distal del fémur derecho que puede relacionarse con el fémur
izquierdo completo encontrado en la campafia de 1993 y una
tibia, finalmente un peroné procedente de la campafa de 1993
podria corresponder a este individuo. En resumen, los tres indi-
viduos estarian representados de la siguiente manera: el prime-
ro por un resto craneal, el segundo por una defensay el terce-
ro, un adulto macho al que corresponden todos los restos
mencionados anteriormente (Soto et al., 2001).

Esta es una concentracién singular porque casi hay repre-
sentacion de casi todas las partes anatémicas, muchas de ellas
en su posicion anatomica natural y algunas en conexion, lo que
indica un transporte nulo o escaso. Este tipo de concentracion
nunca se ha encontrado en otras areas del yacimiento en las
que los restos estan mas dispersos y son mas fragmentarios lo
que indica un origen tafonémico diverso de los restos: por un
lado, restos desconexos y fragmentados y por otro, restos per-
fectamente conservados sin transporte ni alteracion.

Aparecen restos dentarios de individuos juveniles, adultos y
seniles y en proporciones que demuestran una mortalidad no
selectiva (véase més adelante).

El nombre genérico de Palaeoloxodon fue establecido por
Matsumoto (1924) como subgénero del género Loxodonta.
Aguirre (1969) revaloriza el género. Inuzuka (1977) e Inuzuka y
Takahashi (2004) clasifican los elefantidos y proponen criterios
para distinguir los géneros Palaeoloxodony Elephas por la mor-
fologia craneal y molar, y defienden la pertenencia del género
Palaeoloxodon a un linaje diferente, sosteniendo que, conse-
cuentemente, Palaeoloxodon debe ser considerado como géne-
ro y no subgénero. Clasificado a veces como subgénero den-
tro del genero Elephas, todavia hoy diferentes autores utilizan
los términos Palaeoloxodon antiquus, Elephas antiquus o Elephas
(Palaeoloxodon) antiquus refiriéndose a esta especie.

Graells (1897) define la especie Elephas platyrhynchus sobre
los restos fosiles hallados en las terrazas del rio Manzanares
en San Isidro, Madrid. Al haber desaparecido dicho material,
Aguirre (1969) crea un neotipo, con rango de subespecie
(Palaeoloxodon antiquus platyrhynchus), sobre las partes del
esqueleto de un ejemplar adulto macho conservados en el
museo in situ de Ambrona y, como cotipos, los restos hallados
en Torralba en las excavaciones de Cerralbo. La caracteristica
fundamental de esta subespecie es la extraordinaria anchura
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del premaxilar, mayor, en promedio y en valores maximos, que
en otras poblaciones de la especie.

Palaeoloxodon antiquus es un elefante de talla y masa con-
siderables; una de las especies de elefantes mas grandes
que hayan existido; su talla podia sobrepasar ampliamente
los 4 m de alzada en la cruz. Tiene un dimorfismo sexual muy
notable y constante en las defensas caracterizado por una
notable robustez y mayor curvatura en los machos mientras
las hembras poseen unas defensas mas graciles y longiline-
as. También los ultimos molares presentan diferencias sexua-
les. Aunque tradicionalmente Palaeoloxodon antiquus sea
conocido como “elefante de defensas rectas” y en la mayo-
ria de los casos las defensas, fuertemente divergentes, son
practicamente rectas, en los ejemplares de Ambrona se per-
cibe una amplia variabilidad que va de desde tales extremos
hasta formas curvas, no solo en arco, sino con una notable
curvatura helicoidal como en un ejemplar hallado en la cam-
pafia de 1993 (figura 5). Numerosas observaciones que
hemos realizado sobre las defensas de elefantes actuales
africanos e indios, con diversos grados de torsion y notable
dimorfismo sexual, nos permiten admitir estas formas dentro
de la variabilidad especifica aunque, obviamente, fuera de
este contexto poblacional, un hallazgo de estas caracteris-
ticas plantearia serias dudas respecto a su atribucion espe-
cifica e incluso genérica.

Durante el Pleistoceno apenas cambian las caracteristicas
de Palaeoloxodon antiquus. Desde su aparicion a su extin-
cion se muestra muy constante en las dimensiones y propor-
ciones de los molares. Las posibles variedades de esta espe-
cie se definen geograficamente en poblaciones periféricas
europeas. Los elefantes antiguos de Espafia presentan un
indice laminar muy bajo mientras que en el resto de Europa
alcanzan pronto valores notables (Aguirre y Fuentes, 1969).
El esmalte grueso y la frecuencia laminar baja, son rasgos
primitivos, pero pueden ser también rasgos adaptativos. Una
mayor frecuencia laminar podria ser una respuesta a una ali-
mentacion basada en gramineas, mientras que un esmalte
mas grueso y una menor frecuencia laminar puede ser indi-
cio de una adaptacion a una alimentacién mas variada (tubér-
culos, raices, hojas) tal como se aprecia en la tendencia evo-
lutiva del género Mammuthus'y en las diferencias adaptativas
de los dos géneros de elefantes actuales: Loxodonta y
Elephas. Por todo ello, desde el punto de vista biostratigrafi-
co, Palaeoloxodon antiquus no es buena especie guia.

Palaeoloxodon antiquus aparece en la zona 20 en Mauer,
en Le Vallonnet y en Solilhac. El elefante antiguo es sobre
todo abundante durante los interglaciares (es conocido en
la serie de Forest-Bed en Inglaterra) pero sobrevive en el sur
de Europa hasta el fin del Pleistoceno. Sus restos son muy
abundantes en Europa meridional, y sobre todo en el
Pleistoceno Medio reciente y el Pleistoceno Superior (OIS 4)
de ltalia (Bedetti et al., 2001). En Espafia abunda en las terra-
zas pleistocenas del Jarama y Manzanares en las proximi-

Figura 10: Stephanorhinus hemitoechus: Fragmento de mandibula derecha.

dades de Madrid (Soto, 1980; Soto y Sesé, 1987b; Sesé y
Soto, 2002 a 'y b) y al comienzo del Pleistoceno Superior de
Cova Negra (Pérez Ripoll, 1977). Igualmente ha sido citado
en Portugal, concretamente en la terraza de Foz de
Enxarrique en el Rio Tajo, datada en menos de 34.000 afos
(Antunes y Cardoso, 1992; Cardoso, 1996) aunque con un
material muy escaso y fragmentario.

Estudios realizados sobre el elefante asidtico actual (Elephas
maximus) revelan una dieta mixta de hojas y plantas herbace-
as gue puede establecerse en una relacién 60/40% de prome-
dio, aunque en casos extremos la proporcion puede llegar a ser
del 20/80% (Sukumar, 1989). Ello implica la existencia de un
medio mixto de bosques, arbustos y herbaceas. Un elefante
adulto requiere también diariamente gran cantidad de agua para
digerir su alimento y regular la temperatura del cuerpo.

Orden PERISSODACTYLA

Suborden CERATOMORPHA

Familia RHINOCEROTIDAE

Stephanorhinus hemitoechus (FALCONER, 1878) (rinoce-
ronte de nariz tabicada)

Niveles en los que aparece: AS1.

Comentarios: En las Ultimas campafias de excavacion, el rino-
ceronte estéa representado por un fragmento de mandibula
con denticion en el nivel AS1 (véase la figura 10). Aguirre y
Fuentes (1969) ya citan en Ambrona la presencia de
Dicerorhinus hemitoechus. Para Howell et al. (1995) es una
especie rara en Ambronay Torralba y los pocos restos frag-
mentarios que encontraron dificilmente dan una base para
llegar mas alla de la clasificacion especifica.

