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RESUMEN

Se exponen los principales resultados de un amplio
proyecto de investigacién etoarqueolégica llevado a
cabo en Africa oriental. Estos sirven de base para la in-
terpretacion del comportamiento de los predadores de
sabana y estepa, con respecto al proceso de consumo de
sus presas, creando al mismo tiempo un marco referen-
cial de gran utilidad para la Tafonomia. El comporta-
miento de los carnivoros se explica en términos de su va-
riabilidad contextual, debida a la modificaci6n de la
presion selectiva segiin la dindmica tréfica. Por consi-
guiente, se discuten los principales patrones adaptativos
de estos predadores y se pone especial énfasis en el pa-
pel jugado por la ecologia en la conducta que exhibe
cada uno de ellos. Las principales cuestiones tratadas
son las estrategias iniciales de consumo, los agentes y
contextos que generan acumulaciones 6seas, el espectro
cinegético de cada carnivoro y los patrones de alteracion
6sea. Como complemento innovador a estos temas, se
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presenta también el andlisis espacial de dispersion de
restos debido a la accién de los predadores en la desarti-
culacién y consumo de carcasas.

ABSTRACT

The main results of a broad etho-archaeological rese-
arch carried out in East Africa are succintly exposed.
These provide an accurate explanation of the behavior ex-
hibited by the main savanna and steppe predators with
regard to the process of carcass consumption, thereby cre-
ating a referential framework that can be useful for tapho-
nomists. Carnivore behavior is accounted for in terms of
its contextual variability, due to the changing selective
pressure according to trophic dynamics. Therefore, the
adaptive patterns of each predator are discussed and spe-
cial emphasis is laid on the role played by ecology in sha-
ping their behavior. Initial consumption strategies, bone
accumulating agencies and contexlts, the predatory range
of each predator and bone modification patterns are the
main subjects treated. As an innovative complement to
these issues, the spatial analysis of bone dispersal by car-
cass proccessing is introduced.
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1. INTRODUCCION

Cuestiones esenciales de la evolucion de
nuestra conducta dependen de una correcta in-
terpretacion tafonomica del registro arqueolo-
gico. ;Fue el ser humano el unico responsable
del mismo? Si no lo fue ;qué orden de interven-
cion ocupd? ;Consiguid lo que alli aporté me-
diante caza o carroneo? ;Compartié el alimento
con otros miembros de su grupo? ;Cémo se dis-
torsiond dicho registro tras su abandono por los
hominidos? Para disponer de la informacion
que cada yacimiento contiene al respecto es im-
prescindible someterlo al tamiz de la Tafono-
mia, el cual nos informa de la presencia/ausen-
cia de elementos dseos y su estado de alteracion.
Pero una vez realizado este procedimiento, es
necesario hacer inteligibles los datos obtenidos,
dentro de un marco referencial en el que la Eto-
logia resulta esencial. No podemos responder a
ninguna de las preguntas formuladas si no cono-
cemos el comportamiento de las distintas espe-
cies carnivoras en cada tipo de ecosistema y hé-
bitat para saber qué cazan, qué productos dejan
disponibles para ser aprovechados de modo se-
cundario, cémo y quienes realizan un consumo
terminal de ciertos restos, y por tanto distorsio-
nan el patron deposicional generado por otros
agentes, procesos de desplazamiento y/o amon-
tonamiento de huesos, etc... De este modo, el
estudio etoldgico orientado arqueoldgicamente
resulta imprescindible para el Paleolitico y es
también de gran utilidad para periodos poste-
riores en los que la inteligibilidad de los restos
plantea menos problemas.

Esta necesidad de conocer los procesos bio-
l6gicos que operan sobre los restos dseos, para
poder interpretar las acumulaciones de huesos
que forman parte del registro arqueolégico
plio-pleistocénico, ha provocado el estudio de
dichos procesos de manera especial durante las
ultimas dos décadas. A partir de semejantes in-
vestigaciones, se han elaborado marcos referen-
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ciales que, a la vez que han servido para inter-
pretar, han impulsado el desarrollo e implanta-
cion de diversas técnicas analiticas tafonomicas.
Sin embargo, la parte clasica de estos estudios -
que yo atribuiria a una primera fase en la inves-
tigacion etoarqueoldgica-, adolece de serias ca-
rencias por diversas razones. En primer lugar,
por haberse centrado en especies carnivoras
concretas, dejando al margen a otras (Binford,
1981; Brain, 1981) -en la actualidad, no hay tra-
bajos sobre el comportamiento de leones y
otros félidos (como el tigre) o licaones, chacales
y la mayor parte de cénidos, en procesos de al-
teracion Osea elementales-. En segundo lugar,
por haber elaborado diagnosis de alteracién y
acumulacion de las especies estudiadas, a partir
de conjuntos 6seos ya formados (consideracion
estdtica), con lo que no se han controlado los
factores que los han condicionado y, en algunos
casos, su integridad. Esto es lo que sucede, por
ejemplo, con las acumulaciones de huesos atri-
buidas a leopardos en contextos cdrsticos, es-
tando todas posiblemente “contaminadas” por
otros agentes (en especial el puercoespin)
(Brain, 1981; Bunn, 1982). En tercer lugar, por-
que -debido a dicho enfoque estdtico- no se ha
considerado la influencia de las condiciones del
contexto ecoldgico en las conductas de los ani-
males carnivoros y su margen de variacion, con
lo que este hecho repercute en la validez de las
diagnosis elaboradas (Binford, 1981; Brain,
1981). Y en cuarto y ultimo lugar, porque se han
sobrevalorado en algunos casos determinados
tipos de andlisis sobre otros, que en la actuali-
dad o bien pueden refinarse con otros enfoques
y métodos de investigacion o bien se han trans-
formado.

Una segunda fase en la investigacién etoar-
queoldgica -que corrige la mayor parte de estas
carencias- podria situarse en la segunda mitad
de la década de los ochenta, en la que los obje-
tos de estudio se amplian. El estudio de los
agentes biolégicos que acumulan huesos y sus
formas de modificarlos ya no son el propésito
central, sino que se investiga también otra serie
de cuestiones; por ejemplo, la disponibilidad de
carcasas en determinados medios y su acceso a
través de estrategias oportunistas (Blumens-
chine, 1986), los procesos de muertes naturales
en masa (con nuevas consideraciones) y los lu-
gares preferenciales de acumulacion ésea por
efecto de predacién en serie (Haynes, 1988a,
1988b), etc... Estas investigaciones y otras son
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posibles debido a que se considera ahora al con-
texto ecoldgico desde su propia variabilidad fi-
sica y temporal, y se analizan procesos activos
de formacion (consideracion dinamica) (Blu-
menschine & Marean, 1993). Por ello surgen es-
tudios sobre los tipos de huesos y su dispersion
en distintos tipos de habitats segin la presion
trofica (Blumenschine, 1989), sobre los modos
de alteracion diferencial de conjuntos 6seos se-
gun el acceso primario/secundario a los mismos
de los carnivoros (Blumenschine, 1988), y su
distorsion tafonémica (Capaldo, 1990; Marean
et alii, 1992), sobre procesos excepcionales de
aprovechamiento de carcasas (Cavallo & Blu-
menschine, 1989), la variacion de la presion tro-
fica y el establecimiento de enclaves de ocupa-
cion prolongada (Cavallo, 1993), etc...

Dentro de esta linea de investigacion se en-
cuadra el presente trabajo, que pretende ser un
resumen sucinto de un proyecto de investiga-
cién etoarqueoldgica que he realizado desde
1991 hasta 1993, en tres camparias sucesivas a lo
largo de épocas distintas del afio (Marzo-Abril,
Julio-Agosto), en diversos parques y reservas
naturales -y en sus areas periféricas, que incluyo
dentro de cada uno de ellos- de Kenia y Tanza-
nia. Estos han sido, por lo que concierne a este
articulo y dependiendo del tipo de anilisis, los
siguientes: Masai Mara, Amboseli, Nakuru y Si-
biloit en Kenia, y Serengeti en Tanzania (Fig.
1). Estos parques y reservas fueron frecuenta-
dos con regularidad a lo largo de las tres campa-
fias, salvo el Parque Natural de Sibiloit, que
sélo fue visitado en la campafia Marzo-Abril de
1991. En ellos he realizado observaciones direc-
tas sobre los procesos de captaciéon primaria de
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Fic.1 Mapa general de Kenia y Tanzania y situacién de
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carcasas por parte de distintas especies carnivo-
ras (fase 1), tanto mediante estrategias cinegéti-
cas (caza) como oportunistas (carroneo), y ac-
ceso a las mismas de modo secundario, tras otro
carnivoro (fase 2). Dichas observaciones se lle-
varon a cabo a lo largo de diversas horas del
dia, y las realizadas en el Parque Natural del Se-
rengeti también durante la noche a lo largo de
20 dias. En dicho trabajo pretendo tratar, a
modo de resumen, los factores que intervienen
en la movilizacion de restos y sus procesos de
acumulacion, y el estudio del espectro cinegé-
tico y de las formas de alteracion ésea de los
principales carnivoros de los ecosistemas africa-
nos de sabana y estepa. Con ello quiero no sélo
realizar un trabajo de sintesis -obligado por la
dificultad de publicar trabajos de este tipo con
una orientacion mas concreta-, sino presentar
informacién nueva. Mi aportacién mads rele-
vante, en este sentido, pretende ser el trata-
miento etoarqueoldgico de la conducta del ledn,
de la que hasta ahora poseia escasa informa-
cién, y la presentacion del andlisis espacial de
tipo micro aplicado a estas cuestiones, orien-
tado evidentemente hacia el drea tafonémica.
Para ello, he extraido informacién de un total
de 39 asociaciones 6seas generadas por acciones
cinegéticas atribuidas a leones (24), guepardos
(9) y leopardos (6).

2. LA ETOARQUEOLOGIA COMO
DISCIPLINA COMPLEMENTARIA
DE LA TAFONOMIA

Todo dato que un tafénomo obtiene a partir
de sus andlisis necesita hacerlo inteligible den-
tro de un marco referencial determinado. Los
estudios de los indices de representacion esque-
Iética, los perfiles de edad, la variedad taxoné-
mica y los patrones de alteracién ésea, por
ejemplo, se realizan en funcién del referente de
que ciertos procesos biolégicos producen en la
actualidad diagnosis concretas que girven para
discriminar a los agentes responsables. Sin em-
bargo, seria un error considerar que la elabora-
cion de dicho marco de referencia es parte inte-
gral de la disciplina tafonémica, dentro de su
linea habitual de investigacion. Aunque anélisis
e interpretacion se encuentran intrinsecamente
relacionados por ser parte consustancial del
mismo proceso inferencial, podria establecerse
una distincién entre ambos en el seno de la Ta-

http://tp.revidtds:cle Bs!» 1994



18

Manuel Dominguez-Rodrigo

fonomia, basada en que la parte analitica con-
siste -partiendo de un posicionamiento tedrico
previo- en el uso de métodos y técnicas de es-
crutinio, utilizados en una acumulacién dsea
con la finalidad de obtener una serie de datos, y
la parte interpretativa, en el empleo de dichos
datos para elaborar una explicacion, basada en
un conocimiento referencial anterior. Consi-
dero, por consiguiente, que la creacion de seme-
jante marco de interpretacion debe entenderse,
pese a su innegable relacion con la Tafonomia,
como una disciplina propia. La denominacién
que le corresponde e¢s la de “Etoarqueologia”,
puesto que si al estudio de los procesos genera-
dores de un registro material realizado con et-
nias humanas modernas se le denomina “Etno-
arqueologia™ -Etnologia aplicada a nuestra
disciplina-, el andlisis de los mismos con otros
agentes biologicos debera hacerse desde la Eto-
logia -igualmente aplicada a la Arqueologia-.
En ambos casos lo que se esta haciendo es desa-
rrollar la “teoria de alcance medio” (Binford,
1981), con el fin de ampliar y mejorar el marco
interpretativo al que deben someterse los andli-
sis tafondmicos y arqueoldgicos.

