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Resumen

En la presente Tesis de Licenciatura se expone el primer estudio tafonémico actualistico sobre
restos de roedores consumidos por el zorro colorado de Achala (Lycalopex culpaeus
smithersi), una subespecie endémica de las tierras altas del centro de Argentina. Se llevo a
cabo una caracterizacion tafondmica de este canido basada en restos Oseos de
micromamiferos recuperados de fecas. Posteriormente los resultados fueron comparados con
los de otras especies y subespecies de zorros. Se analizaron mas de 5.800 especimenes
0seos y dentarios derivados de 360 excrementos del zorro colorado de Achala, recolectados
desde el afio 2000 al 2008 en el Parque Nacional Quebrada del Condorito y la Reserva Hidrica
Provincial de Achala, Cdrdoba, Argentina, correspondientes a roedores caviomorfos y
miomorfos (Pia 2011). El roedor Galea leucoblephara fue la presa principal (57,7% MNI). La
abundancia anatémica relativa promedio para la muestra total fue de 22,1. Los elementos
craneales y los elementos proximales de las extremidades fueron los mas abundantes. Se
observé un alto grado de fragmentacion en craneos y mandibulas y, en menor medida, en
elementos de las extremidades. Si bien los niveles de digestién leve fueron dominantes, se
encontré una alta proporcion de restos con niveles de digestion fuerte y extrema. En general,
se observa que el zorro colorado de Achala entra en la categoria de depredadores que
ocasionan modificacién extrema sobre los restos de sus presas (categoria 5 sensu Andrews
1990), junto con otros mamiferos carnivoros, y presenta tipos y proporciones de atributos
tafondmicos similares a los de otros mamiferos depredadores sudamericanos. Estos
resultados contribuyen a la comprension de alteraciones por digestiébn sobre restos de
micromamiferos consumidos por zorros Lycalopex, asi como de carnivoros en general, siendo
por lo tanto relevantes para interpretar el impacto de estos animales en la formacién de
registros paleontol6gicos y arqueoldgicos.



Abstract

In this Thesis, the first actualistic taphonomic study on the remains of rodents consumed by
the Achala fox (Lycalopex culpaeus smithersi), an endemic subspecies of the highlands of
central Argentina, is presented. A taphonomic characterization of this canid based on skeletal
remains of small mammals recovered from feces was carried out, and the results were then
compared with those of other species and subspecies of foxes. The sample studied included
over 5,800 bone and tooth specimens corresponding to caviomorph and myomorph rodents,
derived from 360 scats of the Achala fox, collected in Quebrada del Condorito National Park
and Reserva Hidrica Provincial de Achala, Cérdoba, Argentina, from 2000 to 2008 (Pia 2011).
The rodent Galea leucoblephara was the main prey (57.7% MNI). The average relative
anatomical abundance for the total sample was 22.1. Cranial elements and proximal limb
elements were the most abundant ones. A high degree of fragmentation was observed in skulls
and mandibles, and to a lesser extent, in limb elements. While light digestion was dominant, a
high proportion of remains with heavy and extreme digestion levels were found. In general, the
Achala fox is noted to fall into the category of extreme modification predators (category 5
sensu Andrews 1990), along with other carnivorous mammals, and display types and
proportions of taphonomic attributes similar to other South American predatory mammals.
These results contribute to the understanding of digestion modifications on the remains of
small mammals consumed by Lycalopex foxes and carnivores generally, thus being relevant
to interpret the impact of these animals on the formation of paleontological and archaeological
records.
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1. Introduccioén

El presente trabajo de investigacion representa el primer estudio tafonomico actualistico del
zorro colorado de Achala (Lycalopex culpaeus smithersi), y el primero de este tipo en las
Sierras Pampeanas de Cordoba, ampliando los marcos de referencia disponibles sobre
tafonomia de zorros para las zonas aridas neotropicales, de modo que ayuden a la
interpretacion del registro paleontolégico y arqueoldgico. Hasta el momento no se habian
realizado estudios tafonémicos actualisticos de esta subespecie de zorro, endémica de la
region central de la Argentina, por lo que se espera que los resultados sean de interés y sirvan
como material de comparacién a profesionales que realicen futuros estudios orientados en la
zonay en otras areas donde habitan otros zorros.

1.1 Conceptos fundamentales de la Tafonomia y la Actuotafonomia

La tafonomia —del griego taphos (enterramiento) y nomos (ley)— es la disciplina que estudia la
transicion de los organismos desde la biosfera hacia la litésfera, donde conforman el registro
paleontolégico, y sus procesos involucrados (Efremov 1940, Fernandez-Lopez 1991). La
tafonomia fue propuesta para analizar el origen y la historia de los restos fésiles dada la
informacion que proveen sobre paleoecologia, paleoambientes y paleoclimas, e incluye
muchos aspectos, desde procesos que afectan a organismos individuales y sus partes hasta
aquellos que afectan a comunidades enteras. Se trata de una disciplina importante no solo
para paleont6logos, geologos y bibdlogos, sino también para arquedlogos, especialmente
zooarqueodlogos y arqueobotanicos, quienes estudian los restos organicos que forman parte
del registro fosil asociado a la actividad humana.

La tafonomia es generalmente interpretada como enfocada en los procesos post-mortem, pre
y post-enterramiento de los restos, enfatizando la naturaleza potencialmente destructiva y
disruptiva de los mismos (Efremov 1940, Fernandez-Lépez 1991). A modo de ejemplo, un
resto 6seo puede haber sido roido, enterrado, expuesto, retrabajado, fragmentado,
transportado y vuelto a enterrar previo a su recuperacion. La secuencia reconstruida de
agentes y procesos tafonémicos que afectaron a determinados restos orgénicos es llamada
una ruta o historia tafonémica, y comprenderla aumenta el valor heuristico de los especimenes
(Behrensmeyer 1984, Fernandez-Lépez 1991). Un agente tafondmico es la causa inmediata
de una modificacion a un resto organico, como por ejemplo la fuente de fuerza aplicada en un

hueso; un proceso tafonémico refiere a la accion dinamica que realiza un agente sobre restos



organicos, mientras que una traza es el resultado y evidencia de este proceso, es decir la
modificacion o alteracién biolégica, fisica y/o quimica que permanece en el resto (Gifford-
Gonzalez 1991). Debido a que estas trazas evidencian la accién de agentes organicos e
inorganicos, que pueden no fosilizar, las mismas representan fuentes de informacién adicional
sobre los procesos actuantes en la formacién del registro que de otra manera se perderian,
MAs que como procesos destructivos.

Basandonos en las modificaciones observadas en los restos fosiles de una asociacion
podemos reconstruir, hasta cierto punto, cdmo esa asociacién ha sido acumulada y los
mecanismos de acumulacién, el tiempo que le llevé acumularse, como ha sido alterada (sensu
Richter 1928 en Gifford 1981) y los procesos de fosilizacion que se produjeron. Estas
modificaciones pueden ser interpretadas a través de comparaciones con procesos producidos
en la actualidad por agentes conocidos que actlan sobre restos organicos y que forman
asociaciones analogas (Ritcher 1928 en Gifford 1981). Estos procesos son estudiados por
una rama disciplinar denominada actuotafonomia o tafonomia actualistica, la cual se ocupa
del estudio de patrones y procesos bioestratinomicos y diagenéticos —que ocurren antes y
después del enterramiento, respectivamente— que tienen lugar en ambientes modernos como
un marco de referencia para reconstruir historias tafonémicas y asi interpretar el registro fosil
(Kowalewski y LaBarbera 2004, Alunni y Alvarez 2017, entre otros).

El registro fosil es por naturaleza incompleto, ya sea en términos de la representacion de
especies 0 de elementos anatémicos (Fernandez-Jalvo y Andrews 2016). En cuanto a la
representacion taxonOmica, la tafonomia puede informar sobre especies que estuvieron
presentes incluso aunque sus restos no se encuentren en el sitio. Por ejemplo, la ausencia de
carnivoros de una asociacion fosil acumulada por estos depredadores no es inusual puesto
que ellos rara vez mueren junto a sus presas. Aun asi los carnivoros pueden alterar
significativamente las especies y elementos presentes en una asociacion, y sus trazas nos
permiten inferir su presencia e incluso identificarlos (Binford 1981, Haynes 1983). En cuanto
a la representacion anatémica, séOlo algunas partes del organismo son preservadas,
generalmente aquellas mas mineralizadas, y es inusual la preservacion de tejidos blandos.
Parametros como la abundancia, riqueza taxonémica, masa corporal inferida y frecuencia de
elementos esqueletales son usualmente afectados por los procesos tafonémicos (Grayson
1984, Badgley 1986), al igual que las distribuciones de los elementos éseos y taxones dentro
de un sitio (Lyman 1980).



1.2 Tafonomia de carnivoros actuales

1.2.1 Conceptos generales

En los primeros trabajos sobre tafonomia de mamiferos carnivoros, el impacto de estos
animales era visto como el causante de un gran sesgo que afectaba a los elementos 0seos
que pasan al registro fosil. Sin embargo, la intervencién de carnivoros no significa sélo la
pérdida de elementos de sus presas, sino que ofrece ademas informacién sobre el
comportamiento del depredador en su ambiente, que enriquece las interpretaciones del
registro fosil resultante (Behrensmeyer y Kidwell 1985, Gifford-Gonzalez 2018). También
aporta informacioén paleoecoldgica sobre las presas. En el caso de los microvertebrados,
principalmente micromamiferos (sensu Delany 1974), la paleontologia los considera buenos
indicadores paleoecoldgicos (LOpez-Atofianzas y Cuenca-Bescés 2002; Andrews y O’Brien
2000, 2010).

Los mamiferos carnivoros se alimentan de sangre, muasculos, grasa, Organos internos,
médula, huesos, y esto implica el desmembramiento, la masticacion, la ingestion, y el
transporte de presas o partes de éstas para su consumo o para la alimentacién de sus crias.
A su vez suelen acumular restos de sus presas en letrinas, madrigueras, areas de
demarcacion y areas de alimentacién (Andrews y Evans 1983; Andrews 1990; Mondini 2000,
2003). De esta manera, alteran mediante la adicion, sustraccion, destruccion y modificacion a
conjuntos de huesos que conforman asociaciones paleontoldgicas y arqueoldgicas. Es de
tener en cuenta que las acumulaciones originadas por carnivoros en madrigueras son
particularmente relevantes dado que son el analogo paleontol6gico mas cercano a las
asociaciones de origen antropico (Gifford 1981).

La identificacion de la depredacién como el mecanismo formador de acumulaciones fésiles de
micromamiferos se basa principalmente en el tipo e intensidad del dafio causado por la
masticacion y la digestién, el grado de fragmentacién y la representacién anatbmica y
abundancia relativa de los elementos esqueletales (Mellet 1974, Andrews 1990, Fernandez-
Jalvo et al. 2016, Fernandez et al. 2017, Montalvo y Fernandez 2019). Depredadores como
aves rapaces y mamiferos carnivoros son los principales agentes acumuladores de huesos
de microvertebrados .

Los huesos de presas digeridos y depositados en heces y egagropilas presentan variados
niveles de corrosion digestiva debido a los acidos gastricos y biliares (Mellett 1974, Dodson y
Wexlar 1979, Andrews y Evans 1983, Andrews 1990). Para identificar estos procesos, se ha
desarrollado una metodologia que permite reconocer al depredador de acuerdo a las
modificaciones encontradas en los huesos de pequefios mamiferos, que se encuentran



relacionadas a sus mecanismos de ingestidn y digestion y también a factores ecolégicos como
la competencia y la disponibilidad de presas (Andrews 1990, Fernandez-Jalvo y Andrews
1992). Andrews (1990) determiné que los depredadores actuales pueden agruparse segun
los diferentes grados e intensidades de dafios que ocasionan en los huesos, distinguiendo
entre modificadores leves a extremos (Tabla 1). Esta metodologia se basa principalmente en
estudios actualisticos de restos 6seos y dientes de insectivoros (talpidos, soricidos y
erinaceidos) y roedores (cricétidos y muaridos) recuperados de excrementos y egagropilas de
aves rapaces y de mamiferos carnivoros de diferentes sitios de Norteamérica, Europa y Africa.
Para la misma se tomé en cuenta el grado de modificacion y frecuencias de los elementos
esqueletales afectados, considerando las marcas de corrosion digestiva en la superficie de
los dientes (incisivos y molares) y restos poscraneales (fémures y humeros), el grado de
fragmentacion de los huesos craneales y poscraneales (diafisis, epifisis proximal y epifisis
distal) y la abundancia relativa de elementos esqueletales. A esto sumé el registro de fracturas
en dientes, a veces asociadas con procesos digestivos.

Categoria | Depredadores Alteraciones
1 Tyto alba Fragmentacion y/o corrosién por digestion ausente o leve.
Bubo scandiacus
Asio otus

Bubo lacteus
Strix nebulosa

2 Bubo bubo Fragmentacion y/o corrosién por digestion intermedia.
Strix aluco
Bubo africanus

3 Athene noctua Fragmentacion y/o corrosién por digestién moderada.
Falco tinnunculus
Falco peregrinus

4 Circus cyaneus Fragmentacion y/o corrosién por digestion fuerte.
Ichneumia albicauda
Otocyon megalotis

5 Canis latrans Fragmentacion y/o corrosién por digestion extrema.
Vulpes vulpes
Martes martes

Tabla 1. Categorias de depredadores segun los niveles de modificacion ocasionados
(modificado de Andrews 1990).



Posteriormente se demostro que existen variaciones regionales en los patrones tafonémicos
generados por mamiferos carnivoros y aves rapaces de nuestro continente (Montalvo y
Fernandez 2019, Montalvo et al. 2020), que serian producto de propiedades anatémicas
particulares de algunos roedores neotropicales. Para contemplar esas especificidades, estos
tltimos autores incluyeron nuevos taxones autoctonos, a los modelos disponibles, de modo
que actualmente es posible aplicar la metodologia originalmente desarrollada por Andrews
(1990) con mayor precision a fésiles de Sudamérica, especialmente Argentina (Montalvo y
Fernandez 2019, Montalvo et al. 2020).