Kretzoi (1942) divide el género Dicerorhinus en dos:
Stephanorhinus y Procerorhinus. Esta divisién, ha tardado en
ser aceptada y hoy estda comunmente admitida. No obstante,
son numerosos los autores que siguen sin aceptar estas deno-
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minaciones, manteniendo el nombre Dicerorhinus para el géne-
ro o relegando Stephanorhinus al rango de subgénero.

Stephanorhinus hemitoechus es una especie de talla media-
na a grande con molares subhipsodontos. Muy probablemen-
te tiene su origen en Stephanorhinus etruscus. Tendria apro-
ximadamente |a talla del rinoceronte negro actual de Africa.
Frecuentemente se ha confundido con Stephanorhinus merc-
ki'y S. hundsheimensis. Sin embargo, Stephanorhinus hemi-
foechus es una especie mas reciente aparecida en Europa
en el Pleistoceno Medio antiguo, hace aproximadamente
500.000 afios (Mosbach) y desaparece al final del Pleistoceno
(Fortelius et al.,1993). Se ha citado también en numerosos
yacimientos europeos (Weimar- Ehringsdorf, Clacton y
Birchington, Arago, Gruta del Observatorio de Mdénaco,
Abimes de La Fage, etc.) (Guerin y Patou-Mathis, 1996). En
Europa occidental llega hasta Portugal donde es la Unica
especie de rinoceronte reconocida en el Cuaternario (Cardoso,
1996). Aparece en varios yacimientos del Pleistoceno Medio
de las terrazas de los rios Jarama y Manzanares en las pro-
ximidades de Madrid (Soto y Sesé, 1987a; Sesé y Soto, 2002
ay b)y de comienzos del Pleistoceno Superior: Cova Negra,
Cariglela, etc. (Aguirre, 1989). Sus tendencias evolutivas se
manifiestan, ademas de en la evolucion de los molares, en
una fluctuacion de la talla que parece mas fuerte durante los
interglaciares (Guerin, 1980).

Su biotopo preferencial seria la pradera con bosques de arbo-
les y arbustos con mayor preferencia por los medios abiertos
que cerrados. Su alimentacion seria ecléctica, con un régimen
de base no exclusivamente herbaceo sino también de peque-
flos arbustos (Fortelius et al.,1993).

Suborden HYPOMORPHA

Familia EQUIDAE

Equus caballus torralbae (PRAT, 1977) (caballo de Torralba)
Niveles en los que aparece: AS1, AS2, AS3, AS4 y AS5 (miem-
bro inferior) y AS6 (miembro medio).

Comentarios:

El caballo esta en general menos representado que los gran-
des cérvidos o grandes bovidos y se encuentra en todos los
niveles de Ambrona.

La mayoria de las piezas identificables corresponden a la den-
ticion y muy pocas veces con elementos dentarios en conexion.

Howell et al. (1995) sefialan que, aunque sus restos son menos
numerosos que los de “todos” los cérvidos, son mas abundantes
que los del uro 'y, asimismo, tampoco hallan huesos en conexion,
excepto quizas algunos dientes que pueden estar asociados.

Prat (1977) crea una nueva subespecie sobre los restos de
Torralba y Ambrona: Equus caballus torralbae.

Las especies caballunas del género Equus aparecen en
Europa a comienzos del Pleistoceno Medio. Entre ellas Equus
mosbachensisy Equus piveteaui. Para Prat (1977), los ejempla-
res de Torralba y Ambrona, aun cuando poseen caracteres

"W

Figura 11: Equus caballus torralbae: M1 superior derecho.

estrictamente caballunos, presentan rasgos distintivos suficien-
tes con dichas especies de modo que no puede ser asimilado
a ninguna de ellas. Ademas, la talla del esqueleto postcraneal
es notablemente inferior. Por otra parte, presentan una denti-
cion menos evolucionada que los caballos del Pleistoceno
Superior europeo. Ademas de los rasgos de Equus caballus
torralbae que recuerdan a los caballos del Pleistoceno Medio
de Francia, encuentra rasgos estenonianos, no solo en los mola-
res sino también en el esqueleto postcraneal, reminiscencias
de Equus stenonis del Pleistoceno Inferior de Europa. Segun
Prat (o.c.) es dificil valorar el significado de tal mezcla de carac-
teres tanto si constituyen una forma evolucionada con rasgos
atavicos como si se trata de una poblacién primitiva con rasgos
derivados precozmente.

Equus bressanus puede ser sinonimia de E. stissenbornen-
sis Viret. Esta Ultima especie presenta una denticion que con-
serva numerosos caracteres estenonianos. Prat (1977) consi-
dera que el caballo de Torralba es muy diferente tanto de E.
sussenbornensis como de E. stenonis. E. c. torralbae seria, en
muchos aspectos, menos evolucionado que E. mosbachensis
que, en su opinién, provendria de E. stissenbornensisy es pro-
bable que los tres pertenezcan al mismo phylum.

El estudio de una amplia muestra procedente de toda
Europa ha demostrado que las dimensiones y proporciones
de los dientes yugales superiores y los metapodos permiten
reconocer una decena de especies diferentes repartidas en
tres grandes tipos (Eisenmann, 1991). Por lo tanto, segun
dicha autora, el caballo de Torralba y Ambrona entraria den-
tro del Grupo Caballuno Tipo |, relacionado con Equus tau-
bachensis, que comprende caballos de metapodos robus-
tos, dientes pequefios con indice protocénico menor en los
premolares que en los molares y cuyas tallas son variables.
Segun Eisenmann (1988), E. caballus torralbae Prat, 1977 no
seria mas que una version "'miniatura" de Equus piveteaui
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Figura 12: Cervus elaphus: Fémur (591), tibia (5693) y metatarso (592) izquierdos.

David et Prat, 1962, definido en La Chaise-Abri Suard, espe-
cie que, a su vez, seria sinénima de Equus taubachensis de
los travertinos eemienses de Taubach y Weimar (Eisenmann,
1991); este gran caballo de proporciones mas bien robustas
es también conocido en diversos yacimientos ingleses
(Crayford, llford) y probablemente en los loess antiguos de
Achenheim.

Al margen de estas discusiones sistematicas, esta claro que
en Ambrona se distinguen unos rasgos diferenciales significa-
tivos en los caballos. En nuestra opinién, Prat (1977) acierta all
definir una subespecie que bien pudiera tratarse de un ende-
mismo o variedad regional caracteristica de la Meseta. Se ha
reconocido en otras localidades como La Solana de Zamborino
(Martin Penela, 1988) y en Portugal (Cardoso, 1996). No obs-
tante, los caballos del Pleistoceno Medio de la Peninsula mere-
cen una revision; como ya sugeria Prat (1976) la reparticion en
el tiempo y el espacio de las especies y subespecies recono-
cidas todavia esta por precisar.

En todo caso, Equus caballus es una especie que frecuente-
mente da lugar a poblaciones aisladas que provocan variacio-
nes locales dificilmente correlacionables por lo que su utiliza-
cion, en este caso, como referente biostratigrafico, resulta
practicamente imposible.

En cuanto a las condiciones ambientales ¢ptimas para el
caballo, durante el periodo mejor conocido desde este punto
de vista, comprendido entre el Pleistoceno Medio superior y el
Pleistoceno Superior, hay que hacer notar que los restos de
caballos no solamente se encuentran en yacimientos formados
en el curso de estadios glaciales sino también en depdsitos de
episodios templados o célidos. Se encuentran tanto asociados
a restos de reno como a restos de animales forestales como
ciervo, corzo y jabali. Sin embargo, de una manera general,
parece que la pradera, la estepa, hayan constituido medios
favorables para el desarrollo de la especie

Orden ARTYODACTYLA

Suborden RUMINANTIA

Familia CERVIDAE

Cervus elaphus (LINNEO, 1758) (ciervo comun europeo)
Niveles en los que aparece: AS1, AS1-2, AS2, AS3 y AS4.