Los principales argumentos que se pueden
utilizar para diferenciar a la Etoarqueologia de
la Tafonomia son que la primera se ocupa del
estudio de procesos dindmicos cuyas causas y
efectos son observables, es susceptible de
experimentacién, ya que pueden controlarse
distintas variables, y el objeto de anélisis es la
variedad de resultados materiales de los com-
portamientos animales no antrépicos en sus
contextos ecoldgicos. El principal objetivo es,
pues, ver como determinadas conductas (cau-
sas) producen resultados definidos (efectos). La
Tafonomia, en cambio, necesita hacer compren-
sibles tafocenosis, o lo que es igual, analizar
acumulaciones Oseas fosiles (efectos) para po-
der estar en disposicién de averiguar su proceso
de formacién (causas). El modo de actuacién
es, por consiguiente, inverso. Por ello, se ocupa
de secuencias estdticas, como son las tafoceno-
sis, y no de procesos dindmicos, con lo que no
solo se desconocen de antemano las causas, sino
que tampoco se puede acceder a las variables
que condicionaron las conductas responsables
de la formacién de dichas acumulaciones Gseas.
Para explicarlas, la Tafonomia necesita de la
Etoarqueologia -que la provee de marcos de re-
ferencia-, la cual a su vez es una disciplina auto-
suficiente, que no s6lo debe dedicarse a la des-
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cripcion de conductas, sino a su explicacién
dentro de una dindmica ecolégica contextual.
Otra de las razones que apuntalan la dife-
renciacion entre ambas disciplinas es la ampli-
tud de campos, técnicas y objetos de estudio,
que pueden resultar dificilmente abarcables
desde una sola disciplina. La principal carencia
de la mayor parte de tafénomos es su escasa
formacién etoldgica, la cual les incapacita en
muchos casos para interpretar los registros
0seos que ellos mismos han analizado. Seme-
jante afirmacién no debiera interpretarse como
un reproche gratuito, puesto que esta situacion
no es sino el resultado de que la Tafonomia -en-
tendida en su aspecto analitico- ya es de por si
lo suficientemente amplia como para que re-
quiera la participacion conjunta de varios espe-
cialistas. La figura del supertafénomo capaci-
tado para realizar por si solo cualquier tipo de
andlisis es irreal. Si el tafénomo debe ser, den-
tro de la linea analitica, un especialista, no se le
puede exigir que conozca en profundidad todos
los procesos bioldgicos que se relacionan con
las acumulaciones y alteraciones dseas, s6lo ac-
cesibles a través de la Etologia. Estos, por otra
parte, aun centrandose en la Etologia de carni-
voros, son tan amplios y dependen de variables
tan diversas, que precisan de un esfuerzo que
s6lo se puede dispensar desde una disciplina a
parte, como es el caso de la Etoarqueologia.
Podria utilizarse del mismo modo, como ar-
gumento complementario a esta separacion, la
distinta procedencia de los enfoques que pueden
amparar a una y otra disciplina. Mientras que la
Etoarqueologia se basa en la Etologia -estudio
del comportamiento de los animales-, la Tafo-
nomia, entendida en su vertiente analitica, se
fundamenta en la Zoologia -de ahi la denomi-
naciéon Zooarqueologia-, centrada mds en el
andlisis fisico de los mismos. Otra manera de
entender esta situacion seria distinguir entre la
Zooarqueologia -como andlisis del registro
6seo- y la Etoarqueologia -como interpretacién
del mismo-, dentro de un concepto de la Tafo-
nomia mas amplio, que abarcase en este caso
ambas “subdisciplinas” y cumpliese su objetivo:
analizar e interpretar palimpsestos.
Otorgéndole, pues, un valor disciplinar, la
Etoarqueologia no sélo se ocupa del estudio del
comportamiento de las especies carnivoras,
como podria parecer més relevante para cum-
plir los fines tafondmicos expuestos, sino que
incluye también en su drea de investigacién a
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las especies herbivoras y sus procesos de adap-
taciéon y migracion, para el estudio de procesos
de muerte natural, catastrofica, etc... Igual-
mente, su drea de interés va mas alld del estric-
tamente tafondmico. La experimentacion con
chimpancés para evaluar capacidades y modos
de talla de artefactos liticos (Toth & Schick,
1993), o los patrones de acumulacién de restos
en la reincidencia de la ocupacion de determi-
nados enclaves por parte de estos primates,
también se encuadran dentro de la denomina-
cién “investigacion etoarqueoldgica™ (Sept,
1992).

El trabajo que presento a continuacién, de
clara orientacion tafonémica, se basa en la utili-
zacion de distintas variables ecolégicas para ob-
servar la variacion de los procesos modificado-
res de las carcasas animales. Algunos estudios
anteriores, de indudable valor en esta disci-
plina, como los de Binford (1981) o Brain
(1981), adolecen de una falta de consideracion
de las condiciones del contexto ecoldgico, las
cuales influyen de manera determinante en
cada uno de los tipos de conducta.

3. ESTRATEGIAS INICIALES
DE CONSUMO: TIPOS Y CAUSAS
DEL DESPLAZAMIENTO DE PRESAS

El modo en que una carcasa va a ser alte-
rada en su proceso de desarticulacién y aprove-
chamiento depende en primera instancia de la
estrategia de consumo adoptada por el(los) pre-
dador(es) que interviene(n) en la misma en su
acceso primario. La movilizacién de un animal
capturado siempre supone un desgaste energé-
tico que sélo se rentabiliza en funcién de la dis-
minucién del riesgo de ser arrebatado por otro
competidor. Por esta razén, el consumo de una
presa en el lugar de captura o su desplaza-
miento a otro sitio son dos opciones que res-
ponden a una misma estrategia subsistencial: la
minimizacién del gasto energético y su consi-
guiente optimizacién.

El factor principal que condiciona semejante
comportamiento es la posicion que el animal
carnivoro ocupa dentro de la dinamica tréfica;
es decir, su capacidad de retencion de la presa y
de disuasion frente a otros competidores.
Cuanto m4s elevada es dicha posicién, menor es
la probabilidad de que la presa sea desplazada.
Cuando se ocupa un puesto intermedio o bajo y
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es necesario un desplazamiento de la misma,
éste suele ser radial y reducido, debido al crite-
rio aludido de optimizacién de la energia inver-
tida, ya que los traslados largos exigen un ma-
yor desgaste e incrementan las probabilidades
de encuentro con otros animales carnivoros.
Los factores que determinan la posicién tréfica
de un predador son su doracion fisica y el tipo
de organizacion social que mantiene. Un preda-
dor grande posee una mayor capacidad de pro-
teccién de su presa que uno pequeiio, y aquéllos
que se organizan en grupos gregarios son mas
“fuertes™ que los solitarios. Tanto es asi, que el
tipo de relacién social suele ser mas importante
que las caracteristicas fisicas. Sirva como ejem-
plo el hecho de que las hienas y licaones (ani-
males gregarios) pueden arrebatar la presa a un
leopardo (animal solitario), pese a su mayor ta-
maio, al igual que sucede en el caso de los cuo-
nes (perros salvajes asiaticos) con respecto al ti-
gre. En dicho orden tréfico, en la sabana y
estepa africanas, el leon (grande y gregario)
ocupa una posicion alta, hienas y licaones (de
tamafio mediano, pero gregarios) se sitiian en
un escalafén intermedio, seguidos en inferiori-
dad de condiciones por el leopardo y el gue-
pardo (de tamano mediano y solitarios), y en un
puesto mas bajo se encuentran chacales y zorros
(pequenios y poco gregarios).

Siguiendo el mismo orden de importancia, el
segundo factor que interviene en el acto de con-
sumo in situ de la presa o su desplazamiento es
el tipo de habitat y sus condiciones ecoldgicas y
fisicas. En el ecosistema de sabana existen habi-
tats donde la presion tréfica es elevada, debido
al nuimero y variedad de predadores -por ejem-
plo, las llanuras despejadas, que es donde se
concentra la mayor parte de la biomasa herbi-
vora-, y en donde algunos carnivoros de posi-
cién intermedia necesitan desplazar la presa,
para consumirla, a lugares de menor riesgo. Sin
embargo, en otros hdbitats -como los bosques
aluviales-, la escasa presencia de predadores fa-
cilita més el consumo in situ de las presas y pro-
picia menos desplazamientos. Igualmente, la
disposicién o no de rasgos fisicos del paisaje -4r-
boles, arbustos, zonas de gramineas altas, etc...-
influye en la existencia o ausencia de traslados y
el alcance de los mismos.

Un tercer factor que condiciona el tipo de
estrategia inicial de consumo de presas es el
grado de disponibilidad estacional de recursos.
En determinadas zonas, la concentracion y dis-
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persion ciclica de fauna herbivora -general-
mente coincidente con periodos migratorios-
provoca que en ciertas épocas del aio exista una
abundancia de alimento lo suficientemente im-
portante como para reducir el nimero de des-
plazamientos de presas o restos, aun tratandose
de especies carnivoras de posicion intermedia,
residentes en habitats en los que el resto del
ano existe una presion trofica elevada.
Teniendo en cuenta los criterios bioldgico
-tipo de carnivoro y su modo de organizacion
social-, ecolégico -tipo de medio y sus caracteris-
ticas troficas- y temporal -ciertas épocas del afo-,
se puede entender mejor el comportamiento
subsistencial de los predadores con respecto a la
estrategia inicial empleada en el modo de apro-
vechamiento de sus presas. Existe, no obstante,
un elemento de juicio que debe afiadirse a estos
factores expuestos, ya que resulta de vital im-
portancia para comprender la forma en que se
realiza -cuando esto ocurre- el traslado de la
presa. El tipo de interaccién social de una espe-
cie carnivora condiciona no sélo su posicién en
la escala trofica, sino también su manera de in-
tervencién y desplazamiento de una carcasa.
Todos los predadores gregarios mantienen una
cohesion social de grupo, coordinada por uno o
varios individuos jerarcas. Esto propicia la coo-
peracién de los miembros de un mismo grupo
en la captura de presas. Sin embargo, tras su ob-
tencion, lo que interviene es lo que yo he deno-
minado criterio de maximizacion individual de
la ingesta de alimento, segin el cual -en térmi-
nos selectivos darvinistas-, lo que se impone es
que cada individuo optimice al maximo su in-
versién energética compitiendo con sus propios
compaiieros por los recursos obtenidos de ma-
nera colectiva. Esto provoca que, mientras que
los cazadores solitarios pueden desplazar sus
presas intactas, los cazadores gregarios que
efectian algun traslado, lo hacen siempre tras
un acto de consumo inicial, en el que se ha de-
sarticulado la presa, y lo llevan a cabo a partir
de determinados restos de la misma (Domin-
guez-Rodrigo, en prensa a). Uno de los ejem-
plos mas ilustrativos de la importancia del tipo
de interaccion social es el caso del guepardo.
Este félido suele vivir solo -incluyendo en este
concepto a la hembra con sus crias, en el pe-
riodo reproductor- en un 60% de su poblacion.
El resto lo constituyen agrupaciones de dos o
tres machos que forman estructuras pseudo-gre-
garias, que condicionan la estrategia inicial de

T. P, 51,n°1, 1994

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

“ramon
trahen (1)

C.s.
D.P.
T.S.

111 Depenchendo de la cantidad y vanedsd de predsdores.  X- 4poca de abundancia de carcasas
Y- época de escasez de Carcasas
=== reducida (p. rohca) o poco frecuente (despi.
{p trohca) o frecuente (despl.).

I o203 (p trofica) ¢ muy frecuente (¢

C.5.- Consumo i situ
D.P.- Desplazameento perfénco
T.5.- Transporte o

Fic. 2. Estrategias iniciales de consumo en los predado-

res de sabana y estepa, segtin el tipo de hébitat, y
su relacién con la presion tréfica.

consumo: mientras que es frecuente que los in-
dividuos solitarios desplacen ligeramente su
presa, los que residen en este tipo de grupos las
consumen in situ , debido a la competencia en-
tre ellos mismos y a su mayor capacidad de pro-
teccion de la pieza.

