Biolégicas, Julio 2013, 15(1): 1-10

Inferencias de paleodietas en unguladosy
proboscidios: limitaciones conceptualesy

técnicas

Alejandro H. Marin-Leyva', Maria Luisa Garcia-Zepeda®, Javier Ponce-Saavedra?, Peter Schaaf 3,

Joaquin Arroyo-Cabrales*, Maria Teresa Alberdi®

!Facultad de Biologia, Universidad Michoacana de San Nicélas Hidalgo Laboratorio de Paleontologia. Edif. R 2°. Piso. Ciudad Universitaria, C. 58060,

Morelia, Michoacdn. vajozero@hotmail.com

2 Facultad de Biologia, UMSNH, Laboratorio de Entomologia “Biol. Socrates Cisneros Paz”. Edif. B4 2°. Piso. Ciudad Universitaria. C.P. 58060, Morelia,

Michoacdn.

3 Instituto de Geologia, Universidad Nacional Auténoma de México, Ciudad Universitaria, 04510 México, D. F, México.
# Laboratorio de Arqueozoologia “M. en C. Ticul Alvarez Solérzano”, INAH, México D.F.
5 Departamento de Paleobiologia, Museo Nacional de Ciencias Naturales, CSIC, Madrid, Espaiia.

Resumen

Existen tres modelos muy usados en los dltimos afos para la
inferencia de dietas, evolucién de nicho tréfico y reconstrucciones
paleoambientales en ungulados y proboscidios fésiles, con base en el
actualismo biolégico y la correlacién orgdnica que son: mesodesgaste,
microdesgaste a baja magnificacién y los isotopos estables (°C y
80). Se realizé una revision de los estudios mds sobresalientes y
actuales sobre cada uno de los modelos, con la finalidad de encontrar
y resaltar sus fortalezas y debilidades conceptuales y técnicas; ademds
de proponer el uso combinado de los tres modelos en una misma
muestra con la finalidad de eliminar los errores de las limitantes
conceptuales y técnicas, para tener datos y explicaciones robustas,
que describan la variacién real de las dietas y ambientes del pasado.

Palabras clave: mesodesgaste, microdesgaste, isotopos estables,

paleodietas.

Abstract

There are three models widely used in recent years for the inference
of diets, trophic niche evolution and paleoenvironmental
reconstructions in fossil ungulates and proboscideans, based on
actualism and organic are the mesowear, the low magnification
microwear and stable isotopes (*C and '*0). In this paper, we did a
review of more current and outstanding studies of each models, in
order to find and highlight the strengths and weaknesses conceptual
and techniques of each of the models, in addition to proposing the
use of the three models in the same sample in order to eliminate
errors in the conceptual and technical limitations, to have robust
data and explanations that show the real variation in diets and past
environments.

Key words: mesowear, microwear, stable isotopes, paleodiets.

Introduccion

La paleoecologia se encarga de estudiar las relaciones de las especies
con otros organismos que vivieron en el pasado con su medio
ambiente (Lawrence, 1972 y Renzi e al., 1975). Estd dividida
en dos ramas, la paleoautoecologia que infiere la forma de vida
(dieta y el hdbitat) de las especies o las poblaciones individuales,
usando para ello tres aproximaciones: el actualismo biolégico,
los estudios morfofuncionales y el empleo de los marcadores
biogeoquimicos (Damuth, 1992; Rodriguez, 1997). La otra
rama de los paleoecologfa es la paleosinecologfa y se encarga de
analizar la estructura y el funcionamiento de las poblaciones, las
comunidades y los ecosistemas del pasado (Damuth, 1992; Nieto
y Rodriguez, 2003).

En los tltimos afos los estudios de inferencia de dieta y el
habitat en los ungulados del Terciario y Cuaternario se han hecho
con base en tres modelos. Los dos primeros son ecomorfolégicos,
uno de estos usa la atricién y abrasién 6 mesodesgaste (Fortelius
y Solounias 2000); el segundo también usa la abrasién pero a
nivel microscépico 6 microdesgaste (Solounias ez al., 2000;
Solounias y Semprebon 2002) y el tercero es biogeoquimico y
utiliza los cambios en la composicién isotépica de §*C y 8O
(MacFadden et al., 1996; Koch ez 2l.,1998).

En el presente articulo revisamos los tres modelos y los métodos
comtnmente empleados en la inferencia de las dietas y habitat

de ungulados (Perisoddctilos y Artioddctilos) y Proboscidios del
Terciario y Cuaternario. El objetivo es comentar las limitaciones
técnicas y conceptuales de dichos métodos y las posibles formas
de superarlas.