Comentarios: Hay restos fésiles de esta especie en todos los
niveles, excepto en el AS5, estando bastante bien representa-
do por casi todas las partes esqueléticas: craneales y postcra-
neales. En su inmensa mayoria son restos incompletos y frag-
mentarios, no obstante, en algun caso se han encontrado piezas
enteras e incluso en conexion anatomica. Es menos abundan-
te que Dama cf. dama.

Aguirre y Fuentes (1969) clasifican los restos de Torralba y
Ambrona como Cervus sp. en un momento en el que el genero
Cervus esta en revision. En opinién de Kahlke (in /it.) los cérvi-
dos de Ambrona y Torralba presentan grandes afinidades con
los de Stssenborn.

Para Howell et al. (1995) el ciervo de Ambrona y Torralba pro-
bablemente representa la subespecie Cervus elaphus acorona-
tus baséndose en un resto de asta encontrado en Torralba. Dichos
autores ya sefialan lo que nosotros venimos manteniendo (Soto,
1980; Soto y Sesé, 1987): que la atribucién a Cervus elaphus aco-
ronatus es dificil ya que se basa en la morfologia de las astas que
terminan en una pinza formada por dos Unicos candiles distales
y no en una corona formada por tres 0 mas candiles. Sin embar-
go, segun nuestras observaciones, una notable proporcién de los
ciervos actuales espafioles, Cervus elaphus elaphus, (como los
conservados en el MNCN y en la Estacién Biolégica de Dofiana)
presentan caracteristicas similares. A todo esto hay que anadir
que es infrecuente el hallazgo de astas fésiles completas o frag-
mentos que permitan esta diferenciacion.

Para algunos autores Cervus elaphus deriva de Cervus aco-
ronatus Beninde, 1937 del Pleistoceno Medio antiguo de Europa
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(Guerin y Patou-Mathis, 1996). Kurtén (1968) lo consideraba un
morfotipo que reaparecia en los periodos frios. Delpech y Heintz
(1976) ignoran este taxén no citandolo en todo el Cuaternario
francés. Finalmente el rango taxonémico de esta forma ha sido
asignada a un nivel subespecifico, Cervus elaphus acoronatus
(Lister 1984; Di Stefano et al., 1991y Di Stefano y Petronio, 1992).

La difusién del ciervo en Eurasia se produce a partir de
Siberia a comienzos del Pleistoceno Medio con una pobla-
cion practicamente idéntica desde el punto de vista morfo-
l6gico, aunque empieza pronto la especializacion regional
produciendo a menudo formas con rasgos mas avanzados
morfolégicamente en la parte superior de las astas en dife-
rentes partes de Europa (Di Stefano y Petronio, 2002). Cervus
elaphus no es raro en las faunas del Pleistoceno Medio en
Europa central y occidental y es mas frecuente en “periodos
interglaciares” (Howell et al., 1995).

Cervus elaphus ya presenta su forma actual desde el
Pleistoceno Medio. Es frecuente en este periodo en toda Europa
y en Espafia, en Madrid en Aridos (Soto, 1980) y en numerosos
yacimientos de las terrazas pleistocenas del Jarama vy
Manzanares (Soto y Sesé, 1987b; Sesé y Soto, 2002 a 'y b)

Cervus elaphus es el ciervo rojo, venado, o ciervo comun
europeo. La especie comprende numerosas subespecies
actuales. La talla es mediana a grande, pudiendo superar
1,50 metros de alzada en la cruz con un peso que puede
superar los 400 kg.

El ciervo habita en bosques de frondosas y coniferas tanto
en llanura como en montafia y consume hojas, brotes y corte-
zas de arboles y arbustos asi como gramineas y frutos. Segun
Hokr (1951) el ciervo debe habitar en un medio en que el nime-
ro de dias cuya temperatura sea superior a 5 es de 125 a 300,
mientras que los dias cuya temperatura sea superior a 10° debe
estar comprendida entre 70 y 250 (aun cuando ocasionalmen-
te puede resistir temperaturas de hasta 35  bajo cero), y las pre-
cipitaciones anuales comprendidas entre 300 y 700 mm. Es inte-
resante sefialar a titulo comparativo que en Africa, en reservas
como Hwange Nacional Park, se llegan a registrar temperatu-
ras de hasta -14,5" en las épocas de sequia con heladas fre-
cuentes (Haynes 1991). Su presencia indica por lo tanto un
clima, en general, humedo y poco frio que favorezca el desarro-
llo de los bosques pero, al contrario que el corzo (Capreolus
capreolus), el ciervo puede subsistir temporalmente en condi-
ciones particularmente duras.

Dama cf. dama (LINNEO, 1758) (gamo o paleto)
Niveles en los que aparece: AS1, AS1-2, AS2, AS3 y AS4.

Comentarios: Hay restos fésiles en todos los niveles, excep-
to en el AS5, estando representado por casi todas las par-
tes esqueléticas: craneales y postcraneales, aunque en su
mayoria son piezas incompletas y fragmentarias. En conjun-
to, son mas abundantes que los de Cervus elaphus en todos
los niveles en los que aparecen. De astas solo se conservan

Figura 13: Dama cf. dama: Fragmento de asta derecha con parte del candil
basal y de la rama principal.

escasos fragmentos basales que no permiten una asigna-
cion especifica segura.

Aguirre y Fuentes (1969) clasifican los fésiles de Torralba y
Ambrona como Dama sp.

Howell et al. (1995) atribuyen los restos de Torralba y Ambrona
a Dama cf. clactoniana. Para Howell et al. (1995) los yacimien-
tos de Torralba y Ambrona estan entre los primeros en la
Peninsula Ibérica que proporcionan restos de gamo en el con-
texto del Pleistoceno Medio, yacimientos en los que ya dicen
que es muy abundante. Otra aparicién importante en la Peninsula
se da en Atapuerca (Soto, 1979 by 1987): en TD10y TG10-11
(Cuenca et al., 2004) y también en Cueva Mayor de Atapuerca
(Azanza y Sanchez,1990).

Es habitual entre los autores, sefialar las dificultades que
hay para diferenciar los dientes y huesos del gamo y del cier-
VO, Y, mas aun, entre las distintas especies del género Dama
dadas sus fuertes variaciones de talla y su solapamiento fre-
cuente. Como consecuencia se establece un circulo vicio-
S0, por una parte la rareza de Dama en los inventarios pleis-
tocenos no ha incentivado esfuerzos de caracterizacion a
nivel especifico; por otra, la falta de estudios profundos sobre
el tema no permitia establecer criterios fiables para la dife-
renciacion del ciervo y del gamo hasta los trabajos de Di
Stefano (1995) y Lister (1996)



CARMEN SESE, ENRIQUE SOTO / Mamiferos del Yacimiento del Pleistoceno Medio de Ambrona: Andlisis Faunistico e interpretacién Paleoambiental 271

El gamo o paleto es un cérvido de talla mediana caracte-
rizado por sus astas palmeadas. Actualmente existe en
Europa una sola especie, Dama dama, de talla menor que
Dama clactoniana y con una configuracion diferente en el
palmeado de las astas. Dama dama tiene en cada asta un
candil basal simple, de seccién circular que arranca direc-
tamente de la corona y forma un angulo muy abierto con la
rama principal (mas de 120%); el segundo candil arranca a
mitad de la rama principal. EI gamo de Ambrona, aunque
tiene una talla algo mayor que Dama dama, es menor que
Dama clactonianay no existen piezas que permitan diferen-
ciar claramente una especie u otra.