Las marcas de corrosion sobre el esqueleto postcraneal pueden confundirse con trazas
producidas por meteorizacién, como la abrasién, que generan redondeamiento en los
extremos de los huesos y los bordes fracturados, sin embargo pueden diferenciarse con un
exhaustivo andlisis a nivel macro y microscépico, concentrandose particularmente sobre las
epifisis proximales de fémures y epifisis distales de hUmeros (Andrews 1990, Fernandez-Jalvo
y Andrews 1992, Fernandez-Jalvo et al. 2014). Las evidencias de corrosion por acidos
digestivos en dientes incisivos y molares se basan tanto en el grado de alteracién como en la
proporcion de los elementos afectados (Andrews 1990, Fernandez-Jalvo y Andrews 1992). La
corrosién resulta mas evidente en los extremos de los dientes, afectando principalmente al
esmalte, debido a una ultraestructura prismatica mineralizada que facilitaria la penetracion por
parte de los 4cidos digestivos (Dauphin et al. 2015). Posteriormente, la digestion se extiende
a la dentina, debido a que tiene un contenido organico con una ultraestructura mas
homogénea que el esmalte (Andrews 1990, Dauphin et al. 2015). Mientras que los incisivos
in situ solo presentan indicios de digestion en la corona, los incisivos aislados pueden mostrar
alterada toda la superficie dental. Ademas si durante la ingestidon se produce la fractura del
diente, entonces es posible que aumenten los efectos de la digestion debido a la penetracion
de los acidos gastricos en el elemento, dando como resultado bordes fragmentados, delgados
y redondeados (Andrews 1990, Fernandez-Jalvo y Andrews 1992). Adicionalmente, la
variabilidad de los molares debido a la morfologia y el grosor del esmalte puede producir
diferencias en la forma en que se ven afectados por la digestion.

Por ultimo hay que tener en cuenta que el nivel de pH de los acidos digestivos varia entre
estrigiformes, falconiformes, accipitriformes, mamiferos carnivoros y humanos, generando en
consecuencia efectos diferenciales de corrosion en huesos y dientes (Andrews 1990), siendo
los mamiferos carnivoros y los humanos quienes producen niveles mas extremos de digestion
a causa de los acidos gastricos y biliares (Andrews y Evans 1983, Crandall y Stahl 1995).
Ademas, el pH y el nivel enzimético del depredador pueden variar segun la edad y la hora de
la ingestion, el tiempo que permanecen los restos en el estbmago, la posicion de estos durante
la digestidn, la existencia de pelo o plumas que envuelvan los restos 6seos (Fernandez-Jalvo
1992, Mondini 2000). Cada grupo de depredadores posee unas caracteristicas bioldgicas y



etoldgicas que permiten interpretar la digestion como un elemento diagndstico de grupo. Estas
diferencias en las alteraciones no solo se registran en la superficie de los restos, sino que
diversos estudios quimicos han documentado cambios en la composicién y concentracion de
ciertos elementos a causa de la corrosion, especialmente en concentraciones de P y Ca, pero
también en menor medida de Sr, Mg, F, S, Cl, Zn, Al, Bay Na (Dauphin et al. 1988 en Canales
Brellenthin 2019, Dauphin y Denys 1988 en Canales Brellenthin 2019, Fernandez-Jalvo et al.
2002).

1.2.2 Tafonomia de carnivoros en laregién

La tafonomia de carnivoros se ha desarrollado en el sur de Sudamérica, particularmente en
Argentina, desde 1980, tomando relevancia con los trabajos de Borrero (1988a, 1988b, 1989),
y en las Ultimas décadas se ha convertido en un campo lider de los estudios tafonémicos en
la region (Mondini 2017).

Estos estudios han examinado la accion de carnivoros bajo un abanico de condiciones, lo cual
ha permitido expandir el conocimiento del impacto que estos mamiferos tienen sobre el
registro fosil. La densidad de la investigacion tafondmica sobre carnivoros en el sur del
continente es excepcional, particularmente dentro de la subregién neotropical Andino-
Patagdnica (Mondini y Mufioz 2011, Mondini 2017). Ha de destacarse que los pumas y los
zorros han recibido la mayor atencién en estudios actualisticos, siendo estos Ultimos los
agentes tafondmicos mas conspicuos en el registro fosil del Cuaternario (Mondini 2018). Solo
una pequefia proporcion de estas investigaciones, sin embargo, se enfoca en especimenes
digeridos de origen escatologico (Mondini 2017).

Como vimos, recientemente Montalvo y Fernandez (2019) revisaron las categorizaciones
tafondmicas de mudltiples depredadores de Argentina a partir de huesos digeridos. Sin
embargo aun es necesario expandir el conocimiento sobre las modificaciones que éstos
producen en los huesos y dientes de sus presas. Mondini (2017) menciona la necesidad de
ampliar los conocimientos mas alla de los casos y patrones tipicos y extender los estudios a
espacios y escalas temporales de mayor amplitud, orientando la investigacion a contextos
menos conocidos. Sin duda los modelos se beneficiarian al abordar la variabilidad de la accion
tafondmica producida por carnivoros y las condiciones bajo las que se produce.

Los zorros pueden desarticular a sus presas, 0 acelerar la desarticulacion iniciada por otros
depredadores. Se los ha registrado regresando a alimentarse de carcasas aun cuando estas
han sido despojadas de la mayoria de los tejidos blandos, consumiendo los huesos y la piel.
Sus niveles de madificacion y destruccién se han caracterizado como de dafios leves (Borrero
1990), siendo que dejan una cantidad minima de trazas y, sobre todo, bajos niveles de



destruccion Osea. Sin embargo, debido a que los zorros consumen nutrientes intra-6seos
como la médula de forma mas intensa que los felinos, los huesos con marcas de mascado
ocasionadas por estos animales son en general mas numerosos que los generados por el
puma (Mondini 2018 y bibliografia alli citada).

Una vez desarticulados los elementos esqueletales, éstos son a menudo dispersados a lo
largo de grandes &reas y resulta habitual que los zorros transporten los huesos hacia sus
madrigueras, siendo los pequefios abrigos rocosos sitios frecuentemente utilizados, aunque
también se usan grietas entre las rocas y bases de arboles y arbustos (Mondini 1995, 1998,
2004, 2005, 2012; Martin 1998; Fernandez y Cruz 2010; Fernandez et al. 2010; Kaufmann
2016). Ademas de pequefios mamiferos y aves, otras presas transportadas incluyen animales
de mayor porte como ungulados.

En los restos de ungulados consumidos por zorros comidnmente se registran hoyuelos
(pitting), perforaciones (punctures) y surcos (scoring) (Borrero 1990, Borrero y Martin 1996,
Kaufmann 2009, Elkin y Mondini 2001, Kaufmann 2009, Mondini 2012, entre otros). Ademas,
en mamiferos de porte mediano a pequefio se observa la destruccion de huesos o sus partes
(Mondini 2012, Massigoge et al. 2014, Rafuse et al. 2014, Gutiérrez et al. 2016, entre otros).
En aves las modificaciones varian mas, puesto que la mayoria de las aves voladoras tienen
huesos poco densos que pocas veces perduran, mientras que aves de mayor tamafio como
el choique (Pterocnemia pennata) tienen bajos niveles de destruccion aunque si
modificaciones por masticacion (Belardi 1999, Cruz 2008, entre otros). Las fracturas y
remocién Gseas por zorros son inusuales y afectan principalmente a las apdfisis de costillas y
vértebras de ungulados. Es frecuente la ausencia de costillas y vértebras, asi como de
segmentos distales de las extremidades.

Adicionalmente, los carnivoros también acumulan los huesos que ingieren a través de sus
excrementos, lo que se conoce como “coprocenosis” (Mellet 1974). Este proceso es mas
comun en los pequefios carnivoros que se alimentan de micromamiferos (Andrews 1990). Los
sitios de depdsito de excrementos pueden ser letrinas, madrigueras, puntos de demarcacion
de territorios, sitios de alimentacién, y pueden superponerse incluso con loci utilizados por
humanos, como los abrigos rocosos (Mondini 2002). Excrementos de zorro hallados en la
Patagonia y en la Puna, tanto en los alrededores de carcasas consumidas como en
madrigueras, contienen lepdéridos, pequefios roedores, aves, mamiferos de mayor tamafio, e
incluso invertebrados (Martin 1998; Mondini 2002, 2012; Cruz et al. 2010). Entre los mamiferos
pequefios, prevalecen los huesos largos, elementos craneales, vértebras y falanges. También
pueden encontrarse huesos no identificables en proporciones bastante altas dentro de las
heces. En estos estudios y en observaciones experimentales se han descrito altos niveles de
fragmentacion, especialmente en presas grandes, aunque pocas trazas de dientes. La



digestién afecta a todos los huesos, en muchos de manera leve pero alcanzando en otros
niveles fuerte a extremo (Martin 1998; Mondini 2002, 2012; Gémez y Kaufmann 2007; Cruz et
al. 2010).

1.3 Los carnivoros sudamericanos y el zorro colorado de Achala

Los carnivoros actuales provienen de un grupo de mamiferos cuyo origen se remonta al inicio
de la Era Cenozoica hace 60-70 millones de afios (Ma) y dentro de este grupo, los félidos y
canidos se separaron de un ancestro comun hace unos 50 Ma (O"Brien 1992). El registro mas
antiguo de canidos en Sudamérica proviene del Plioceno tardio, en la region pampeana de
Argentina (Cione y Tonni 2001). Hoy en dia Sudamérica alberga una rica diversidad de
carnivoros terrestres (Fissipedia).

De todas las especies de Carnivora del mundo que viven en la actualidad, aproximadamente
el 29% se encuentra en Sudamérica. El cono Sur esta dominado por roedores, carnivoros vy,
hacia el extremo sur, mamiferos marinos (Redford y Eisenberg 1992). Alli, donde mas estudios
tafondmicos actualisticos se han llevado a cabo, los carnivoros terrestres comprenden al
puma (Puma concolor), de 29-120 kg; otros felinos de pequefio tamafio, en el rango de 1-15
kg; canidos pequefios como Lycalopex culpaeus y L. gymnocercus, y también pequefios
procionidos, mefitidos y mustélidos (Redford y Eisenberg 1992, Barquez et al. 2006,
Secretaria de Ambiente y Desarrollo Sustentable de la Nacién [SayDS] y Sociedad Argentina
para el Estudio de los Mamiferos [SAREM] 2019, entre otros). Otros canidos que podemos
encontrar en Sudamérica incluyen al perro de orejas cortas (Atelocynus microtis), el aguara
guazu (Chrysocyon brachyurus), el zorro cangrejero o de monte (Cerdocyon thous), el zorro
vinagre (Speothos venaticus), el zorro de Sechura (Lycalopex sechura), el zorro chilote o
zorro de Darwin (L. fulvipes) y el zorro comin de campo (L. vetulus) (Ginsberg y MacDonald
1990, Wilson y Reeder 2005, Patton et al. 2015, Prevosti y Forasiepi 2018, SAyDS y SAREM
2019). Argentina, en particular, es un pais con una riqueza en carnivoros terrestres
excepcional. Por ejemplo, todos los felinos Neotropicales (10 especies) se encuentran en el
pais, ademas de cuatro géneros y seis especies de canidos (Barquez et al. 2006), siendo
Lycalopex el género de canidos mas diverso del continente (Berta 1987, Perini et al. 2010).

El zorro colorado sudamericano (Lycalopex culpaeus), que pertenece a la familia Canidae
(subfamilia Caninae), es el segundo canido de mayor tamafio de Sudamérica y el mayor de
su género, portando un peso de 3,4-14,0 kg (Redford y Eisenberg 1992, Novaro 1997a,
Jiménez y Novaro 2004, Pia et al. 2019). Este zorro se encuentra restringido a la regién
continental de Sudamérica, coexistiendo en gran parte de su distribucion con otras especies



de canidos como Lycalopex gymnocercus. Su distribucion se extiende desde la zona norte de
Ecuador hasta Tierra del Fuego, incluyendo a la estepa patagoénica (Novaro 1997a). Se
encuentra representado por seis subespecies de las cuales cinco pueden encontrarse en la
Argentina. Cabrera (1931) las reconoce como: Lycalopex culpaeus andina (Perd, Bolivia y
Chile), Lycalopex culpaeus culpaeus (Patagonia y centro de Argentina y Chile), Lycalopex
culpaeus magellanica (extremo sur de Argentina y Chile), Lycalopex culpaeus reissii
(Ecuador). Las otras dos subespecies existen como poblaciones aisladas del resto: Lycalopex
culpaeus smithersi (Cérdoba, Argentina) y Lycalopex culpaeus lycoides (Tierra del Fuego,
Argentina). La mayor longevidad que se ha reconocido para zorros en estado silvestre fue de
11 afos de edad, basandose en el estudio de sus dientes (Novaro 1997hb).

Figura 1. Zorro colorado de Achala (Lycalopex culpaeus smithersi). Tomado de:
SAyDS y SAREM (2019).

El zorro colorado de Achala (Lycalopex culpaeus smithersi) (Fig. 1), en particular, posee una
distribucion restringida a las Sierras Grandes de la provincia de Cérdoba (Cabrera 1958). Los
estudios de Pia et al. (2003) y Pia (2011) sobre la biologia de este zorro en las Sierras Grandes
de la Provincia de Coérdoba, realizados sobre individuos muertos encontrados en el area del
Parque Nacional Quebrada del Condorito y la Reserva Hidrica Provincial de Achala y a partir
de sus heces y del monitoreo con trampas camara dentro del Parque, encontraron que tiene
una aparente preferencia por lugares como pajonales poco escarpados y un pico de actividad
durante las horas de la noche. En Pampa de Achala, el peso corporal promedio de este zorro



en los adultos es de 5,8 kg, y en los juveniles de 4,7 kg. El largo total en los adultos es de 116
cmy en los juveniles 107 cm. Poseen una cola muy larga que representa entre el 35% y 40%
del cuerpo (Pia 2011).