El articulo estd dividido en dos partes: un apartado donde
se mencionan ejemplos, se analizan fortalezas y debilidades
existentes en los estudios de mesodesgaste, microdesgaste y la
composicién isotépica de §"*Cy 8'*O vy, finalmente una discusién
y las conclusiones conjuntas de los tres enfoques.

La altura del relieve oclusal y 1a forma de
las cuspides en los dientes definen la dieta
general en la vida de los ungulados

Mesodesgaste

El método del mesodesgaste fue desarrollado por Fortelius y
Solounias (2000), definido como un proceso répido y poco
costoso para determinar la dieta de por vida de un taxén y
clasificarlo en tres categorfas tréficas principales: ramoneador,
dieta mixta y pacedor, las cuales son deducidas por la forma de las
cuspides (paracono y metacono) y la diferencia relativa en altura
de las ctspides y el valle que se forma entre las mismas en los
dientes (molares segundos), con base en el desgaste diente con
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diente (atrici6n) y, diente con alimento (abrasién) (Figura 1).

Esencialmente, las dietas de baja abrasién (plantas dicotiledéneas,
como arbustos y hierbas), como la de los ramoneadores, dan como
resultado el mantenimiento y la oclusién precisa entre los dientes
superiores e inferiores, por que el desgaste dental es principalmente
diente con diente (atricién), generando cuispides afiladas y
relieve oclusal alto. Por el contrario, el desgaste dominado por
la abrasién (diente con alimento), asociado con las dietas de
pastoreo (plantas ricas en fitolitos como las monocotiledoneas),
da como resultado facetas de desgaste mds redondeadas y romasy
una oclusién menos precisa de los dientes superiores e inferiores,
es decir relieve oclusal bajo; los animales que tienen dieta mixta
consumen alimentos que varfan de dureza, por lo que tienen
patrones de desgaste dental entre los ramoneadores y pacedores.
Adicionalmente a los alimentos, particulas exégenas como el
polvo contribuyen a la abrasién, sin embargo la proporcién en
que afecta al mesodesgaste es controversial. (Fortelius y Solounias,
2000; DeMiguel ez al., 2007; Schulz y Kaiser, 2012). En resumen
el mesodesgaste es el resultado de la abrasién de los componentes
de la vegetacion y factores ambientales.

El método fue probado por primera vez por Kaiser ez al.
(2000) en una muestra de Hippotherium primigenium que se
categorizé con una dieta mixta por diferentes investigadores sin
diferencias estadisticamente significativas, por lo que se concluyé
que este método es eficiente y robusto

El método fue extendido por Kaiser y Solounias (2003) para
incluir el premolar P4, y los molares M1, M2 y M3superiores
en los équidos, en ese mismo afo con la finalidad de aumentar
el nimero de muestra Kaiser y Fortelius (2003) introdujeron
un Factor de Calibracién que deja incorporar datos de dientes
inferiores (p4, m1, m2, m3) con los dientes superiores en el
mismo modelo de investigacién sobre mesodesgaste siendo esto
vélido sélo en caballos hipsodontos.

Este modelo fue puesto a prueba por Rivals ez al. (2007)
con la finalidad de investigar el efecto ontogenético (edad)
en la senal de mesodesgaste en tres especies con morfologias
dentarias diferentes, hipsodontos, mesodontos y braquiodontos,
concluyendo que el mesodesgaste no es estable de lo largo de la
vida de un individuo y que esta estabilidad depende claramente de
la altura de la corona; sin embargo se comprobé que los animales
con dientes mesodontos e hipsodontos presentan valores estables
de mesodesgaste a lo largo de su vida adulta.

El mesodesgaste se ha utilizado para inferir la dieta y el hdbitat
de los Perisoddctilos (caballos del género Equus) del Pleistoceno
en Europa y Africa (Kaiser y Franz-Odendaal 2004). También
fue usado por Mihlbachler er al (2011) para investigar los
cambios y evolucién de la dieta de los caballos de Norteamérica
(55Ma-0.1Ma), y definir si existe una relacién entre la dieta, las
condiciones climdticas y la vegetacién, asi como entre la altura de
los dientes y la sefial de mesodesgaste, encontrando una relacién
entre el mesodesgaste y la atura de las coronas y que los patrones
de mesodesgaste de los caballos estuvieron influenciados por las
condiciones climdticas en el Cenozoico que impactaron en la
estructura de vegetacién y el hdbitat.