Di Stefano (1995) sefiala que el género Dama puede pro-
venir de formas migradas de Africa o evolucionar a partir de
otras formas de cérvidos como Axis o Rusa, aunque cree
mas improbable la primera de las hipotesis considerando el
area de dispersion de las primeras poblaciones de gamos y
mas probable el origen de Dama a partir de formas evolu-
cionadas europeas de Rusa al comienzo del Pleistoceno
Medio como confirman las primeras apariciones de Dama
clactoniana (Cromer Forest Bed y Atapuerca). Dama clacto-
niana estéa caracterizada por un tamafio medio, aproximada-
mente de un 15 a un 20% mayor que el gamo actual. Pero
sus astas son palmeadas con al menos tres puntas dispues-
tas hacia adelante y, en la denticion, el P4 esta ligeramente
molarizado aunque le falta el pliegue pliomericino. Desde el
punto de vista paleogeografico Dama clactoniana se disper-
sa ampliamente por Europa continental y el Mediterraneo
(Leonardo y Petronio, 1976). Las primeras formas del gamo
moderno (Dama dama dama) aparecen en Europa al final del
Pleistoceno Medio.

Dama dama, es una especie rara en la Europa continental, abun-
da en las peninsulas; Espafia, ltalia y la Francia mediterranea.

Dama dama habita bosques de frondosas y coniferas con
abundante sotobosque y también la pradera-parque.

Capreolus sp. (corzo)
Niveles en los que aparece: AS4.

Comentarios: En las Ultimas excavaciones este taxén esta repre-
sentado por una tibia en el nivel AS4.

Howell et al. (1995) ya sefialan que es raro en Ambrona y solo
proporciona cinco restos en sus excavaciones. Para dichos
autores (0.c.) no esté clara su clasificacion como Capreolus
capreolus o Capreolus stissenbornensis.

Es un cérvido de pequefia talla con una alzada en la cruz que
puede alcanzar 90 cm y un peso de 40 kg. Sus astas son sim-
ples, muy perladas y verticales, generalmente con 3 puntas y
sin candil basal.

El género Capreolus es conocido en Europa a partir del
Pleistoceno Medio (Sussenborn, Voigtstedt, Hundsheim,
Cassole) (Guerin y Patou-Mathis, 1996). Las formas primitivas
son atribuidas generalmente a la especie Capreolus stissen-

bornensis Kahlke, 1956 que para muchos autores no es mas
que una subespecie de Capreolus capreolus.

Capreolus capreolus es méas sedentario que Cervus elaphus
aunque difieren poco en sus preferencias ambientales. Se
encuentra en los diversos tipos de bosque de la region palear-
tica, tanto en llanura como en montafia. Prefiere fundamental-
mente los bosques poco extensos con claros. Consume brotes,
cortezas y frutos de diversos arboles y arbustos. El corzo debe
habitar en un medio en que el numero de dias cuya temperatu-
ra sea superior a5” es de 125 a 300, mientras que los dias cuya
temperatura sea superior a 10° debe estar comprendida entre
70y 250 (aun cuando ocasionalmente puede resistir tempera-
turas de hasta 35" bajo cero), y las precipitaciones anuales com-
prendidas entre 300 y 700 mm (Hokr, 1951).

Otros CERVIDAE:
Megaloceros aff. savini (DAWKINS, 1887) (ciervo mega-
cero)

Comentarios: Howell et al. (1995) citan en el miembro inferior
de Ambrona la presencia, aunque escasa, de Megaloceros (P.)
aff. savini a partir de un fragmento de asta y un fragmento de
mandibula con un M3, basandose principalmente en la forma
aplanada del fragmento de asta.

En las ultimas excavaciones no se han encontrado restos atri-
buibles a este taxon.

Cervidae indet.
Niveles en los que aparecen: AS1, AS1-2, AS3 y AS4.

Comentarios sobre los cérvidos: Dada la dificultad para dife-
renciar Cervus de Damay Cervus de Megaceros en numero-
S0S casos, como ya se ha expuesto mas arriba, y mas si son
piezas fragmentarias, en las que puede haber una indefinicion
morfoldgica y un amplio solapamiento de talla, muchos restos
no son atribuibles a uno u otro género y son clasificados como
Cervidae indet.

Los cérvidos son los que proporcionan mas restos fosiles en
Ambrona después del elefante, como ya hicieron notar Howell
et al. (1995).

Familia BOVIDAE
Bos primigenius (BOJANUS, 1827) (uro o toro primitivo)
Niveles en los que aparece: AS1, AS1-2, AS3 y AS4.

Comentarios: Esta bien representado por restos craneales que
son los que permiten su identificacion taxondémica pero también
hay algunos restos postcraneales. La indeterminacion que hay
entre Bos'y Bison en la mayoria de las piezas esqueléticas espe-
cialmente postcraneales dificultan su clasificacion en gran parte
de los restos, mas aun cuando estan fragmentados.

Aguirre y Fuentes (1969) ya discutian la atribucién espe-
cifica de los ejemplares de Ambrona clasificandolos como
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Bos sp. aff. primigenius argumentando la necesidad de un
amplio trabajo de revision de la taxonomia y filogenia de este
género en Europa y lo asimilaban al gran bévido de las terra-
zas medias de Tiraspol mas que al tipo Bos primigenius del
Pleistoceno Superior. Posteriormente Fuentes Vidarte (2005)
lo clasifica como Bos antiquus, nueva especie, pero, tal como
indican los antedichos autores (o.c.) “la representacién en
estos yacimientos no es lo bastante numerosa como para
una buena identificacion estadistica teniendo en cuenta la
amplitud de variacion individual”.

Howell et al. (1995) clasifican los restos de Ambrona como
Bos primigenius cf. trocheros (sic) por su parecido con el de
Lunel Viel.

El uro aparece en Europa, procedente de Asia en la zona 20
al comienzo del Pleistoceno Medio (Guerin y Patou-Mathis, 1996).
Es notablemente abundante en ltalia.

A pesar de la gran dispersion, parece dificil definir varieda-
des geogréficas de la especie. Sin embargo existen tres subes-
pecies probables: B. p. trochoceros, B. p. primigenius y B. p.
mauritanicus. B. p. trochoceros seria caracteristica del
Pleistoceno; B. p. primigenius del Holoceno de Europa. Esta
separacion entre dos formas cronolégicas no es admitida por
ciertos autores (véase Brugal, 1985) para quienes B. p. trocho-
ceros no presenta caracteristicas suficientes para ser distingui-
da de B. p. primigenius.

La presencia de un numero notable de restos craneales en
Ambrona, como se ha dicho anteriormente, no admite duda res-
pecto a la diferenciacion Bos- Bison pero no permite una atri-
bucién subespecifica segura ya que dicha determinacion se
basa (Brugal, 1985), como en muchos otros casos, en restos
postcraneales. No obstante hay que decir que la talla de la
poblacion de Ambrona es en efecto grande, como apunta
Fuentes (2002) mayor que la de B. p. primigenius del Holoceno.

El uro es un animal relativamente raro en Europa occiden-
tal durante el Pleistoceno y apenas puede hablarse de pobla-
ciones fosiles excepto en Stranska-Skala. Sin embargo esta
especie tiene una predileccion por medios de caracter meri-
dional y es generalmente mas frecuente en el sur de Europa
y Oriente Medio, zonas que responden mejor a sus exigen-
cias climaticas. En Espafia es abundante en las terrazas pleis-
tocenas de los rios Jarama y Manzanares de los alrededo-
res de Madrid (Soto, 1980; Soto y Sesé, 1987b; Sesé y Soto,
2002 a y b). Durante los periodos benignos, remonta hacia
el norte y ocupa la Europa media y central (Brugal, 1984). Es
una de las especies que logran superar la gran extincion del
fin del Pleistoceno que afecta especialmente a los taxones
de mayor talla. El dltimo individuo censado fue muerto en
1628 en Lituania.

