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INTRODUCCION

RESUMEN

La relacion entre los murciélagos y las cuevas es fundamental para entender
la composicion de su registro fdsil. Sin embargo, la dificultad de obtener datos
cuantitativos sobre el uso actual de los refugios por parte de los murciélagos ha
limitado su analisis. En este estudio se analiza conjuntamente por primera vez
informacidn cuantitativa sobre el uso actual de refugios y la presencia de las distintas
especies de murciélagos en el registro fésil del Cuaternario ibérico. Los resultados
muestran que la muerte de animales en las cavidades es la principal fuente de restos
para el registro fosil y que, en gran medida, el nivel de uso que hace cada especie de
las cavidades se corresponde con su abundancia en este registro fésil. Sin embargo,
esta relacion es compleja debido a que la troglofilia esta sujeta a numerosos sesgos
autoecoldgicos y derivados de interrelacion entre especies y del impacto de los
condicionantes ecoldgicos cambiantes que han caracterizado al Cuaternario. Y
también tienen un papel relevante los sesgos derivados de la metodologia de estudio
de los yacimientos, que alteran la percepcion que podemos obtener del fendmeno.
Por ello, esta primera aproximacién al problema debe refinarse mediante analisis mas
profundos basados en el trabajo conjunto de bidlogos actualistas y paleobidlogos
dentro de un contexto multidisciplinar en el que usemos todos los avances obtenidos
sobre la biologia de Chiroptera en las Ultimas décadas.

ABSTRACT

The relationship between bats and caves is fundamental to understanding the
composition of their fossil record. However, the difficulty of obtaining quantitative
data on the current use of shelters by bats has limited its analysis. In this study,
guantitative information on the current use of shelters simultaneusly with the
presence of different bat species are analyzed for the first time considering the
Iberian Quaternary fossil record. The results show that the death of animals in caves
while they used them as shelter is the main source of remains for the fossil record
and that, roughly, the level of use that each species makes of the caves corresponds
to their abundance in this fossil record. However, this relationship is complex
because the troglophily is subject to numerous autoecological biases and other
biases derived from the interrelationship between species and the impact of the
changing ecological conditions that have characterized the Quaternary. In addition,
the biases derived from the methodology for studying of the sites play a relevant
role, altering our perception of the phenomenon. Therefore, this first approach to
the problem must be refined through deeper analyzes based on the joint work of
actualist biologists and paleobiologists within a multidisciplinary context in which we
use all the advances obtained on the biology of Chiroptera in recent decades.

biolégica y los ecosistemas (Behrensmeyer et al. 2000,
Benton & Harper 2020, Fernandez-Jalvo & Andrews 2016).

La coincidencia espacio-temporal de un taxon con

condiciones tafondmicas favorables para la acumulacion y
conservacion de sus restos es fundamental en la formaciony
configuracién del registro fosil. El estudio de esta interaccion
es imprescindible para interpretarlo correctamente como
fuente de informacién sobre la evolucién de la diversidad

Junto con la busqueda de posaderos y lugares de
cria inaccesibles a los depredadores, los problemas que
genera el patagio para la termorregulacidon en Chiroptera
han fomentado el torpor y la seleccién de refugios como
estrategias de ahorro energético (Andrews 1990, Ransome
1990, Dietz et al. 2009, Wilson & Mittermeier 2019). La
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estabilidad microclimdtica de las cuevas naturales las
hace muy adecuadas como refugio, hasta el punto que las
adaptaciones que requirié su aprovechamiento habrian sido
claves en la evolucidn de Chiroptera (Dietz et al. 2009). Antes
de la creacidon de minas, tuneles o edificios, las especies
trogldfilas estrictas tenian en las cuevas su unico refugio
durante todo su ciclo anual, agrupando colonias mixtas de
miles de animales, y su ubicacion determinaba la distribucion
espacial de sus poblaciones y de los recursos tréficos a su
alcance (Horacek et al. 2000, Horacek & Jahelkova 2005).
Ademas, son importantes para otras muchas especies, que
como minimo las usan como refugio alternativo en periodos
concretos (Dietz et al. 2009).

Casi todas estas cuevas aparecen en areas karsticas
con condiciones geoquimicas muy favorables para la
conservacion de huesos y dientes, y estructuras que
promueven su acumulacién y conservacion (Andrews 1990,
Stratford 2011). Asi, estos karst son dptimos paralaformacién
del registro fésil de Chiroptera (grandes concentraciones
poblacionales y condiciones tafondémicas adecuadas), y
albergan la practica totalidad del registro fésil cuaternario
europeo (Sevilla 1988, Kowalski 1995, Travnickova 2013,
Lépez-Garcia & Sevilla 2014, Galan 2019).

La relacion cuevas-Chiroptera es una de las principales
premisa en el andlisis de este registro fosil. Este se habria
originado en su mayor parte por la muerte de ejemplares
en las cavidades mientras las utilizan como refugio, y la
abundancia relativa de cada especie se relacionaria con la
intensidad de su uso (Sevilla 1988, 1989, Kowalski 1995,
Calatayud 1997, Blant et al. 2004, Popov 2004, Horacek &
Jahelkova 2005, Salari & di Canzio 2009, Salari 2009, 2010,
Sevilla & Chaline 2011, Salari & Kotsakis 2011, Lépez-Garcia
& Sevilla 2014, Galan et al. 2016, Spena et al. 2017, Salari &
Kotsakis 2017, Galan et al. 2019a, Galan et al. 2019b, Galan
2019, Salari et al. 2019, Galan et al. 2022).

Sin embargo, los escasos intentos de contrastar esta
ultima hipodtesis tienen validez limitada (Sevilla 1988, 1989,
Salari & di Canzio 2009, Galan 2019, Galan et al. 2019b,
Salari et al. 2019, Galan et al. 2022). La bibliografia actualista
sobre Chiroptera muestra pautas generales de seleccion de
refugios, pero sin el detalle necesario para cuantificar su nivel
de uso (Arthur & Lemaire 2009, Dietz et al. 2009). Estos datos,
inéditos en cuadernos de campo de los bidlogos actualistas
o en bases de datos de acceso limitado, han permanecido
inaccesibles para los paleobidlogos, obligdndoles en el
mejor de los casos a analizar el problema combinando datos
cuantitativos (presencia en el registro fdsil) con cualitativos
(apreciaciones generales sobre preferencias de refugios), con
toda la pérdida potencial de informacidon que esto implica
(Sevilla 1988, 1989, Salari & di Canzio 2009, Galan 2019). La
Unica excepcién la encontramos en Blant et al. (2004), en
el que se analiza la relacidn entre el registro fosil con el uso
actual de las cavidades. Sin embargo, la representatividad
de los resultados aparece limitada por el restringido ambito
geografico del que proceden los datos (entorno inmediato
de los yacimientos paleontolégicos; < 300 km?).