Tres son, pues, las modalidades adoptadas
en la estrategia inicial de consumo de los preda-
dores con respecto a sus presas: consumo in
situ, desplazamiento periférico y transporte sis-
temdtico (Dominguez-Rodrigo, en prensa b)
(Figs. 2y 3).

Consumo in situ - Es la estrategia que su-
pone un menor esfuerzo energético -s6lo el de
la aprehension- y un mayor beneficio. Por ello
es el comportamiento mds comiin entre los car-
nivoros de sabana. Lo exhiben las especies que
ocupan la posicion tréfica mds elevada, como el
leén que, a la ventaja de ser el carnivoro mas
grande de este ecosistema, afiade la particulari-
dad de ser gregario. Esto le capacita para de-
fender su presa en todo tipo de hébitat; con lo
cual, se puede permitir la tactica de desplazar a
las crias al lugar donde la ha abatido y no a la
inversa, como es mds frecuente en otros preda-
dores.

También es la solucién que adoptan otras es-
pecies de organizacion social gregaria, como son
las hienas y licaones. En este caso, se debe a
que opera en ellos el criterio de maximizacion
individual del aprovechamiento de recursos,
que les impulsa a devorar la presa en cuanto la
capturan. La estrategia que utilizan es la capaci-
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dad de consumir grandes cantidades de carne
en poco tiempo. Ambas especies pueden consu-
mir una presa de 250 kg. de peso en menos de
una hora (Fox, 1975; Blumenschine, 1986; Am-
mann & Ammann, 1989; Scott, 1991). Con ello
no sélo se optimiza la ingesta de alimento de
cada individuo con respecto a su companero,
sino que a nivel de grupo se reduce la probabili-
dad de perder la presa a favor de otros preda-
dores. Como no se tiene la capacidad de reten-
cion de la carcasa durante mucho tiempo
-debido a que no ocupan una posicién trofica si-
milar a la del leén-, los licaones regurgitan parte
de su contenido estomacal a sus crias posterior-
mente. Las hienas, en cambio -debido al mismo
motivo-, muestran una estrategia mixta, en la
que tras un consumo inicial, desplazan algunos
restos posteriormente a sus madrigueras y a
otros enclaves.

Determinadas épocas del aiio -aquéllas en
las que existe abundancia de alimento- propi-
cian también que en ciertas zonas algunos carni-
voros, como las hienas, no desplacen restos -ni
siquiera los que carrofiean-, y que no realicen
aporte ninguno a sus madrigueras. Del mismo
modo, en ciertos tipos de paisaje -algunos de
ellos ligados también a la variacion climatica es-
tacional-, predadores que desplazan con fre-
cuencia sus presas de su lugar de obtencion
-como es ¢l caso del guepardo en estepas o lla-
nuras de hierba baja-, no lo hacen por no existir
lugares apropiados o por no haber una presion
tréfica significativa -como ocurre con los leo-
pardos que habitan los bosques aluviales den-
SOs-.

Desplazamiento periférico- Debido a la pre-
sidn trofica, los predadores solitarios suelen
desplazar sus presas de su lugar de captura a un
enclave mas seguro. Estos puntos naturales de
apoyo son arboles, arbustos o secciones de las
llanuras con gramineas elevadas. Debido a que
el traslado de la carcasa, suele ser un gasto
energético -mas elevado cuanto mayor es la dis-
tancia recorrida-, que incrementa el riesgo de
encuentro con otro predador en funcion del re-
corrido -mayor cuanto mas largo-, y puesto que
arboles, arbustos y hierbas altas suelen resultar
frecuentes en bastantes hdbitats abiertos, lo
normal es que el desplazamiento periférico de
una presa no exceda un radio de 250 m. y sea
bastante menor en la mayor parte de las ocasio-
nes. En caso de que no se disponga de alguno
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de estos puntos naturales de apoyo en un radio
como el senalado, el predador -como he tenido
la oportunidad de observar algunas veces entre
guepardos- opta por consumir la presa in situ.
En el ecosistema de sabana, los carnivoros que
desplazan periféricamente sus presas con mayor
asiduidad son el leopardo -que la traslada a los
arboles- y el guepardo -que la desplaza a zonas
de arbustos o hierbas altas-. En ambos casos se
observa una estrategia divergente. Mientras que
el leopardo al subir su presa a un arbol, la man-
tiene fuera del alcance de otros competidores,
el guepardo sélo reduce momentdneamente di-
cha posibilidad, al esconderla tras las hierbas o
un arbusto. Esto facilita que el leopardo con-
suma su presa lentamente -puede durarle mas
de un par de dias- y que el guepardo, en cam-
bio, la procese con suma celeridad -en poco mas
de media hora-.

Existen, no obstante, otros predadores que
también pueden desplazar periféricamente sus
presas. En los leones se puede observar este he-
cho de manera esporadica, cuando sélo uno o
dos individuos cazan un animal. La amenaza por
parte de un grupo de hienas o licaones es sufi-
ciente para que estos félidos trasladen su pieza a
un lugar préximo de mayor resguardo. Del
mismo modo, en determinados habitats -como
en las zonas abiertas de las estepas arbustivas-,
el calor y la proximidad de arbustos provoca
con frecuencia que las manadas de leones des-
placen restos de sus presas a lugares con som-
bra; pero en este caso lo hacen tras un consumo
inicial y con éstas ya desarticuladas.

Igualmente, las hienas pueden desplazar res-
tos -nunca carcasas enteras- a otros lugares, con
la finalidad de almacenarlos. Estos sitios suelen
ser “despensas acudticas”, en las que éstos se
mantienen a salvo de otros carnivoros, como
son las charcas de las llanuras abiertas, las zonas
empantanadas y, con mucha menor frecuencia,
madrgenes de lagos y rios.

Transporte sistemadtico- Es la estrategia mas
marginal -y generalmente secundaria, tras la
adopcién de cualquiera de las anteriores en pri-
mera instancia- de las empleadas por los preda-
dores. Consiste en el aporte reiterado de carca-
sas 0 restos a un mismo lugar durante un
periodo de tiempo variable. Puede realizarse a
grandes distancias, por lo que excede los 250 m.
radiales del desplazamiento periférico. En el
ecosistema de sabana, dos son las especies car-
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nivoras que lo realizan: ¢l lecopardo v la hiena.
El leopardo que habita Hanuras aluviales puede
utilizar a veces en mis de una ocasion un mismo
arbol para guardar sus presas. cuando la llanura
que ocupa esta muy desprovista de este tipo de
vegetacion. Del mismo modo, cuando ocupa zo-
nas amesctadas altas o dreas montanas y se ins-
tala en recintos carsticos. tambicn sucle despla-
zar carcasas a semejantes refugios.

Por otro lado. la hicna realiza aportes de
restos a las madrigucras, en determinadas ¢po-
cas del ano, tanto para alimentar a la progenice.
como para aprovechar los individuos adultos el
contenido cartilaginoso y medular de los hue-
sos. La diferencia de la hiena con respecto al
leopardo es que ésta desplaza restos y no carca-
sas, debido a que al ser gregaria, solo puede ha-
cerlo tras un consumo inicial de la presa y por-
que mediante una estrategia carrofera solo
suele conseguir restos.

Los factores que intervienen en esta con-
ducta son de cardcter bioldgico -capacidad de
acceso y asimilacion de ciertos alimentos (hie-
nas) y nutrir a las crias- y ecologico -caracteristi-
cas del medio y presion trofica (leopardo)-.

Una vez comprendidas las tres estrategias,
es necesario recapacitar sobre el efecto que és-
tas tienen en la acumulacién postrera de restos
oseos (Fig. 3) (Dominguez-Rodrigo, en prensa
b). El consumo in situ de la presa no provoca
mayor concentracion de huesos que los pertene-
cientes a la carcasa en cuestion -siempre que no
proceda a continuaciéon un acto de carrofieo
destructivo y/o dispersor de caracter intensivo-,
por resultar raramente coincidentes dos episo-
dios cinegéticos sobre un mismo punto. Del
mismo modo, el desplazamiento periférico de
las presas tampoco suele provocar la acumula-
cion de restos que pertenezcan a mas de un in-
dividuo, puesto que al ser un desplazamiento
realizado proximo al lugar de obtencidn, éste
dependerd siempre del sitio en que se consigue
la presa. En tres anos sucesivos de estudio de
docenas de asociaciones de huesos debidas
tanto a acciones predatorias observadas, como a
eventos de deposicion natural y actos cinegéti-
cos pasados, s6lo en un caso coincidieron aso-
ciados huesos de dos individuos distintos en un
mismo entorno de unos 200 m2, sin ser una
charca. Entre los especimenes pertenecientes a
ambos existia una fuerte diferencia en el estado
de alteracién debida a la exposicion subaérea,
lo cual indicaba una separacion temporal rele-
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Fic. 3. Estrategias iniciales de consumo de los principa-
les predadores y su relacion con otras variables
ecoldgicas. Clave: C.s. (Consumo in situ ), D.P.
(Desplazamiento periférico), T.S. (Transporte
sistemadtico). X (época de abundancia). Y (época
de escasez).

vante entre las dos deposiciones. El raro amon-
tonamiento 6seo en los puntos de desplaza-
miento periférico se debe no sélo a su depen-
dencia del lugar de obtencién de la presa, sino a
la presion tréfica que lo propicia. He sefalado
anteriormente que dicho desplazamiento ocurre
en contextos de presion tréfica elevada -como
son la zonas abiertas-, en los que el nimero y
variedad de predadores es amplio. Este hecho
es responsable también de que los animales ca-
rrofieros -cuya mayor actividad ocurre en este
tipo de contexto ecoldgico- consuman y/o dis-
persen los restos abandonados tras la deposi-
cion generada después del desplazamiento ini-
cial de la carcasa y su consumo. No hay que
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olvidar gue los puntos periféricos a los que se
desplazan las presas no son sino lugares de res-
guardo momentancos, que no impiden el acceso
a los restos por parte de otros carnivoros, sino
que lo postponen lo suficiente para que un pri-
mer agente realice un consumo inicial.

Por estas mismas razones, el transporte rein-
cidente que realiza ¢l leopardo esporddica-
mente a un mismo arbol tampoco suele generar
una acumulacion osea relevante. Esto se debe a
que dicha reincidencia ocurre en contextos eco-
l6gicos abiertos en los que la presion trofica es
alta, por lo que tras la caida de los huesos del
arbol al suelo, las hienas acostumbran a despla-
zarlos del sitio y/o consumirlos. Sélo el trans-
porte sistemdtico que realiza el leopardo a las
cuevas y las acumulaciones que generan las hie-
nas en sus madrigueras producen como resul-
tado concentraciones importantes de huesos en
porciones muy restringidas de terreno.

4. ACUMULACIONES OSEAS
PRODUCIDAS POR PROCESOS
EN AUSENCIA DE TRANSPORTE

El transporte sistemadtico de restos y carca-
sas que algunos carnivoros realizan no es la
tnica forma natural de acumulacién de huesos
procedentes de varios individuos. Existen deter-
minados enclaves que facilitan la deposicion de
diversas carcasas en areas relativamente reduci-
das. Estos son los “lugares de predacion en se-
rie” y los “sitios de muerte en masa” (Haynes,
1988a, 1988b). Los lugares de predacion en se-
rie son puntos del paisaje en cuyo entorno in-
mediato tiene lugar una actividad cinegética in-
tensa. Estos lugares coinciden -indistintamente
del tipo de ecosistema- en hébitats abiertos -lu-
gar en donde se concentra la biomasa herbivora
y las especies carnivoras-, en puntos que favore-
cen la caza de animales -la mayor parte de las
veces de manera estacional-, como son las char-
cas y las torrenteras de las llanuras aluviales.
Esto se debe a que la necesidad de beber obliga
a los animales, sobre todo en la época seca, a
frecuentar las pocas charcas y otros lugares que
mantienen agua, que son sitios que favorecen la
presencia de carnivoros por la proximidad del
agua y por la abundancia de animales que se
concentra en su entorno. Estos lugares de pre-
dacion intensa se caracterizan (Fig. 4) por una
densidad de huesos mucho mas reducida que las
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acumulaciones oseas generadas por un trans-
porte sistemdtico. por una mayor abundancia de
elementos axiales del esqueleto, por una subre-
presentacion de animales de menos de 150 kg.
de peso. por un nimero mas reducido de indivi-
duos por darea y por un patron de dispersion y
alteracion de los huesos diferente (vease mas
adelante). En estos sitios resulta poco frecuente
la superposicion zonal en la acumulacion de res-
tos de individuos distintos.