El uro o toro primitivo tendria aspecto de toro de lidia espa-
Aol pero de talla muy superior pudiendo alcanzar alzadas de
2,20 m en la cruz con una masa que podria alcanzar las dos
toneladas. La cornamenta es caracteristica con doble cur-
vatura, primero ligeramente ascendente hacia los lados y

luego hacia delante dandole, en terminologia taurina, un
aspecto "corniveleto".

Bosy Bison coexisten en Europa durante ciertos periodos del
Pleistoceno. La expansién de Bos primigenius en Francia a fina-
les del Wirm bajo condiciones cada vez menos frias y mas
humedas permite suponer que esta especie soportaria mal los
climas rigurosos y poco himedos (Delpech y Heintz, 1976). El
biotopo preferencial del uro eran las praderas y dehesas.

Bos/Bison sp.
Niveles en los que aparece: AS1, AS3, AS4 y AS5.

Comentarios: Como se ha dicho anteriormente, la indetermi-
naciéon que hay entre Bosy Bison en la mayoria de las pie-
zas esqueléticas, especialmente postcraneales, y sobre todo
cuando aparecen fragmentadas, dificultan la identificacion
de muchos de los restos de gran bévido encontrados en
Ambrona. Con todo, no hay evidencia de presencia de Bison
en Ambrona como también observaron Howell et al. (1995).

Consideraciones generales sobre
los macromamiferos: bioestratigrafia, analisis
de la fauna e interpretacién paleoambietal

Bioestratigrafia

Se observa un cambio faunistico entre el miembro inferior y el
miembro medio de la formacion Ambrona que empieza a ser
apreciable incluso en los niveles superiores del miembro infe-
rior. Asf, en el nivel AS5 hay un empobrecimiento de especies
de la fauna de macromamiferos, estando representados Unica-
mente elefante, gran bévido y caballo (en el sector oriental). En
el miembro medio (nivel AS6) sélo se ha observado la presen-
cia de caballo. Esto puede ser indicio de un cambio en las con-
diciones ambientales y también de edades diferentes para
ambos miembros.

Toda la asociacion de macromamiferos de Ambrona es muy
caracteristica de un Pleistoceno Medio avanzado, pero no final,
con elementos mas modernos que las faunas del comienzo del
Pleistoceno Medio en Espafia como Cullar de Baza en Granada
(Alberdi et al., 1989), Buenavista, Campo de Tiro y Poligono
Industrial de Toledo (Sesé et al., 2000), caracterizadas por
Mammuthus trogontherii, y, en el resto de Europa, Mosbach e
Isernia la Pineta, entre otras.

Algunas de las especies halladas en Ambrona son trivia-
les desde un punto de vista bioestratigrafico ya que perma-
necen sin apenas variacion a lo largo del Pleistoceno, como
Cervus elaphus y Dama dama. Otras, como Equus caballus,
no tienen utilidad bioestratigrafica por tratarse de especiali-
zaciones regionales. Canis lupus cf. mosbachensis y Panthera
(Leo) fossilis darfan un toque arcaico a la asociacion, y lo
mismo podria decirse de confirmarse la presencia de
Megaloceros savini. No obstante, no hay que perder de vista
que, en las regiones del sur de Europa, un clima mas benig-
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no, podria hacer que estos lugares actuaran como refugio y
numerosas especies primitivas convivieran con otras mas
modernas. Asi, por ejemplo, mientras en Europa
Palaeoloxodon antiquus es generalmente reemplazado por
el mamut al final del Pleistoceno Medio, en la Peninsula
Ibérica, como en ltalia, permanece hasta el Pleistoceno
Superior (Pérez Ripoll, 1977; Cardoso, 1996).

Por otra parte Bos primigenius de Ambrona tiene unos ras-
gos mas parecidos a las poblaciones del Pleistoceno Medio,
méas proximos a los de Lunel Viel, La Polledrara di Cecanibbio,
o Tiraspol, que a las del Pleistoceno Superior. Asimismo, se
dan en los molares de Palaeoloxodon antiquus rasgos primi-
tivos como el esmalte extraordinariamente grueso y una fre-
cuencia laminar baja en un estadio evolutivo similar a los de
Cava Nera Molinario (Aguirre y Fuentes, 1969).

Otras asociaciones faunisticas en Espafia comparables a
la de Ambrona por la presencia en comun de algunas de las
especies mas caracteristicas de macromamiferos, como
Palaeoloxodon antiquus, Stephanorhinus hemitoechusy Bos
primigenius, se encuentran en varios yacimientos del
Pleistoceno Medio de las terrazas del Manzanares y Jarama
de Madrid, como los areneros de los Llanos, de Orcasitas,
del Delfin, del km 7 de la carretera de Andalucia, Taller de
Ferrocarril de Villaverde Bajo, Vaciamadrid (Sesé y Soto, 2002
ay b), Aridos (Soto, 1980) y el yacimiento de Pinedo de
Toledo (Soto,1979 a).

Fuera de Espafia se encuentran asociaciones faunisticas
similares en yacimientos como Lunel Viel, Rameaux, Orgnac
7-8, La Polledrara, Castel di Guido, Clacton on Sea,
Swanscombe, todas ellas de un Pleistoceno Medio avanza-
do en un rango de edades que podrian estar aproximada-
mente entre los 400.000 y los 300.000 afios. Sin embargo,
no es posible por el momento una precision cronolégica en
base solo a los mamiferos dado el amplio rango bioestrati-
grafico de la mayoria de las especies identificadas.

La fauna de macromamiferos del cercano yacimiento de
Torralba presenta una identidad casi total con la de Ambrona,
razon por la cual casi siempre se han dado en conjunto sus
listas faunisticas y tradicionalmente también se les ha atribui-
do la misma edad. Hay que decir que casi todos los taxones
de macromamiferos de ambos yacimientos tienen una amplia
distribucion bioestratigrafica durante el Pleistoceno Medio,
por lo que no tienen una gran precision en este sentido den-
tro de este periodo. Sin embargo, los estudios geolégicos rea-
lizados por Pérez-Gonzélez et al. (1997) han demostrado que
el yacimiento de Torralba es mas moderno que el miembro
inferior de Ambrona.

Andlisis faunistico

Tal como puede apreciarse en la tabla 2 (Soto et al., 2001), los
restos de elefante son los predominantes en Ambrona, desde
el nivel AS1 hasta el AS5 (miembro inferior), con porcentajes
del NISP (numero de especimenes identificados) que varian

entre el 38,04 en el nivel AS3y el 28 % en el nivel AS1/2. Las
siguientes especies mas abundantes son Dama cf. damay
Cervus elaphus que aparecen en los niveles del AS1 al AS4;
Dama cf. dama es el cérvido mejor representado en Ambrona
con un porcentaje de restos que alcanza el 6,81 en AS4. Les
siguen en abundancia Bos primigenius 'y Equus caballus. Los
carnivoros son raros: solo se ha encontrado un resto de Panthera
(Leo) cf. fossilis en el nivel AS3 'y otro en el nivel AS4 que podri-
an corresponder al mismo individuo, hay tres restos de Canis
lupus cf. mosbachensis en el AS4 y hay algunos restos de
pequefios carnivoros no identificables en AS3 y AS4. Especies
como Dicerorhinus hemitoechusy Capreolus sp. son muy esca-
sas registrandose solo un resto de cada una en los niveles AS1
y AS4 respectivamente.

El grado de preservacion de las piezas fosiles en Ambrona
es muy variable, desde piezas en muy buen estado hasta un
elevado porcentaje de piezas y fragmentos no identificables.
Los restos faunisticos mejor conservados se encuentran en
los niveles AS3 y AS4 que son niveles mas arcillosos, mien-
tras que en las facies mas detriticas, como los niveles AS1
y AS2, estdn mas fragmentados y erosionados (Villa et al.,
2001; Soto et al., 2001). En la tabla 2 se observa que de un
total de 1320 especimenes fosiles extraidos, el porcentaje
de piezas identificables varia entre 42,47 en el nivel AS2 y
el 53,55% en el AS1, lo que da una idea del grado de de frag-
mentacion de los huesos. Estas cifras son similares a las que
dan Cruz-Uribe y Klein (1986) y Howell et al. (1995) en el
miembro inferior de Ambrona.