Este estudio pretende aportar una primera aproximacion
a este problema en el dmbito mediterraneo, relacionando
por primera vez datos cuantitativos sobre el uso relativo que

hacen los murciélagos de las cuevas con su presencia en
el registro fésil del Cuaternario. Ademas, se analiza si esta
relacion se ha mantenido constante o ha sido modulada por
los importantes cambios ecoldgicos registrados durante este
periodo.

MATERIAL Y METODOS

Consideraciones generales

Se realiza un estudio de caso para la peninsula lbérica,
teniendo en cuenta las caracteristicas de los datos
disponibles para el registro fésil y uso actual de cavidades,
y manejando sus principales sesgos para dotarlos de calidad
equiparable y utilizarlos en analisis conjuntos.

El primer sesgo es taxondmico. En Biologia actualista,
los Chiroptera se determinan usando el conjunto de sus
rasgos anatémicos (Dietz et al. 2009), mientras el registro
fosil sélo suele disponer de huesos y dientes, a veces muy
fragmentados y Unicamente utilizables si proceden de
regiones anatdmicas con caracteres aprovechables para la
determinacion (Felten et al. 1973, Sevilla & Lépez-Martinez
1986, Menu & Popelard 1987, Kowalski 1995, Calatayud
1997, Dodelin 2002, Loépez-Garcia & Sevilla 2014). En
consecuencia, como ocurre con otros grupos bioldgicos
(Silvestro et al. 2018, Polly 2019, Benton & Harper 2020),
las determinaciones de individuos actuales suelen alcanzar
el nivel de especie, pero es frecuente que los fésiles sélo
las permitan para grupos multiespecificos anatdmicamente
indistinguibles mediante el estudio de caracteres dento-
esqueléticos.

El problema se ha agravado con la descripcién de
criptoespecies (Mayer & Von Helversen 2001, Mayer et al.
2007), en la que el analisis de sus diferencias anatdmicas se
centra en caracteres que permiten determinaciones in vivo,
pero resultan deficientes para mostrar los utilizables para
el registro fosil (Horacek & Jahelkova 2005, Puechmaille et
al. 2014, Juste et al. 2019). Asi, pasamos de considerar la
determinacién de muchas “especies” como asunto resuelto
en paleobiologia, a juzgarlo irrealizable al faltar criterios
utiles para diferenciar las criptoespecies que hoy sabemos
que agrupan (Tata & Kotsakis 2005, Salari 2009, Salari &
Kotsakis 2011, Salari & Silvestri 2015).

Puesto que la informacion utilizable del registro fosil
y fauna actual se estructura en variables categodricas (=
taxones), un analisis conjunto exigird manejar categorias
idénticas en ambas. Y esto sdlo serad posible reduciendo la
definicion taxondmica de los datos actuales para adaptarla
a Unidades Taxondmicas Operativas (OTU) que reflejen el
maximo nivel de determinacion posible en los restos fosiles.

El segundo sesgo deriva de la calidad de los datos. Tanto
los procedentes del registro fésil como los de fauna actual
surgen de muestreos en los que, si no se aplica esfuerzo
necesario, podrian generarse falsos negativos (no deteccion
de especies presentes) (Lobo et al. 2010) o distorsiones
en la abundancia relativa de cada OTU en la comunidad
(Magurran 2004). Para evitar graves sesgos en el andlisis,
como condicion previa debemos asegurar que este esfuerzo
de muestreo es adecuado para aportar datos fiables
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para ambas variables y es equiparable para analizarlas
conjuntamente.

Caracterizacion del registro fésil: origen y tipificacion
basica de los datos

Los datos del registro fésil proceden de una revision
exhaustiva de la bibliografia sobre los Chiroptera del
Cuaternario de la peninsula Ibérica.

Como unidades muestrales se utilizaran tanto la muestra
como la cita. La muestra es el conjunto de informacion
recogida en un nivel estratigrafico determinado de un
yacimiento segun lo delimitan los investigadores que lo
estudiaron: un yacimiento puede aportar tantas muestras
como unidades estratigraficas con presencia de Chiroptera
se establezcan. Por su parte, la cita es el dato de presencia
de una OTU en una muestra determinada y, por tanto,
cada muestra puede incluir varias citas. Se descarté usar el
numero de restos determinados (NRI) o el nimero minimo
de individuos (NMI) porque faltan en muchas publicaciones
y porque estan sujetos a numerosos sesgos, dificiles de
contrarrestar sin un analisis caso por caso de la metodologia
de cada excavacién y de los condicionantes tafonémicos que
han dirigido la formacién de cada yacimiento (Catalayud
1997, Chaix & Méniel 2001, Blant et al. 2004).

Caracterizacion taxondmica

Para simplificar el andlisis se excluyen especies fdsiles
(escasas en el registro cuaternario ibérico; Sevilla 1988,
1989, Travnickova 2013, Galan 2019) y Vespertilio murinus
L., 1758 (con citas ibéricas, pero sin registro fosil; Lorente
et al. 2010, Galan 2019). Por tanto, el listado incluyé 30
especies ibéricas actuales con presencia potencial en el
registro fosil (Tabla 1).

Como punto de partida se establecié una clasificacion
basada en la sistematica de los Chiroptera europeos (Dietz
et al. 2009) y las posibilidades de determinaciéon de sus
restos (Felten et al. 1973, Sevilla & Lépez-Martinez 1986,
Menu & Popelard 1987, Dodelin 2002). Esto permitié una
diferenciacidon primaria de los grupos con criptoespecies
sin criterios de determinacion utilizables en el registro
fésil. Para las demds especies se cuantificé la incidencia de
problemas de determinacion de restos (DP), definido como
el % de citas dudosas aportadas en la bibliografia (“género cf.
especie”, “especie a/especie b”), y considerandose taxones
problematicos aquellos con DP>10%.

Como resultado, el listado de OTU indica el maximo nivel
de determinacidn segura posible en la fauna fésil, y éste
se aplico también a los datos actuales para poder hacer un
analisis comparativo con la primera. Ademas, este analisis
simplificé el manejo los datos, considerando que las citas
dudosas de OTU con DP<10 % podian adjudicarse a las
especies incluidas en ellas.

Tipificacion del uso de cavidades subterraneas

Una revision de bibliografia general sobre las especies
consideradas generd una clasificacién cualitativa preliminar
segun la tipologia de refugios naturales utilizados en Europa
occidental (Dietz et al. 2009, Arthur & Lemaire 2009) (Tabla

1). Se excluyeron los refugios artificiales, al no tener sentido
contemplarlos en un analisis del registro fosil.

Como resultado, se definieron 5 grupos de OTU (Tabla 2):

* Trogldfilos estrictos (CV), sdlo presentes excepcional-
mente fuera de cavidades.

* Trogldfilos facultativos (fCV) que pueden usar cavi-
dades durante todo el afio junto con otros tipos de
refugio, o que sdlo las usan en invernada.

* Trogléfilos en OTU de taxonomia compleja (tCV) que
incluyen especies trogléfilas y otras que no lo son.

* Fisuricolas (FS) y arboricolas (TR) que usan las cavi-
dades de forma muy marginal.

