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English title: he role of fossils in the reconstruction of bat population dynamics

Abstract: Modern research in the conservation biology of bats enables us to establish the status of these mammals on the
basis of their demography and population dynamics. Data obtained from bat remains found in fossil and sub-fossil localities
provide the means for this long-term tracking of populations, of which many good examples are available in published
papers. In this paper we present an overview of how bat fossils can be useful in conservation biology and give a number of
examples. As well, we discuss the limitations of the use of these mammals for this purpose.
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Resumen: Las investigaciones recientes en la conservacion de murciélagos permiten establecer el estatus de estos mamiferos
en base a su demografia y la dindmica de poblaciones. Los datos obtenidos de los restos de murcié¢lagos encontrados en
localidades fosiles y subfosiles proporcionan los medios para el seguimiento de estas poblaciones a largo plazo, muchos
buenos ejemplos se encuentran disponibles en articulos publicados. En este trabajo, vamos a presentar una vision general de
como los fosiles pueden ser utiles en la biologia de la conservacion de murciélagos con algunos ejemplos, asi como los limites
de la utilizacion de estos mamiferos para el proposito discutido.

Palabras clave: Quiropteros fosiles, dinamicas de poblacion en el Cuaternario, interaccion humanos-murciélagos en el
pasado

INTRODUCCION

En el presente articulo se explica el procedimiento habitual
en el estudio de los murciélagos fosiles con el fin de obtener
la informacion ecologica del pasado. Ademas explicamos
brevemente las modificaciones que se producen en los
conjuntos fosiles (tafocenosis) que difiere de la biocenosis
original, seguido por los métodos actuales que se utilizan para
la identificacion de los murciélagos fosiles y la informacion
ecologica que puede inferirse de estos, con ejemplos
seleccionados de trabajos publicados. Por tltimo se muestran
algunos ejemplos de las tendencias particulares que pueden
inferirse a partir del registro del Cuaternario sobre especies
europeas actuales de murciélagos.

DE LAS COMUNIDADES VIVAS A LAS ASOCIACIONES

FOSILES

Los murciélagos se incluyen dentro de un grupo llamado de
forma informal “micromamiferos”, que como caracteristica
general no superan los 5 kg de peso (Merritt 2010). La
separacion entre grandes mamiferos y micromamiferos
es muy util en paleontologia, ya que la fosilizacion de los
mamiferos varia generalmente en funcién a su tamafio.
Existen dos tipos de localidades donde se pueden encontrar
fésiles de murciélagos, las formaciones lacustres o ambientes
fluviales y las cavidades subterraneas (Fig. 1).

Los restos de murciélagos son menos comunes en el primer
tipo de yacimientos, mientras que los rellenos en fisuras y
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en depdsitos de cuevas en ambientes karsticos son los sitios
mas favorables para encontrar fosiles de murciélagos (Sigé
& Legendre 1983).

Por otro lado, los murciélagos son frecuentes en las cuevas y
las fisuras de las rocas que utilizan como refugios, en éstas,
muchas especies hibernan y se reproducen, formando a
veces colonias de grandes grupos. La muerte natural se suele
producir en muchas ocasiones mientras los murciélagos
hibernan. Después de que el cadaver haya sufrido deterioro
y esté cubierto por sedimento, el esqueleto tiene una alta
probabilidad de preservacion y fosilizacion. Como resultado,
las fisura y cuevas karsticas son los lugares mas propicios
para encontrar murciélagos fosiles en abundancia.

PRESERVACION DE LOS MURCIELAGOS FOSILES

Son bien conocidos los ejemplos de esqueletos de murciélagos
fosiles completos o practicamente completos, como los de
Messel en Alemania (Habersetzer y Storch 1987) o la Green
River Formation en Wyoming (Jepsen 1966). Las ventajas
de esta excepcional preservacion no es que solo todas las
partes anatomicas del esqueleto estén representadas, sino que
nos proporcionan datos precisos para establecer relaciones
taxondmicas, evolutivas e informacion ecologica que de otra
forma serian dificiles de obtener. Informacion acerca de las
caracteristicas tales como, el tipo de vuelo o el desarrollo
de la ecolocalizacion se obtienen a partir de estos fosiles
(Habersetzer et al 1994, Simmons y Gaisler 1998, Simmons
et al. 2008).