Por otro lado, la distribucion de los restos presenta diferen-
cias. Asi, aunque la mayoria de los fésiles de macrofauna apa-
recen dispersos, se han encontrado algunos restos en cone-
xién anatémica, como algunas extremidades de elefantes y
ciervos entre otros, pero sobre todo es de destacar la llamada
concentracion “alfa” en el nivel AS3, mencionada mas arriba,
en la que habia restos de al menos tres individuos, uno de ellos
un adulto representado por un esqueleto casi completo. Esta
concentracion es muy singular ya que estan representadas casi
todas las partes del esqueleto, muchas de ellas en su posicion
anatémica natural y algunas en conexion, lo que indica poco o
ningun transporte.

Aunque las diferentes acumulaciones de huesos en
Ambrona pueden haber tenido un origen distinto (lo que corro-
boran otro tipo de estudios sedimentolégicos, tafonémicos,
etc.), la “concentracién alfa” mencionada anteriormente nos
lleva a comparar Ambrona con lo que sucede con los restos
de macromamiferos en algunos parques africanos actuales
descritos por Haynes (1991).

Segun Haynes (1991) la acumulacién de esqueletos en una
zona delimitada no se debe por lo general a una predacion
sistematica sino a la muerte, por causas naturales, en las pro-
ximidades de las fuentes de agua, ya que un elefante adulto
requiere diariamente gran cantidad de agua para digerir su
alimento y regular la temperatura del cuerpo, y lo maximo que
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Figura 14: Histograma de composicion faunistica realizado a partir de los datos sobre el NMI de Ambrona calculados por Howell et al. (1995) y los proporcionados por
Haynes (1991; tabla 4.4) con faunas actuales africanas. (Se han eliminado algunos taxones como la jirafa, el facéquero, y algun antilope minimamente representados)

suele prescindir sin beber agua es entre dos y cuatro dias.
Los sitios con mortalidad de elefantes descritos por Haynes
(1991) son conocidos popularmente como cementerios de
elefantes; se encuentran en los parques africanos en los que
hay decenas de cadaveres de animales muertos en las pro-
ximidades de fuentes de agua. En la charca de Shabi-shabi,
una superficie de unos 150 x 50 m. se ha calculado que con-
tenia los cadaveres o restos esqueléticos de una cincuente-
na de elefantes muertos durante las grandes sequias de 1981-
4y 1986-7, siendo los fragmentos de craneo, pelvis y fémures
las partes esqueléticas mejor representadas. Por otra parte,
los huesos fracturados son frecuentes en todos los cemente-
rios de elefantes, la mayoria producidos por el pisoteo de los
elefantes y grandes herbivoros sobre elementos parcialmen-
te enterrados o depositados sobre el terreno. Algunos casos
de fragmentacion de huesos fosiles observados en Ambrona
podrian estar producidos asimismo por el pisoteo a semejan-
za de lo que ocurre actualmente (Villa et al., 2001).

En estos cementerios no solo hay restos de elefantes sino de
otros grandes mamiferos. Por ejemplo, en Shabi Shabi (Haynes,
1991, p. 166). Calculando el nimero minimo de individuos (NMI),
frente a los restos correspondientes a 215 individuos de elefan-
tes, se encuentran los de 8 bufalos, 2 cebras, 2 kudus mayo-

res, 1 orix, 2 antilopes sable, 1 ledn, 1 hiena, ademas de aves
y reptiles, y algo similar, aunque en menores cantidades, ocu-
rre en otros sitios (Lememba y Nehimba). Realizamos en la figu-
ra 14 una comparacion de estos sitios con los restos encontra-
dos en el miembro inferior de Ambrona baséandonos en los
resultados de Howell et al. (1995). Para esta comparacion, dado
que es imposible encontrar los mismos taxones en Africa que
en Europa, hemos utilizado grupos taxonémicos que grosso
modo se corresponderian por tallas y nichos ecoldgicos simila-
res. En la figura 14 se puede ver el parecido de la representa-
cién de los conjuntos faunisticos de dichos sitios con el que se
da en el yacimiento de Ambrona cuya acumulacion de restos
puede ser también debida a causas naturales. El hecho de que
el porcentaje de otros herbivoros distintos del elefante sea mayor
en Ambrona, podria ser, con las debidas reservas, un reflejo de
la composicién faunistica de la biocenosis. Ademas, estan otros
grupos representados. Los carnivoros también son escasos en
la actualidad por estar en la cima de la piramide tréfica. Pero
incluso hay depredadores grandes como la Panthera (Leo) fos-
silis que podria predar sobre los herbivoros de mayor tamafio.

Otro aspecto relevante de Ambrona es la abundancia de pun-
tas de defensa de elefantes (véase la figura 15), cosa que no
ocurre en cantidades comparables en ningun otro yacimiento



CARMEN SESE, ENRIQUE SOTO / Mamiferos del Yacimiento del Pleistoceno Medio de Ambrona: Analisis Faunistico e interpretacion Paleoambiental 275

Figura 15: Paleoloxodon antiquus: Punta de defensa.

europeo del Pleistoceno Medio. En las campanfas de excava-
cion de los anos 90 en el miembro inferior de Ambrona se encon-
traron 19 puntas con pedunculo, 3 segmentos mediales, 3 las-
cas de marfil y 2 puntas sin pedunculo (Villa y D’Errico, 2001 y
en este volumen). El desgaste de las puntas que habia sido
interpretado por Howell y Freeman (1983) como provocado por
su utilizacion por el hombre, Villay D Errico (2001) demuestran
que microscopicamente no difiere de las superficies erosiona-
das de forma natural, por lo que sugieren una causa natural y
la ausencia de modificaciones antrépicas evidentes en el mate-
rial de Torralba y Ambrona. En efecto, la rotura de las puntas
de defensas de elefantes se produce en las luchas entre los
propios elefantes, cuando las usan para empujar o levantar obje-
tos pesados, cuando excavan el suelo buscando agua o sales
minerales o cuando descortezan arboles, y parece que son
especialmente abundantes en las fuentes de agua visitadas por
los elefantes durante los afios de sequia (Haynes, 1991).

En cuanto a la mortandad de los elefantes, los datos dados
por Howell et al. (1995) merecen ser reinterpretados, como
haremos a continuacion, teniendo en cuenta los intervalos
de edad, de doce en doce afos, propuestos por Haynes
(1991) en sus gréficos. Para la determinacién de la edad asf
como del numero minimo de individuos nos basamos en los
molares. Las edades las expresamos en AEY (African
Elephant Years) utilizando la sintesis dada por Haynes (1991,
Table A8):

Frente a los 47 molares superiores, 9 craneos, 32 mandibu-
las de las cuales 8 estan completas y 46 molares inferiores ais-
lados encontrados por Howell en las campafas de excavacion
de 1980-1983 en Ambrona, nosotros hemos hallado en nues-
tras excavaciones solo 3 craneos, 3 mandibulas y 13 molares
identificables, y 28 fragmentos o laminas de molares no identi-
ficables. Sorprendentemente, la tasa de individuos juveniles o

inmaduros que encontramos en nuestras campafas es extraor-
dinariamente elevada: hay 1 D2 superior con un desgaste mini-
mo que podria corresponder a un individuo neonato; 3 D2 infe-
riores que corresponderian a 2 individuos con una edad
comprendida entre 5 y 6 meses; 3 D3 que corresponderian a
otros 2 individuos, uno de menos de 2 afios y otro de menos de
10 afios. Ademas hay 2 D4 superiores y 3 D4 inferiores que
corresponderian a 2-3 individuos con edades comprendidas
entre los 8 y los 10 afios. Un M1 superior corresponderia a 1
individuo de una edad comprendida entre 16y 18 afos. De los
craneos, 1 corresponde a un individuo de 10 a 15 afios, una
mandibula podria corresponder a un individuo de 15 a 18 afios,
otro de los craneos y otra de las mandibulas corresponderia a
un individuo de edad comprendida entre los 40-50 afios con
M3, y el ultimo de los craneos y la ultima mandibula a un indi-
viduo de mas de 50 afios.