Los lugares donde se generan acumulacio-
nes debidas a un proceso de muerte en masa -
causadas por factores naturales, en los que la
predacion por parte de otros animales no inter-
viene de manera relevante-, suelen ser enclaves
cercanos a la seccion proximal de llanuras alu-
viales, cauces hidraiilicos estacionales, y dreas
empantanadas de humedad fluctuante. Menos
comunes son otros sitios en los que se amonto-
nan restos por efecto, por ejemplo, de la caida
de parte de una manada de herbivoros por un
acantilado, que dependera de la ubicacion de
éste. Las razones de las muertes en masa en los
lugares citados pueden ser varias; pero las mas
comunes son la situacion ecolégica en las épo-
cas de sequia prolongada -estos sitios son los ul-
timos reductos de agua (en su mayor parte sub-

nombre Area Densidad Hsea Densidad MNI
1 charca de

los leones 13.000m? 1 hueso/105m ¢ 1/1083 m2
2 Ngamo * 90.000m? 1 hueso/125m? 1/2571 m?
3 Shabi Shabi * 7500m2 1 hueso/12m2 1/214 m?

FiG. 4. Indices de densidad Gsea y representacién esque-
lética en dos lugares de predacién en serie -
charca de los leones (Dominguez-Rodrigo, 1993)
y *Ngamo (Haynes, 1988a)- y un lugar de muerte
en masa -*Shabi Shabi (Haynes, 1988a)-.
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terranca) v de plantas-. o todo lo contrario. es
decir, la abundancia de agua. que pucde provo-
car ¢n los pantanos la muerte de animales que
son ncapaces de salir del barro v de los lodaza-
les. voen los rios, determinadas conductas -como
¢l paso del rio Mara en ¢l proceso migratorio de
los herbivoros de Tas reservas del Serengeti
(Tanzania) v Masai Mara (Kenia)- que provo-
CAN Varias muertes coetdanceas.

F-n los lugares en que ocurren estas muertes
en masa suele existir una densidad de huesos
por metro cuadrado mucho mis reducidas que
en las acumulaciones debidas o transportes sis-
temadticos de agentes biologicos. pero hgera-
mente mayor que en los lugares de predacion
en serie (Fig. 4). La representacion esquelética
es similar en las acumulaciones debidas a ambos
tipos de procesos y depende de la intensidad de
las acciones de carrofico y exposicion posterio-
res. La variedad taxonémica y de individuos de
distintas dimensiones es parecida, existiendo del
mismo modo escasos restos de carcasas de me-
nos de 150 kg. de peso. El ndmero de individuos
por arca ¢s mayor quce en los lugares de preda-
cion en serie -con una media de uno cada
ochenta metros cuadrados (Haynes, 1988a)-,
pero audn asi. bastante mas reducido que en los
amontonamicentos de huesos producidos por
transporte sistematico. Por ¢sta razon, el sola-
pamiento espacial en la dispersion de huesos de
individuos distintos es poco frecuente y de-
pende de los procesos de carrofieo posteriores.

5. EL ESPECTRO CINEGETICO

La mayor parte de los carnivoros suele tener
acceso a una amplia diversidad de especies so-
bre las cuales pueden llegar a establecer prefe-
rencias. Este hecho se manifiesta con mayor cla-
ridad en los félidos, pues la tendencia general
en el ambito de los cdnidos se inclina hacia un
mayor eclecticismo. En el ecosistema de sabana
disponemos de un claro ejemplo de aprovecha-
miento preferencial segin las cualidades del
predador. En ¢l punto mas elevado de preda-
cion se encuentra ¢l ledn, cuyas presas pueden
oscilar de 50 a 500 kg. de peso. La variedad ta-
xondémica sobre la que inciden es sumamente
diversa; desde pequefias gacelas hasta grandes
bufalos. Sin embargo, en términos cualitativos
la mayor parte de las capturas estd constituida
por presas de 250 kg. en adelante, entre las cua-
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les el nu v la cebra son los taxones mas comu-
nes. Con respecto al perfil de edades de las pre-
sas. los leones prefieren individuos adultos v sa-
nos.

En el extremo opuesto se encuentra ¢l gue-
pardo. cuyo margen de predacion queda estable-
cido en torno a especies que pesan menos de S0
kg. . como la gacela. el impala o los fnus jovenes.
Sin embargo, ¢s un cazador mas especializado
que ¢l leon. puesto que el 80% de sus presas son
exclusivamente impalas o gacelas Thompson. La
razon de esta diferencia entre ambos predadores
s¢ debe por un lado a la incapacidad del gue-
pardo en la caza de presas de gran tamano y su
mejor adecuacion para la captura de presas mas
pequenas y esquivas, y a una menor necesidad
de alimento ya que mientras que una carcasa pe-
quena resulta suficiente para abastecerle, sélo
un animal grande suele ser suficiente para ali-
mentar a una manada de leones no muy extensa.

Entre ambos términos podria situarse la ac-
tividad predadora del leopardo, cuya dieta in-
cluye una auténtica variedad de presas, que van
desde pequenos mamiferos hasta grandes bovi-
dos. No obstante, también en el leopardo se ad-
vierten preferencias que se deben a razones es-
tratégicas. Dentro de la diversidad de especies a
las que tiene acceso, este predador suele reali-
zar hasta un 80% de su caza sobre ungulados de
tamano pequeno, inferiores a los 125 kg. de
peso (Kruuk & Turner, 1967; Brain, 1981). La
razon en este caso es doble. Por un lado el ta-
mano de la presa es mds que suficiente para sa-
ciar sus necesidades y por otra parte, dado que
¢l leopardo emplea una estrategia de desplaza-
micnto periférico de las carcasas, si €stas pesan
mas de 125 kg. le resultan muy dificiles de trans-
portar. Por cllo no es de extranar que cuando
cazan o carronean una presa de mayor tamano,
lleven a cabo su consumo in situ y no trasladen,
salvo excepciones, ninguna parte de la misma.

Con respecto a los cdnidos, la estrategia de
predacidon es distinta. Los cdnidos grandes,
como e¢s el licadn en la sabana, cazan presas de
todos los tamanos -con preferencia por las de
tipo medio- y de cualquier especie accesible.
Entre los canidos menores, como el zorro y el
chacal, la presa de mayor tamaio por ellos ca-
zada no suele sobrepasar los 5 kg. de peso. Sin
embargo, bien es cierto que tienen acceso a es-
pecies mayores a través del carrofieo. Ocasio-
nalmente el chacal puede capturar pequenas ga-
celas Thompson (Haltenorth & Diller, 1980).

http://tp.revistas.csic.es



DINAMICA TROFICA, ESTRATEGIAS DE CONSUMO Y ALTERACIONES OSEAS EN LA SABANA.. 25

Fn ¢l caso de los hiénidos la situacion es li-
geramente distinta. La hiecna manchada inter-
viene sobre una amplia diversidad de especies
(nu. gacela, cebra, antilope. facoceero, ete..). No
obstante, en claro contraste con ¢l leon. man-
tiecne una preferencia por los individuos jovences
v por los mas vicjos. En las acumulaciones de
este tipo de hiénido existe una representacion
regular de animales de mas de 125 kg, Esto no
sucede con la hiena parda, cuya representativi-
dad de clementos oscos pertenecientes a una
fauna dc esas dimensiones es mas bien redu-
cida, predominando ¢n cambio los ungulados de
tamano pequeno y existiendo un namero rele-
vante de restos de papion. Otro hecho sorpren-
dente en los habitos de esta hiena es ¢l aporte a
las madrigueras de pequenos carnivoros (cha-
cal, zorro, lince...) que realiza sobre la carcasa
entera y que suelen constituir del 40% al 50%
de la acumulacion dsea (Brain, 1981). Esta cir-
cunstancia explica que el indice de representa-
cion de elementos del esqueleto sea distinto del
de la hiena manchada. y que predominen en las
especies pequenas los elementos axiales por ser
los apendiculares mucho mads aprovechables y
mads proclives a desaparecer. Igualmente en las
especies de mayor tamaio, casi sicmpre por de-
bajo de los 125 kg. . los elementos axiales apare-
cen con cierta relevancia, pero la situacion se
invierte y los huesos de las extremidades son
preponderantes, como ocurre con la hiena man-
chada.

Estos indices tan elevados de predacion so-
bre carnivoros en el caso de la hiena parda no
se dan en otros tipos de predadores, los cuales,
no obstante, también interactian cinegética-
mente entre ellos mismos. El ledn, por ejemplo,
incluye entre sus presas a leopardos, guepardos,
chacales, hienas ¢ incluso a otros leones. Algo
similar ocurre con el resto de grandes carnivo-
ros, quienes en su mayor parte cazan y son caza-
dos por otros predadores.

En definitiva, las distintas especies de carni-
voros establecen sus preferencias de caza en
funcién de dos criterios: capacidad y necesidad.
Cuanto mayor es el tamano del carnivoro, ma-
yor es su necesidad de ingesta cdrnica diaria,
con lo cual existe una convergencia entre dicha
necesidad y la capacidad del carnivoro en cues-
tion en acceder a presas grandes, ya que su ma-
yor dotacion bioldgica asi se lo permite. Sin em-
bargo, si esta aseveracion es vdlida para los
carnivoros hegemonicos, como es en la actuali-

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas

Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

dad ¢l leon. debe ser levemente matizada para
los carnivoros medianos puesto que en éstos cl
criterio de capacidad se establece en torno a dos
tactores: la posibilidad de captura en sy la ca-
pacidad de poder trasladar la presa obtenida.
Por consiguiente. en los carnivoros intermedios
¢ incluso en los menores, lo que cuenta es una
necesidad de abastecimiento mis reducida y
una capacidad de acceder a presas que sean
transportables. De ahi que ¢l espectro taxono-
mico general del leopardo y del guepardo se en-
cuentre en especics cuyo peso estia por debajo
de 125 kg. De este modo las presas del lcopardo
son de mayor tamano que las del gucpardo.
porque su capacidad fisica de traslado y su ne-
cesidad también son algo mayores (Frame,
1981).

Esta afirmacion, en principio dirigida a los
félidos resulta también aplicable -aunque con
las debidas correcciones- a los cdanidos y hiéni-
dos. En este caso ¢l tamano corporal no deter-
mina ¢l acceso a las presas grandes, como ocu-
rre entre las hienas manchadas y los licaones,
sino ¢l tamano del grupo. que es ¢l que posibi-
lita. en una cooperacion gregaria, la obtencion
de una victima grande (criterio de capacidad) y
que la justifica no por la facilidad o no de tras-
lado -ya que éste, en el caso de los hiénidos,
opera sobre partes del esqueleto y no sobre
toda la carcasa- sino por el menester de abaste-
cer a los varios miembros que conforman el
grupo (criterio de necesidad). De este modo,
hicnas manchadas y licaones, al ser los mas gre-
garios y numerosos entre los canidos y hiénidos
de la sabana y cstepa africanas, son los mds ca-
pacitados para -y necesitados de- la captura de
presas grandes. Esto justifica la seleccion de
presas de menores dimensiones por parte de
animales como la hiena parda, bastante més pe-
quena y mucho menos gregaria, siendo poco co-
mun su aparicion en grupo.