Sin embargo, como sucede con otros vertebrados, la
desarticulacion de la estructura 6sea se produce durante el
proceso de fosilizacion. De esta forma, los huesos aislados
y dientes son los elementos mas comunes que encontramos
en las asociaciones de murci¢lagos fosiles. La accion de
insectos y animales carrofieros, el pisoteo de los animales en
la cueva o la accion del agua que circula en el sistema karstico
contribuyen a la dispersion de los huesos y pueden conducir
a la perdida de los huesos mas pequeiios y delicados. En
consecuencia, las mandibulas, maxilares, dientes y humeros
son los restos mas frecuentes y mejor representados en los
conjuntos de murciélagos fosiles (Fig. 2). Otras partes del
esqueleto, tales como omoplatos, pelvis, fémur, la coclea
o fragmentos de falanges se encuentran también, en menor
media, representados en estas agrupaciones. Los métodos
adecuados de recoleccion que evitan una representacion
sesgada hacia las especies mas comunes o de mayor tamafo
son esenciales para prevenir la pérdida de informacion.

DETERMINACION TAXONOMICA DE

MURCIELAGOS FOSILES

Los huesos de murciélagos son faciles de reconocer en un
conjunto fosil de otros huesos de pequefios mamiferos,
la adaptacion al vuelo es evidente en los huesos largos y
delgados; los dientes presentan el patron tipico esperado para
su dieta insectivora (en la mayoria de los murciélagos). Sin
embargo, la identificacion a nivel de género o especie no
siempre es posible y, depende de los elementos anatémicos
esqueléticos disponibles en el conjunto.

LOS

Las alas se encuentran entre las partes mas especializadas de
los murciélagos, los huesos de estds son alargados y ligeros,
distinguibles facilmente de otros huesos de mamiferos. Sin

embargo, a excepcion del himero, no se pueden relacionar
con ninguna especie en concreto. Por otra parte, el humero
(Fig. 3) de los murciélagos ha desarrollado en la articulacion
del codo un dispositivo de bloqueo especializado que difiere
entre los diferentes grupos de murciélagos (Felten et al 1973,
Hand et al 2009).

Los restos cranecales y mandibulares son relativamente
resistentes a los procesos destructivos durante la fosilizacion.
Si una fila dentaria se conserva completa, la formula dental
nos puede ayudar a reconocer los géneros. La forma de
los dientes, la diferencia de tamafio entre los premolares
anteriores, el grado de compresion de la hilera de dientes,
asi como el tamafo general, permite la identificacion a nivel
de especie (Fig. 3). Los dientes aislados son los fosiles mas
comunes de encontrar en una asociacion. En estos casos
la determinacion de las especies se basa principalmente
en las piezas dentarias mas caracteristicas (sobre todo los
dos primeros molares superiores y en menor medida los
molares inferiores, premolares y caninos). Existen diversas
publicaciones sobre la determinacion de las especies de
murciélagos fosiles europeas en base a su morfologia
dentaria (Menu y Sige 1971, Sevilla 1986, Ment y Popelard
1987). Ademas, la comparacion directa con material actual
es util, ya que algunas especies han experimentado cambios
de tamatfio durante el Pleistoceno.

TIPOS DE ASOCIACIONES FOSILES

Los fosiles de murciélagos encontrados en localidades
karsticas generalmente, aunque no siempre, pertenecen a
animales muertos en el interior de lacavidad (“tanatocenosis™).
Una asociacion en cueva de murciélagos se caracteriza
generalmente por una o dos especies dominantes y numero
variable de especies representadas en menor medida que las
acompaifian. Las colonias de cria de murciélago pueden ser
identificadas cuando se encuentran dientes deciduos, una
cantidad considerable de huesos sin osificar o dientes sin
desgaste muy abundante. Por otro lado, el guano generado
por las colonias de estivacion de murciélagos al ser muy acido
puede llegar a destituir los huesos (Kowalski 1995). En este
caso la presencia de este tipo de colonias se puede detectar
mediante las caracteristicas de los sedimentos, alterados
por el guano. Ademas, las colonias de hibernacion pueden
ser reconocidas por la menor proporcion de individuos con
grados intermedios de desgaste dental, en comparacion a
los individuos con una desgaste dental acusado (individuos
seniles) o poco desgastado (individuos juveniles).