Con los datos de Howell et al. (1995) podemos realizar la
siguiente tabla:

NMI NISP  NISP Rango Edad (AEY) Observaciones
1 1 1 D3 1 afo
3 3 3 D4 < 6 afios
5 7 7 D4 < 6 afios
10 13 13 M1 8 a 10 afos Poco desgaste (1)
10 A12afos  Desgaste algo mayor (3)
12 a 15 afos Intermedios (3)
15 a 18 afios Muy desgastados (3)
8 15 15 M2 15 a 30 afios
2 2 2 M2+M3 30 a 40 afos
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Segun Howell et al. (1995) hay 4 mandibulas y 2 molares ais-
lados de individuos de menos de 5 afios de edad; otra mandi-
bula es de edad algo mayor y por ultimo otra de menos de 10
anos. Por lo tanto eso hace un total de 8 individuos jovenes de
menos de 10 afios. Dos mandibulas y 7 molares aislados pro-
vistos de D4 o combinaciones con M1-M2, representan indivi-
duos de menos de 13 afios. El nimero de individuos de esta
categoria, de menos de trece afios, es aproximadamente de
17. Tres mandibulas y 16 molares, basandose en el desgaste
o en las asociaciones M1-M2, representan un total de unos 19
individuos de una edad de menos de 30 afios, de los cuales 3
corresponderian a la fase final de esta etapa. A nuestro juicio,
resulta bastante improbable que 3 mandibulas y 16 molares
representen un NMI de 19 individuos y seria mas plausible un
numero menor que podria estar por encima de 11-12 individuos
y concordaria mas con el NMI obtenido a partir de los molares
superiores. Los individuos comprendidos entre 30 y 40 afios
estarian representados por 12 especimenes, 3 de los cuales
son elementos mandibulares. Sélo 2 especimenes entran cla-
ramente en la categoria inmediata superior (;,40 a 50 afios?)
mientras que 6 pueden ser clasificados como seniles (50 a 60
afios). Calculando por lo bajo, para nosotros esto supone 8-9
individuos entre 12 y 24 afos, 3 individuos entre 24 y 30 afios,
8 individuos entre 30 y 40 afios, 1-2 individuos de 40 a 50 afos
y 3-4 individuos de 50 a 60 afios. El resultado que se muestra
en la figura 16 es muy similar al modelo A descrito por Haynes
(1991) resultante de una mortalidad no selectiva en poblacio-
nes estables actuales y que, extrapolando, es muy semejante
a la distribucion de edad de mortalidad por causas naturales
registrada por Sukumar (1989) en elefantes de la India. Si sobre
estos datos superponemos los correspondientes a los nuevos
hallazgos procedentes de nuestras excavaciones, - lo que pode-
mos hacer sin riesgo de error importante puesto que la princi-
pal variacion se encuentra entre los individuos mas jévenes y
la mayorfa de nuestros nuevos datos corresponden a edades
no citadas por Howell et al. (1995) - resulta un grafico aun méas
semejante a dicho modelo A, muy alejado del modelo de mor-
talidad selectiva propuesto por dichos autores.

Paleoambiente
De manera general, puede decirse que los carnivoros son
comunmente mas adaptables a los cambios de clima porque
no dependen directamente para su mantenimiento de la vege-
tacion sino de los herbivoros sobre los que depredan como ocu-
rre con los lobos, Canis lupus, que pueden habitar ambientes
muy frios o mediterraneos. Sin embargo, al ledn de las caver-
nas, (tanto si se trata de Panthera (Leo) fossilis como de Panthera
(Leo) spelaea), se le considera de medios descubiertos en regio-
nes templado-frias o templadas, confirmado por el andlisis poli-
nico de algunos yacimientos.

Con frecuencia se discute la validez de determinados taxones
para la interpretacion paleoclimatica argumentando la capacidad
de los animales para resistir amplios intervalos de temperaturas.
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Figura 16: Representacion de la edad de mortalidad de los elefantes de
Ambrona utilizando las edades AEY (African Elephant Years) de Haynes (1991).
El ndmero minimo de individuos se ha calculado a partir de piezas molares
superiores e inferiores identificables segun los datos de Howell et al. (1995).
Sobre estos datos se superponen los correspondientes a las campafas de
1993 a 2000. Como comparacioén se representa una grafica de mortalidad de
elefantes actuales en la India basada en las observaciones de Sukumar (1989)

Incluso, tomando como ejemplo las especies vivientes, su adap-
tacion a climas extremos en medios artificiales como los parques
zoologicos y reservas. No se discute esa capacidad de resisten-
cia; ya hemos dicho mas arriba que durante la estacion seca las
heladas son frecuentes en los parques africanos y la temperatu-
ra desciende hasta los 14° bajo cero. Lo que muchas veces se
pierde de vista es que no solamente son los animales los que
deben adaptarse a los cambios de clima sino, fundamentalmen-
te y ante todo, la vegetacion que los sustenta.

Entre los herbivoros, el elefante antiguo, Palaeoloxodon
antiquus, es especialmente abundante en Europa durante
los interglaciares, pero es mucho mas frecuente en Europa
meridional donde sobrevive hasta el fin del Pleistoceno, lo
que indicaria una preferencia por climas mas calidos. Por su
tipo de alimentacion, el elefante suele vivir en un medio mixto
de bosques, arbustos y herbaceas, preferentemente en las
proximidades del agua de la que diariamente requiere gran-
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des cantidades.

El rinoceronte, Stephanorhinus hemitoechus, tendria como bio-
topo preferencial la pradera con bosques de arboles y arbustos.

En cuanto a las condiciones ambientales ¢ptimas para el
caballo, parece que la pradera y la estepa son los medios favo-
rables para su desarrollo aunque puede encontrarse frecuen-
temente asociado a especies forestales.

Los cérvidos, tanto Cervus elaphus como Dama dama y
Capreolus capreolus habitan por lo general en un medio bos-
coso de frondosas y coniferas con abundante sotobosque y
también la pradera-parque indicando, en general, un clima
humedo y templado.

En cuanto a Bos primigenius parece que es una especie que
soporta mal los climas rigurosos y poco humedos siendo su bio-
topo preferencial las praderas y dehesas.

En resumen, la fauna de macromamiferos del miembro infe-
rior de Ambrona, indica una buena representacion de medios
forestales y zonas abiertas con praderas, y la presencia de
areas con agua abundante, en unas condiciones climaticas rela-
tivamente templadas y humedas.