6. PATRONES DE ALTERACION OSEA

El modo ¢n que un predador consume su
presa condiciona la gama de elementos que so-
breviven a dicho proceso y su estado de altera-
cion. En términos generales, tres son las dreas
de estudio en las que puede centrarse este tipo
de investigacion: el andlisis porcentual de la re-
presentacion osea, el estado de cada hueso y la
presencia y tipo de marcas de dientes.
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A continuacion ¢xpondre los principales pa-
trones de alteracion osca realizados a lo largo
del consumo de las carcasas por parte de los
grandes carnivoros africanos. Este tipo de estu-
dio lo he realizado principalmente ¢n la reserva
natural de Masai Mara (Kenia) y en el parque
natural del Serengeti (Tanzania), sujetos a una
variacion ciclica de los recursos faunisticos,
cuya regulacion orografica depende de procesos
migratorios, por lo que ¢l periodo de abundan-
cia se sitda a grandes rasgos en la ¢poca seca
larga (Junio-Octubre) v ¢l periodo de escasez
en la é¢poca humeda (Marzo-Mayo). depen-
diendo de la zona elegida en cualquiera de los
sitios citados.

LEON (Fig. 5)- En lo que concierne al por-
centaje de representacion esquelética, éste suele
ser muy elevado en cada elemento 6seo, ya que
el le6n sélo consume la carne y las visceras y no
altera los huesos hasta el extremo de hacerlos
desaparecer o no identificables. La excepcion
radica en ¢l consumo de individuos juveniles o
infantiles, en los que el indice de elementos
axiales -vértebras, costillas y pelvis-, al igual que
el de los huesos superiores de las extremidades,
puede sufrir una ligera disminucion, al experi-
mentar un proceso de mayor deterioro.

El modo en que este félido altera los huesos
de sus presas depende de factores ecoldgico-
temporales. Con respecto a éstos, en la época
en la que los recursos abundan, los leones pue-
den dejar intactos los huesos de una carcasa, ya

LEON LEOPARDO GUEPARDO HIENA
M.A. M.D. M.A. MDJ MA. MO} MA. M.D. MA. MD
HUESD X Y X Y Todo el aho | Todsoelano | coiopeady | Madnguera
e |® (@ [P PO o ¢ [o] w P (mps
Mandibula | @ 1 L ] S ; SD | @ | L ] | [ ] | 5 | | q sD
Vértebras | @ ( B |E | E n ) PE | W ] Elm | ] f E
Costillas ® ; ] 0S| m n | ] i [ ] |
Escipula L ] | ] | E a i | | ( ] | ]
Himero (@ (@ |0 | omsm | sofe |se|mw | seof m @sen
Radio .I. D ID .rSE .I IISEDIQSEMU
Cubito L ] II E [ E |® | E L] | | ] | ED | W ED
Femu (@ @ |D oMW  sogle sel|e |seolm esemy
Tibia [ ] r. | D |® | DE|® i | | i ED | ® F-EMCI
Metipodo | @ I ® | - L] | [ ] i | @5k MO
Falanges L ] | L] | - L] | L ] i ® PMD
Pelvs e =n PSOWM PE|R PE|W ]
L 1 1 1 1 1
" M.A.-Modo de alteracibn ~ X- #poca de abundancia W alteracion fuerte
M.0.-Marcas de dientes ¥- época de escasez @ alteracion menor
D- depresi M- mordisg S-surco  P- perforacion E- Extraccion
del tejido 6seo

Fic 5. Patrones de alteracion ésea segtin el tipo de pre-
dador y ¢l contexto temporal y deposicional
(hiena).
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que tras eventrarla suelen consumir la carne de
la seccion abdominal y lumbar y la de los cuar-
tos traseros, dejando cl resto de la pieza entera
a disposicion de los buitres. En esta circunstan-
cia no queda ningun indicio. por el estado de los
huesos, que demuestre dicha accion cinegética.
En casos normales, la destruccion osea que lle-
van a cabo consiste en la apertura de la caja to-
racica en el acto de eventracion, lo que conlleva
la fragmentacion de los extremos distales de las
costillas en mayor o menor grado. Del mismo
modo. las apdofisis superiores de las vértebras
dorsales y las apofisis laterales de las vértebras
lumbares suelen fragmentarse a distinta altura.
Uno de los patrones mas curiosos que he po-
dido documentar ha sido la aparente relacion
que existe entre los modos de alteracion de los
huesos axiales, dependiendo de la intensidad
del proceso destructivo. En las épocas de
abundancia, los leones apenas alteran las car-
casas -como acabo de mencionar- o, en caso
positivo, lo hacen fracturando el tercio distal de
las costillas y dejando intactas las apofisis verte-
brales o quedando afectada tan sélo una por-
cion reducida de sus extremos -proceso de alte-
racion menor (AM)-. En épocas de carestia o
en circunstancias de intervencion de manadas
extensas de leones -a lo largo de todo el afno-, el
proceso de alteracion es mas fuerte (AF). Las
costillas pueden quedar reducidas hasta dos ter-
cios de su longitud -permaneciendo la seccidn
proximal- y las apdfisis de las vértebras dorsales
y lumbares experimentan idéntico efecto, que-
dando tan sélo la base que las une al cuerpo
vertebral. En este caso, hasta las vértebras cer-
vicales resultan afectadas.

Cuando opera este proceso de alteracion
osea fuerte (AF), las extremidades, que normal-
mente permanecen intactas, pueden aparecer
con ligeras modificaciones: ausencia de la epifi-
sis proximal del himero y, en caso de que la
presa sea menor de 150 kg. de peso, fractura-
cion de los estilopodios. Por lo restante, los
huesos apendiculares conservan su integridad.

Sin embargo, estos modos de alteracion se
pueden observar en huesos pertenecientes a
presas de tamafio medio -superior a los 250 kg.-,
pero no en aquellas pequenas, menores de 100
kg. En este caso, el proceso de destruccion es
mayor, pudiendo desaparecer la mayor parte
del esqueleto axial -vértebras, costillas y pelvis-,
aparecer €l craneo alterado -sobre todo en su
parte frontal- o destrozar la escapula, que en los
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individuos de especies mayores s¢ conserva.
fracturar humeros v f¢mures v. mas raramente.
alterar la tibia.

Con respecto a las marcas de dientes (1) que
pueden aparecer en los distintos huesos. ¢stas
son como detallo a continuacion:

Perforaciones. - Suelen ser raras v aparecen
en ¢l craneo -tanto en su seccion superior, Como
en lateral- y en el ilion de la pelvis. Excepcio-
nalmente pueden observarse en las costillas.

Surcos. - Sumamente raros en los procesos
de alteracion menor (AM), pueden aparecer. en
¢poca de escasez de recursos -en la que las car-
casas se procesan con mas intensidad-, en hu-
meros y fémures (incluso en las trécleas), sobre
todo de individuos de tamano pequeno. Menos
frecuentes -pero desligados del criterio tempo-
ral- pueden observarse también en la pelvis.

Mordisqueo. - Raro. Aparece, condicionado
por las estrategias adoptadas frente a la disponi-
bilidad de recursos, en himeros y fémures, aso-
ciado a los surcos. Suele ser mds comun la apa-
ricion de depresiones aisladas en estos huesos y
a veces en las vértebras y en la seccion superior
de las tibias.

Extraccion de tejido 6seo. - Ocurre en los
procesos de alteracion Osea fuerte (AF) en las
apofisis vértebrales, en las epifisis de los estilo-
podios -muy raro que aparezca en las epifisis de
la tibia y, en menor grado, en la del radio-cui-
bito, a no ser que se trate de especies o indivi-
duos menores de 150 kg. de peso-,y en el ilién e
isquion de la pelvis.

LEOPARDO (Fig. 5)- El indice de repre-
sentacion esquelética en los lugares donde ge-
nera acumulaciones por efecto de transporte
sistemadtico muestra un porcentaje elevado de
elementos éseos apendiculares -con respecto a
la presencia original- y mas reducido, en pro-
porcion, de huesos axiales -aunque similar a ve-
ces en el conjunto global-, en el que destacan
vértebras y, sobre todo, costillas. Los metdpo-
dos, radio-cubitos y tibias -estos dos dltimos a

(1) He optado por traducir los términos icnolégicos an-
glosajones tal y como expongo a continuacién: perforacion
(puncture), depresion (pit), mordisqueo (pitting), surco
(score) y extraccién de tejido 6seo (furrowing). Esta dltima
definicién tal vez no es muy acertada, pero la considero més
apropiada que “rofdo”, més atribuible a la accién de los roe-
dores.

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
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veees en sus mitades distales, segun ¢l proceso
destructor- suelen estar bien representados, y
los huesos superiores de las extremidades son
mas escasos. encontrandose muchas veces au-
sentes o bien muy alterados -con presencia de
epifisis distal-. A este respecto, existe un sesgo a
favor de la conservacion en mejor estado del fé-
mur con respecto al himero. Pelvis y escapulas
suelen estar poco representadas, siendo poco
frecuente su aparicion. Criancos v mandibulas
son, en cambio. los clementos mas abundantes
(Brain, 1981).

El patron de alteracion exhibido por este fé-
lido en los puntos a los que desplaza a sus pre-
sas, al igual que sucede con el guepardo, ¢s mas
regular que el creado por el leén. En lo que
concierne a los bovidos, que comprenden la ma-
yor parte de su alimentacion, suele dejar intacta
la seccion inferior de las extremidades (metapo-
dos, falanges...) y el craneo y la mandibula. La
seccion intermedia de las extremidades (tibia y
radio-cubito) puede resultar escasamente afec-
tada o, en caso contrario, quedar fracturada por
¢l tramo proximal de la diafisis, desapareciendo
las epifisis proximales. Con respecto a los hue-
sos axiales -pelvis, costillas y vértebras-, éstos
pueden desaparecer casi por completo. Lo
unico que queda menos alterado es la cabeza vy,
en menor grado, algunas vértebras cervicales.
Sin embargo, este tipo de alteracion extrema no
es la norma habitual.

Si se detalla este proceso de alteracion, con
respecto a la conducta del leopardo he obser-
vado dos grandes patrones de modificacion
osea que no he podido relacionar con factores
ecoldgicos de abundancia o escasez de recursos.
El proceso de alteracion fuerte (AF) provoca
una relacion curiosa en la forma en que se mo-
difican los huesos axiales y apendiculares.
Cuando ocurre, es frecuente que no existan
apenas vértebras y costillas, la pelvis y la esca-
pula desaparecen y las extremidades se alteran
del modo senalado anteriormente: los estilopo-
dios desaparecen y los zigopodios pueden mos-
trar una ligera modificacion o ausencia de epifi-
sis y metadidfisis proximal. En este caso el
craneo puede aparecer intacto o fragmentado.

En el extremo opuesto, el proceso de altera-
cion menor (AM) favorece la conservacion de
restos axiales -las vértebras y, en menor medida,
las costillas aparecen en proporciones significa-
tivas- aunque la pelvis suele fracturarse a me-
nudo y desaparecer, y los huesos apendiculares
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suclen encontrarse mtactos o en todo caso con
alteraciones menores en las epifisis. Las apofisis
vertebrales pueden aparcecer intactas -sobre
todo las pertenecientes a las vértebras dorsales-
o fragmentadas. I cranco v la mandibula puc-
den mantenerse inalterados o ser fragmentados.
Este tipo de proceso modificador se da con ma-
vor frecuencia en las especies mayores del es-
pectro cinegético del leopardo: es decir, aqué-
las situadas entre los 70-150 kg. de peso. El
proceso de alteracion fuerte, en cambio. suele
darse en carcasas mas pequenas.

Con respecto a las improntas generadas ¢n
la superficie dsca por todo ¢l proceso de alte-
racion v consumo de la carcasa (marcas de
dientes). ¢stas suelen ser escasas. Tanto en las
acumulaciones generadas por transporte siste-
matico, como por desplazamiento periférico
sobre especimenes individuales, no sobrepasa
normalmente el 25% de todo el conjunto
(Brain, 1981: Dominguez-Rodrigo. en prensa
b). A nivel mas especifico. las marcas sc¢ ubi-
can, segun ¢l tipo. como detallo a continua-
cion:

Perforaciones.- Sucelen aparccer en el cra-
neo, indistintamente del proceso de alteracion
que opera sobre el resto de la carcasa. También
pueden observarse de manera esporddica en el
ilion de la pelvis. cuando ésta no sufre un pro-
ceso destructor absoluto. En el proceso AM
pueden aparecer en la base de las apofisis de las
vértebras dorsales: ain cuando ¢sto no sea muy
frecuente.