Tipificacidn cronolégica

Cada muestra o cita se adjudicd a una Unidad Cronoldgica
Operativa (OCU), coincidente con pisos estratigraficos
pleistocenos, pero considerando el Holoceno una OCU Unica
que agrupaba a sus pisos Groelandiense, Norgripiense y
Megalayense (Silva Barroso et al. 2021; Tabla 2).

Para ello se tomaron como base dataciones radiométricas
o0magnetoestratigraficas aportadas para cada yacimiento. Sin
embargo, muchos yacimientos holocenos y del Pleistoceno
Superior sdlo aportan dataciones relativas basadas en restos
arqueoldgicos atribuibles a fases culturales concretas. Para
integrarlas en la escala de OCU se usd bibliografia sobre
prehistoria y protohistoria ibérica (Barandiaran et al. 2012,
Almagro-Gorbea 2014, Sala Ramos et al. 2014).

Calidad del registro fésil

Un andlisis de rarefaccion permitié testar la capacidad
del registro fosil para reflejar la diversidad global de la
comunidad, y aportar un listado completo de taxones
evitando la generacion de falsos negativos al detectar
incluso los mas raros.

La diversidad de la comunidad se testé con curvas
acumuladas de diversidad que reflejan su tasa de cambio
al crecer el esfuerzo de muestreo. Este se considerd
adecuado al alcanzar la grafica un valor asintdtico, indicando
que la presencia relativa de cada taxon no cambiara
significativamente afiadiendo mas citas (Magurran 2004).
Como parametro de diversidad se usé la H de Shannon,
obteniendo las curvas acumuladas con el programa PAST
4.08 (Hammer et al. 2001).

Por su parte, el testado de la capacidad del muestreo
para detectar todas las especies presentes en la comunidad
admite varias modalidades (Chao et al. 2016), aunque
Roswell et al. (2021) recomiendan usar el parametro
Coverage (COV). Con un rango de valores entre 0 y 1, indica
la fraccién de individuos de la comunidad perteneciente a
taxones detectados en los muestreos: cuanto mas elevado
es, menor es la fraccion de individuos de taxones no
detectados, estos contardn con poblaciones mas reducidas y
el muestreo captara mejor la composicion de la comunidad
(Roswell et al. 2021).
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Tabla 1 - Listado de las especies consideradas en el estudio y de sus preferencias con respecto al uso de refugios naturales (CV =
cavidades; FS = fisuras; TR = huecos en arboles). Entre () aparecen refugios usados de forma marginal, y entre [] cambios estacionales (r

= reproduccién; i = invernada).
Género Especie Refugio
R. hipposideros (Bechstein, 1800) cv
R. ferrumequinum (Schreber, 1774) cv
Rhinolophus
R. euryale Blasius, 1853 cv
R. mehelyi Matschie, 1901 cv
M. mystacinus (Kuhl, 1819) FS
M. alcathoe Von Helversen & Heller, 2001 TR
M. emarginatus (Geoffroy, 1806) CV (FS)
M. crypticus Ruedi et al., 2019 TR
Myotis M. escalerai Cabrera, 1904 cv
M. bechsteinii (Kuhl, 1818) TR[r/il/CVIi]
M. myotis (Borkhausen, 1797) cv
M. blythii (Tomes, 1857) cv
M. daubentonii (Kuhl, 1819) CV/TR/FS
M. capaccinii (Bonaparte, 1837) cv
Eptesicus E. serotinus (Schreber, 1774) FS
E. isabellinus (Temmink, 1840) FS
N. leisleri (Kuhl,1818) TR
Nyctalus  N. noctula (Schreber, 1774) TR
N. lasiopterus (Schreber, 1780) TR
P. pipistrellus (Schreber, 1774) FS (TR)
P. pygmaeus (Leach, 1825) FS (TR)
Pipistrellus
P. nathusii (Keyserling y Blasius, 1839) TR (FS)
P, kuhlii (Kuhl, 1819) FS (TR)
Hypsugo  H. savii (Bonaparte, 1837) FS
Barbastella  B. barbastellus (Schreber, 1774) TR[r/i]/CVIi]
P. auritus (Linnaeus, 1758) TR[r]/CVIi]
Plecotus P. austriacus (Fischer, 1829) CV/FS
P. macrobullaris Kuzyakin 1965 FS
Miniopterus M. schreibersii (Kuhl, 1819) cv
Tadarida T teniotis (Rafinesque, 1814) FS

COV se obtuvo con el programa online SpadeR (https://
chao.shinyapps.io/SpadeR/). Siguiendo a Chao et al. (2016),
se utilizé el protocolo para incidence frequency data (datos
de frecuencia de incidencia), y el muestreo se considerd
adecuado si COV>0,95 (los taxones detectados agrupan mas
del 95 % de los individuos de la comunidad).

COVy las curvas acumuladas de diversidad se obtuvieron
para el conjunto de los datos disponibles y para cada OCU
por separado, y se usaron Unicamente si su intensidad y
calidad de muestreo eran adecuadas.

Uso actual de cavidades subterraneas

La informacién utilizada procede de la base de datos
del Grupo de Investigaciéon de Sistematica y Ecologia

de Quirdpteros (EBD-CSIC, Sevilla, Espafia), disefiada vy
mantenida por Jesis Nogueras Montiel y en la que el
autor de este articulo hizo una contribucion significativa.
Se utilizaron sélo datos de la peninsula Ibérica, aunque
concentrados en su tercio sur (Andalucia), sélo se usaron
datos de cavidades naturales (las Unicas disponibles para las
poblaciones fdsiles) y el listado taxondmico se ajustd a las
OTU definidas para el registro fosil.

Para compatibilizar estos datos con los del registro fosil,
se consideraron como muestras el conjunto de citas de cada
refugio (datos de presencia de cada taxon en el conjunto de
visitas realizadas). La calidad del muestreo se testé igual que
en el registro fésil, usando la curva acumulada de diversidad
de Shannon y el parametro COV.
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Tabla 2 - Clasificacion de los Chiroptera ibéricos en Unidades Taxondmicas Operativas (OTU) y grupos segun su nivel de utilizacién de
cavidades subterraneas. Se indican las especies incluidas en cada OTU (columna OTU) y los cédigos con las que seran citadas (codOTU).
En los criterios usados para definir las OTU (CrOTU) se indica la presencia de especies cripticas (Crypto) y el nivel de citas dudosas en el
registro fosil (DP: n2 total de citas/n? citas dudosas [% citas dudosas]). Para la tipologia de refugios (REF) se diferencian trogldfilas estrictas

(CV), trogldfilas facultativas o estacionales (fCV), OTU con criptoespecies trogléfilas y no trogléfilas (tCV), fisuricolas (FS) y arboricolas (TR).