El zorro colorado de Achala es considerado poco abundante, y actualmente esta protegido
por la veda permanente de caza y las resoluciones anuales en el marco de Decreto Ley de
Caza 4046/58. A pesar de esto, estos zorros continlan siendo cazados debido al valor
comercial de sus pieles y por la creencia de su preferencia por predar el ganado doméstico.
Debido a factores que aumentan la vulnerabilidad de la subespecie, como su baja diversidad
genética, su aislamiento geografico y el hecho de que su area de distribuciéon es altamente
susceptible a los cambios climaticos, el estado de conservacion del zorro colorado de Achala
es preocupante y ubica a esta subespecie en la categoria de “en peligro” (Pia et al. 2019).

Los zorros de Sudameérica son principalmente oportunistas generalistas que se alimentan de
una amplia variedad de animales o sus carcasas, incluyendo mamiferos preferentemente
medianos a pequefios, aves, lagartijas y artropodos, asi como también vegetales, con una
dieta que pueda variar segun la disponibilidad estacional de recursos (Borrero 1988a, 1988b;
Redford y Eisenberg 1992; Pia 2019). El zorro colorado de Achala en particular se alimenta
principalmente de pequefias presas mamiferas, en particular roedores caviomorfos (Caviidae
y Ctenomyidae) y miomorfos (Cricetidae y Sigmodontinae), y su dieta no presenta grandes
variaciones estacionales (Pia et al. 2003, Pia 2011). El consumo de ganado de pequefio
tamafio ocurre con menor frecuencia y aporta poca biomasa a la dieta.

1.4 Hipé6tesis de trabajo y objetivos

El objetivo general de esta tesis es caracterizar desde un punto de vista tafonémico los
contenidos 6seos de los conjuntos escatoldgicos producidos por Lycalopex culpaeus smithersi
en Pampa de Achala. Se espera contribuir con ello a generar herramientas que permitan
identificar la participaciéon de este zorro en la formacion de registros paleontolégicos y
zooargueoldgicos a través de la coprocenosis. Como vimos, diferentes carnivoros acumulan,
modifican y destruyen huesos, produciendo trazas que son distintivas, y sin embargo no
conociamos hasta ahora las de este zorro endémico del centro de Argentina. Los objetivos
especificos de la tesis son:

1) Caracterizar los patrones de abundancia anatomica en las asociaciones de
pequefios mamiferos generadas por este zorro.

2) Caracterizar los patrones y niveles de fragmentacion en dichas asociaciones.
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3) Caracterizar los patrones y niveles de digestion en las mismas.

4) Evaluar las semejanzas y diferencias de estos patrones tafonémicos con los de
otras especies y subespecies de zorros.

Se bhuscard poner a prueba hipétesis basadas en la literatura sobre tafonomia de zorros
sudamericanos, que se refieren a los diferentes patrones tafondmicos enunciados en los
objetivos especificos 1 a 3, mientras que a partir de su contrastacién se podran analizar en
conjunto las implicancias para el objetivo especifico 4. Las hipétesis a contrastar son las

siguientes:

a. Entre las presas mamiferas pequefias se encuentran en mayor abundancia
mandibulas, maxilas, humeros, fémures y dientes aislados, y menos
representados radios, vértebras, costillas, falanges y escapulas. Esto se
corresponde con los valores de abundancia relativa para los distintos elementos
anatomicos encontrados tanto para otras especies de zorros, como para otros
mamiferos carnivoros de Sudamérica y de otras regiones del mundo (Andrews
1990, Gémez y Kaufmann 2007, Cruz et al. 2010, Montalvo y Fernandez 2019).

b. Los restos presentan un indice de fragmentacion alto, basandose en el registro de
asociaciones originadas por mamiferos carnivoros en los que se observa que el
grado de fragmentacién es muy elevado, y donde solo sobreviven completos unos
pocos huesos (Andrews 1990, Mondini 2018, Montalvo y Fernandez 2019).

c. Los restos presentan indices de digestion que llegan a fuerte y extrema (sensu
Andrews 1990 y Fernandez-Jalvo y Andrews 1992), fundamentado en que los
fuertes acidos digestivos de los mamiferos carnivoros han demostrado generar
mayores grados de alteracién por corrosién sobre los restos de presas ingeridas,
el menos en una parte de ellos (Andrews 1990, Mondini 2018, Montalvo y
Fernandez 2019).

2. Materiales y métodos

2.1 Procedencia geografica de las muestras

El estudio se realizé con material proveniente de Pampa de Achala y Sierras Grandes (S 31°
50’, O 64° 52’), al oeste de la provincia de Cérdoba (Fig. 2A), recolectado por la Dra. Mdnica
V. Pia para su investigacion doctoral (Pia 2011). La Pampa de Achala se encuentra
conformada por una plataforma basaltica y las rocas asociadas son los granitos del batolito
homonimo (Capitanelli 1979, Cabido 2003). Posee una altitud media de entre 2000 y 2200
msnm. La misma se extiende a lo largo de 60 km y abarca un ancho de 8 km. En sus extremos
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norte y sur se encuentra flanqueada por los Cerros Los Gigantes (2370 msnm) y El
Champagqui (2790 msnm), respectivamente, contribuyendo esta topografia al aislamiento de
la region (Capitanelli 1979, Cabido 2003).

En la lengua quichua Pampa de Achala significaria “campo de cosas bellas, admirable,
magnifico o imponente” (Manera 1991). En el centro de las Sierras Grandes se encuentra el
Parque Nacional Quebrada del Condorito y rodeando al Parque por el oeste y sus extremos
norte y sur se ubica la Reserva Hidrica Provincial de Achala. Dentro del parque existen dos
areas, que juntas fueron declaradas como Reserva Nacional Quebrada del Condorito. Esta
reserva fue creada con el objetivo de conservar la biodiversidad y las cabeceras de cuencas
hidricas de la region. La Reserva y el Parque pertenecen a una unidad de conservacién, que
ocupa una superficie de 1.540 km?, de las cuales 1.170 km? corresponden a la Reserva Hidrica
y 370 km? corresponden al Parque y a las areas de la Reserva Nacional.

Figura 2. A. Ubicacién del area de estudio, Pampa de Achala, Cérdoba, Argentina.
(PNQC= Parque Nacional Quebrada del Condorito, RHPA= Reserva Hidrica
Provincial de Achala). B., C. y D. Paisajes del Parque Nacional Quebrada del

Condorito. Fotos gentileza de Ménica V. Pia. Imagen satelital tomada de: Google
Earth (Google s. f.).
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Pampa de Achala ha estado dominada por vegetacién de sabana, céspedes, pastizales y
pajonales desde el Pleistoceno tardio, con arboles y arbustos, matorrales, bosques y
vegetacion con afloramientos rocosos, en condiciones mas humedas y frias desde mediados
del Holoceno hasta ca. 1500 AP (Krapovickas y Tauber 2016) (Fig. 2B-D). Actualmente
pertenece al piso superior de pastizales de altura dentro del Distrito Chaquefio Serrano
(Cabrera 1976). Debido a las diferencias en precipitacién y temperatura este piso se divide en
dos subpisos, uno inferior hasta los 1900 msnm, caracterizado por especies de Stipa y
Festuca, y otro superior, de clima mas frio y himedo, caracterizado por la presencia de la
rosacea Alchemilla pinnata (Cabido et al. 1987). Estos pastizales habrian tenido
histéricamente guanacos y llamas, que luego fueron reemplazadas por el ganado doméstico
de origen europeo. Ademas, Pampa de Achala es uno de los pocos lugares en el mundo
donde especies provenientes de regiones totalmente distintas, como el caso del tabaquillo
(Polylepis australis) y el maitén (Maytenus boaria), conviven en el mismo espacio geograéfico,
lo cual resalta la particularidad del ambiente. El clima es templado con inviernos frios y
veranos calidos, con temperaturas medias que a los 2100 msnm oscilan entre 5°C en invierno
y 11,4°C en verano (Cabido y Acosta 1985). La precipitacion anual se estima en 850 mmy se
concentra principalmente entre octubre y abril (Cabrera 1976).

La suma de la topografia tendiente al aislamiento geogréafico y la particularidad de las
condiciones climéticas resulta en que las Sierras Grandes sean consideradas una isla
biogeografica (Luti et al. 1979), donde habitan especies que se comparten Unicamente con la
cordillera andina y otras que se comparten con la Patagonia, existiendo endemismos a nivel
especifico y subespecifico, como es el caso del zorro colorado de Achala (Luti et al. 1979,
Novaro 1997a), pero ademas en otros varios taxones de vertebrados, principalmente en los
anfibios (Cingolani y Falczuk 2003).

Actualmente la fauna se caracteriza por una abundancia de roedores cricétidos, cuises, tuco-
tucos, vizcachas y liebres, asi como ganado doméstico, y carnivoros como zorrinos y hurones
(Pia et al. 2003, Pia 2011, SAyDS y SAREM 2019) (Tabla 2). Felinos de menor tamafio como
el gato montés (Leopardus geoffroyi), el gato de pajonal (Leopardus colocolo) y el yaguaroundi
(Herpailurus yagouaroundi) y marsupiales, han tenido pocos registros (Pia 2011, SAyDS y
SAREM 2019).

En cuanto al registro fosil, en la regién se han encontrado fésiles del Pleistoceno, como
Glyptodon (Glyptodontidae), Scelidotherium (Mylodontidae), Lama y Paleolama (Camelidae),
Macrauchenia (Macrauchenidae), y del Holoceno, como Equus (Equidae) y Toxodon
(Toxodontidae) (Castellanos 1944). En el afio 2004 se di6 inicio al proyecto de investigaciéon
de Linea de Base de Recursos Culturales del Parque Nacional Quebrada del Condorito, que
busca conocer el Patrimonio Arqueoldgico presente, trabajando en la identificacion y analisis
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de los sitios arqueologicos del Pargue, asi como de sus estados de preservacion. ElI Equipo
de Arqueologia del proyecto ha identificado mas de 90 sitios arqueoldgicos en diferentes
sectores, que poseen una ocupacion humana que se remonta a casi 13.000 afios de
antigtiedad (Rivero 2019). Entre los sitios estudiados se incluyen abrigos rocosos como El
Alto 3, Los Morteros, Rio Yuspe 14, Arroyo el Gaucho 1, La Enramada 3 y Quebrada del Real
1, que pueden asociarse a diferentes momentos que abarcan desde el Pleistoceno tardio
hasta el Holoceno tardio. La fauna encontrada en estos sitios incluye gran cantidad de restos
de guanacos (Lama guanicoe) y también ciervos (Cervidae), comadrejas (Didelphis azarae),
armadillos (Dasypodidae) y diversas especies de aves (incluyendo Rheidae), asi como
también micromamiferos, entre los que se registran cuises (Caviinae), cricétidos (Holochilus
brasiliensis) y tuco-tucos (Ctenomys sp.) (Pastor 2005, Teta et al. 2005, Rivero 2009, Medina
2011, Pastor et al. 2012, Rivero y Medina 2016, Rivero 2019).

Familia Especies

Cricetidae Akodon sp.

Phyllotis darwinii
Oxymycterus paramensis
Reithrodon auritas
Oligoryzomys flavescens

Caviidae Microcavia sp.

Galea sp.
Ctenomidae Ctenomys sp.
Chinchillidae Lagostomus maximus
Leporidae Lepus europaeus
Camelidae Lama guanicoe

Llama glama
Bovidae Ovis aries

Capra sp.

Bos taurus
Equidae Equus caballus
Felidae Puma concolor
Canidae Lycalopex culpaeus

smithersi
Mephitidae Conepatus chinga
Mustelidae Galictis cuja

Tabla 2. Taxones mas comunes en Pampa de Achala.
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2.2 Origen del material escatolégico estudiado en la tesis

Pia (2011) llevé a cabo un estudio ecolégico que incluy6 un andlisis sobre la ocurrencia y dieta
de los carnivoros tope de Pampa de Achala. En él procedi6 a recolectar, distinguir y examinar
desde el punto de vista de la dieta, heces de los carnivoros tope representados en la zona: el
puma y el zorro colorado de Achala (Pia 2011, 2013; Pia et al. 2014). En dicho trabajo se
recolectaron 934 heces de estos carnivoros dentro y fuera del Parque Nacional Quebrada del
Condorito y en la zona centro y norte de la Reserva Hidrica Provincial de Achala desde el afio
2003 hasta el 2008. Para la recoleccion fueron utilizados diferentes métodos, incluidos
busquedas a lo largo de transectas recorridas a pie, en areas recorridas a caballo y en sitios
prefijados donde era frecuente encontrar heces. Las heces se colocaron en bolsas de papel
y fueron secadas al aire a manera de preservarlas de roturas en la manipulacion y para evitar
la propagacion de hongos. Las mismas fueron registradas con datos de fecha, ambiente, lugar
de recoleccion, coordenadas de GPS y recolector. Posteriormente, en una segunda instancia
de reconocimiento en el laboratorio de la Alianza Gato Andino Argentina (AGA), sede Cérdoba
(Villa Carlos Paz, Cordoba), las heces de origen dudoso fueron descartadas. Las heces
restantes fueron identificadas como de puma y zorro, basandose en diferencias morfolégicas
externas y el diametro de las mismas. Las muestras provenientes de los zorros colorados de
Achala se determinaron sobre la base de su forma de salchicha, con constricciones separadas
y extremo en punta, ademas de su tamafio relativamente pequefo (1,90+0,05 cm de didmetro,
frente a los 3,00+0,05 cm de puma), y también por contener restos de una dieta centrada en
pequefios animales autoctonos. Estas diferencias también permitieron descartar que se
tratara de heces provenientes de perros (Canis lupus familiaris), sumado al hecho que estos
animales domésticos son escasos dentro del Parque Nacional Quebrada del Condorito y no
se les permite deambular libremente. De todas formas, una zona de unos 200 m en torno a
unas pocas casas habitadas fue excluida de los lugares de muestreo precautoriamente.
Ademas, visto que el canido silvestre mas cercano es el zorro gris de las pampas, que vive
en elevaciones mas bajas y no alcanza a la region de estudio, se eliminé la posibilidad de
confundir las heces de estos dos zorros.