Surcos.- De distribucion mads amplia, los sur-
cos pueden observarse en la mandibula, en el
ilion e isquion de la pelvis y, de manera aislada
y ocasional, en la diafisis de los estilopodios. No
es frecuente que la tibia muestre alguno, aun-
que si el radio. Cuando aparecen en estos hue-
sos, suele ser en forma de escasas senales, proxi-
mas a las epifisis. En un proceso AF si pueden
aparecer en mayores cantidades y a lo largo de
la diafisis.

Mordisqueo.- Muy raro. En un proceso AF a
veces se observan depresiones en las didfisis de
las tibias.

Extraccion de tejido 6seo.- Es la impronta
mas frecuente que realiza este tipo de predador.
Suele observarse mejor en procesos AM. Apa-
rece en las apofisis vertebrales, en el ilion e is-
quion de la pelvis y en las epifisis proximales de
estilopodios y zigopodios.
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GUEPARDO (Fig. 5)- Este animal suele ser
tan regular como ¢l leopardo en los tipos de al-
teracion osca que imprime a sus presas. Com-
prendidas éstas dentro de la gama de bovidos
pequenos, ¢l guepardo las modifica siguiendo
un doble patron. mostrado a través de bovidos
mas pequenos (gacelas Thompson) y bovidos
algo mayores (Impala). EI primero consiste en
la destruccion del esqueleto axial, desapare-
ciendo la practica totalidad de vértebras y costi-
llas. junto con la pelvis y escapula y quedando
tan solo la cabeza -a veces fragmentada- y las
extremidades. por lo general intactas o en las
que ¢l humero también ha desaparecido. El
otro modo de alteracion, también exhibido con
algunas gacclas pero mejor ilustrado con el pro-
cesamiento de los impalas y otros bovidos simi-
lares. consiste en la pervivencia de los huesos
axiales, pero en estado de gran modificacion.
Las costillas pueden quedar reducidas a mas de
la mitad de su longitud y las apofisis de las vér-
tebras -sobre todo las lumbares- resultan fractu-
radas. Pelvis y escapulas también sobreviven al
consumo vy tanto los huesos del craneo, como
los de las extremidades quedan casi intactos.

En lo que concierne a las marcas de dientes,
¢stas aparecen aun con menor frecuencia que
en el caso del leopardo:

Perforaciones.- Son muy raras. En mi estu-
dio sdlo he podido detectarlas y de manera ex-
cepcional en el ilion de la pelvis.

Surcos.- Igualmente poco frecuentes, puc-
den aparecer en los estilopodios.

Mordisqueo.- No observado. Alguna depre-
s10n aislada.

Extraccion de tejido 6sco.- Al igual que en
el caso del leopardo, ¢s el tipo de impronta mas
frecuente. Aparece en las apofisis vertebrales,
en el ilion ¢ isquion de la pelvis y, con menor
frecuencia, en las epifisis proximales del fémur
y himero -sobre todo en este dltimo-.

HIENAS (Fig. 5)- La representacion esque-
Iética presente en las acumulaciones dseas que
las hienas manchadas generan en sus madrigue-
ras, mediante el transporte sistematico de res-
tos, se caracteriza por la abundancia de huesos
pertenecientes a las extremidades y cabeza y la
ausencia de elementos axiales. Abundan fému-
res y radios -con sesgo representativo de la epi-
fisis distal-, hiumeros y tibias -con sesgo repre-
sentativo de la epifisis proximal-, metapodos y
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falanges. Mandibulas y. en menor medida. frag-
mentos de crianco v cuernos son también abun-
dantes (Dominguez-Rodrigo. ¢n prensa b).

En lo que respecta a los patrones de altera-
cion Osca. la captura de una presa por parte de
una manada de hienas manchadas, sin tener en
cuenta su tamano. resulta -si la manada la com-
ponen mas de media docena de individuos- en
la practica desaparicion y dispersion de los hue-
sos de la misma. Paralelamente al proceso de
eventracion, las hienas consumen y fracturan
costillas y vértebras y acto seguido hacen lo
mismo con la pelvis y escapulas. Tras este acto
inicial, la competencia de los miembros del
grupo resulta en la desarticulacion de la carcasa
y la separacion de las extremidades y de la ca-
beza -generalmente con algunas vértebras cervi-
cales- del resto del esqueleto. A continuacion
ticne lugar un acto de consumo secundario, ¢n
¢l que se aprovechan las epifisis de la mayor
parte de los huesos apendiculares de la seccion
superior ¢ intermedia de las extremidades v se
fracturan algunas diafisis o fragmentos largos de
las mismas. Por lo general, los metapodos per-
manecen intactos en esta fase y pueden ser des-
plazados posteriormente. La cabeza también se
fractura, para ganar acceso al contenido in-
terno. Tras un proceso de estas caracteristicas,
la mayor parte de la carcasa desaparece. Sin
embargo, este tipo de proceso resulta mds ob-
servable en épocas de escasez de recursos o
¢pocas intermedias, en las que las hienas deam-
bulan en nimeros importantes y realizan actos
cinegéticos. En épocas de¢ abundancia, las hic-
nas experimentan en algunas zonas un curioso
fenomeno: se escinden con mayor frecuencia y
establecen grupos familiares reducidos. En cste
momento -en el que no realizan aportes a las
madrigueras-, en determinadas dareas la disposi-
cion de carrona les permite incluso hasta ser se-
lectivas en el alimento obtenido mediante esta
estrategia. Al ser menos en nimero(frecuente-
mente una o dos), no causan el mismo efecto en
las carcasas, y cuando acceden a una, si han po-
dido carrofiear suficiente en otro lugar. ni si-
quiera la tocan o aprovechan los restos escasos
de carne que puedan quedar. El tuétano dseo
resulta, pues, de interés secundario. Incluso
puede verse, a pesar de su evidente predileccion
por los huesos axiales (Marean er alii, 1992),
que el comportamiento subsistencial de estos
hiénidos se vuelve en esta época mds aleatorio,
consumiendo el cartilago de algunas epifisis de
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los huesos apendiculares v no alterando apenas
los restos axtales o crancales.

En o que concierne a las marcas de dientes,
¢n un proceso de alteracion fuerte como ¢l des-
crito no quedan marcas porque casi no quedan
hucsos. No obstante. en las intervenciones so-
bre carcasas mediante actos de carronco, éstas
st pueden observarse en [recuencias por lo ge-
neral menores del 20% del conjunto (Blumens-
chine. 1988). En su mavor parte aparecen en las
secciones finales de las didlisis, generadas por cl
consumo de las epifisis (Blumenschine, 1988:
Blumenchine & Marean, 1993). En este tipo de
contexto las marcas que aparecen son:

Perforaciones.- Nulas. Pueden aparecer ¢n
el cranco.

Surcos.- En las secciones finales de las didfi-
SIS,

Mordisquco.- Raro. Suelen aparecer depre-
siones aisladas asociadas a los surcos.

Extraccion de tejido dsco.- Relativamente
frecuente: sobre todo en los huesos apendicula-
res cuyas epifisis no han sido consumidas por
completo.

El panorama dc¢ representacion de marcas
de dientes cambia de los lugares de predacion o
carronco a las acumulaciones creadas en las ma-
drigucras. En principio, ¢l indice de representa-
cion es mucho mas elevado, situandose entre un
60%-100%, con una media superior al 80%
(Blumenschine, 1988; Blumenschine & Marean,
1993). Los tipos de marcas estan mejor repre-
sentados:

Perforaciones.- Muy raras.

Surcos.- Aparecen en la mayor parte de los
huesos, sobre todo a lo largo de la didfisis de los
huesos apendiculares. Suelen mostrarse en gran
nimero en porciones reducidas de hueso.

Mordisqueo.- Muy frecuente. Aparece rela-
cionado con los surcos. A veces existen depre-
siones aisladas.

Extraccion de tejido 6sco.- Observable, al
igual que en los lugares de carrofieo, en las cpi-
fisis que no se han consumido por completo.

CHACAL- No suele cazar -con excepcion
de individuos de gacelas Thompson juveniles e
infantiles- y los huesos que altera proceden de
carcasas abandonadas por otros carnivoros. El
proceso de alteracion que efectia en éstos suele
ser leve. Tiene predileccion por los huesos
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apendiculares por ser mas faciles de desplazar,
al no estar articulados como los restos axiales, y
su forma de modificarlos es mordiendo el carti-
lago epifisario de huesos intactos y/o la diafisis
en los huesos en los que las epifisis ya han sido
alteradas. Las marcas de dientes que deja, por
consiguiente, en la superficie de estos huesos se
distinguen de las de otros agentes por aparecer
con mas frecuencia en las secciones centrales de
las diéfisis.

7. PROCESOS DE DISPERSION DE
HUESOS Y SU ANALISIS ESPACIAL

Los agentes bioldgicos pueden modificar un
conjunto 6seo de dos maneras: alterando los
huesos fisicamente y dispersdndolos. La Tafo-
nomia se ha centrado mds en las distintas cate-
gorias analiticas del primero que del segundo
aspecto, por disponer de un marco referencial
que en ¢l caso de los modelos de dispersiéon no
existia hasta ahora. Sin embargo, es posible es-
tablecer diagnosis vdlidas de discriminacién de
agentes a partir del andlisis espacial de los res-
tos de las carcasas. A grandes rasgos, pueden
diferenciarse dos niveles de anélisis en este tipo
de investigacion. El primero esta dirigido al dis-
cernimiento de nicleos de densidad general -el
objeto es descubrir los puntos de mayor inci-
dencia en la utilizacién del espacio- y el se-
gundo trata los cimulos de densidad de atribu-
tos concretos -pretendiendo hacer inteligibles
actividades y agentes determinados-. Para uno y
otro tipo de andlisis se carece en la actualidad
de un marco conceptual que no sea estadistico y
que se ocupe por lo tanto de no primar conside-
raciones cuantitativas sobre aproximaciones
cualitativas al registro material. El que aqui
propongo brevemente -y que se amolda a seme-
jante propésito- engloba a un conjunto somero,
compuesto por las siguientes definiciones, que
ya formulé en otro trabajo (Dominguez-Ro-
drigo, 1993):

ASQCIACION SIGNIFICATIVA.- Con-
centracion de objetos del mismo o distinto ma-
terial, que se encuentran dispersos en un irea
tan delimitada que forman un amontonamiento
singular, separado de los restantes por una o va-
rias zonas de interconexion.

AREA SIGNIFICATIVA.- Recibe esta de-

nominacién una seccion espacial dentro de un
yacimiento, en la que confluyen o existen varias

T.P.,51,n°1,199%

(c) Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

asociaciones significativas o diversos conjuntos
de relacion.

CONJUNTO DE RELACION.- Com-
prende el global de elementos pertenecientes a
la misma o a distintas asociaciones significativas
que se encuentran interrelacionados por com-
partir un mismo caracter. Si el conjunto de rela-
cién se encuentra dentro de los margenes de
una asociacién recibe el calificativo de “endé-
geno’, y si lo hace fuera de ella -con una zona de
interconexion o con otras asociaciones significa-
tivas-, se denomina “exogeno”.

ZONA DE INTERCONEXION.- (Zona in-
termedia). Extension irregular y variable que
separa una asociacion significativa de otra. Se
caracteriza por estar constituida por una ausen-
cia de objetos o por una dispersién amplia de
materiales, que implica una densidad de los mis-
mos por unidad territorial sumamente baja, en
comparacion con las asociaciones significativas.

INTERSECCION.- Solapamiento entre ma-

teriales de asociaciones préximas o entre con-
juntos de relacion cercanos.