Es bastante frecuente hallar conjuntos en los que se
encuentran restos de murciélagos junto con los de otros
vertebrados pequefios que no viven en cuevas. Esta asociacion
se interpreta comunmente como origen de la acumulacion
de los restos de la dieta de un predador, evidenciados por
los patrones de fractura y digestion (Andrews 1990). Por
lo general, los murciélagos rara vez se encuentran en
egagropilas o defecaciones de predadores, pero hay casos
en que se encuentran pruebas de digestion en los huesos de
murciélagos, como es el caso de Matuzka Cave (Rossina et
al 2006). Estos murciélagos procedentes de conjuntos de
presas proporcionan informacion 1til a cerca de especies
poco comunes en las cuevas y contribuyen al conocimiento
de estas especies en el pasado, como Tadarida, Eptesicus o
Nyctalus.
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DENSIDAD Y DIVERSIDAD INFERIDAS

MURCIELAGOS FOSILES

Debido al proceso de fosilizacion, el registro fosil da pocas
oportunidades para inferir directamente cuantos animales se
encontraban en una comunidad viva de los que murieron y
se convirtieron en parte del conjunto fosil. En el caso de los
murcié¢lagos que se encuentran en cuevas, la posibilidad de
un sesgo hacia una especie en particular es poco probable,
un nimero elevado de una especie en particular puede ser
indicativo de la presencia de numerosos individuos de esa
especie. Teniendo en cuenta que los esqueletos fosilizados
de los vertebrados se suelen conservar desarticulados, un
individuo puede estar representado en una asociaciéon por
diferentes elementos fosiles. El uso de indices, como el
numero minimo de individuos (NMI) permite contrarrestar el
sesgo que se obtiene si la abundancia se calcula directamente
del nimero de restos (NR) identificados (Lyman 1987,
Marshall y Pilgram 1993). A pesar de que el NMI no le
da un valor absoluto a la abundancia, como ocurre cuando
se trabaja con animales vivos (Plug y Plug 1990), es una
manera util para comparar la representacion de especies en
diferentes momentos dentro de la misma localidad, entre las
diferentes localidades fosiles, o para establecer cambios en
la abundancia a través del tiempo. Por otra parte, ya que las
asociaciones fosiles de murciélagos rara vez son constituidas
por una sola especie, el NMI ofrece la posibilidad de
establecer valores fiables de las abundancias relativas de las
diferentes especies que constituyen una comunidad.

CON

CAMBIOS EN LAS ABUNDANCIAS A LO LARGO DE

UNA SECUENCIA

La sedimentacién en cuevas o en fisuras karsticas puede
durar miles de afios, durante los cuales se suceden cambios
climaticos significativos. Los factores de temperatura y
humedad determinan las diferencias entre los sedimentos
de las cuevas, asi como su contenido fosil. Los cambios
climaticos que en el pasado han provocado modificaciones
en la vegetacion local han influido en la distribucion y
abundancia de murciélagos. Por ejemplo, durante las fases
climaticas frias del Pleistoceno superior buena parte de
Espafia estaba cubierta de vegetacion de estepa fria (Sanchez
Goiii et al. 2002), con la mejora del clima a comienzos del
Holoceno, las areas forestadas se hicieron mas abundantes
y una mayor variedad de tipos de vegetacion se extendio
en la peninsula (Riera Mora 2006). En consecuencia, en
determinadas secuencias sedimentarias de cuevas, como El
Mirador (Burgos, Espaia) y la Cova Colomera (Cataluia,
Espafia), que abarcan una cronologia desde el Pleistoceno
superior final a principios del Holoceno, se observa un
aumento en la abundancia y diversidad de murciélagos.
Mientras que en los niveles del Pleistoceno superior aparecen
representadas so6lo unas pocas especies muy tolerantes,
como Myotis myotis, Miniopterus schreibersii y Pipistrellus
pipistrellus, los niveles del Holoceno se enriquecen con
especies termofilas y forestales, tales como Rhinolophus
euryale, R. mehelyiy las especies del género Plecotus (Lopez-
Garcia 2008, Lopez-Garcia et al 2008, Oms et al 2009).
Ejemplos similares se conocen en otros lugares de Europa,
donde las especies mas pequeiias del género Myotis dominan
las asociaciones durante el Cuaternario. Por ejemplo, la
secuencia del Pleistoceno superior- holoceno de Komarowa
en Polonia (Ochman 2003) se caracteriza por un cambio de

la dominacion de M. daubentonii en las capas del Pleistoceno
y M. bechsteinii en las capas del Holoceno, acompafiado de
aumento en la abundancia y la diversidad de murciélagos.
Del mismo modo, Postawa (2004), después de estudiar los
fosiles de murciélagos de 11 cuevas con sedimentos del
Holoceno en el sur de Polonia, concluyd que los cambios en
la composicion de especies mostraban una alta correlacion
con las fluctuaciones climaticas y los cambios de vegetacion
que tuvieron lugar durante las fase del Atlantico y del Sub-
boreal.