De las heces identificadas se analizaron un total de 682, 248 de pumay 434 de zorro colorado
de Achala (Pia 2011). A partir de estas muestras seleccionadas, Pia (2011) procedio6 con el
remojo y lavado con agua caliente con el objetivo de facilitar la extraccion de la grasa
contenida, producto de la alimentacion de los carnivoros. Durante el lavado las muestras
fueron tamizadas con un colador con una apertura de malla de 1 mm, descartando la materia
organica particulada, la materia no absorbida y la fraccion inorganica. Las heces fueron
desagregadas en restos microscopicos, como pelos, plumas y escamas, y macroscopicos, es
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decir restos 6seos. Los restos macroscopicos fueron depositados en cajas de Petri para su
identificacion.

Para la identificacién taxondmica de los contenidos de cada hez, Pia (2011) utilizé material de
referencia de pelos y craneos recogidos en el area de estudio y guias de pelos y craneos
realizados por especialistas en diferentes zonas de la Argentina, identificando los restos
taxondmicamente a partir de mandibulas, molares, ufias y plumas bajo una lupa bifocal. Al
momento de ese estudio, dentro de los mamiferos en el Orden Rodentia la identificacion soélo
se realizé hasta nivel de familia, identificando cricétidos, cuises y tuco-tucos (Cricetidae,
Caviidae y Ctenomidae, respectivamente). Los huesos y dientes identificables fueron luego
guardados con el objetivo de realizar futuros andlisis taxonémicos mas detallados, como en
el presente trabajo. Dentro de la Familia Chinchillidae se hall6 a la vizcacha (Lagostomus
maximus), Unico representante de esa familia en el area de estudio, y en el Orden
Lagomorpha, a la liebre europea (Lepus europaeus). Se encontraron también marsupiales.
Entre los carnivoros encontrados en las heces, se identificaron restos de puma y de
mustélidos indeterminados. Dentro de los ungulados se encontré guanaco (Lama guanicoe),
ganado menor como ovejas y cabras (Ovis aries y Capra sp.), Yy ganado mayor que incluye
vacas (Bos taurus), caballos (Equus caballus) y llamas (Lama glama). Se encontraron también
aves y reptiles en las heces, asi como otras especies silvestres exoticas en el area de estudio
como antilope (Cervicapra sp.) y jabali (Sus scrofa), que serian provenientes de campos
privados ubicados en los alrededores del Parque.

Estas muestras nunca fueron analizadas desde una perspectiva tafonémica como la que se
propone en la presente tesis. Sin embargo, la informacion aportada por el estudio ecolégico
de Pia (2011, 2013) y Pia et al. (2014) representa un valioso marco para esta investigacion.

2.3 Muestra analizada y metodologia de analisis

Para esta tesis se trabajé con los contenidos 6seos de micromamiferos de 360 heces de
Lycalopex culpaeus smithersi, seleccionadas entre los 434 excrementos de este zorro
procedentes de toda la extension del Parque Nacional Quebrada del Condorito y en la zona
centro y norte de la Reserva Hidrica Provincial de Achala originalmente analizados por Pia
(2011). Los materiales se encuentran depositados en préstamo en el Laboratorio de
Zooarqueologia y Tafonomia de Zonas Aridas (LaZTA) del Instituto de Antropologia de
Cérdoba (IDACOR, CONICET-Universidad Nacional de Cordoba). Las heces analizadas
fueron seleccionadas por poseer restos 6seos que permitieran los analisis tafonémicos, y de
forma de acotar el estudio manteniendo una muestra abundante, diversa y representativa. Se

16



mantuvieron las denominaciones para las muestras dadas por Pia (2011), que consisten en
nameros correlativos. Previamente realizamos un estudio exploratorio sobre los contenidos
de 83 de estas heces, en el marco de dos pasantias de formacion para desarrollar las técnicas
de analisis, una de ellas en la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales de la Universidad
Nacional de La Pampa, bajo la direccién de la Dra. Claudia I. Montalvo y otra en el Grupo de
Estudios en Arqueometria, Facultad de Ingenieria, UBA, bajo la direccién del Dr. Fernando J.
Fernandez. Esos resultados fueron luego publicados (Coll et al. 2021). El estudio que se
presenta aqui incluye los contenidos de esas y de las restantes 277 heces analizadas con
posterioridad a dicho trabajo (Fig. 3).

Figura 3. Ejemplo de restos 6seos encontrados en excrementos de Lycalopex
culpaeus smithersi. Esta muestra seleccionada (#481) present6 la mayor cantidad
de elementos completos. A. Craneo en vista lateral y mandibula izquierda en vista
labial. B. Fémures derecho e izquierdo en vista craneal. C. Tibias y fibulas derecha

e izquierda en vista caudal. D. Pelvis derecha e izquierda en vista lateral. E.
Mandibula derecha en vista labial. F. Fragmento de mandibula izquierda en vista
labial. G. Vértebras en vista dorsal (arriba) y lateral (abajo). H. Himeros derecho e
izquierdo en vista lateral. I. Ulnas derecha e izquierda en vista medial. Barra de
escala= 1 cm.

Se realizé un muestreo estratificado para incluir la diversidad de afios y de estaciones de
recoleccién, asi como las diferentes areas de muestreo (Tabla 3), de modo de abarcar la
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variabilidad espacial y temporal del mismo, siendo que Pia (2011) ha observado que estas
condiciones inciden en la dieta de los carnivoros. Debido a que las muestras recolectadas
durante los afios 2000 a 2003 fueron escasas, se decidié agruparlas en un sélo subconjunto.
Para algunos analisis se decidié tomar el conjunto “total agregado” con las fecas de todos los

anos.

Se analizaron un total de 5.865 especimenes esqueletales identificables (NISP), un promedio
de 16,2 por feca, si bien la variacion en la cantidad de especimenes por feca es muy grande,
entre 1 y 75. Ha de tenerse en cuenta que la mayor parte del pelo, astillas de huesos no
identificables y otros restos fueron descartados tras el estudio previo, por lo tanto, los
fragmentos éseos no identificados no se han incluido en este trabajo.

N muestras
Afo Media NISP/feca
RHPA | PNQC Total
2000-2003 10 35 45 11,5£11,2
2004 14 75 89 10,6+7,7
2005 4 60 64 12,9+9,9
2006 0 39 39 17,4112
2007 9 54 63 24,6+£21,7
2008 8 52 60 22,2+15,8
Total agregado 45 315 360 16,2+14,6

Tabla 3. NUmero de muestras (fecas) y media y desvio estandar de niumero de

especimenes esqueletales identificados (NISP) por muestra, por afio y para la

asociacion total (RHPA= Reserva Hidrica Provincial de Achala, PNQC= Parque
Nacional Quebrada del Condorito)

El estudio se llevd a cabo en parte en el Laboratorio de Zooarqueologia y Tafonomia de Zonas
Aridas (LaZTA) del Instituto de Antropologia de Cordoba (IDACOR, CONICET-UNC) y Museo
de Antropologia de la Facultad de Filosofia y Humanidades, UNC (Fig. 4). Otra parte de los
analisis se efectud en la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales de la Universidad Nacional
de La Pampa, Santa Rosa, y en el Grupo de Estudios en Arqueometria, Facultad de
Ingenieria, Universidad de Buenos Aires, CABA. Por ultimo la elaboracion de los resultados y
redaccion de esta tesis fue hecha en modalidad virtual dado el contexto de la pandemia de
Covid-19.
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Figura 4. Laboratorio de Zooarqueologia y Tafonomia de Zonas Aridas (LaZTA) del
Instituto de Antropologia de Cérdoba (IDACOR, CONICET-UNC) y Museo de
Antropologia de la Facultad de Filosofia y Humanidades, UNC.

Se procedié a reconocer las partes anatomicas y a identificar los taxones. La identificacion
taxondmica se llevd a cabo a partir de los restos craneales y elementos dentales,
principalmente con la ayuda de una lupa bifocal de escritorio marca VT-POWER, modelo ZD-
126-4, a 2 y 5x de aumento y, ocasionalmente, microscopio éptico. Para ello se utiliz6 material
y guias de referencia de dientes, mandibulas, maxilas y craneos enteros compilados por
especialistas y se consultd bibliografia especifica (e.g., Tognelli et al. 2001, Teta y Campo
2017, Fernandez et al. 2011). Gran parte de los caracteres diagnosticos de las especies
encontradas dependen de la morfologia de las clspides que caracterizan a los distintos
grupos taxondmicos y pueden observarse en las superficies oclusales de los molares. Otra
parte puede encontrarse en las mandibulas, que suelen hallarse mejor preservadas que los
craneos, y se pueden advertir en la disposicién de las crestas y morfologia de la rama
ascendente, asi como en las ubicaciones relativas de los molares cuando se conservan in
situ, e incluso en las posiciones de los alvéolos cuando los dientes se desprenden. Cabe
notarse que, mientras que, en funcion de los objetivos de su trabajo, Pia (2011) identificé a
los roedores Unicamente en grandes grupos (Cricetidae, Caviidae y Ctenomidae), aqui se han
identificado con la mayor resolucion taxonémica posible.

Posteriormente se realizé su descripcion tafondmica, siguiendo la metodologia estandar de
Andrews (1990), Fernandez-Jalvo y Andrews (1992), Mondini (2003), Fernandez et al. (2017)
y Montalvo et al. (2020). La misma permite el reconocimiento de dafios originados por
mascado y digestion segun una amplia gama de caracteristicas, y toma en cuenta que la
digestion es un proceso selectivo y secuencial, que no afecta de igual manera a todos los
elementos 6seos y, adicionalmente, se manifiesta de forma gradual (Fernandez-Jalvo et al.
2002).
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La informacion recogida fue volcada en una base de datos generales y tafonémicos, a partir
de la cual se procedié al andlisis de las variables y el célculo de distintos indices (Lyman
1994): NISP (numero de especimenes esqueletales, enteros o no, identificados por taxon);
MNE (minimo nimero de elementos completos que dan cuenta del NISP, teniendo en cuenta
lateralidad en huesos pares) y MNI (minimo nimero de individuos que dan cuenta del MNE).
El MNI se evalu6 tomando en cuenta dos criterios. Por un lado, se registr6 un MNI para la
abundancia taxonémica (MNIt) teniendo en cuenta el nUmero minimo de individuos por taxén
presente en cada excremento y luego sumandolos, mientras que por otro lado se tomé un MNI
para la abundancia anatémica (MNIa), calculado a partir del elemento esquelético mas comdn
para la asociacion total y para las asociaciones divididas por afos, independientemente del
excremento de procedencia y el taxon de roedor especifico. Este Ultimo método emula el
aplicado a las asociaciones fésiles, en donde los contenidos de distintos excrementos se
combinan, y ha sido utilizado en estudios previos de tafonomia de carnivoros, permitiendo su
comparacion.

Para cuantificar la abundancia anatémica se estim6 el NISP, una medida que se obtiene
mediante la suma de todos los especimenes 0seos y dentales identificados (enteros o0 no) y
se calculd la abundancia relativa de elementos esqueléticos, considerando la
representatividad de cada elemento encontrado en la muestra (MNEI) y teniendo en cuenta la
suma de los elementos y las partes proximales o distales en los huesos largos (diferenciando
en lo posible izquierdos de derechos) en relacion al nUmero esperado para ese elemento
especifico en un individuo (Ei) y el nimero minimo de individuos en esa muestra (MNI) (Lyman
1994), calculada como:

Ri = MNEI/(Ei x MNI) x 100

Ecuacién 1. Férmula matematica utilizada para calcular la abundancia anatémica
relativa (Ri= abundancia relativa, MNEi= Nimero minimo de elementos éseos, Ei=
Numero esperado de ese elemento esquelético en un individuo, MNI= Nimero
minimo de individuos). En este caso se utilizé el MNI para abundancia anatomica.

Para el calculo del MNE se tuvo en cuenta que los elementos (huesos y dientes) tuvieran una
completitud de al menos el 50%, y se incluyeron incisivos y molares aislados. El MNIa de
roedores tuvo en cuenta que los caviomorfos poseen 16 molares por individuo y los
sigmodontinos 12, y se baso en las mandibulas, el elemento esqueletal mas abundante tanto
para los subconjuntos por afio como para el total agregado.

Para evaluar las proporciones de diferentes elementos anatémicos representadas, se realizo
el calculo de cuatro indices siguiendo a Andrews (1990) y Fernandez-Jalvo y Andrews (1992):
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1) Larelacién entre elementos craneales y postcraneales, mediante la comparacion entre
el numero (MNE) de humeros y fémures y el nimero de mandibulas mas maxilares (Ec.
2).

Pc/C | = [(f + hy/(md + mx)]

Ecuacién 2. Férmula matematica utilizada para comparar restos postcraneales con
restos craneales (Pc= elementos postcraneales, C= elementos craneales, f=
fémures, h= himeros, md= mandibulas, mx= maxilas).

2) La relacidon entre elementos craneales y postcraneales, sumando mas elementos
poscraneales (tibia, radio y ulna) y molares aislados (Ec. 3). Dado que existe una
desigualdad entre los elementos craneales y los postcraneales, representados por 16 y
por 10 elementos respectivamente, a este indice se le aplica un factor de correccioén,
multiplicando los elementos craneales por 5 y los postcraneales por 8 (Andrews 1990).
Sin embargo esto fue planteado para micromamiferos con un premolar y dos molares, por
lo cual el caso de predominar micromamiferos con un premolar y tres molares (e.g.,
roedores como Ctenomys spp. y Galea leucoblephara), como se espera segun los
resultados del estudio anterior (Pia 2011), el valor de correccion 8 de la formula debe ser
reemplazado por 10.

Pc/Cll=[(f+t+h+r+c)x10/(md + mx +m) x 5]

Ecuacion 3. Férmula matematica utilizada para comparar restos postcraneales con
restos craneales de roedores caviomorfos (Pc= elementos postcraneales, C=
elementos craneales, f= fémur, t= tibia, h= hamero, r=radio, c= cubito, md=
mandibula, mx= maxilar, m= molares aislados).

3) La proporcion entre elementos distales de las extremidades (zeugopodio) con los
proximales (estilopodio), indicado por la comparacion entre el nUmero de tibias y radios y
el nimero de fémures y humeros en la muestra (Ec. 4), dado que las asociaciones
originadas por depredadores suelen presentar una mayor pérdida de elementos distales
de los miembros, en vista a que son mas fragiles que los elementos proximales (Andrews
1990).
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Z/E = [(t + u)/(f + h)]

Ecuacion 4. Férmula matematica utilizada para comparar la pérdida de elementos
distales de las extremidades (t= tibias, u=ulnas, f= fémures, h= himeros).