La forma en que cada carnivoro dispersa los
restos en un plano espacial depende bdsica-
mente del cardcter de su organizacién social, del
tipo de hdbitat y del momento de acceso a los
mismos (primario/secundario). La dispersién di-
ferencial de elementos dseos tiene lugar si-
guiendo el criterio de pérdida de densidad se-
gun se aleja uno del 4rea focal de acumulacion
de huesos. Siguiendo dicho criterio, y basan-
dose en la observacién de los procesos de desar-
ticulacion que operan en las carcasas durante y
tras los actos cinegéticos, cabe diferenciar tres
zonas de acumulacién (Fig. 6a), tomando como
referencia el lugar de deposicién original de la
carcasa -debida a la caza de un predador.o a su
muerte natural- o su punto de desplazamiento
periférico:

Area A.- Abarca un radio aproximado de 2
m. y suele ser la zona con mayor concentraciéon
de huesos. Estos pueden comprender una car-
casa completa o parcial. En este ultimo caso, los
huesos acumulados son en su mayor parte axia-
les y craneo-mandibulares.

Area B.- Posee un radio de 6 m., tomando
como eje el punto central del drea A. Al si-
tuarse en torno a la misma, posee una concen-
tracién de restos menor y éstos suelen ser de
tipo apendicular, aunque en ocasiones algunos
pueden ser de tipo axial y craneal.
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Area C.- Se sitia en torno al drea B y abarca
un radio aproximado de 12 m. tomando como
eje el punto central del drea A. En este drea los
huesos que aparecen -de manera dispersa- son
de tipo apendicular, siendo menos frecuente
que aparezca algin hueso axial o craneo-mandi-
bular.

Fuera de este drea es posible la dispersion
de huesos en una amplia zona periférica, que
puede abarcar varias decenas de metros y que
se denomina “zona de dispersion externa”.
Desde una consideracion de acceso primario a
la presa, existen los siguientes modos de distri-
bucidn o6sea (Fig. 6¢):

Modalidad 1: todos los restos se concentran
en ¢l drea A.- Puede ser el resultado de la
muerte natural del animal o de su captura por

un félido. Ocurre en el caso en que el leopardo

no traslada su presa, y en los guepardos solita-
rios y es una de las formas de aprovechamiento
utilizada por los leones en cualquier tipo de ha-
bitat, preferentemente los que ocupan las llanu-
ras de gramineas.

Modalidad 2: los restos se distribuyen en las
dreas A y B.- En este caso, mientras los huesos
axiales y craneales -junto con la mandibula-
permanecen en el drea A, los apendiculares -y a
veces también los craneo-mandibulares, junto
con algunas vértebras- pueden aparecer en el
drea B por efecto de la desarticulacion de la
carcasa. Esto tiene lugar en cazadores gregarios
y por ello es lo que ocurre en el caso de mana-
das de leones, de la intervencidon de tres o cua-
tro guepardos machos y, probablemente, de la
accion de licaones, tal y como puede observarse
en otros cdnidos gregarios.

Modalidad 3: los restos se dispersan en las

areas A, By C.- En este caso, lo mismo que en
el anterior, los huesos axiales suelen permane-

cer en el drea A, mientras que el craneo, mandi-
bula y extremidades pueden aparecer distribui-
dos en las dreas B y C. También resulta
frecuente que los huesos axiales se desplacen
del d4rea A a cualquiera de las otras dos, de-
jando dicha zona un tanto vacia. Normalmente
los restos que aparecen en las dreas B y C sue-
len distribuirse de manera radial, puesto que es
el resultado de la accién de desarticulacion de-
bida a la competencia de los miembros del
mismo grupo y lo que se intenta es desgajar una
porcién y desplazarla ligeramente del foco cen-
tral para consumirla sin ser molestado. Es el re-
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sultado de la intervencion de predadores grega-
rios, como los leones, entre los félidos- esta mo-
dalidad no la he observado nunca en guepardos
pseudo-gregarios-, los licaones, entre los cani-
dos, y las hienas manchadas, entre los hiénidos.

Sin embargo, la configuracidon espacial de
unos restos debida a una accién de intervencion
primaria sobre una carcasa puede resultar ulte-
riormente modificada por una accion de inter-

C

# Resto craneal
*  Resto axial

| Resto apendicular

Fic. 6. (A) Configuracién de la unidad bédsica de distri-
bucién inicial de huesos de un individuo. (B) Dis-
tintas configuraciones entre dos asociaciones sig-
nificativas. (C) Patrones de dispersién 6sea segiin
el tipo de predador (félido-hiénido).
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vencion secundaria. La mayor parte de este tipo
de intervenciones oportunistas la llevan a cabo,
por este orden, hicnas y chacales. A lo largo de
mis observaciones de campo he podido consta-
tar que, al igual que los félidos, las hienas mues-
tran tres modalidades de dispersion de restos,
que pueden aplicarse tanto en el consumo de
sus presas -aunque raramente-, como en el
aprovechamiento terminal de los restos dejados
por otros predadores (Fig. 6¢). Estas son las si-
guientes:
1° Alteracion y consumo de restos en el lu-
gar en el que los encuentran.
2° Movilizacion dentro de las dreas A, B y
C, generando sectores de acumulacion de
cierta densidad.
3% Movilizacion de restos fuera del drea C,
provocando su dispersion aislada.

En el primer caso, las hienas no alteran la
modalidad de dispersion de una asociacion sig-
nificativa generada por otro agente, pero si pro-
vocan la aparicion de conjuntos de relacién dis-
tintos, ateniendose a atributos complementarios
como son los indices de representacion de ele-
mentos del esqueleto y las marcas de dientes.
La tendencia a consumir vértebras y pelvis y los
segmentos epifisarios de los huesos apendicula-
res puede hacer que el nimero de restos cranea-
les y axiales sea bajo y que exista un sesgo en la
representacion de los elementos éseos de las ex-
tremidades a favor de las secciones inferiores.
Del mismo modo, los conjuntos de relacién de
marcas de dientes son determinantes no tanto
por los indices de representacion, que en estos
casos oscilan sobre un espectro similar, sino por
la abundancia relativa segtin el tipo de huesos.
En las intervenciones de hiénidos en acumula-
ciones ajenas, el nimero de marcas de dientes
presentes en metdpodos y zigopodios es mds
amplio que en las acumulaciones exclusivas de
félidos. Este tipo de comportamiento se mani-
fiesta cuando interviene una sola hiena, ya que
sin la presion ejercida por la competencia de
otros companeros y por los criterios jerdrquicos
de su modo de interaccién social, puede proce-
sar los huesos en el punto donde los encuentra.

En el segundo caso, las hienas provocan
cierta alteracion de los huesos, desplazando ge-
neralmente los restos del drea A a las dreas B y
C, pero de manera opuesta a como lo hacen
otros carnivoros. Mientras que €éstos lo hacen de
un modo radial, en el que la dispersion significa
disgregacion, las hienas pueden desplazar los
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restos generando una concentracion sectorial en
estas zonas periféricas (Fig. 6¢). Por supuesto
que estas asociaciones significativas poseen con-
juntos de relacion en los que los elementos es-
queléticos aparecen sesgados, del mismo modo
que en la primera modalidad. Sin embargo, una
de las caracteristicas de esta modalidad es que
rompe la disposicion de contrarios, tipica de fé-
lidos, en la que mientras que el drea A alberga
restos craneales y axiales, las dreas periféricas
solo contienen huesos de las extremidades o
cuando aparecen restos axiales, lo hacen en un
patron de dispersion abierta, en el que no sue-
len mezclarse elementos opuestos. En esta se-
gunda modalidad, las hienas también desplazan
huesos craneales y axiales a las dreas B y C,
pero lo hacen mezcldndolos con los huesos
apendiculares, generando conjuntos de densi-
dad variable. He observado que este comporta-
miento se manifiesta cuando intervienen dos o
tres hienas en un conjunto 6seo. Esto puede de-
berse a que si bien la competencia es relajada,
interponen no obstante un espacio pequefio en-
tre ellas.

En dltima instancia, las hienas son los tinicos
carnivoros de sabana que desplazan restos con
regularidad fuera del area C, lejos del lugar de
deposicion original de la carcasa (Fig. 6c¢), for-
mando -al contrario del caso precedente- una
dispersion que no produce un solapamiento de
restos de ningin tipo. Estos pueden aparecer en
estado semi-intacto o procesados, con lo cual el
nimero de fragmentos puede llegar a ser abun-
dante. Las distancias a que pueden deplazarse
estos restos son variables y se extienden desde
una veintena de metros del limite externo del
drea C hasta mas de dos kilometros.

Pero las hienas no son los tnicos animales
que desplazan huesos a las “zonas de dispersion
externa”. Los chacales acostumbran hacerlo con
asiduidad, en especial sobre huesos pertene-
cientes a las extremidades. Del mismo modo,
los leones que habitan las llanuras abiertas de
sabanas y estepas arbustivas suelen recurrir a la
estrategia de desplazar restos -generalmente
apendiculares y, en menor grado, craneales-
fuera del drea C y a gran distancia (200-300 m.)
del punto de deposicién original, buscando la
sombra de los arbustos.

Sin embargo, hasta aqui he expuesto sucin-
tamente las formas de dispersion de restos per-
tenecientes a un sélo individuo. Aunque en
todo tipo de contextos ecoldgicos, las distintas
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variantes de la dinamica trofica no propician re-
gularmente la conjuncion en una misma zona
reducida de elementos Oseos pertenecientes a
individuos distintos, puede darse el caso de que
esto ocurra, sobre todo en puntos de transporte
sistematico, lugares de predacion en serie (Do-
minguez-Rodrigo, 1993) o enclaves de muerte
en masa.

Desde un plano tedrico existen cinco modos
de contacto entre asociaciones significativas (2)
distintas (Fig. 6b). La primera de ellas implica la
existencia de una zona intermedia o de interre-
lacion, de dimensiones variables, que mantiene
las asociaciones separadas (Configuracién 1).
La segunda forma se establece a partir de la au-
sencia de zona de interrelacion entre al menos
dos asociaciones, entrando el drea C de cada
una en contacto (Configuracion 2). Dentro de
este tipo de configuracidn, al igual que en las si-
guientes, existen diversas modalidades -A, B, C,
etc...-, segin ¢l nimero de asociaciones interco-
municadas -2, 3, 4, etc..., respectivamente-. La
tercera forma de conexién es que el area C de
una asociacion englobe al area B y C de la aso-
ciacion opuesta (Configuracién 3). Una cuarta
forma la constituye la union de las dreas B de al
menos dos asociaciones significativas diferentes,
entrando el drea C de cada una en conexién con
todas las dreas de la asociacion opuesta (Confi-
guracion 4). La cuarta modalidad la forma la in-
tromision de las dreas A de asociaciones dife-
rentes en las dreas B de cada una de ellas
(Configuracién 5). La dltima forma la consti-
tuye, finalmente, la interconexién espacial de
las dreas A de cada una de las asociaciones que
intervienen (Configuracion 6).

Si se combinan estas cinco configuraciones
con cada una de las tres modalidades de disper-
sién que hemos visto en la seccién anterior,
existen, tedricamente, hasta treinta resultados
distintos de combinaciones de tan solo dos aso-
ciaciones significativas. Estas combinaciones
pueden ser “homogéneas” si comparten el
mismo tipo de modalidad de dispersion o “hete-
rogéneas” si difieren entre si. Sin embargo, den-
tro de este abanico de posibilidades debe distin-
guirse entre la interconexién espacial de dos
asociaciones -que indican los distintos tipos de
configuracién- y la interrelacion de restos -mar-

(2) Definiendo, en este caso, cada asociacién significa-
tiva como el conjunto de densidad que se compone de los res-
tos pertenecientes a un mismo individuo.
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cada por la presencia de huesos de asociaciones
distintas en la zona en donde tiene lugar el con-
tacto entre ambas-. En el primer caso podria
hablarse de una configuracion y modalidades de
dispersion determinadas, con ausencia de inter-
secciones, y en segunda instancia, con existencia
de las mismas.