Conclusiones

La asociacion de mamiferos de Ambrona identificada sobre los
restos fosiles de las campafias de excavacion realizadas entre
los afios 1993 y 2000 es la siguiente:

Orden INSECTIVORA

Familia SORICIDAE

Crocidura sp. (musarafia)

Orden RODENTIA

Familia ARVICOLIDAE

Microtus (Iberomys) brecciensis (GIEBEL, 1847) (topillo de
las brechas)

Arvicola aff. sapidus (LINNEO, 1758) (rata de agua meridional)
Familia MURIDAE

Apodemus aff. sylvaticus (LINNEO, 1758) (ratén de campo)
Orden LAGOMORPHA

Familia LEPORIDAE

Oryctolagus sp. (conejo)

Orden CARNIVORA

Familia CANIDAE

Canis lupus cf. mosbachensis SOERGEL, 1914 (lobo de
Mosbach)

Familia FELIDAE

Panthera (Leo) cf. fossilis v. REICHENAU, 1906 (primitivo ledn
de las cavernas)

Orden PROBOSCIDEA

Familia ELEPHANTIDAE

Palaeoloxodon antiquus FALCONER y CAUTLEY, 1847 (ele-
fante antiguo)

Orden PERISSODACTYLA

Suborden CERATOMORPHA

Familia RHINOCEROTIDAE

Stephanorhinus hemitoechus (FALCONER, 1878) (rinoceron-
te de nariz tabicada)

Suborden HYPOMORPHA

Familia EQUIDAE

Equus caballus torralbae (PRAT, 1977) (caballo de Torralba)
Orden ARTYODACTYLA

Suborden RUMINANTIA

Familia CERVIDAE

Cervus elaphus (LINNEO, 1758) (ciervo comun europeo)
Dama cf. dama (LINNEO, 1758) (gamo o paleto)

Capreolus sp. (corzo)

Familia BOVIDAE

Bos primigenius (BOJANUS, 1827) (uro o toro primitivo)

A esta lista hay que afadir algunos otros taxones de macro-
mamiferos identificados en el miembro inferior de Ambrona por
Howell et al. (1995) que no hemos encontrado en nuestras cam-
panfas de excavacion: los carnivoros Vulpes sp. (zorro) y Crocuta
crocuta aff. praespelaesa SCHUTT, 1971 (primitiva hiena de las
cavernas) y el cérvido Megaloceros aff. savini (DAWKINS, 1887)
(ciervo megacero)

Cabe sefialar que la asociacién de micromamiferos es la
misma que dio a conocer Sesé (1986) con los restos proceden-
tes de las campanas de excavacion de L. Howell y L. Freeman
entre 1980 y 1983, ya que no se ha encontrado ningun nuevo
taxén en las campafias realizadas en los afos 90.

Todos estos mamiferos se han encontrado en el miembro
inferior de la formacién Ambrona; en el miembro medio de la
formacion el unico mamifero hasta ahora registrado es Equus
caballus ssp.

En el miembro inferior de Ambrona los restos de elefante son
sin duda predominantes aunque, por otra parte, hay una fauna
muy diversificada estando todos los grandes grupos taxonomi-
cos bien representados: roedores (3), insectivoros (1), lagomor-
fos (1), proboscideos (1), carnivoros (4), perisodéctilos (2) y
artiodactilos (5).

La variedad de restos esqueléticos y la diversidad faunistica
del miembro inferior se ajusta a los modelos de origen no antroé-
pico establecidos por Haynes (1991) en “cementerios” africa-
nos actuales. Asi la representacion de distintos grupos de macro-
mamiferos en Ambrona sigue una pauta comparable grosso
modo, por nichos ecolégicos y tallas, a las que se dan en las
concentraciones de huesos en los parques actuales africanos.
Igualmente, la dispersion de los restos en la excepcional “con-
centracion alfa” de restos de elefantes hallada en la campana
de excavacion de 1995, con al menos 3 individuos distintos,
uno de ellos un macho adulto del que se conservan la casi tota-
lidad del esqueleto estando muchos restos en su posicion natu-
ral, es similar a las que se encuentran en los “cementerios de
elefantes” descritos por dicho autor.

El resultado del estudio de la edad de mortandad de los ele-
fantes, teniendo en cuenta la totalidad de los datos de los res-
tos encontrados en nuestras campafas y los descritos por
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Howell et al. (1995) de campafias anteriores, es muy similar al
modelo “A” descrito por Haynes (1991) resultante de una mor-
talidad no selectiva en poblaciones estables actuales.

Toda la asociacion de mamiferos de Ambrona es muy carac-
teristica del Pleistoceno Medio. Teniendo en cuenta, entre los
micromamiferos, la asociacion de Arvicola aff. sapidusy Microtus
brecciensis y el estadio evolutivo de esta ultima especie,
Ambrona podria corresponder a una edad del Pleistoceno Medio
avanzado, dentro del tercer conjunto de asociaciones del
Pleistoceno Medio avanzado o tipico que definen con microma-
miferos Sesé y Sevilla (1996), en el que se encuentran faunas
como la de Aridos, entre otras, posteriores al segundo conjun-
to que esta caracterizado por una especie del género Arvicola
de pequefia talla (Arvicola mosbachensis) y representado por
Cullar de Baza, y anteriores a las asociaciones del cuarto con-
junto del final del Pleistoceno Medio que presentan una mayor
diversidad de arvicolidos como los niveles superiores de Gran
Dolina, Cueva de los Zarpazos y Galeria de Atapuerca y Cueva
del Agua (Sesé y Sevilla, 1996). En cuanto a los macromamife-
ros, Canis lupus cf. mosbachensis y Panthera (Leo) fossilis dari-
an un toque arcaico a la asociacion, y lo mismo podria decirse
de confirmarse la presencia de Megaloceros savini. Bos primi-
genius de Ambrona tiene rasgos mas parecidos a las poblacio-
nes del Pleistoceno Medio, proximos a los de Lunel Viel, La
Polledrara di Cecanibbio, o Tiraspol, que a las del Pleistoceno
Superior, y los molares de Palaeoloxodon antiquus tienen un
estadio evolutivo similar al de Cava Nera Molinario (Aguirre y
Fuentes, 1969). Algunas de las especies mas caracteristicas
de macromamiferos de Ambrona como Palaeoloxodon antiquus,
Stephanorhinus hemitoechusy Bos primigenius, se encuentran
en varios yacimientos del Pleistoceno Medio de las terrazas del
Manzanares y Jarama (Sesé y Soto, 2002 a y b), Aridos (Soto,
1980) y el yacimiento de Pinedo en Toledo (Soto, 1979 a).
Asociaciones similares fuera de Espafia se encuentran en yaci-
mientos como Lunel Viel, Rameaux, Orgnac 7-8, La Polledrara,
Castel di Guido, Clacton on Sea, Swanscombe, todos del
Pleistoceno Medio avanzado en un rango de edades que podri-
an estar entre los 400.000 y los 300.000 afios. Sin embargo, no
es posible por el momento una precision cronolégica basando-
se en los mamiferos dado, por una parte, la escasez de restos
fosiles de algunos de los taxones que podrian aportar una mayor
resolucion en este sentido, y por otra, el amplio rango biostra-
tigréfico de la mayoria de las especies identificadas.

En cuanto a los biotopos representados en Ambrona, Arvicola
aff. sapidus es una especie tipicamente ripicola, Microtus
(Iberomys) brecciensis vive en praderas humedas, tanto el caba-
llo como el rinoceronte suelen encontrarse en praderas o este-
pas, Bos primigenius se asocia con praderas y dehesas, todos
los cérvidos presentes en Ambrona (Cervus elaphus, Dama cf.
dama, Capreolus sp.), algunos de los cuales son también bas-
tante abundantes, son especies tipicamente forestales aunque
también frecuentan espacios abiertos, y finalmente
Palaeoloxodon antiquus, que es el macromamifero mas abun-

dante, requiere una alimentacion basada en elementos proce-
dentes de arboles y plantas herbaceas. Es decir que la fauna
de mamiferos en general indica una buena representacion de
medios forestales y zonas abiertas con praderas, y la presen-
cia de zonas con agua.

Toda la asociacion de mamiferos indica un clima templado y
relativamente himedo para la mayoria de los niveles de Ambrona.

El cambio faunistico que se observa entre el miembro infe-
rior y el medio, siendo el caballo la Unica especie que se
encuentra en este Ultimo, puede ser indicio de un cambio en
las condiciones ambientales, quizas hacia un medio relativa-
mente mas abierto.
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