OoTU codOTU CrOTU REF
R. euryale, R. mehelyi ReuGR DP: 57/11 [19,30] cv
R. ferrumequinum Rfer DP: 59/0 [0,00] cv
R. hipposideros Rhip DP: 27/1 [3,70] cv
M. mystacinus, M. alcathoe MmysGR Crypto TR/FS
M. emarginatus Mema DP: 7/0 [0,00] cv
M. crypticus, M. escalerai MnatGR Crypto tcv
M. bechsteinii Mbec DP: 16/1 [6,25] fcv
M. myotis, M. blythii MmyoGR DP: 129/27 [20,93] cv
M. daubentonii Mdau DP: 6/0 [0,00] fcv
M. capaccinii Mcap DP: 4/0 [0,00] cv
E. serotinus, E. isabellinus EserGR Crypto FS
N. leisleri Nlei DP: 3/0 [0,00] TR
N. noctula Nnoc DP: 1/0 [0,00] TR
N. lasiopterus Nlas DP: 4/0 [0,00] TR
P. pipistrellus, P. pygmaeus, P. nathusii, P. kuhlii, H. savii PipGR Crypto FS
DP: 27/17 [62,96]
B. barbastellus Bbar DP: 12/0 [0,00] fcv
P. auritus, P. austriacus, P. macrobullaris PlecGR Crypto tCcVv
M. schreibersii Msch DP: 70/3 [4,28] cv
T. teniotis Tten DP: 3/0[0,00] FS

Tabla 3 - Unidades cronoldgicas operativas consideradas en el
estudio (ka = miles de afios; Ma = millones de afios).

ocu Cddigo Cronologia
Holoceno HO <11,7 ka
Pleistoceno Superior PS 11,7-127 ka
Pleistoceno Medio PM 127-774 ka
Pleistoceno Inferior Pl 0,774-2,588 Ma

Relacién entre uso actual y registro fésil

Se obtuvo una valoracién cuantitativa de la relacién
entre ambas variables, contrastando la relacién entre la
probabilidad de obtener una cita de la OTU x en el registro
fosil (fPAL)

fPAL =nC /M

[an = numero de citas de la OTUx; M. o = numero de
muestras disponibles]

y la probabilidad de contactar con ejemplares de dicha
OTU x al visitar cavidades naturales actuales (fCU )

fCU =nCU /CU

total

[nCU_=nuamero de cavidades con citas de la OTUx; CU
= numero de cavidades muestreadas].

total

La relacion se analizé sometiendo a fPAL y fCU a un test
de correlacion que proporciond el indice de correlacién de
Pearson y su significacion estadistica (Leech et al. 2005). El
analisis se hizo para todo el registro fésil y para cada una
de las OCU por separado para determinar si la correlacion
variaba temporalmente. El resultado para todo el registro
fosil se ilustrd con una grafica de la distribucién de valores de
fPAL y fCU para cada OTU, mostrando su recta de regresion
y su intervalo de confianza al 95 %.

Ademas, se mostrd la interaccidn entre ambas variables
y se detectaron sus cambios a escala temporal clasificando
las OTU segun los valores de fCU y fPAL, tanto para todo el
registro fésil como para cada OCU, utilizando el método de
clasificacion de Ward y distancias euclideas y generando
dendrogramas y matrices que mostraban mediante codigos
de color el valor de ambas variables para cada OTU, muy
utiles para interpretar los resultados. Finalmente, y también
con este Ultimo objetivo, se obtuvieron valores de fCU vy
fPAL conjuntos para los grupos de OTU definidos segun el
uso de refugios y su comportamiento en el registro fésil.
Nuevamente, en todos estos analisis se usd PAST 4.08
(Hammer et al. 2001).
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Los datos utilizados fueron manejados con bases de
datos de Access (paquete OFFICE de Microsoft).

RESULTADOS

Presentacion general y tipificacidon taxondmica

El registro fosil ibérico de Chiroptera del Cuaternario incluye
499 citas procedentes de 161 muestras. Los datos actuales
proceden de 430 cavidades (= muestras) y recogen 1078
citas (Tabla 4). Los datos detallados del registro fésil se
muestran en el Material suplementario.

Las 30 especies actuales (Tabla 1) se agrupan en 19
OTU (Tabla 2) de las que 12 corresponden a especies y
7 son multiespecificas. Las OTU con criptoespecies no
diferenciables en el registro fésil incluyen M. mystacinus/M.
alcathoe, M. crypticus/M. escalerai y E. serotinus/E.
isabellinus, y al género Plecotus. En cuanto a los demds
taxones, las dificultades en la determinacién (Tabla 2)
se concentran en Pipistrellus/Hypsugo y en los pares de
especies M. myotis/M. blythiiy R. euryale/R. mehelyi (19,30
262,96 % de casos dudosos), mientras en los demas taxones
son raras (<6,25 %) o inexistentes.

Las citas y probabilidades de hallazgo por OTU en el
registro fosil (en general o por OCU) y las cavidades naturales
actuales se exponen en la Tabla 4.

Calidad de los datos

Todos los datos actuales y del registro fosil son de alta
calidad vy, por tanto, utilizables y comparables. Los valores
de COV indican su capacidad para detectar las OTU que
agruparian el 95,2-99,9 % de la poblacidn que originé el
registro (es decir, la subpoblacidn que usa cavidades del
total de Chiroptera; Tabla 5), y las curvas acumuladas de
diversidad, claramente asintdticas, indican la capacidad
del muestreo para mostrar la diversidad general de la
comunidad y la importancia relativa de cada OTU (Figuras
ly?2).

Registro fosil y uso actual de cavidades

A nivel general, la correlacion entre fCU y fPAL es
significativa (Holoceno) o muy significativa (todo el registro
fosil y Pleistoceno Superior, Medio e Inferior) (Tabla 6). Las
OTU con menor uso de cavidades (fisuricolas, arboricolas,
arboricolas que invernan en cavidades) y OTU mixtas (con
especies trogldfilas y no trogldfilas) se concentran en el
extremo inferior del rango de fPAL, mientras las troglofilas
estrictas tienden a mostrar las presencias mas elevadas en
ambas variables (Fig. 3).

Sin embargo, en estas trogldfilas estrictas aparecen
comportamientos andmalos que impedirian que se
alcancen valores de correlacion mas elevados. El primero
surge en M. myotis/M. blythii, cuyos valores de fPAL son
significativamente mayores de lo esperado segln su uso
actual de cavidades, quedando fuera del 1C95 % de la
distribucion, tanto a nivel general como para cada OCU por
separado (Figs. 3y 4).

ACTUAL
FOSIL

Shannon'H
T

B
]

0.5

300 600 odo
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Fig. 1 - Curvas acumuladas de diversidad de Shannon en funcién
del aumento de citas para los datos actuales de uso de cavidades
naturales por parte de Chiroptera (n = 1078 citas) y el conjunto de
su registro fosil en la peninsula Ibérica (n = 499).

Shannon'H

B 80 1o %o
nDATA

Fig. 2 - Curvas acumuladas de diversidad de Shannon en funcién
del aumento de citas para el registro fosil ibérico de Chiroptera de
las OCU Holoceno (HO; n = 99 citas), Pleistoceno Superior (PS; n =
164), Pleistoceno Medio (PM; n = 154) y Pleistoceno Inferior (PI; n
=82).