4) La relacion entre los dientes aislados y los alvéolos vacios, tanto en mandibulas como
en maxilas, teniendo en cuenta que las muestras pueden presentar un porcentaje irregular
de elementos dentales sueltos. Se utilizan dos célculos diferentes, para molares e
incisivos, respectivamente (Ec. 5). Si el valor es <100 se evidencia que existen mas
dientes aislados que alvéolos vacios, reflejando la destruccion de maxilas y mandibulas.
Por el contrario, si es >100, indica la pérdida de piezas dentales.

Alv/m = [alv m/m]
Alv/i = [alv ifi]

Ecuacién 5. Férmula matematica utilizada para comparar la pérdida de elementos
dentales con la de maxilas y mandibulas (alv m= alvéolos de molares en
mandibulas + alvéolos de molares en maxilas, m= molares aislados, alv i= alvéolos
de incisivos en mandibulas + alvéolos de incisivos en maxilas, i= incisivos
aislados).

En cuanto a la fragmentacion, se registré su nivel en craneos, utilizando la clasificacién
elaborada por Montalvo et al. (2020), que parte de la originalmente postulada por Andrews
(1990), y propone nueve categorias (Fig. 5): 1. Craneo completo; 2. Craneo con huesos
frontales y maxilares intactos, y al menos la mitad de la bdveda craneal; 3. Craneo
fragmentado con huesos frontales y regién cigomatica intactos; 4. Fragmento de maxilar sin
apofisis cigomatica y premaxilar, con o sin incisivos; 5. Premaxilar, con o sin incisivos; 6.
Maxilar sin proceso cigomatico y premaxilar; 7. Maxilar y premaxilar derechos o izquierdos,
con o sin incisivo, y nasal de misma lateralidad; 8. Premaxilar derecho o izquierdo, con o sin
incisivo, y nasal de misma lateralidad; 9. Fragmento de maxilar derecho o izquierdo. Ademas
se tomo registro de fragmentos craneanos demasiado pequefios para ubicar a alguna de las
categorias pero identificables como tales por sus estructuras planas y con suturas.

También se registro el nivel de fragmentacion de mandibulas, usando las cinco categorias
propuestas por Andrews (1990) y modificadas en Montalvo et al. (2020): 1. Mandibula
completa; 2. Mandibula con rama ascendente fragmentada; 3. Mandibula con pérdida de rama
ascendente; 4. Mandibula con pérdida de rama ascendente y diastema; 5. Diastema y sinfisis
con o sin incisivo. En este estudio hemos sumado una sexta categoria, para incluir a
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fragmentos mas pequefios que incluyen solo la rama ascendente y el proceso angular (Coll
et al. 2021) (Fig. 5).
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Figura 5. Niveles de fragmentacién en craneos (arriba) y mandibulas (abajo) desde
el mas bajo hasta el méas alto (segun Andrews 1990, Montalvo et al. 2020). En este
trabajo fue agregada en mandibulas la categoria 6= rama ascendente y proceso
angular.

Se detallaron los niveles de fragmentacion de elementos dentales, incluyendo molariformes e
incisivos tanto in situ como aislados, considerando microfisuras y fracturas longitudinales y
transversales que afectan tanto al esmalte como a la dentina y diferenciando los sitios en
donde se produjeron. Por ultimo, se identific la fragmentacion de elementos poscraneales
(fémur, hamero, radio, tibia, ulna), considerando tanto los restos completos como

fragmentados y clasificandolos segun cada elemento en “completos”, “segmento proximal”,
“diafisis” y “segmento distal”.

Las marcas de corrosion producidas por acidos digestivos en las superficies de los incisivos
y molares fueron relevadas siguiendo a Andrews (1990), Fernandez-Jalvo y Andrews (1992),
Montalvo et al. (2007) y Fernandez et al. (2017), teniendo en cuenta que diferentes grupos de
micromamiferos tienen diferentes estructuras molares y espesores de esmalte, por lo que es
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necesario adaptar la metodologia tafonémica para las diferentes especies. Se distinguieron

cinco niveles de digestion en dientes (Tabla 4, Fig. 6).

Incisivos

Sin digestion

Leve

Moderado

Fuerte

Extremo

Caviidae

Sigmodontinae

No se evidencian
alteraciones.

Parte de la
superficie del
esmalte muestra
pequefios hoyos.
En algunos casos
la digestion se
concentra en las
puntas de los
incisivos, donde

La superficie del
esmalte es mas
intensamente
afectada, por lo
general
permaneciendo a
lo largo del diente
o perdiéndose en
la punta,

Produce en la
dentina una
superficie
ondulada y
reduce el esmalte
a una pequefia
islaenla
superficie de la
misma.

Dafio extenso
tanto en el
esmalte como en
la dentina,
incluso habiendo
perdido todo el
esmalte en
algunos dientes,
mientras que

se elimina el mientras que la otros también
esmalte. dentina presenta han perdido gran
una superficie parte de la
ondulada. dentina de modo
que los bordes
de la misma (o
del esmalte, si es
que algo
permanece) se
colapsan sobre si
misma.
Molares Sin digestion Leve Moderado Fuerte Extremo
Caviidae No se evidencian [Las esquinas El esmalte Las esquinas Digestion

alteraciones.

ven mas suaves
en vista oclusal.

verse afectada y
con hoyos. El
esmalte es mas
intensamente
afectado.

presenta hoyos y
el esmalte se ha
eliminado
parcialmente a lo
largo del borde
de las facetas de
desgaste en vista
oclusal. La
dentina queda
expuesta y
afectada.

alteraciones. oclusales de los |desaparece en la |estan considerable de
dientes se mitad o en toda |fuertemente la dentina, lo que
redondean la longitud de los [redondeadas y el |socava la capa
levemente y los |angulos esmalte se ha de esmalte y
angulos salientes |salientes, eliminado en hace que se
se aplanan. dejando un borde |gran medida de [colapse hacia
liso. toda la longitud  [adentro.
del angulo
saliente.
Sigmodontinae  |No se evidencian [Las cUspides se |La dentina puede |La superficie Se elimina el

esmalte en la
mayor parte del
diente, que
permanece
formando islas, y
la dentina
colapsay pierde
sus
caracteristicas
diagndsticas.

Tabla 4. Niveles de digestion en dientes de caviidos y sigmodontinos. Modificado
de Fernandez et al. (2017).
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Figura 6. Categorias de digestion en molares de caviidos y sigmodontinos.
Tomado de: Fernandez et al. (2017).

Hay que tomar en cuenta que las trazas de digestion en los molares poseen una mayor
variabilidad que en los incisivos, debido a las diferencias en la morfologia entre dientes, y en
el grosor y en el recubrimiento del esmalte que posee cada taxén (Andrews, 1990).

La digestién fue registrada distinguiendo los dientes aislados de los que se encuentran
implantados en mandibulas y maxilares, en vista de que los dientes aislados presentan toda
la superficie alterada, mientras que los que se mantienen in situ solo muestran alteracién en
las superficies expuestas (Andrews 1990, Fernandez-Jalvo y Andrews 1992). A pesar de eso
se tiene en cuenta que es mas comun que los dientes que presentan digestiones fuertes a
extremas estén desprendidos de su alvéolo, en vista al debilitamiento de la porcién ésea que
los retiene. Se evitd hacer el andlisis de digestion en las raices de los dientes y en su lugar se
concentré en los apices de los incisivos y los extremos oclusales en los molares, puesto que
la digestién comienza en los angulos salientes o puntas de las cuspides y apices.

Adicionalmente, debido a que los molares de Caviinae presentan abundante cemento
interprismatico y protuberancias sobre el esmalte, principalmente en el surco entre los dientes
y tomando en cuenta que la corrosion digestiva elimina facilmente estas protuberancias de
cemento alo largo de las superficies laterales de los molares, dejando numerosas depresiones
estriadas, se tomo registro de la presencia u ausencia de dichas estructuras. La ausencia de
protuberancias de cemento en la parte superior de la corona puede indicar que los molares
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estuvieron in situ durante la digestion mientras que la ausencia de estas protuberancias a lo
largo de toda la corona puede sugerir que los molares estuvieron ex situ durante la digestién
(Fernandez et al. 2017).

También se identificaron marcas de corrosién producidas por acidos digestivos en las
superficies de restos postcraneales (es decir, epifisis proximal del fémur y epifisis distal del
hamero), una vez mas distinguiéndose cinco categorias de alteracion (Andrews 1990,
Fernandez-Jalvo y Andrews 1992) (Tabla 5).

Elementos Sin digestion Leve Moderado Fuerte Extremo
Epifisis proximal |No se evidencian |La digestion La digestion se  |Los huesos estan [Se acrecientan
del fémur alteraciones. afecta casi por presenta fracturados, con |los rasgos
exclusivo a las afectando a toda |superficies observados en la
superficies la epifisis y redondeadas, categoria
articulares, puede penetrar |diafisis "Fuerte"
ocasionalmente |en la diéfisis, onduladas y
Epifisis distal del extendiéndose a |pudiendo exhibir |presentan las
hamero lo largo de la ésta un aspecto |epifisis
epifisis, pero sin |de abrasionado o |fuertemente
alcanzar la pulido. digeridas.
diéfisis.

Tabla 5. Categorias de digestion en restos del postcraneo (segin Andrews 1990,
Fernandez-Jalvo y Andrews 1992).

El uso de estas metodologias asegura que los resultados obtenidos puedan ser comparados
con la literatura y con futuros proyectos de investigacién, no sélo con otros trabajos de
tafonomia en pequefios mamiferos y de mamiferos en general, sino también con los analisis
conocidos de otros registros inferidos como provenientes de carnivoros de otras zonas aridas
neotropicales del Cono Sur (ver Mondini 2018 y bibliografia alli citada).

3. Resultados

3.1 Diversidad taxonémica

El nimero minimo de especimenes (NISP) de micromamiferos registrado para el total
agregado fue de 5.865 (Tabla 6). De éstos, el subconjunto del afio 2007 presentd el nUumero
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mas abundante (26,5% del NISP total) mientras que el subconjunto del 2000-2003 fue el
menos abundante (8,9%).

Se identificaron un total de 466 individuos segun el MNIt, de los cuales 80,1% pudieron ser
identificados al menos hasta el nivel de género, mientras que un 12,4% sélo pudieron ser
reconocidos como Rodentia, generalmente encontrados en muestras que sélo poseian
material de poscraneo (Tabla 7). El caviomorfo Galea leucoblephara (Fig. 7A) fue el taxdn con
mayor frecuencia en todos los afios, variando entre 42,9-65,7 %MNIt y con una frecuencia
relativa del 57,7% para la asociacion total. Este fue siempre seguido por el cricétido
Reithrodon auritus (Fig. 7B), con una frecuencia relativa que varia entre 8,0-14,5 %MNIt y con
una proporcién de 11,8% para la asociacién total. EI ctenomyido Ctenomys sp. y el cricétido
Phyllotis xanthopygus (Fig. 7C) se encontraron con frecuencias relativas similares para la
asociacion total (2,6% y 2,8% respectivamente), si bien Ctenomys sp. no se registro entre los
afios 2000-2003 y 2004, ni P. xanthopygus en muestras del 2008. El resto de los roedores,
gue incluyen a Akodon azarae (1,3%), Oligoryzomys flavescens (0,9%), Calomys musculinus
(0,4%) y Akodon dolores, Holochilus vulpinus y Oxymycterus rufus (0,2% en cada caso), se
registraron con frecuencias muy bajas o nulas en al menos tres de las agrupaciones por afio.
Adicionalmente nueve individuos solo pudieron ser reconocidos como Akodon sp. (1,9% de la
frecuencia relativa total) y 34 individuos sélo pudieron identificarse como de la subfamilia
Sigmodontidae (7,3% de la frecuencia relativa total). Estos ultimos tuvieron mayor frecuencia
en los afios 2006 y 2007.

N % % %
Afio muestras NISP NISP MNIt MNIt MNIla MNIla

2000-2003 45 519 8,9 50 10,7 18 9,9
2004 89 947 16,1 108 23,2 37 20,3
2005 64 827 14,1 83 17,8 37 20,3
2006 39 682 11,6 51 10,9 22 12,1
2007 63 1554 26,5 91 19,6 40 22,0
2008 60 1336 22,8 83 17,8 28 15,4
Total agregado 360 5865 100 466 100 181 100

Tabla 6. indices de abundancia taxonémica: NISP (nimero minimo de
especimenes), MNIt (htmero minimo de individuos para la abundancia
taxonémica) y MNIla (nUmero minimo de individuos para la abundancia anatémica)
y sus frecuencias relativas, para las muestras analizadas segmentadas por afio y
para el total agregado. Notar que los valores de MNIa para el conjunto “total
agregado” no resultan de la sumatoria de los subconjuntos por afo, sino de aplicar
la metodologia para esa categoria en la muestra total.
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2000-2003 2004 2005 2006 2007 2008 Total a.

Taxones MNIt| % |MNIt| % [MNIt| % [MNIt| % [MNIt| % |MNIt[ % |MNIt| %

Ctenomys sp. 0 0 0 0 1 1,2 1 2 4 144 6 |72 12 |26
Galea leucoblephara 28 56 71 |65,7| 54 [65,1| 30 |58,8| 39 (42,9| 47 |56,6| 269 (57,7
Akodon dolores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1,2 1 0,2
Akodon azarae 0 0 0 0 0 0 2 139 3 331 ]12] 6 |13
Akodon sp. 2 4 0 0 0 0 0 0 7 |77 0 0 9 |19
Calomys musculinus 0 0 1 0,9 0 0 0 0 1 1,1 O 0 2 0,4

Oligoryzomys flavescens | 0 0 1 (09| O 0 0 0 3 (33] 0 0 4 109

Holochilus vulpinus 0 0 1 (09| O 0 0 0 0 0 0 0 1 (02
Reithrodon auritus 4 8 12 (11,2 11 |13,3| 7 |13,7| 9 9,9 | 12 |[14,5]| 55 |11,8
Phyllotis xanthopygus 3 6 6 | 56 1 (12] 1 2 2 |22 0 0 13 | 2,8
Oxymycterus rufus 0 0 0 0 0 0 0 0 1 ]11| O 0 1 (02
Sigmodontinae indet. 2 4 2 1,9 6 7,2 6 |11,8( 14 |(15,4| 5 6,0| 35 | 7,6
Rodentia indet. 11 22 14 |13,0( 10 |12,0| 4 78| 8 8,7 11 |13,3| 58 (12,4
Total 50 | 100 | 108 | 100 | 83 | 100 | 51 [ 100 | 91 | 100 | 83 | 100 | 466 | 100

Tabla 7. Nimero minimo de individuos para la abundancia taxonémica (MNIt) y sus
frecuencias relativas, por afio y para el total agregado (total a.= total agregado).