También el mesodesgaste se ha utilizado para inferir el
comportamiento alimenticio en las especies actuales del género
Equus y compararlo con factores climdticos (media anual de
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Figura 1. Las variables de mesodesgaste de un ungulado hipsodonto (definidas
por Fortelius y Solounias 2000). El relieve oclusal (RO) puede ser “alto” (A) o
“bajo” (B), la forma de las ctspides (FC) clasificado como afilado (Af), redondeado
(Re) y romo (Ro) (Tomado de Kaiser y Solounias, 2003).

precipitacién, media anual de evaporacién, media anual de
balance de agua climdtico y media anual de temperatura) por
Schulz y Kaiser (2012), encontrando que no todos los caballos
actuales son exclusivamente pacedores y que no existe evidencia
de una relacién entre algunos factores climdticos especificos y la
abrasién, por lo que solo debe ser tomado el mesodesgaste como
un indicador de estrategia alimenticia y de vegetacién por la
naturaleza de la dieta, pero no climdtico.

En México existen trabajos que abordan las paleodictas de
diferentes géneros de Equidae utilizando el mesodesgaste, como
el de Bravo-Cuevas y Priego-Vargas (2009) que evaldan la dieta
de Cormohipparion quinni del Mioceno medio de Oaxaca; o
el de Barrén y Gutiérrez (2009) que infiere el nicho tréfico de
Dinohippus mexicanus y Neohipparion eurystyle del Hemphiliano
tardio de Tecolotldn, Jalisco y el de Bravo-Cuevas et al. (2011)
quienes estudiaron la dieta de Equus conversidens del Pleistoceno
tardio del estado de Hidalgo.

Después de revisar estos casos especificos, los aspectos
negativos que este modelo puede tener son los siguientes: el
tamano de la muestra (Kaiser y Solounias, 2003; Kaiser y
Fortelius, 2003), la tafonomia de los yacimientos donde el acarreo
de los elementos dentales haya sido alto y modifique la forma
de las cuspides (Kaiser, 2003), el efecto ontogenético (Rivals ez
al., 2007), la variabilidad en la definicién del tipo de cispides
(Mihlbachler ez al., 2011) y que se limita a saber tinicamente la
dieta en una escala temporal grande es decir la vida media de la
especie, poblacién o animal (Fortelius y Solounias, 2000; Kaiser
y Franz-Odendaal, 2004; Bravo-Cuevas y Priego-Vargas, 2009;
Bravo-Cuevas ez al., 2011).
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Sin embargo, este modelo presenta
aspectos muy remarcables, como que es
un proceso no destructivo, la existencia
de una gran base de datos comparativa de
64 taxones actuales de los cuales su dieta
estd bien registrada; se utilizan andlisis
estadisticos de clasificacién (cluster y
discriminantes); existe una resolucién casi
idéntica en los andlisis de clasificacién de
las clases de dieta usando o no usando el
indice de hipsodoncia (Janis, 1988), lo
que es una ventaja debido a que obtener
este indice en una poblacién fésil es
complicado (Fortelius y Solounias, 2000);
que es un proceso relativamente sencillo y
poco costoso (Fortelius y Solounias, 2000;
Kaiser et al., 2000; Kaiser y Solounias,
2003; Kaiser y Fortelius, 2003); y se le
atribuye el potencial de indicador de
habitat con base en los recursos vegetales
de ese ecosistema que se reflejan en la dieta
(Kaiser, 2003; Kaiser y Franz-Odendaal,
2004; Mihlbachler et 4l., 2011).

Las cicatrices microscépicas
dejadas por la vegetacién

en el esmalte dental reflejan
las ultimas comidas de los
ungulados en su vida

Microdesgaste

El método del microdesgaste estudia
la topografia del esmalte dental y las
cicatrices producidas por la comida
(fitolitos presentes en las hojas, pastos,
frutos y semillas), también arena y polvo
en la superficie de la vegetacion. La senal
de microdesgaste se analizé por primera
vez por Walker ez al. (1978) y Rensberger
(1978), utilizando microscopio electrénico
y demostrando la capacidad del modelo
(Solounias y Semprebom, 2002).
Actualmente existen dos formas de
estudiar la sefial de microdesgaste, la primera
es utilizando un Microscopio Electrénico
de Barrido (Scanning Electron Microscaope,
SEM) para observar las variables bésicas del
microdesgaste que son rayones (scratches)
y fosos (pits) (Figura 2), las cuales se han
usado para la reconstrucciéon de la dieta
y hdbitat en contextos paleontoldgicos
y arqueoldgicos: en ungulados divididos
en ramoneadores, pacedores, pacedores
facultativos, pacedores de montafa, dieta
mixta estacional y dieta mixta no estacional
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(Solounias y Moelleken, 1992a,b; Solounias
et al., 2000; Rivals y Deniaux, 2003;
DeMiguel et al., 2008) y en primates y
hominidos (Puech, 1982; Teaford, 1994).
En el 2002 Solounias y Semprebom
desarrollan un nuevo método para
andlisis de microdesgaste, con base en la
observacién de las cicatrices de la segunda
banda de esmalte del paracono en moldes
de segundos molares superiores realizados
conresinadental dealta precisién, los cuales
son observados a baja magnificacién (35X)
usando un microscopio estereoscépico
estdndar, logrando simplificar el trabajo
de laboratorio; ademds de que se pueden
estudiar un gran nimero de especimenes,
por lo que se tiene mayor significancia
diferentes
ramoneador