CAMBIOS EN LA DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Los depositos en cuevas y los rellenos de fisuras no
siempre contienen una secuencia que representa diferentes
episodios sedimentarios bajo diferentes condiciones
ambientales. Un evento unico de relleno puede suceder, sin
dar mas informacion acerca de las condiciones anteriores o
posteriores. La informacion proporcionada por un conjunto
unico sigue siendo util para el estudio de la dinamica de la
poblacion de murciélagos en el pasado, ya que los fosiles
proporcionan pruebas de la presencia de estas especies en
la zona. En ocasiones, los registros de las especies fuera de
su distribucion actual proporcionan informacion respecto
a su distribucion en el pasado, o los cambios causados por
cambios climaticos. Entre los ejemplos disponibles de estos
cambios en la distribucion tenemos el de Myotis dasycneme,
actualmente distribuido en el norte de Europa, que se
encuentra presente en localidades del Pleistoceno medio y
superior de Francia (Mein 1975, Clot y Duranthon 1990) o
en el norte y centro de Italia (Tata y Kotsakis 2005; Argenti et
al. 2008). Otros ejemplos se dan en los registros de Eptesicus
nilssonii en el Pleistoceno medio y final de Francia (Mein
1975, Noel et al. 2008) (Fig. 4).

INFLUENCIA HUMANA EN LAS ABUNDANCIAS Y

DIVERSIDAD DE MURCIELAGOS

Las cuevas utilizadas como refugios para murciélagos
han sido compartidas con los seres humanos en el pasado.
Existen localidades del Pleistoceno medio y superior donde
se produce una disminucion en la abundancia de murciélagos
en los niveles donde hay evidencias de ocupacion humana
intensiva. En ocasiones, se puede inferir el uso estacional
de las cuevas, los seres humanos ocupan las cuevas durante
el invierno, dejando como evidencia hogares, huesos de
grandes mamiferos con marcas que indican la carniceria, asi
como industria litica, mientras que los murciélagos habitan
en las cuevas durante el verano, una vez libre de la ocupacion
humana. Un ejemplo de esto se describe en las secuencia
de la cueva Denisova en las montafias de Altai (Rossina
2006). Los niveles del Pleistoceno anteriores a la ocupacion
humana se caracterizan por una importante representacion
de fosiles de murciélagos con ocho especies diferentes,
mientras que en los niveles de ocupacion humana de la cueva
durante el Pleistoceno superior el niimero de murciélagos
disminuye a excepcion de Myotis blythii. Por otro lado,
los niveles de la cueva de Matuzka (Rossina et al. 2006),
indican las visitas regulares y a corto plazo de los humanos
durante el Pleistoceno Superior, estas ocupaciones a corto
plazo se intercalan con las ocupaciones de las comunidades
de murciélagos. Otro ejemplo de la interaccion entre los
humanos y los murciélagos en el Pleistoceno lo encontramos
en los niveles del Pleistoceno superior de la cueva de Arene
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Candide (Salari 2010), donde la abundancia de murciélagos
se encuentra inversamente correlacionada con los restos
encontrados de grandes mamiferos (introducidos en la
cavidad por los seres humanos).

Con la mejora climatica a partir del Holoceno y el abandono
de las cuevas por parte de los seres humanos, las secuencias
de las localidades Holocenas muestran un mayor nimero
de restos de murciélagos. A lo largo de tiempos historicos,
muchas especies de murciélagos se han beneficiado de la
modificacion antropica del paisaje. Las construcciones
humanas han proporcionado refugios nuevos, permitiendo a
las especies colonizar refugios no naturales. El desarrollo de
la agricultura favorecio la expansion de las especie de forraje
sobre la vegetacion baja, pero al mismo tiempo, la tala de
areas forestales para la agricultura ha tenido un impacto
negativo sobre la abundancia de las especies forestales de
murciélagos. La evidencia de estos cambios se registra, por
ejemplo, en los niveles sedimentarios de la Grotte Rochefort
en el noroeste de Francia (Noel et al. 2008), donde los niveles
inferiores datan del Pleistoceno y los superiores del siglo
XIX.