Figura 7. Taxones mas frecuentemente hallados. A. Galea leucoblephara. B. Reithrodon
auritus. C. Phyllotis xanthopygus. Fotos tomadas de: SAyDS y SAREM (2019). Barra de
escala=5cm.

3.2 Abundancia relativa y grado de fragmentacién

Los 5.865 especimenes 0seos de micromamiferos dan cuenta de un minimo de 3.809
elementos (MNE) para el total agregado (Tabla 8). EI MNI para la abundancia anatomica

28



(MNla) se basé en el nimero minimo de mandibulas, distinguiendo entre derechas e
izquierdas, que resultaron ser el elemento esqueletal mas abundante tanto para los
subconjuntos por afio como para la asociacién total (MNE total= 361). La abundancia relativa
del conjunto total agregado fue de 22,1%, con un MNIa total= 181 (Tabla 6), mientras que
para el conjunto de afios 2000-2003 fue de 26,2% (MNIla= 18), para 2004 de 19,5% (MNla=
37), para 2005 de 19,4% (MNIla= 37), para 2006 de 24,9% (MNla= 22), para 2007 de 23,7%
(MNIla= 40) y para 2008, con el valor mas alto, de 32,0% (MNla= 28).

La abundancia relativa de la mayoria de los elementos esqueletales fue baja durante todos
los afios. Mandibulas, maxilares y dientes aislados, particularmente molares, fueron los
elementos mas abundantes en todos los subconjuntos. Ha de mencionarse que un total de
279 elementos dentales (4,7 %NISP) se encontraron con una completitud menor al 50% y por
consiguiente no fueron usados para los calculos de MNE. Los elementos del postcraneo
fueron menos abundantes y en la asociacién del 2004 se encontr6 la menor frecuencia de
ellos.

Los indices anatdbmicos muestran que los elementos craneales son dominantes en las
muestras de todos los afios (Tabla 9). Entre los elementos de las extremidades se observo
una predominancia de los segmentos proximales sobre los distales, con excepcion del
subconjunto de los afios 2000-2003.

Debido a la ausencia de alvéolos de incisivos, el indice de comparacion entre estos y los
incisivos sueltos no pudo calcularse en los afios 2005 a 2008, y de similar manera no se
hallaron alvéolos libres de molares para el subconjunto 2000-2003. En los afios en donde si
hubo registros y para el total agregado, los valores del indice dieron muy bajos (<4,9),
reflejando la alta tasa de fragmentacion de mandibulas y maxilas.

No se hallaron craneos completos, como asi de las categorias 2 y 3 de fragmentacion de este
elemento (Tabla 10). Sélo un craneo fue encontrado para las categorias 4 (Fig. 8A) y 7. La
categoria més frecuentemente hallada en todos los afios, es la categoria 9, seguida por la
categoria 8 (Fig. 8B), ambas siendo las que representan el mayor grado de fragmentacion.
Fueron encontradas tanto con como sin dientes in situ.

En cuanto a las mandibulas, todas las categorias de fragmentacion fueron encontradas, si
bien aquellas completas (categoria 1) sélo se hallaron en un 1,1% en los afios 2004, 2005 y
2008 (Fig. 8C y E). Por el contrario, la categoria mas representada fue la 4 (48,8%) (Fig. 8D).
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2000-2003 2004 2005 2006 2007 2008 Total agregado

Elementos MNE |%MNE |Ab. re.| MNE | %MNE [Ab. re.| MNE | %MNE [ Ab. re.| MNE | %MNE | Ab.re.| MNE %MNE |[Ab.re.| MNE | %MNE | Ab.re. | MNE | %MNE | Ab. re.
Mandibulas 36 12,1 | 100,0 74 12,4 (100,0| 73 15,0 98,6 43 9,4 97,7 80 7,5 100,0 55 6,0 98,2 361 9,5 99,7
Maxilas 31 10,4 | 86,1 54 9,0 73,0 29 6,0 39,2 10 2,2 22,7 23 2,2 28,8 31 3,4 55,4 178 4,7 49,2
Escéapulas 6 2,0 16,7 1 0,2 1,4 11 2,3 14,9 9 2,0 20,5 16 15 20,0 29 3,2 51,8 72 1,9 19,9
Hdmeros 0 0,0 0,0 2 0,3 2,7 12 2,5 16,2 10 2,2 22,7 18 1,7 22,5 19 2,1 33,9 54 1,4 14,9
Radios 2 0,7 5,6 1 0,2 1,4 0,4 2,7 2 0,4 4,5 9 0,8 11,3 3 0,3 54 18 0,5 5,0
Ulnas 4 1.3 111 3 0,5 4,1 1,0 6,8 10 2,2 22,7 17 1,6 21,3 15 1.6 26,8 54 1,4 14,9
Pelvis 2 0,7 5,6 4 0,7 54 14 2,9 18,9 12 2,6 27,3 23 2,2 28,8 40 4,4 71,4 95 2,5 26,2
Fémures 8 2,7 22,2 9 15 12,2 19 3,9 25,7 23 5,0 52,3 36 3,4 45,0 36 4,0 64,3 131 3,5 36,2
Tibias 5 1,7 13,9 2 0,3 2,7 6 1,2 8,1 2 0,4 4,5 11 1,0 13,8 11 1,2 19,6 36 1,0 9,9
Vértebras 14 4,7 2,2 22 3,7 17 61 12,6 4,6 79 17,3 10,0 108 10,1 7,5 149 16,4 14,8 433 11,4 6,6
Incisivos 49 16,5 | 68,1 109 18,2 | 73,6 73 15,0 49,3 61 13,4 69,3 109 10,2 68,1 74 8,1 66,1 475 12,5 65,6
Molares Cav. 55 185 | 19,1 254 425 | 429 86 17,7 14,5 71 15,6 20,2 111 10,4 17,3 151 16,6 33,7 728 19,2 25,1
Molares Cri. 11 3,7 51 32 54 7,2 20 4,1 4,5 15 3,3 5,7 50 4,7 10,4 19 2,1 57 147 3,9 6,8
Metapodos 23 7,7 6,4 11 1,8 15 16 3,3 2,2 25 55 5,7 107 10,0 13,4 57 6,3 10,2 239 6,3 6,6
Falanges 51 17,2 51 16 2,7 0,8 48 9,9 2,3 66 14,5 54 331 311 14,8 214 23,5 13,6 726 19,2 7,2
Calcaneos 0,0 0,0 0,3 2,7 0,0 0,0 0,2 2,3 1 0,1 13 2 0,2 3,6 6 0,2 1,7
Astragalos 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 1 0,1 1,3 0,1 1,8 2 0,1 0,6
Costillas 0,0 0,0 0,5 0,3 11 2,3 1,2 17 3,7 3,2 15 14 1,6 8 0,9 0,7 54 14 1,2
Total 297 599 486 456 1066 914 3809

Promedio abs. 26,2 19,5 19,4 24,9 23,7 32,0 22,1

Tabla 8. Frecuencias de elementos esqueletales de roedores: minimo ndmero de elementos (MNE), su porcentaje respecto al total (%MNE), abundancia
relativa (Ab. re.), promedio absoluto (Promedio abs.) por afio y para la asociacion total. Notar que los valores de MNE para el subconjunto “total agregado”
no resultan de la sumatoria de los subconjuntos para todos los afios, sino de aplicar la metodologia para esa categoria.
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indices 2000-2003 | 2004 2005 2006 2007 2008 Total a.
Pc/C | 112,5 45,4 35,4 36,3 51,8 47,2 48,6
Pc/C I 28,5 10 40 70 70 70 40
ZIE 112,5 45,4 35,4 36,3 51,8 47,2 48,6
Alv/m - 4,9 1,8 4,6 24 3,5 34
Alv/i 2,0 2,7 - - - - 1,0

Tabla 9. indices anatémicos (sensu Andrews 1990) de los restos de roedores por afio y para el total
agregado (total a.).

2000 2004 2005 2006 2007 2008 Total a.
Elementos |Categorias| -2003
MNE| % [MNE| % [MNE| % |[MNE| % |MNE| % |MNE| % [MNE| %
Categoria 1| 0O 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Categoria 2| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Categoria 3| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Categoria4| 0O 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 (27 1 (04
Categoria5( 4 (11,4 9 (16,1] 3 |7,3| O 0 2 |54| 4 |(10,8| 22 | 9,6
Craneos Categoria6| 2 |57 3 (54| O 0 0 0 0 0 3 (81| 8 |35
Categoria 7| O 0 0 0 1 (24| O 0 0 0 0 0 1 |04
Categoria 8| 10 |28,6( 14 | 25 | 15 (36,6| 13 |56,5| 16 |43,2| 14 |37,8| 82 (35,8
Categoria 9| 19 |54,3| 30 (53,6| 22 |53,7| 10 |43,5| 19 |51,4| 15 |40,5| 115 (50,2
Total 35 56 41 23 37 37 229
Categoria 1| O 0 1 (14| 1 |14 O 0 0 0 2 136 4 |11
Categoria2| 1 |28 O 0 3 141 1 (23| 5 |63 4 |73| 14 |39
Categoria3| 9 | 25 | 22 (29,7| 18 |(24,7| 13 |30,2| 25 |31,3| 9 |[16,4| 96 (26,6
Mandibulas |Categoria4| 19 |52,8| 37 | 50 | 39 |53,4| 23 [53,5| 33 (41,3| 25 |45,5( 176 |48,8
Categoria5| 4 (11,1 14 (18,9| 11 (15,1 6 14 | 13 |16,3| 14 |25,5| 62 (17,2
Categoria6l 3 83| O 0 1 (14| O 0 4 5 1 118 9 |25
Total 36 74 73 43 80 55 361

Tabla 10. Categorias de fragmentacion de craneos y mandibulas (sensu Andrews 1990, Montalvo
et al. 2020, este trabajo) representadas por afio y para el total agregado (total a.).
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Una alta proporcion de los huesos largos evaluados se observaron con fragmentacion, para
todos los afios (91,24% del total) (Tabla 11, Fig. 9). Para los afios 2004 y 2005 no se encontrd
ningun elemento del poscraneo completo, mientras que para el 2006 no se hallaron fémures
ni tibias completos. En el subconjunto 2000-2003 no se observaron fémures ni himeros. En
otros afios se conservaron huesos con grados de completitud més diversos, incluso algunos
completos, si bien no aparecieron diéfisis de ulnas ni radios en toda la asociacion.

Figura 8. Ejemplos de categorias de fragmentacion y articulacion en varios elementos. A.
Craneo categoria 4 de Reithrodon auritus en vista lateral (#481). B. Craneo categoria 8 de
roedor indet. en vista labial (#186). C. Mandibula categoria 2 de Reithrodon auritus en vista

labial (#481). D. Mandibula categoria 4 de Galea leucoblephara en vista labial (#95). E.
Mandibula categoria 1 (completa) de Akodon sp. en vista labial (#607). F. Elementos
articulados de autopodio de Rodentia en vista dorsal (#510). Barras de escala=5 mm.
Fotografias tomadas con la colaboracion de Fernando J. Fernandez y Claudia |I. Montalvo.
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%MNE

Afios |Segmentos Fémur Tibia Hdmero Ulna Radio
2000 |Completo 0 0 0 20 0
2003 | Proximal 0 80 0 60 333
Distal 0 0 0 20 66,7
Diéfisis 0 20 0 0 0

2004 |Completo 0 0 0 0 0
Proximal 35,7 100 0 100 100
Distal 57,1 0 100 0 0
Diafisis 7,1 0 0 0 0

2005 |Completo 0 0 0 0 0
Proximal 40,6 100 47,6 100 100
Distal 59,4 0 42,9 0 0
Diéfisis 0 0 9,5 0 0
2006 |Completo 0 0 5,9 10 33,3
Proximal 25,8 66,7 52,9 90,0 33,3
Distal 74,2 33,3 41,2 0 33,3
Diéfisis 0 0 0 0 0
2007 |Completo 2 6.7 18,5 16,7 28,6
Proximal 29,4 26,7 48,1 54,2 35,7
Distal 64,7 33,3 33,3 29,2 35,7
Diéfisis 3.9 33,3 0 0 0
2008 |Completo 4,8 6,3 39,1 22,2 33,3
Proximal 429 37,5 17,4 61,1 33,3
Distal 52,4 31,3 39,1 16,7 33,3
Diéfisis 0 25 4.3 0 0
Total [Completo 2 4,3 16,7 15,4 25,9
& Proximal 36,1 51,1 40 67,7 40,7
Distal 60,5 23,4 40 16,9 33,3
Diafisis 15 21,3 3,3 0 0

Tabla 11. Proporcion (%MNE) de huesos largos de las extremidades completos o de sus

diferentes segmentos representados, por afio y para el total agregado (total a.).
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Figura 9. Ejemplos de fragmentacion en elementos del poscraneo de Rodentia
indet. (#464) A. Fémur distal en vista caudal. B. Fémur proximal en vista craneal.
C. Vértebra completa (arriba) y fragmentada (abajo) en vista caudal. Barra de
escala= 5 mm.