Otra distorsion se debe a la heterogeneidad existente
entre las troglofilas estrictas, en las que diferenciamos dos
grupos, Troglofilos |y Trogldfilos Il

Trogldfilos | incluye las OTU con mayor presencia en
cuevas actuales (fCU>0,269) y registro fosil (fPAL>0,348)
(M. myotis/M. blythii, M. schreibersii, R. euryale/R.
mehelyi y R. ferrumequinum) (Fig. 3). Forman un grupo
definido (junto con R. hipposideros) en el dendrograma
de clasificacion para todo el registro fosil (Fig. 5A), este se
mantiene para los valores diferenciados de cada OCU (Fig.
5B), y siempre muestra valores medios-altos en ambas
variables. Por su parte, Trogléfilos Il presenta valores bajos
de fPAL (R. hipposideros) o ambas variables (M. capaccinii
y M. emarginatus). Ademas, su posicion es inestable en los
dendrogramas, con R. hipposideros agrupado con trogléfilas
| en Fig. 5A pero separado de ellas en Fig. 5B, o se agrupan
junto a no trogldfilas y muestran valores medios-bajos o
casos de ausencia en el registro fésil (M. capaccinii y M.
emarginatus).
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Tabla 4 - Datos de presencia de las distintas OTU (cddigos en Tabla 3) en las cavidades actuales y en el registro fésil, indicando el nimero
de muestras con presencia (n) y la fraccidon de estas sobre las muestras totales (fCU y fPAL). Para el registro fésil se indican los datos
conjuntos (TOTAL) y los de las OCU Holoceno (HO), Pleistoceno Superior (PS), Pleistoceno Medio (PM) y Pleistoceno Inferior (PI) por

separado.

Registro fosil
OoTuU Datos actuales HO PS PM Pl TOTAL
n fcu n fPAL n fPAL n fPAL n fPAL n fPAL
Rhi 206 0,478 3 0070 | 12 0,197 8 0,235 | 4 0,174 27 0,168
Rfe 268 0,622 11 0,256 | 20 0,328 18 0,529 | 10 0,435 59 0,366
ReuGR 140 0,325 8 0,186 | 15 0,246 20 0,588 | 13 0,565 56 0,348
Mdau 7 0,016 1 0,023 1 0,016 4 0,118 | 0 0,000 6 0,037
Mcap 14 0,032 0O 0,000 | O 0,000 3 0,088 1 0,043 4 0,025
MmysGR 0 0,000 5 0116 | 0 0,000 0 0,000 | O 0,000 5 0,031
MnatGR 55 0,128 5 0116 | 7 0,115 9 0,265 | 7 0,304 28 0,174
Mema 36 0,084 0O 0,000 | 4 0,066 2 0,059 1 0,043 7 0,043
Mbec 1 0,002 4 0093 | 4 0,066 6 0,176 | 2 0,087 16 0,099
MmyoGR 116 0,269 30 0,698 | 47 0,770 30 0,882 | 22 0,957 129 0,801
Nnoc 0 0,000 1 0023 | 0 0,000 0 0,000 | O 0,000 1 0,006
Nlas 0 0,000 1 0023 | 2 0,033 1 0,029 | 0 0,000 4 0,025
Nlei 0 0,000 0O 0000 | 1 0,016 2 0,059 | 0O 0,000 3 0,019
PipGR 20 0,046 5 0116 | 9 0,148 11 0,324 | 2 0,087 27 0,168
EserGR 15 0,035 1 0023 | 0 0,000 1 0,029 | 2 0,087 4 0,025
Bbar 4 0,009 2 0047 | 4 0,066 4 0,118 | 2 0,087 12 0,075
PlecGR 42 0,097 7 0,163 | 15 0,246 12 0353 | 4 0,174 38 0,236
Msch 141 0,327 14 0,326 | 23 0,377 23 0,676 | 11 0,478 70 0,435
Tten 13 0,030 1 0023 | 0 0,000 0 0,000 | 1 0,043 3 0,019
nOTU 15 16 14 16 14 19
Citas 1078 99 164 154 82 499
Muestras 430 43 61 34 23 161
1.0 ////
0.8 n e ’
MmyoGR -7
0.6 P -
= Mbec/,/’// Msch
& i % - Mdau B ReurGR
047 Bbar / pingr PlecGR ./ H Rfer
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g2 HRhip /’,,—”
007 Nlas “Nnoc Tten - -

Fig. 3 - Distribucion de los valores de presencia en cavidades actuales (fCU) y en el registro fésil ibérico del Cuaternario (fPAL) para las
OTU estrictamente trogldfilas (cuadrado negro), con criptoespecies troglofilas y no troglofilas (cuadrados blancos), que usan cavidades
junto a otros refugios o en determinadas estaciones del afio (cuadrado gris), arboricolas (circulos verdes) y fisuricolas (circulo pardo). Las
OTU se indican segun los cddigos indicados en la Tabla 4, y también se muestran la recta de regresion y su intervalo de confianza al 95 %.
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Pleistoceno Medio

104 _ - Pleistoceno Inferior 10 -

Fig. 4 - Posicidon en las distintas OCU de M. myotis/M. blythii
(cuadrado negro) respecto al resto de las OTU (circulos grises) y al
IC95 % de la distribucidn (lineas discontinuas).

El analisis de la presencia en el registro fésil y actualidad
de Trogléfilos |y Il en su conjunto (Fig. 6) confirma estas
tendencias. Trogldfilos | es el principal grupo del registro fosil
y actual, siempre con valores entre 0,591 y 0,683, mientras
que Trogldfilos I muestran valores mucho mas elevados en
fCU (0,238) que en fPAL (0,030-0,098).

También se observa que la contribucidn al registro de las

OTU integradas por criptoespecies con distintos niveles de
troglofilia (Plecotus sp., M. crypticus/M. escalerai), trogldfilas

fPAL-
BT
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ﬁ
c

I 0.601
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0.267

A

facultativas (M. daubentonii) y trogléfilas invernales (M.
bechsteinii, B. barbastellus) es muy limitada (fPAL=0,183-
0,227) (Fig. 6), y su comportamiento en los dendrogramas
es variable e indistinguible del de fisuricolas y arboricolas
estrictas (Fig. 5). Junto a ellas, presentan valores medios
o bajos en la clasificacion para el conjunto del registro
fésil (Fig. 5A) o para las distintas OCU (Fig. 5B), y resultan
frecuentes las ausencias en el registro fésil (Fig. 5B).

Finalmente, otro elemento de distorsidn en la correlacién
fCU-fPAL es el comportamiento de Pipistrellus/Hypsugo,
con una presencia media en el registro fésil que contrasta
con su uso limitado de cavidades, y que se agrupa junto a
casi todas las trogléfilas en la clasificacion general (Fig. 5A)
y con otras OTU con distintas modalidades de troglofilia si
diferenciamos por OCU (Fig. 5B).