CONCLUSIONES

Dado que lamayoria de las especies de murciélagos de la fauna
europea moderna ya se encontraban establecidos en Europa
desde hace aproximadamente 2 Ma, los fosiles conservados
en las localidades del Pleistoceno y Holoceno pueden
proporcionarnos una vision a largo plazo de las variaciones
sufridas por las poblaciones de murciélagos, la abundancia y
la distribucion de las mismas. Para este proposito es necesario
un registro fosil que cubra diferentes areas geograficas, con
el fin de establecer las variaciones geograficas, y que abarque
periodos cronologicos distintos con condiciones ambientales
diferentes para las consecuencias de estas variaciones en las
poblaciones de murciélagos. Los datos disponibles de los
murciélagos durante el Cuaternario ha dado lugar a logros
como el reconocimiento de las tendencias a largo plazo
de determinadas especies. La evidencia fosil muestra que
algunas especies comunes en localidades del Pleistoceno
y Holoceno, como Myotis nattererii o Myotis myotis, eran
comunes en el pasado, y siguen siendo comunes en el
presente, dando pruebas de la estabilidad a largo plazo de
sus poblaciones. Otras especies como Myotis bechsteinii
0 Miniopterus schreibersii también son comunes en las
asociaciones del Pleistoceno, pero se encuentran bajo una
tendencia decreciente desde el Holoceno. Algunas especies
poco comunes durante el Pleistoceno como Nyctalus,
Tadarida teniotis o Myotis capaccinii siguen siendo hoy
dia especies raras, lo que indica que, aunque son poco
frecuentes, sus poblaciones son bastante estables en una
escala paleontologica. Finalmente, los ejemplos de un
numero creciente de especies de murciélagos se encuentran
con los taxones Pipistrellus pipistrellus o Eptesicus
serotinus, raros en las localidades durante el Pleistoceno,
pero en la actualidad bastante abundantes, favorecidos por
las actividades humanas.
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La contribucion de los fosiles a la reconstruccion de las dindmicas de poblacion de murciélagos

Guadix-Baza Basin-Orce

Fig. 1. Ejemplos de los dos tipos de localidades donde se pueden encontrar murciélagos fosiles. Izquierda: depdsitos lacustres
de la cuenca de Guadix-Baza (sur de Espana) (Foto: H.-A. Blain); derecha: Depdsito karstico de la “Sima del Elefante
(Atapuerca, Spain) (Foto: J. Rubio).

Fig. 2. Izquierda: brecha de huesos procedente de Podlesice (Poland) mostrando la alta densidad de restos de murciélagos. Derecha:
Murciélagos fosiles recuperados de los sedimentos en superficie de la Cueva de Azokh (Ngorno Karabagh, Caucaso). Los restos
mas comunes se pueden observar- mandibulas, craneos, escapulas y humeros (Foto: P. Sevilla).
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Fig. 3. Algunos restos de murciélagos fosiles. A: maxilar derecho de Myotis myotis (vista oclusal) procedente del Pleistoceno
superior de la Cova Colomera (Cataluna, Espafia); B: mandibula derecha de Myotis myotis (vista labial) procedente del
Pleistoceno superior de la Cova del Gegant (Catalufia, Espafia); C: primer molar inferior izquierdo (m1) de Rhinolophus
ferrumequinum (vista oclusal) procedente de la Cova del Gegant; D: mandibula derecha de Myotis myotis (vista oclusal)
procedente de Gorham’s cave (Gibraltar, UK); E: epifisis distal de hiimero de Myotis myotis procedente de la Cova del
Gegant; F: mandibula izquierda de Nyctalus lasiopterus (vista lingual) procedente del Pleistoceno superior del Abric Romani
(Cataluna, Espafia); G: mandibula derecha de Barbastella barbastellus (vista lingual) procedente de la Cova Colomera; H:
mandibula izquierda de Miniopterus schreibersii (vista lingual) procedente de Gorham’s cave; I: epifisis distal de himero de
Miniopterus schreibersii procedente de la Cova del Gegant.

Fig. 4. Ejemplos de cambios en la distribucion geografica de especies de murciélagos durante el Pleistoceno. La distribucion actual
esta marcada en gris, el registro fosil estd marcado en asteriscos. A: Myotis dasycneme, B: Eptesicus nilssonii,
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