estadistica, encontrando asi

niveles  tréficos  como:
(frugivoros, come hojas), dieta mixta
(temporal-regional, comida por comida),
y pacedor en 50 taxones actuales y cinco
fosiles estudiados.

Con la finalidad de comprobar la
consistencia y reproducibilidad Semprebon
et al. (2004) aplicaron el nuevo método de
microdesgaste (Solounias y Semprebon,
2002) a primates concluyendo que es un
método robusto y que también la sefal de
microdesgaste se puede evaluar en segundos
molares inferiores, El microdesgaste de baja
magnificacién se ha utilizado en Europa
para estudiar la dieta, de Artioddctilos
actuales y fésiles como en el trabajo de
Rivals y Solounias (2007) para inferir el
nicho tréfico de Rangifer tarandus.

Este método también se utiliza para
estudiar la plasticidad de dieta de ungulados
(Bison antiquusen Rivalsy Semprebon, 2011)
y proboscidios (Palaeoloxodon antiquus,
Mammuthus — meridionalis, ~ Mammuthus

columbi,  Mammuthus  primigenius, y
Mammut americanum en Rivals et al.,
2012), encontrando que las especies tenfan
diferentes rangos de paleodieta en el pasado.

Después de revisar estos casos especificos,
los aspectos negativos que este modelo
puede tener son los siguientes: antes de
que se desarrollara el microdesgaste a baja
ampliacién de Solounias y Semprebom (2002)
una limitacién era el uso de un microscopio
electrénico de barrido; otro es el tamafio de
la muestra ya que se recomienda usar sélo
molares segundo superiores e inferiores bien
conservados para que los procesos tafonémicos
no alteren la sefial de microdesgaste (Rivals y
Semprebon, 2011) y se debe tener en cuenta el
efecto ontogenético y la correcta preparacién
de los moldes y vaciados (Solounias y
Semprebom, 2002).

El microdesgaste y el mesodesgaste son
procesos no destructivos, sin embargo el
microdesgate cambia répidamente y refleja
generalmente las tltimas comidas del taxén
en estudio (horas, dfas, semanas), ademads
puede ser afectado por la estacionalidad y
la regién geogréfica y sélo nos reflejan el
comportamiento inmediato de un animal
y las diferencias de esta senal podria ser
el resultado de una tendencia hacia la
diferenciacién de nichos entre taxones
(Solounias y Semprebon, 2002; Rivals ez
al., 2011; Rivals ez al., 2012).

El microdesgaste nos aporta informacién
sobre los recursos alimenticios disponibles
en un hdbitat, las paleodietas dan una
herramienta para la reconstruccién de los
paleohdbitats, asi como la distribucién de
recursos en las comunidades, los diferentes
regimenes dietarios y cambios estacionales
de nutrimentos (Rivals ez 2/, 2011), también
nos indica cambios de dieta entre especies,

Figura 2. Fotomicrografia de las variables de microdesgaste en Antilocapra americana (izquierda) y
Stockceros onusrosagris (derecha) a 50x de magnificacion en un estereomicroscopio. Barras de escala a
0.4mm (Tomado de Rivals y Semprebom, 2007).

Biolégicas | Vol. 15, No. 1 | Julio 2013



Alejandro H. Marin-Leyva, et al.

sin modificaciones en la morfologfa dental (Rivals y Solounias,
2007), e infiere la plasticidad dietarfa de los taxones, la cual se debe
de tener en cuenta en los estudios paleoambientales basados en las
adaptaciones ecoldgicas de los ungulados.