DISCUSION

Este analisis aporta importantes avances metodoldgicos.
De un lado, testa la intensidad de los muestreos sobre el
uso actual de cavidades y la presencia en el registro fésil, y
muestra la necesidad de determinar su calidad como paso
previo ineludible al analisis conjunto de los datos utilizados
(Figs. 1y 2, Tabla 5). Ademads, establece la complejidad que
implica obtener una categorizacién de los datos de ambas
variables generando OTU comunes, que eliminen los sesgos
derivados de las diferentes posibilidades de determinacidn
en las poblaciones vivas y registro fésil (Tabla 2).

Pl
PM
PS
| HO
fC
3 e ]
58285830 ER0 0. P50
B:zzZzZiLr=>=4d>Canc=x=&

I 0.957

0.638

;

0.319

B

Fig. 5 - Clasificacion de las OTU en funcidn de su presencia en cavidades naturales actuales y en el conjunto del registro fésil cuaternario
(A) o en las distintas unidades temporales consideradas (OCU; HO = Holoceno, PS = Pleistoceno Superior, PM = Pleistoceno Medio, Pl =
Pleistoceno Inferior) (B). Cada OTU se indica con el codigo disponible en la Tabla 4, y sobre los arboles de clasificacion se situa la matriz
de los valores utilizados indicados mediante un cddigo de color desde los mas bajos (azul oscuro) a los mas altos (rojo). Los grises indican

la ausencia de la OTU en los muestreos actuales o registro fdsil.
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En cuanto al problema estudiado, el test de correlacion
muestra una relacion significativa o muy significativa entre
la presencia de cada OTU en el registro fésil y la intensidad
de su uso de cavidades (Tabla 6, Fig. 3), que es reafirmada
con los altos valores de presencia de las OTU trogléfilas en
ambas variables (Fig. 3), con la configuraciéon de un grupo
homogéneo y coherente en los dendrogramas (Fig. 5) y con
su capacidad para generar la mayor parte de las citas del
registro fosil (Fig. 6).

Sin embargo, la gran variedad de OTU troglofilas
existente genera expresiones muy diversificadas del uso
de cavidades, sesgadas por diferencias en sus necesidades
microclimaticas, gregarismo intraespecifico, capacidad de
asociacién interespecifica, o uso relativo de las distintas
areas de las cuevas seglin el momento fenoldgico (Wilson
& Mittermeier 2019). En consecuencia, y mas alla de las
tendencias generales mostradas aqui, la relacion fCU-fPAL
sera necesariamente mucho mas compleja de lo que puede
mostrarse con el nivel de detalle utilizado, aunque éste si
aporta indicios reveladores para una aproximacion inicial al
problema.

éQué nos dicen los fosiles?

El registro fosil, ademas de mostrar las relaciones
fenoldgicas y evolutivas entre los taxones que han
conformado las comunidades bioldgicas en el espacio y el
tiempo (Benton & Harper 2020), permite dos niveles de
aproximacion al proceso evolutivo. El primero y mas sencillo
utiliza indicios de presencia-ausencia, que datan la aparicion
(First Appearance Datum, FAD) y extincién (Last Appearance
Datum, LAD) de los taxones y, usandolos a escala regional,
muestran grandes cambios en su area de distribucion
(Horacek & Jahelkova 2005, Silvestro et al. 2018, Benton
& Harper 2020). En esta aproximacién es fundamental el
control de los sesgos que generen falsos negativos (Lobo et
al. 2010), que pueden falsear FAD y LAD, y los cambios de
presencia a escala regional.

El segundo nivel de aproximacién explota variaciones
cuantitativas del registro fésil como indicio de los cambios
cronoldgicos en la presencia del taxon dentro de la
comunidad, que a su vez pueden usarse como bioindicador
de la adecuacién de su nicho ecoldgico a las condiciones
ambientales, de la respuesta poblacional a sus cambios o de
reconstrucciones paleoecolégicas (Hanquet 2011, Mestre et
al. 2022). En este caso, el manejo de sesgos se complica. De
un lado, el parametro cuantitativo estd sometido a control
tafondmico, haciendo que la fragmentacion y dispersion
postdeposicional de los restos o el propio proceso de
recogida resten fiabilidad al uso del nimero de restos
identificados (NRI) o el nimero minimo de individuos (NMI)
(Catalayud 1997, Chaix & Méniel 2001, Blant et al. 2004).

De otra parte, el alto gregarismo intraespecifico y fuerte
asociacion interespecifica que exhiben muchos Chiroptera
potencian la formacion de grandes colonias que, a su
vez, generaran importantes concentraciones de restos en
espacios concretos de las cavidades (Wilson & Mittermeier
2019).

Tabla 5 - Resultado del anadlisis de rarefaccién para datos de
presencia/ausencia de OTU (parametro Coverage) para los datos
actuales, el conjunto del registro fdsil ibérico del Cuaternario y las
OCU Holoceno (HO), Pleistoceno Superior (PS), Pleistoceno Medio
(PM) y Pleistoceno Inferior (PI).

Tipo datos Datos Nmuestras nOTU Coverage

Actual 430 15 0.999
Todo 161 19 0.998
HO 43 16 0.952

Registro fésil  PS 61 14 0.988
PM 34 17 0.988
PI 23 14 0.967

Tabla 6 - Resultados del analisis de correlacién entre la presencia
actual en cavidades naturales y en el registro fosil del Cuaternario,
tanto a nivel general (TODO) como en para las OCU Holoceno (HO),
Pleistoceno Superior (PS), Pleistoceno Medio (PM) y Pleistoceno
Inferior (Pl). Se indica en cada caso el parametro de correlacion de
Pearson y su nivel de significacion (p) indicando si es significativo
(*) o muy significativo (**).

ocu r Pearson p

Todo 0,640 0,003**
HO 0,512 0,025*
PS 0,635 0,003**
PM 0,687 0,001**
PI 0,653 0,002%**

1.0

0.8

0.6

fPAL
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PS
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Fig. 6 - Fraccion de las citas actuales (ACT) y del registro fosil
(PAL: conjunto; HO: Holoceno, PS = Pleistoceno Superior, PM =
Pleistoceno Medio, Pl = Pleistoceno Inferior) generada por OTU
trogldfilas estrictas de comportamiento homogéneo (Trogldfilas |;
negro) o heterogéneo (Trogld&filas II; gris) y por el resto de las OTU
usuarias de cavidades (tCV, fCV; blanco).
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Es cierto que esta distribucion espacial puede sufrir
grandes alteraciones debido a procesos postdeposicionales
(Calatayud 1997, Stratford 2011), pero los sesgos derivados
del proceso de excavacién puede tener también una gran
influencia en su percepcion. Asi, un analisis del proceso de
decisiones adaptativo en el estudio paleontolégico permite
concluir que estos niveles fosiliferos, con alta detectabilidad,
podrian recibir una mayor atencién por parte de los
paleobidlogos que, aunque busquen la objetividad de un
analisis espacial aleatorio, tenderan a optimizar costes-
beneficios en la seleccidén del area a excavar (Van Leusen
2002, Stratford 2011; casos prdacticos en Hanquet 2011,
y Spena et al. 2017). Esta tendencia limitara la deteccién
de otras especies menos gregarias y con requerimientos
microclimaticos diferentes, que situardn sus colonias
apartadas de las principales areas de concentracidn
fosilifera (Van Leusen 2002, Blant et al. 2004, Galan 2019).
Ademas, este sesgo espacial se complica con el hecho de
que buena parte del proceso de decisiones para la ubicacion
de los sondeos no se deriva de las concentraciones de
restos de murciélagos, sino de la presencia de indicios
de presencia antrdpica, de macrofauna o de roedores e
insectivoros aportados por depredadores, cuya situacién no
se relaciona con la seleccién de posaderos por parte de los
quirépteros. Y todo ello sin olvidar los sesgos derivados del
método de recogida de restos (cribado vs. visual-manual),
cuya aplicacion diferencial distorsionara la diversidad vy
composicién del registro fésil (Garrido-Garcia 2008, Stratford
2011).