Otros elementos esqueletales como escapulas y pelvis también presentaron un alto grado de
fragmentacion para todos los afios (Tabla 12) y sélo un 2,8% y 5,2% de estos elementos,
respectivamente, estaban completos. Sélo en el afio 2008 se encontraron escépulas
completas y en los afios 2004 y 2008, pelvis enteras. En las costillas los valores entre
elementos completos y fragmentados se mantuvieron similares entre si para la asociacion
total. En cambio las vértebras fueron encontradas completas en un 93,93% de los casos, y
62,12% de estas Ultimas pertenecian a segmentos que permanecieron articulados. Es de
destacar que aun después de la ingestion y digestion y del tratamiento y limpieza de los
excrementos, 172 segmentos del esqueleto (conjuntos de huesos anatémicamente proximos)
continuaron articulados, entre ellos los ya mencionados segmentos de vértebras y 56
segmentos de autopodios con metapodios y falanges articulados (Fig. 8F).
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%MNE
Afos Segmentos Escapulas Vértebras Pelvis Costillas

2000- Completo 0 82,4 0 0
2003 Fragmentado 100 17,6 100 0

Completo 0 95,7 50 100
2004

Fragmentado 100 43 50 0

Completo 0 98,4 0 45,5
2005

Fragmentado 100 1,6 100 54,5

Completo 0 97,5 0 a7
2006

Fragmentado 100 2,5 100 53

Completo 0 94 0 33,3
2007

Fragmentado 100 6 100 66,7

Completo 6,6 91,4 7,5 62,5
2008

Fragmentado 93,4 8,6 92,5 37,5

Completo 2,8 93,9 52 48,1

Total a.
Fragmentado 97,2 6,1 94,8 51,9

Tabla 12. Proporcién (%MNE) de fragmentacién de elementos de poscraneo por
afo y para el total agregado (total a.).

3.3 Modificaciones 6seas

Todos los grados de modificaciones por corrosion digestiva se encuentran representados y
afectan tanto a elementos 6seos como a dientes (Tabla 13). En todos los afios predominaron
los restos con digestién leve, si bien para el 2006 los incisivos, tanto aislados como in situ,
tuvieron valores de digestion moderada similares a los de digestion leve, y de manera
semejante en el 2008 los molares con digestién fuerte tuvieron valores cercanos a aquellos
con digestion leve.

Entre los incisivos predominan marcadamente los niveles de digestién leve y moderado en
todos los afios, mientras que en los molares la diferencia fue menos destacada, con las
modificaciones moderadas y fuertes siendo bastantes comunes. Debe mencionarse que unos
pocos incisivos aislados con una completitud mayor al 50% presentaban el &pice
fragmentado, lo cual no permiti6 medir sus niveles de corrosion por digestién. En la mayoria
de los casos para digestiones leves y moderadas la corrosion fue mas intensa en los apices
de los incisivos, incluso en aquellos incisivos aislados, si bien hubo un menor nimero de
casos en donde la alteracion se extendio a una superficie mayor, otorgandole una apariencia
ondulada. En los casos de digestion fuerte por lo general s6lo quedaba un pequefio parche
de esmalte en la superficie, afectando a toda la dentina (Figs. 10B, 11H).

35



%MNE

Incisivos |Incisivos in| Molares Molares in
aislados situ aislados situ Fémures Hameros
Apice frag. 41 0 - - - -
Sin digestion 8,2 14,8 4,5 39 50 0
2000- |Leve 57,1 55,6 455 55,8 33,3 0
2003 |Moderado 16,3 29,6 9,1 14,0 0 0
Fuerte 4,1 0 34,8 26,4 16,7 0
Extremo 10,2 0 6,1 0 0 0
Apice frag. 11,9 0 - - - -
Sin digestién 11,9 15,5 0 1 40 50
2004 Leve 45,9 41,4 19,9 36,1 20 0
Moderado 22 19 28,7 31,7 0 50
Fuerte 8,3 17,2 30,1 29,2 40
Apice frag. 0 0 21,3 3,0 0
Apice frag. 0 0 - - - -
Sin digestién 4.1 4.3 0 0 30,8 11,1
Leve 58,9 70,2 54,7 67,3 46,2 55,6
2005 Moderado 23,3 19,1 16 18,6 23,1 111
Fuerte 11 4,3 22,6 12,6 0 22,2
Extremo 2,7 2,1 6,6 1,5 0 0
Apice frag. 0 0 - - - -
Sin digestion 1,6 8 0 0 37,5 12,5
Leve 34,4 32 48,8 56,2 25 12,5
2006 Moderado 32,8 36 18,6 23,8 25 37,5
Fuerte 23 20 20,9 20 12,5 37,5
Extremo 8,2 11,6 0 0 0
Apice frag. 6,3 - - - -
Sin digestion 4,2 4,9 0 0 31,3 50
Leve 69,8 65,9 36 42,3 31,3 28,6
2007 Moderado 27,1 17,1 25,5 24,2 25,0 14,3
Fuerte 4,2 12,2 29,2 29,1 6,3 7,1
Extremo 2,1 0 9,3 4.4 6,3 0
Apice frag. 4,2 0 - - - -
Sin digestion 6,9 13,3 0 0 23,3 16,7
Leve 52,8 57,8 36,5 39,6 60 33,3
2008 Moderado 25 15,6 20,6 18,7 13,3 16,7
Fuerte 13,9 13,3 32,9 33,1 3,3 27,8
Extremo 0 0 10 8,6 0 5,6
Apice frag. 5,1 0 - - - -
Sin digestién 6,3 10,5 0,3 0,5 30,8 25,5
Total a. Leve 52 55,6 35,1 49,2 43,6 31,4
Moderado 23,8 21,3 22,5 22,4 16,7 19,6
Fuerte 9,9 11,7 29 24,9 7,7 21,6
Extremo 29 0,8 13 3 1,3 2

Tabla 13. Proporcion (%MNE) de niveles de digestion en elementos dentales y

poscraneales, por afio y para el total agregado (Apice frag.= apice fragmentado,
Total a.= total agregado).
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Los incisivos con niveles de digestion extrema habitualmente presentaban la pérdida total del
esmalte, dejando solo un nucleo de dentina estrecho y muy alterado (Figs. 10C, 11G). En el
caso particular de los incisivos de Ctenomys sp., éstos rara vez presentaron un grado de
digestiébn mayor a leve, y las alteraciones se distribuyen a lo largo de la superficie en lugar de
concentrarse en el apice.

En molares de caviomorfos con digestion leve, la alteracion se presentd en forma de pérdida
del esmalte en pequefios hoyos y en la regiébn mas oclusal de los angulos salientes, mientras
que en molares de sigmodontinos la alteracion fue mas leve, y se limitd a suavizar las cuspides
y generar un tono mate (sin brillo) (Fig. 11F). Al pasar a una digestion moderada, el esmalte
en caviidos presentaba una alteracion mas pronunciada, llegando en general hasta la mitad
de los angulos salientes (Fig. 10E), mientras que en sigmodontinos solia desaparecer en su
mayor parte en las cuspides. En niveles de digestion fuerte era comun que el esmalte se
encontrara ausente casi por completo en los angulos salientes de molares de caviomorfos
(Figs. 10D, 11A), a la vez gque en sigmodontinos este se perdia a lo largo del borde de las
facetas de desgaste en la vista oclusal.

En casos de digestidn extrema, en caviidos se observé a la dentina con un aspecto que otros
autores han descrito como “derretida”, muchas veces colapsando sobre si misma (Fig. 11B-
D), mientras que en sigmodontinos presentd una superficie irregular, que altera caracteres
diagndsticos y dificulta en muchos casos la identificacion taxonémica (Fig. 11E). En el 8,5%
de los molares de caviomorfos aislados e in situ, las prominencias de cemento en el esmalte
se corroyeron por digestion, dando lugar a depresiones (Montalvo y Fernandez 2019). En
molares de Ctenomys sp., el esmalte redujo su grosor en niveles de digestion leve y
moderado, sin afectar a la dentina, pero era frecuente que esta se viera fuertemente afectada
y hasta colapsada en los casos de niveles de alteracién fuerte y extrema.

La corrosién también afecté a elementos craneales, especialmente a las mandibulas (Fig.
10A), disolviendo el tejido mas superficial y redondeando los bordes de las fracturas.

Para los elementos esqueletales poscraneales dominaron las modificaciones leves para el
conjunto total, si bien la digestion fuerte destac6 en algunos afios. En varios huesos largos la
evidencia de digestion se expresa como el redondeo de los bordes fragmentados. En huesos
largos completos con digestion leve no se evidenciaron fracturas en las epifisis, o estas eran
pequefias y sin pérdida de porciones. Cuando estos huesos no estaban completos y sélo eran
porciones proximales, distales o diéfisis, los bordes de las fracturas presentaban un suave
redondeamiento.
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Figura 10. Trazas de digestién en elementos craneales y poscraneales. A.
Fragmento de mandibula de Galea leucoblephara con alteracion por acidos
géstricos en vista labial (#207). B y C. Incisivos con digestion fuerte (#507) y
extrema (#206), respectivamente, en vista lateral. D y E. Molares de Galea

leucoblephara con digestion fuerte (#207) y moderada (#72), respectivamente, en
vista lateral. F. Hamero distal con digestion moderada en vista craneal (#445). G.
Fémur proximal con modificacion extrema y bordes redondeados en vista caudal
(#74). Barras de escala = 1 mm. Fotografia tomada con la colaboracion de
Fernando J. Ferndndez y Claudia |. Montalvo.
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Figura 11. Trazas de digestién en molares e incisivos. A. Molar de Galea
leucoblephara con digestién fuerte en vista lateral (#207). B, C y D. Molares de
Galea leucoblephara con digestion extrema en vista lateral (#186, #530). E. Molar
de Reithrodon auritus con digestién extrema en vista oclusal (#449). F. Molar de
Reithrodon auritus con digestion leve en vista oclusal (#481). G y H. Incisivos
inferiores con digestion extrema (#206) y fuerte (#438), respectivamente, en vista
lateral. Barras de escala= 1 mm.

En huesos con digestion moderada, fuerte y extrema estos redondeamientos se hacian cada
vez mas evidentes (Fig. 12A-C), a la vez que podian encontrarse fracturas en las epifisis con
mayor pérdida de tejido 6seo (Fig. 10F-G). En huesos con digestion extrema se observa la
pérdida parcial de la morfologia inicial del hueso. No se observaron marcas de dientes en
ninguno de los restos.
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Figura 12. Redondeamiento en los bordes de fracturas de huesos largos (#464).
A. Fémur distal con digestion leve en vista caudal. B. Fémur proximal con digestion
extrema en vista craneal. C. Himero distal con digestion extrema en vista craneal.

Barras de escala= 5 mm.

4. Discusion

Se analizaron los contenidos esqueletales de un total de 360 fecas de zorros colorados de
Achala desde una perspectiva tafondmica y sumando la identificacion de los taxones
consumidos hasta menor nivel taxonomico. La principal presa de estos zorros fueron
micromamiferos autdctonos, especificamente roedores, siendo los Caviomorfos los individuos
més abundantes en su dieta. Las especies identificadas habitan actualmente la Pampa de
Achala a lo largo de un abanico de distintos ambientes, incluyendo matorrales, bosques
xéricos (Galea leucoblephara y Akodon dolores), pastizales (Reithrodon auritus, Oligoryzomys
flavescens, Oxymycterus rufus y Akodon azarae), afloramientos rocosos (Phyllotis
xanthopygus) y zonas palustres (Holochilus vulpinus) (Polop 1989, Patton et al. 2015, SAyDS
y SAREM 2019). Calomys musculinus no ha sido registrado antes en la Pampa de Achala,
pero fue reportado para areas cercanas de menor altitud como Yacanto (900 m snm, ~40 km
al SO del &rea de estudio) (Thomas 1916).

La primera hipoétesis de esta tesis busca dar cuenta de los patrones de abundancia relativa en
las presas ingeridas por estos zorros, planteando que entre los mamiferos pequefios se
encontrarian en mayor abundancia mandibulas, maxilas, hUmeros, fémures y dientes aislados
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y menos representados radios, vértebras, costillas, falanges y escépulas. Los resultados
obtenidos son en general consistentes con esto para todos los afios y para el conjunto total
agregado (Fig. 13), si bien en la mayoria de estos afios, las escapulas se encontraron con una
frecuencia mayor a la esperada, sobrepasando a la abundancia relativa de los hiUmeros.
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Figura 13. Abundancia relativa de los diferentes elementos 6seos para L. c.
smithersi, por afio y para el total agregado.

Estas variaciones en la digestion a lo largo de los afios pueden estar influenciadas por las
variaciones en la disponibilidad de presas (Raczynski y Ruprecht 1974, Andrews 1990,
Fernandez-Jalvo et al. 2016, Andrews y Fernandez-Jalvo 2018). En afios de escasez el grado
de hambre del depredador aumenta y la comida se retiene en el estbmago durante mas
tiempo, alterando los grados en que los restos de la presas pueden digerirse. En afios de
abundancia, las presas pueden ser tan abundantes que influyen disminuyendo el grado de
digestion preoral y provocan un consumo parcial, dejando restos sin consumir.

La segunda hipotesis enuncia que los restos presentan un indice de fragmentacion alto (sensu
Andrews 1990 y Fernandez-Jalvo y Andrews 1992). Los patrones tafondmicos obtenidos para
el zorro colorado de Achala mostraron altos niveles de fragmentacion, con pocos huesos
completos en las heces. A pesar de ello y del alto grado de dafio por digestion, varios restos
de presas estan lo suficientemente completos como para ser identificables, tanto anatémica
como taxondémicamente, lo cual probablemente esté relacionado con el predominio de presas

pequefias en su dieta.
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Como vimos, las muestras generadas por el zorro colorado de Achala presentan un alto grado
de fragmentacion de elementos tanto craneales como poscraneales. No se identificaron
craneos completos, ni por debajo de la categoria 4 y, aunque algunas mandibulas se
conservaron completas, fueron mas comunes aquellas fuertemente fragmentadas. No se
observa que las frecuencias en los patrones de fragmentacién difieran de manera significativa
entre los distintos afios (Figs. 15, 16).
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Figura 15. Frecuencias relativas de las categorias de fragmentacion de craneo
(sensu Andrews 1990, Montalvo et al. 2020) representadas por afio y para el total
agregado. La categoria 9 representa el mayor grado de rotura.