En los lugares de predacion cn serie las con-
figuraciones mas frecuentes son las de tipo 1 vy,
en los casos de solapamiento de asociaciones
significativas, las de tipo 2 y, mds excepcional-
mente, del 4 -aunque s6lo he documentado un
caso de este tipo de configuracion, es probable
que procesos de aprovechamiento posteriores
pudieran desbaratarla (Dominguez-Rodrigo,
1993)- (Fig. 7). En los lugares de muerte en
masa, aunque aun no se ha aplicado este tipo de
analisis, los estudios realizados por Haynes
(1988b) sugieren que el tipo de configuracién
mas frecuente es el 1, con probabilidad de que
el 2 y el 3 aparezcan de manera més esporadica.

Dada las escasas ocasiones en que las depo-
siciones naturales debidas a acciones cinegéticas
o de muerte natural, a lugares de predacién en
serie 0 muerte en masa -salvo que sea un evento
sincrénico- propician la acumulacién de varios
individuos en una porcién muy reducida de te-
rreno, el criterio mds apropiado para distinguir
deposiciones a nivel espacial es la delimitacion
de asociaciones significativas. Sin embargo, en
el caso hipotético de que éstas resulten dificiles
de discernir, por encontrarse en una acumula-
cion relevante -como es el caso de las concen-
traciones generadas por transporte sistematico-
en un area reducida, el siguiente paso que debe

A >~
@ X ponto 13
s

4 ® B reas ce mis de 2 huesos
P por matra cusdrado
# om, 0Om 15m 20m

Fic. 7. Configuracién de dreas y asociaciones significati-
vas en un lugar de predacién en serie: la charca de
los leones (Dominguez-Rodrigo, 1993).
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darse es la aplicacion de andlisis espaciales ba-
sados ¢n “conjuntos de relacion™. Este tipo de
analisis, que relega el criterio de densidad a un
plano secundario, se basa en la deteccién espa-
cial de determinados atributos. Los atributos
que sirven para distinguir conjuntos son el taxo-
némico, el anatémico, el de estado de exposi-
cion subaérea y el de marcas de dientes o patro-
nes de alteracion. El atributo taxondmico sirve
para detectar la distribucion espacial de cada ta-
xon depositado y el anatémico, para observar
areas de deposicion/dispersién preferenciales.
Las mayores dreas de densidad involucran a
huesos esencialmente axiales, mientras que las
zonas de dispersion periféricas suelen mostrar
especimenes 6seos de cardcter apendicular. El
atributo de exposicion subaérea sirve para
aproximarse al registro con la pretension de dis-
cernir momentos de deposicion y poder otor-
garles un caricter temporal.

Normalmente, el establecimiento de estos
conjuntos de relacién debe realizarse utilizando
varios atributos al mismo tiempo. Puesto que
los accesos primarios a los restos dejan una im-
pronta espacial mas facil de detectar, el estudio
de las alteraciones experimentadas por un con-
junto éseo, debido a una intervencion secunda-
ria, debe hacerse empleando simultdneamente
varios de estos criterios mencionados, que
igualmente sirven para evaluar la dinamica de-
posicional y poder relacionar restos que se en-
cuentran espacialmente separados.

Los experimentos realizados sobre los pro-
cesos de alteracién de conjuntos antrépicos por
una intervencion secundaria de hiénidos han
puesto de relieve que éstos alteran el porcentaje
de representacién anatémica generado por la
deposicion original, consumiendo elementos
axiales y sesgando la representacion de las epifi-
sis (o fragmentos epifisarios) a favor de las dié-
fisis.. (o fragmentos diafisarios) (Marean er alii,
1992; Blumenschine & Marean, 1993). También
se ha observado que en dicho acto, las hienas
dejan marcas de dientes -en un indice medio ra-
ramente superior al 20% (Blumenschine, 1988)-,
en fragmentos metadiafisarios o epifisarios,
cuando actian sobre huesos largos fracturados
por accién antrépica, no prestando atencion a
los fragmentos diafisarios (Blumenschine, 1988;
Marean et alii, 1992). La conjuncién de estos
criterios con el andlisis espacial de los mismos
es sumamente revelador, ya que no sélo se des-
cubren dichos procesos, sino que se discierne la
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dindmica que se esconde tras ellos. Segtn la dis-
persion espacial de estos atributos se puede in-
ferir la intervencion, por ejemplo, de una o dos
hienas -que suelen realizar un consumo sin mo-
vilizacion significativa de restos- o de un grupo
mayor -cuya competencia interna genera una
mayor dispersion de huesos-.

Existe, por consiguiente, una curiosa rela-
cion entre los patrones de alteracion Osea reali-
zados por determinados agentes carnivoros y
los patrones de dispersion de huesos (Fig. 8). El
ejemplo que voy a poner es el del efecto de dis-
persion de las presas de tamafio medio-grande
(fu, cebra y bufalo) debidas a actos de preda-
cién realizados por leones y la consiguiente al-
teracion secundaria llevada a cabo por hienas y
chacales.

Distribuciéon 1 (D1).- Ocurre cuando dentro
de la zona concedida a una asociacién significa-
tiva, la totalidad de huesos de una carcasa se en-
cuentran en el drea A. Dos son las causas que
propician este tipo de distribucién: muerte na-
tural del animal o su captura por parte de los
leones y su posterior consumo mediante un pro-
ceso AM. En este caso, para distinguir una u
otra causa seria preciso acudir al criterio de pa-
trones de alteracién, como son las improntas de
dientes. Si los leones capturaron al animal en
época de abundancia y consumieron sélo una
parte del mismo, probablemente no alteraron
ningilin hueso, con lo que resulta indistinguible
del otro proceso natural. Pero si al consumirlo,
como resulta mas frecuente, lo alteraron leve-
mente- seccionando costillas y apdfisis vertebra-
les- esta evidencia sirve para distinguir entre
ambos factores (Fig. 8).

En este tipo de distribucién he observado
dos variantes, creadas por la intervencién se-
cundaria de carrofieros. La primera de ellas
(D1a) consiste en la alteracion realizada por
chacales -que pueden llevarse algin hueso
apendicular fuera del area C- y hienas solitarias
o en parejas. En este caso, algunos huesos se
dispersan al drea B de manera radial. Si la car-
casa estd articulada, estos huesos suelen ser de
la seccion apendicular, y si no, puede ser de
cualquier tipo. La otra variante (D1b) consiste
en la intervencion de varias hienas. En este
caso, los restos suelen alcanzar el drea C ¢ in-
cluso llevarse a la zona de dispersion externa.
Para esta cuestién los criterios diagndsticos son
el de representacion anatémica y el de patrones
de alteracion 6sea (Fig. 8).
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* Resto axial

| Resto apendicular

RA_-representacidn anatdmica

1 P.A_- patrones de alteracion
c- hueso craneo-mandibular
a- hueso axial
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Fic. 8. Modalidades de dispersion espacial de restos por muerte natural (D1) o por predacién de leones (D2, D3,y D4) y

establecimiento de conjuntos de relacién basados en la representacién anatémica y en los patrones de alteracion
(fracturas y marcas de dientes). Actos de deposicién primaria (D1, D2, D3 y D4) y alteracién postdeposicional o
de intervencién secundaria (D1a y D1b). Clave: hueso craneo-mandibular (c), hueso axial (a), hueso apendicular

(e), epifisis (ep.) y diafisis (d).

istribucion 2 (D2).- Ocurre cuando tras un
acceso primario a la carcasa, la totalidad de los
huesos se distribuyen en las dreas A y B. Los
huesos que acceden al drea B suelen pertenecer
a las extremidades, aunque a veces también
pueden pertenecer al crdaneo y mandibula. Se
debe a la caza de una presa por parte de leones
y a un proceso Af. Esta distribucion se distin-
guiria de la D1a mediante el criterio de patro-
nes de alteracién -costillas y vértebras sufren
una gran modificacién-, para distinguirlo del
creado por los chacales y, ademads, el criterio de
representaciéon anatémica, para diferenciarlo
del generado por las hienas (Fig. 8).
Distribucién 3 (D3).- Ocurre cuando tras un
acceso primario a la carcasa, los huesos se dis-
tribuyen en las dreas A, B y C. Idem a D2 (Fig.
8).
Distribucién 4 (D4),- Ocurre cuando tras un
acceso primario a la carcasa, los huesos se distri-
buyen de manera que el drea A se despeja -casi
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queda ausente de restos- y éstos aparecen dis-
persos por las dreas B y C, indistintamente de
su caracter. También se diferencia de las varian-
tes Dla y D1b por los criterios de representa-
cién anatémica y de alteracion 6sea (Fig. 8).

No obstante, en un proceso de acceso secun-
dario -intervencién de hienas y/o chacales- estas
tres modalidades de distribucién (D2, D3 y D4)
pueden ofrecer variantes, segin el alcance de
dicho proceso. La primera variante (D2a, D3ay
D4a) consiste en una dindmica de alteracion
acompanada de escasa dispersién. En este caso
es detectable mediante conjuntos de relacién ba-
sados en atributos de representacion anatémica
y patrones de alteracion (Fig. 9). La segunda va-
riante (D2b, D3b y D4b) supone un proceso de
alteracién mas fuerte e implica la dispersién de
restos dentro de las dreas B y C -de modo secto-
rial, si se trata de hienas (Dominguez-Rodrigo,
1993)-. En este caso, el establecimiento de con-
juntos de relacién basados en los mismos atri-
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fieros y establecimiento de conjuntos de relacién basados en la representacién anatémica y en los patrones de alte-
racién (fracturas y marcas de dientes). Se muestran los modelos de escasa dispersién postdeposicional (D2a, D3a y
Dda) y de dispersién postdeposicional mds acusada (D2b, D3b y D4b). Clave: hueso crdneo-mandibular (c), hueso
axial (a), hueso apendicular (e), epifisis (ep.) y didfisis (d).

butos que la variante anterior es igual de vdlido
(Fig. 9). Una tercera variante (D2c, D3c y D4c)
consiste en el mismo tipo de dispersién que la
variante anterior, pero con traslado de huesos
fuera del drea C a diversas distancias.

8. VALORACION Y SUGERENCIAS

La investigacion etoarqueoldgica nos ha
provisto en los tltimos afos de marcos referen-
ciales, en su mayor parte orientados a los
procesos de actuacion primaria de los predado-
res -enfoque carnivorocentrista- para compensar
los enfoques antropocéntricos, continuamente
enriquecidos por las contribuciones realizadas
desde la Etnoarqueologia. Sin embargo, aiin
resta bastante por hacer. La disposicién de mar-
cos referenciales plurales que permitan concate-
nar procesos de intervencién sucesivos es uno
de los pasos que debe darse. A este respecto,
los trabajos de Blumenschine y Marean (1993)
han supuesto una serie de aportaciones de ex-
trema calidad, en el caso de los hiénidos. Sin
embargo, experimentacién similar podria y de-
beria llevarse a cabo con otros grupos de carni-
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voros, entre los que destacaria a los cdnidos. La
falta de investigacion etoarqueolégica de estos
carnivoros supone un vacio referencial en el
proceso interpretativo tafonémico de suma gra-
vedad, por cuanto estos animales pudieron ha-
ber participado de manera significativa en la
modificacién y formacién de los palimpsestos
pleistocénicos europeos.

Gracias al trabajo realizado por algunos in-
vestigadores durante los iltimos afos, la mayor
parte de ellos procedentes del campo arqueolé-
gico, somos capaces de comprender mejor en la
actualidad algunos de los procesos causantes de
determinadas alteraciones éseas diagndsticas,
de gran valor para nuestros intereses tafonémi-
cos. Ademads, poseemos un mejor conocimiento
del comportamiento subsistencial de ciertos
animales carnivoros, responsables en primera
instancia de dichas alteraciones, y de sus cau-
sas. Es de esperar que futuras aportaciones re-
llenen los vacios que aun afectan a esta disci-
plina y que puedan realizar interesantes
adelantos que mejoren el marco referencial al
cual la Tafonomia tiene y tendrad que hacer alu-
sién constante.
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