Finalmente, nuestro analisis sobre las preferencias de
las distintas OTU respecto al uso de refugios se centré en
Europa occidental y, por tanto, no refleja todo su potencial
adaptativo en toda su area de distribucidn. Aqui afrontamos
el sesgo del nicho truncado, con una influencia negativa
demostrada en la caracterizacién del nicho ecoldgico, del
area de distribucién potencial y de sus cambios espacio-
temporales (Chevalier et al. 2022). En este contexto, destaca
laimposibilidad de detectar variaciones adaptativas en el uso
de refugios que, dandose hoy fuera del drea analizada, han
podido presentarse en ella en otras cronologias, alterando
significativamente la interaccion Chiroptera-cavidades y, en
consecuencia, afectando a la presencia de las distintas OTU
en el registro.

Troglofilia y presencia en el registro fésil: una relacion
compleja

En este complejo contexto de posibilidades analiticas
y sesgos, el grupo cuyo andlisis ofreceria mas fiabilidad
es Troglofilos I. A priori, con su fuerte troglofilia, una alta
presencia en el registro fésil (>50 %; Fig. 6) y una fuerte
coherencia en su asociaciéon en los dendrogramas (Fig.
5), es improbable que sus OTU generen falsos negativos
en los muestreos (andlisis COV, Tabla 5) y que, siendo
un componente fundamental de la diversidad global, no
alcancen un valor estable en su contribucidn a ésta cuando
las curvas acumulativas de diversidad alcanzan un estado
asintético (Figs. 1y 2) (Magurran 2004, Lobo et al. 2010).

En esta situacién, queda asegurado el valor de su
presencia en el registro fosil como proxy de las variaciones
temporales de su tamafio poblacional y su capacidad como

bioindicadores. Otro tema es que, teniendo en cuenta
los intentos realizados hasta ahora para usar Chiroptera
en este sentido (Lopez-Garcia et al. 2006, Lépez-Garcia
2008, Jeannet & Vital 2009, Salari 2010, Hanquet 2011,
Salari & Kotsakis 2011, Galan et al. 2016, 2019b, Galan
2019), la caracterizacion del valor de las distintas OTU
como predictores paleoecoldgicos (peligrosamente
simplificada y cualitativa) sea adecuada. Por otra parte,
estas reconstrucciones paleoambientales se basan en la
contribucién relativa de cada taxon a la configuracion de
la comunidad que generd el registro fosil, partiendo de
la premisa de que todos los taxones y todos sus restos
hallados en una unidad estratigrafica formarian parte de la
misma comunidad. Sin embargo, al reconstruir la diversidad
de la comunidad se deben tomar precauciones frente al
time-averaging (homogeneizaciéon temporal) mediante un
conocimiento detallado de la formacidn del estrato fosilifero
(Furslch & Aberhan 1990, Behrensmeyer & Hook 1992). La
duracién del proceso de depdsito puede ser muy prolongada,
llevando a que, en realidad, no refleje la composicién de una
comunidad, sino que agrupe a taxones y restos de distintas
comunidades que se han ido sucediendo en el area en ese
intervalo de tiempo. Asi, se podria estar utilizando en el
analisis paleoecolégico informacion derivada de la presencia
o abundancia de taxones que en realidad no vivieron
simultdneamente en el area, estando sujetos a condiciones
ecoldgicas diferentes.

A nuestro nivel de andlisis, el Unico problema detectado
en Troglofilos | deriva de la presencia significativamente
mayor de M. myotis/M. blythii en el registro fésil frente
al documentado en las cavidades actuales (Figs. 3 y 4). La
hipdtesis que mejor justificaria este fendmeno es una tasa
de deteccidn/recoleccion de sus restos anormalmente
alta. M. myotis/M. blythii reinen una alta troglofilia, gran
tamafio corporal y dieta basada en grandes artrépodos muy
queratinizados, que propiciaria el gran tamafo de las piezas
postcraneales, denticion y craneo y la resistencia estructural
de este uUltimo (Strait 1993, Dietz et al. 2009, Galan et al.
2019c). Esto reduciria la tasa de destruccion tafondmica y
facilitaria su deteccidn visual en excavaciones manuales sin
cribado e, incluso, la deteccién de dientes aislados en los
cribados usuales (Calatayud 1997, Chaix & Méniel 2001). Asi,
buena parte del registro procederia de hallazgos casuales
en excavaciones manuales o sin metodologia orientada al
hallazgo de microfauna (algo frecuente en estudios antiguos
o centrados en el Holoceno; Garrido-Garcia 2008) o, incluso
cabe sospecharlo, de restos obtenidos manualmente vy
afiadidos a los del cribado pero tratados en el analisis
conjuntamente. Finalmente, no debemos descartar la
influencia del uso alimentario de M. myotis/M. blythii por
parte de humanos que se ha documentado en algunos
yacimientos paleoliticos ibéricos (Calatayud et al. 2020).
Este fendmeno, cuyo alcance real no se conoce bien, habria
aumentado su presencia en el registro a través de una
modalidad de aporte ajeno al uso que haria este taxon de
las cavidades.

La situacion de Troglofilos 1l es mas compleja. R.
hipposideros y M. emarginatus muestran preferencias
microclimaticas claramente divergentes de las de Troglofilos
I, situando sus colonias en areas mas expuestas de las
cavidades (Dietz et al. 2009, Arthur & Lemaire 2009) y, por
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tanto, alejadas de las grandes concentraciones fosiliferas
generadas por estos ultimos. Esto, como ya se indicd, podria
generar sesgos de detectabilidad derivados de la seleccidn
del area de excavacidn, agravados en R. hipposideros por
su fuerte tendencia dispersiva, que comprometeria las
posibilidad de fosilizacion de estos individuos aislados. De
hecho, el 38,01 % de las citas en cavidades ibéricas se deben
a animales solitarios y el 72,15 % detectaron menos de 5
ejemplares (EBD-CSIC Bat Database, unpubl. data).