Entre los elementos poscraneales, si bien se observaron algunos completos, los fragmentados
fueron los dominantes, variando entre 49,1% para el afio 2004 y 71,2% para el periodo 2000-
2003, y con un 54,8% para el total agregado (Tablas 11y 12). Sin embargo debe mencionarse
que un 85,9% de los huesos completos corresponden a vértebras, de las cuales mas de la
mitad (62,1%) se encontraban en segmentos articulados, lo que impide o retrasa su
fragmentacion. Dentro de los huesos largos, los elementos completos se encontraron con una
mayor frecuencia durante los afios 2007 y 2008.

La tercera hipoétesis de esta tesis apuntd a predecir las trazas causadas por la corrosion de
acidos digestivos, postulando que los restos alcanzarian indices de digestion fuerte a extrema
(sensu Andrews 1990 y Ferndndez-Jalvo y Andrews 1992), debido a que los mamiferos
carnivoros producen una alta proporcién de huesos digeridos con altos niveles de alteracion
por corrosién en asociaciones de restos escatolégicos, tanto en general como en Sudamérica
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en particular (Andrews 1990, Montalvo y Fernandez 2019). En este estudio, los elementos
digeridos por el zorro colorado de Achala alcanzan niveles de corrosion fuerte y extrema,
incluso en proporciones que superan el 25% (Fig. 14). Esto se aprecia para todos los afios, y
no se observan variaciones significativas entre ellos.
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Figura 16. Frecuencias relativas de las categorias de rotura de mandibulas (sensu Andrews 1990,
Montalvo et al. 2020, este trabajo) representadas por afio y para el total agregado. La categoria 6
representa el mayor grado de rotura.
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Figura 17. Frecuencias relativas de fragmentacion de elementos de poscraneo, por afio y para el
total agregado.
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Ademas de caracterizar los patrones tafondmicos de Lycalopex culpaeus smithersi, este
trabajo busca evaluar las semejanzas y diferencias de estos patrones con los de otras
especies y subespecies. Para ello, se seleccionaron los pocos estudios disponibles que
aplican un enfoque metodolégico similar. Entre éstos se encuentra el estudio de Cruz et al.
(2010) de huesos derivados de 34 heces de una madriguera de Lycalopex culpaeus en la
provincia de Chubut, Argentina. Hay que tener en cuenta que para ese estudio los lepoéridos,
gue viven en altas densidades en el area, fueron las presas dominantes, mientras que los
roedores fueron menos frecuentes. Otro estudio que aplica una metodologia similar a la
utilizada en este trabajo es el de Gomez y Kaufmann (2007) sobre una muestra de 59
excrementos de Lycalopex gymnocercus (citado como Pseudalopex griseus pero actualmente
considerado sinbnimo menor de L. gymnocercus; Chemisquy et al. 2018, 2019) de la provincia
de Rio Negro, también en la Patagonia. Entre sus presas se reportaron roedores pequefios,
sin mayor especificacion taxonémica.

Las abundancias relativas promedio de los MNE en los subconjuntos de heces del zorro
colorado de Achala variaron entre 19,5% y 32%, con un valor de 22,1% en el conjunto total
agregado, arrojando valores similares a los encontrados en Lycalopex culpaeus (Cruz et al.
2010), cuya abundancia relativa promedio fue de 28,7% (C. Montalvo, com. pers.), y Lycalopex
gymnocercus (Gémez y Kaufmann 2007), que presentd una abundancia relativa promedio de
28,2%. La abundancia relativa en las heces de Lycalopex culpaeus smithersi es algo menor
que el promedio de los mamiferos carnivoros sudamericanos (33,1%, segun Montalvo y
Fernandez 2019). Sin embargo, este patrén de abundancia relativa es similar al inferido para
los mamiferos carnivoros a nivel mundial, considerando muestras tanto de Sudamérica como
de otras regiones (Andrews 1990, Montalvo y Fernandez 2019).

Al comparar la abundancia relativa para los diferentes elementos esqueléticos (Fig. 18), la
curva del zorro colorado de Achala es similar a la de otros zorros Lycalopex, tanto L.
gymnocercus (segun Goémez y Kaufmann 2007) como L. culpaeus (datos no publicados de
Cruz et al. 2010, C. Montalvo com. pers.). En todos los conjuntos ingeridos por zorros hay una
alta representacion de mandibulas, maxilas, dientes aislados (principalmente incisivos) y, en
menor medida, huesos de miembros superiores, principalmente fémures en Lycalopex
gymnocercus y Lycalopex culpaeus smithersi y humeros en Lycalopex culpaeus. Solo
Lycalopex gymnocercus presenta una mayor abundancia de maxilas que de mandibulas.
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Figura 18. Abundancia relativa de los diferentes elementos 6seos de Lycalopex
culpaeus smithersi, Lycalopex culpaeus (Cruz et al. 2010, C. Montalvo com. pers.)
y Lycalopex gymnocercus (Gomez y Kaufmann 2007).

En cuanto a los indices anatémicos [Pc/C I] y [Pc/C 1l], para L. c. smithersi se obtuvieron
valores similares que los encontrados en L. culpaeus (Cruz et al. 2010) y L. gymnocercus
(Goémez y Kaufmann 2007), si bien este ultimo presentd un valor mas alto del indice Pc/C Il
(Fig. 19). Entre los elementos de los miembros, en las tres (sub)especies de zorros los
resultados para el indice Z/E registraron una mayor proporcion de las porciones proximales,
con valores muy similares. Respecto a los indices [alv i/i] y [alv m/m], éstos no fueron
consignados para L. culpaeus (Cruz et al. 2010), mientras que L. gymnocercus registré indices
de incisivos y molares aislados (75% y 96% respectivamente) que reflejan una baja pérdida
de estos elementos frente a la fragmentacién de mandibulas y maxilas (Gomez y Kaufmann
2007). Esto ultimo es semejable a los resultados obtenidos para los indices [alv m/m] y [alv i/i]
de L. c. smithersi (3,4 y 1,0 respectivamente), s6lo que al no estar calculados con la misma
ecuacion en el trabajo de Gomez y Kaufmann (2007), estos indices no pueden compararse
de manera directa.

46



100

75
- 50
(-]
25
0
Pcicl Pcicll ZIE
B L. culpaeus smithersi L. culpaeus L. gymnocercus

Figura 19. indices anatomicos de los restos para L. c. smithersi, comparado con L.
culpaeus (Cruz et al. 2010, C. Montalvo com. pers.) y L. gymnocercus (Gomez y
Kaufmann 2007) (Pc= postcraneo, c=craneo, Z=zeugopodio, E=estilopodio).

Los patrones de fragmentacion en L. c. smithersi generalmente se asemejan a los de otros
zorros sudamericanos (Montalvo y Fernandez 2019), si bien se observd una integridad
relativamente mayor de algunos elementos. Esto esta parcialmente relacionado con la
presencia de presas mas grandes en la dieta de los otros zorros, como lepéridos e incluso
ungulados. Ello también podria explicar la ausencia de marcas de dientes en las muestras de
zorro colorado de Achala, a diferencia de los huesos escatol6gicos digeridos por otros
carnivoros sudamericanos (Montalvo y Fernandez 2019). Los conjuntos de huesos articulados
de las presas mas pequefias que pasan por el tubo digestivo cubiertos por piel y pelo resultan
protegidos por estos tejidos, lo cual evita fragmentacién y dafios por acidos digestivos
(Mondini 2000).

Los mamiferos carnivoros producen una alta proporcion de huesos digeridos en asociaciones
de restos escatolégicos, tanto en general como en Sudameérica en particular (Andrews 1990,
Montalvo y Fernandez 2019). Cruz et al. (2010) notaron una digestion fuerte a extrema que,
sumado a los otros patrones de abundancia y fragmentacion, resultaron en la clasificacion de
L. culpaeus como un depredador modificador de huesos de fuerte a extremo. En Gémez y
Kaufmann (2007) la proporcion de elementos con alteraciones por digestion también fue alta
para L. gymnocercus. Si bien predominaron las digestiones leves, abundaron los grados de
digestiones fuertes y extremas. Segun esta evidencia, se considerd a L. gymnocercus como
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un depredador modificador de huesos extremo (Gomez y Kaufmann 2007). En este trabajo,
el zorro colorado de Achala mostré grados de modificacién por corrosién similares a los casos
mencionados, con grados de digestién leve dominantes para todos los afios, pero con
digestiones fuertes y extremas encontrandose de forma relativamente frecuente.

En suma, todas las hipétesis has sido puestas a prueba través de los andlisis realizados,
reforzando las conclusiones preliminares del trabajo exploratorio realizado con una primer
submuestra (Coll et al. 2021). De esta manera, se pudo dar cuenta de los objetivos propuestos
para esta tesis. Uno de los objetivos especificos consistia en caracterizar los patrones
tafondémicos caracteristicos de L. c. smithersi, para luego compararlos con los conocidos para
Zorros en otras zonas aridas del sur de Sudamérica. A partir de los datos e indices
documentados podemos decir que los patrones tafonémicos obtenidos para el zorro colorado
de Achala son en general similares a los descritos para otros zorros sudamericanos en
estudios previos (Martin 1998; Mondini 2000, 2012; Gémez y Kaufmann 2007; Gémez 2007,
Cruz et al. 2010; Rafuse et al. 2014) y que estos resultados respaldan la conclusién de que el
zorro colorado de Achala encaja mejor en la categoria extrema de modificacién (categoria 5)
definida por Andrews (1990), junto con otros mamiferos carnivoros y muestra tipos y
proporciones de atributos tafonémicos similares a otros depredadores mamiferos
sudamericanos (Fig. 20).
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Figura 20. Categorizacion de Lycalopex culpaeus smithersi segun los diferentes
atributos considerados (categorias basadas en Andrews 1990).
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5. Conclusiones

Este trabajo constituye el primer estudio tafondmico actualistico de elementos éseos y
dentales de micromamiferos recuperados de excrementos del zorro colorado de Achala. El
objetivo general de esta tesis plantea el andlisis desde un punto de vista tafonémico de los
contenidos éseos de los conjuntos escatoldgicos producidos por Lycalopex culpaeus smithersi
en Pampa de Achala, durante los afios 2000 a 2008. Para llevarlo a cabo se evaluaron los
contenidos esqueletales de 360 fecas de este zorro, siguiendo una metodologia que
permitiera comparaciones con estudios sobre otros individuos de su mismo género y con otros
carnivoros en general. La abundancia relativa promedio para el conjunto agregado total fue
de 22,1%. Se encontré que los huesos craneales, dientes y, en menor medida, los huesos
proximales de los miembros fueron los elementos mas abundantes, con pequefias variaciones
entre los afios. En cuanto a la fragmentacion, se observé un alto grado de alteracion en
elementos craneales, tanto maxilas como mandibulas, asi como en elementos poscraneales.
Se observé una alta proporcién de elementos con corrosion por acidos digestivos, donde
fueron relativamente frecuentes los niveles fuerte y extremo, aunque la mayor proporcién de
los elementos presentd trazas de digestion leve. Al compararlo con otros zorros (Lycalopex
culpaeus y Lycalopex gymnocercus), el zorro colorado de Achala mostr6 patrones
tafondmicos muy similares. Se puede concluir que en general, Lycalopex culpaeus smithersi
entra en la categoria de modificacién extrema, junto con otros mamiferos carnivoros y muestra
tipos y proporciones de atributos tafondmicos similares a otros mamiferos depredadores
sudamericanos. Este estudio ademéas presenta informacién taxondémica que suma al
conocimiento sobre comunidades actuales de micromamiferos en Pampa de Achala,
Cérdoba, contribuyendo a consolidar reconstrucciones y analisis en estudios arqueoldgicos y
paleontolégicos.

El registro de la presencia del zorro colorado de Achala en sitios de acumulacion de restos
0seos como letrinas, madrigueras, e incluso abrigos rocosos también ocupados por humanos,
demanda la necesidad de evaluar su funcién como agente acumulador de restos de pequefios
mamiferos, siendo clave en el desarrollo de un acervo de datos y modelos tafonémicos
regionales, que posibiliten la identificacién precisa de los agentes causantes de dichas
acumulaciones. La importancia de analisis tafonémicos que incluyan el registro de trazas de
corrosion y los patrones de abundancia relativa radica en que estos atributos son los mas
eficaces a la hora de evaluar el origen de una acumulacion de microvertebrados de contextos
paloentolégicos y arqueofaunisticos, teniendo en cuenta que las marcas de corrosion
digestivas en los restos 6seos no parecen alterarse con los procesos postdepositacionales
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tanto como otros atributos tafondmicos, tales como los patrones de fractura y la pérdida
dentaria. Esto constituye una herramienta Gtil para reducir sesgos y posibles interpretaciones
erréneas sobre las asociaciones, asi como también reforzar y fortalecer las inferencias
paleoambientales, ayudar a determinar las condiciones en las cuales distintos especimenes
fésiles han sido incorporados al registro y las posibles mezclas espaciales y temporales
durante las etapas iniciales de formacién del mismo, y diferenciar la digestion de otros
procesos bioestratindmicos, como la meteorizacién, y de procesos diagenéticos, que también
pueden alterar las asociaciones hasta el momento de su recuperacion.

En suma, este es el primer estudio tafondmico actualistico sobre restos de presas del zorro
colorado de Achala, y uno de los pocos estudios tafondmicos disponibles sobre la digestién
de huesos por zorros sudamericanos. Los resultados obtenidos son relevantes para
comprender los procesos tafonémicos regionales en las tierras altas del centro de Argentina,
y ayudan a caracterizar las modificaciones digestivas de los zorros Lycalopex en el Neotrépico
en general, donde el registro mas antiguo data del Plioceno tardio y procede de la provincia
de Buenos Aires, Argentina (ver Prevosti y Forasiepi 2018 y referencias alli citadas). Dada la
similitud de las muestras producidas por L. culpaeus smithersi con las de otros representantes
del género, las implicaciones de estos resultados son relevantes para comprender la
presencia de restos de micromamiferos en los registros arqueolégico y paleontolégico y
pueden ayudar a arrojar luz sobre el impacto de los zorros Lycalopex, los mas conspicuos en
las tierras aridas del Cono Sur, en su formacion.
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