Por contra, M. capaccinii muestra un gregarismo
equiparable al de Trogldfilos | y se suele asociar con sus
grandes colonias mixtas y, por tanto, con los depdsitos
fosiliferos que generan (Dietz et al. 2009). Sin embargo, no
alcanzaria valores altos de fCU y fPAL por su dependencia
trofica de medios marismefios y fluviales, que limitan
su capacidad para aprovechar todos los refugios
microclimaticamente favorables (Dietz et al. 2009).

En cualquier caso, la fiabilidad de los datos de
presencia/ausencia de los Trogldfilos Il estaria asegurada
por su troglofilia (andlisis COV, Tabla 5), dotandolos de un
gran valor para el seguimiento temporal de su evolucidn
biogeografica y filogenética, como se ha probado con M.
capaccinii (Garrido-Garcia 2019, Di Gregorio et al. 2021).
Por el contrario, el importante contraste entre los valores de
fPALy fCU en estos Trogldfilos Il (Fig. 6) nos lleva a sospechar
que la baja detectabilidad generada por el sesgo espacial en
la ubicacién de las colonias podria limitar significativamente
el valor cuantitativo de fPAL como bioindicador.

Las posibilidades analiticas que ofrecen M. crypticus/M.
escalerai y el género Plecotus serian similares, aunque
debemos tener presente la distorsion potencial que
suponen las diferencias de troglofilia que presentan sus
criptoespecies y la imposibilidad de una determinacion
fiable de sus restos (Pavlini¢ & Dakovi¢ 2016, Juste et al.
2019). Asi, aunque podamos manejar como hipdtesis que
casi todo el registro fdésil ibérico podria adjudicarse a sus
criptoespecies mas troglofilas (M. escalerai y P. austriacus)
(Arthur & Lemaire 2009, Dietz et al. 2009, Juste et al. 2019),
parece dificil determinar el grado en que la intrusion de las
demas criptoespecies desdibujaria su evolucidn cuantitativa.

Finalmente, el problema del nicho truncado situa a la
mayor parte de las OTU arboricolas y fisuricolas como el
grupo de analisis mas complejo. En efecto, la relacién de
estas OTU con las cavidades naturales esta sometida a control
climatico, ya que temperaturas invernales excesivamente
frias pueden inutilizar la capacidad aislante de sus refugios
usuales, obligando a los murciélagos a refugiarse en medios
hipogeos (Arthur & Lemaire 2009, Dietz et al. 2009, Wilson
& Mittermeier 2019).

Esta adaptacién aparece bien establecida en las
poblaciones europeas occidentales de M. mystacinus, B.
barbastellus, M. bechsteinii o P. auritus, pero no en otras
OTU que si la aprovechan intensivamente en Europa central
y oriental, donde estas olas de frio son mas frecuentes
e intensas. Alli se han documentado grupos invernantes
hipogeos de centenares de N. noctula y P. pipistrellus,
y contingentes menores pero también relevantes de E.
serotinus y P. kuhlii (Horacek & Jahelkova 2005, Arthur &
Lemaire 2009, Dietz et al. 2009).

Los problemas interpretativos del fendmeno surgen al
analizarlo a la luz de los intensos cambios climaticos del
Pleistoceno (Kawamura et al. 2007, Silva Barroso et al. 2021),
que habrian extendido estas condiciones periglaciares a
la peninsula Ibérica y, con ello, fomentado una respuesta
adaptativa, que no estando presente actualmente en su
chiropterofauna, modificaria significativamente su relacién
con las cuevas y con los procesos de generacién del registro
fosil. Este discurso nos llevaria a aventurar que la alta
presencia andmala de Pipistrellus/Hypsugo en el registro
podria relacionarse con este comportamiento hipogeo
(Sevilla 1989, Horacek & Jahelkova 2005) y no (al menos
con la intensidad propuesta) con el aporte de restos por
depredadores, aunque esta dicotomia es facil de contrastar
en cada yacimiento testando la presencia de trazas de
digestién en los restos (Kowalski 1995, Fernandez-Jalvo
& Andrews 2016). Sin embargo, este problema plantea
serias dudas sobre la utilidad de fPAL como parametro
bioindicador para estas especies. Asi, por ejemplo, en un
contexto forestal de calidad equiparable, B. barbastellus
0 M. bechsteinii podrian mostrar niveles de troglofilia e
integracion en el registro fosil intensamente modulados
por unas condiciones climaticas que afectarian al uso en las
cavidades en invernada y cuyo impacto real en la interaccién
murciélagos-cavidades sélo estamos empezando a atisbar.

CONCLUSIONES

El registro fosil de los Chiroptera en los depdsitos
karsticos del Pleistoceno y Holoceno no muestra el
conjunto de la comunidad sino, esencialmente, a la
fraccién de esta que utilizaba las cavidades como refugio.
La composicion taxondmica del registro resultante, como
se muestra aqui, delatara en lineas generales el grado de
troglofilia de las distintas OTU, pero aparece muy sesgado
por factores tafondmicos, metodoldgicos, autoecoldgicos
y macroecoldgicos que pueden alterar intensamente la
relacion murciélagos-cavidades en el espacio y el tiempo, la
forma en las que esta se plasma en las caracteristicas finales
del registro fosil y la percepcion que podemos obtener del
fendémeno.

El analisis de rarefaccion muestra el gran esfuerzo que
han dedicado los paleobidlogos al estudio del registro fosil
ibérico y el alto nivel de competencia alcanzado al respecto.
Sin embargo, los avances paralelos en las disciplinas
actualistas sobre la sistematica real de la chiropterofauna,
su historia evolutiva y la complejidad de sus adaptaciones
ecoldgicas han generado nuevas problematicas para la
investigacion paleontoldgica que parecen aun lejos de
resolverse, y cuya solucion pasa por una profundizacion en
el caracter multidisciplinar de estos estudios.

Sélo una colaboracion mas estrecha entre bidlogos
actualistas y paleobidlogos permitird superar este
estancamiento, resolviendo la determinaciéon de las
criptoespecies, caracterizando adecuadamente el nicho
ecoldgico o el uso diferencial de las distintas areas de las
cavidades por parte de las distintas OTU y optimizando la
capacidad analitica de metodologias usadas aun de forma
aun incipiente. Entre estas ultimas destacan los Modelos
de Distribucion de Especies (Mestre et al. 2022), con gran
potencial para determinar los factores bioclimaticos que
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modulan la capacidad como bioindicadores de los distintos
taxones, la seleccidn de las distintas tipologias de refugios
o la extensidn espacio-temporal de la troglofilia invernal.
Y también destaca el aprovechamiento del creciente
conocimiento derivado de la teledeteccidn, capaz de mostrar
el uso de refugios hasta ahora poco conocidos (Alberdi et al.
2016), y la explotacién diferencial de los distintos medios
de forrajeo disponibles en su entorno (Rudolph et al. 2009),
algo fundamental para el uso de Chiroptera como proxy de
la caracterizacidn del contexto paleoecoldgico en el que se
formo su registro fésil.
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