El uso de los modelos (mesodesgaste y microdesgaste)
combinados

Durante los primeros afios de creacién de ambos modelos, las
inferencias de dieta se hacfan utilizando sélo el mesodesgaste
(Kaiser et al., 2000) o el microdesgaste (Semprebon ez al., 2004).
En el 2003 Kaiser, utilizando el método de mesodesgaste extendido
(Fortelius y Solounias, 2000 y Kaiser y Solounias, 2003), e
incorporando el microdesgaste (con SEM) con la finalidad de
observar que la sefial de mesodesgaste no estuviera modificada
por las condiciones tafondmicas de los yacimientos, infirié la
dieta de dos poblaciones de Hippotherium primigenium de dos
localidades del Vallesiense presuntamente contempordneas. La
primera vez que se utilizé el mesodesgaste extendido (Fortelius
y Solounias, 2000; Kaiser y Solounias, 2003) y microdesgaste
de baja magnificacién (Solounias y Semprebon, 2002) fue por
Kaiser et al. (2003), que definieron la dieta y hdbitat de dos
especies, H. primigeniun'y H. kammerschmitti sp nov.

El uso de estos dos métodos en conjunto se ha usado para
inferir y comparar los hébitos de dieta de especies actuales como
Antilocapra americana y la especie {6sil Stockceros onusrosagris
(Rivals y Semprebon, 2006), también se ha usado para estudiar
la variacién geogréfica de la dieta del género Bison (Rivals et al.,
2007) en el Pleistoceno tardio y el Holoceno temprano, asf como
estudiar la dieta de dos especies de ungulados actuales Procapra
gutturosa'y Pantholops hodgsoni (Rivals et al., 2010) de las estepas
de Asia.

Mediante el uso conjunto del mesodesgaste, el microdesgaste
y la hipsodoncia, se han hecho estudios de evolucién dietaria a
nivel de familia, por ejemplo de la familia Antilocapridae con
base en especies desde el Mioceno temprano al Pleistoceno tardio
en Semprebon y Rivals (2007) o de la familia Camelidae del
Terciario y Cuaternario en Norteamérica en Semprebon y Rivals
(2010).

El meso y microdesgaste se ha usado en Europa y en América,
para inferir la diversidad de dieta y clima en unidades sucesivas
estratigréficas Rivals ez /. (2008), para estudiar las adaptaciones
de dieta de comunidades de ungulados Rivals y Athanassiou
(2008), y para comparar las paleodietas de dos comunidades
de ungulados en el mismo ecosistema en diferentes puntos
geograficos (Rivals ez al., 2010a).

Los estudios que nos indican que los métodos del mesodesgaste
y del microdesgaste son complementarios son diversos (Kaiser
et al., 2003; DeMiguel ez al., 2008; Rivals y Semprebon, 2006;
Semprebon y Rivals, 2007; Rivals y Athanassiou, 2008; Rivals
et al., 2010a; Rivals ez al., 2010b; Semprebon y Rivals, 2010),
ya que son técnicas de ficil desarrollo (Fortelius y Solounias,
2000 y Solounias y Semprebon, 2002), no destructivas y que
no dependen de la filogenia es decir que no depende de la
historia evolutiva de ese individuo o especie, y las sefales de
meso y microdesgaste depende tnicamente de la vegetacién
y componentes ambientales como el polvo y la arena; ademds

mejoraron aspectos técnicos como por ejemplo si se tiene una
sefal consistente de microdesgaste se supone que la sefial de
mesodesgaste es completa y no hubo cambio por los procesos
tafonémicos (Kaiser, 2003 y Kaiser et 2/, 2003) ademds de la
correcta separacién de los taxones con nichos tréficos mixtos
(regional/estacional o comida/comida) de los pastadores y
ramoneadores con la senal del microdesgaste (Semprebon y
Rivals, 2007).

Las discrepancias encontradas entre el régimen dietario de
dos poblaciones de una misma especie como en Kaiser (2003)
puede ser interpretado como una sefial que refleja las condiciones
del hdbitat, también la variacién de la dieta de taxones en
unidades de una sucesién estratigréfica, puede usarse para inferir
cambios ambientales entre las unidades como los ambientes frios
y templados de Rivals ez /. (2008).

Las diferencias entre las sefales del meso y microdesgaste
en los taxones de una misma comunidad, puede ser resultado
de la naturaleza de estas dos técnicas, porque la primera indica
diferencias entre el promedio tréfico y la segunda la Gltima
comida, regionalidad o estacionalidad de la dieta y el tipo de
vegetacién, y los resultados de estas sefiales junto con los datos
ecomorfolégicos de los taxones ayudan a inferir condiciones
paleoambientales (Rivals y Athanassiou, 2008).

En los estudios de evolucién de dieta a nivel de familia como
el de Semprebon y Rivals (2007, 2010), el uso conjunto de estas
metodologias es apropiado ya que se quiere tener una imagen
del tipo de plantas que ingerfan los taxones en promedio de vida
y al final de ella. Ademids se sabe que familias de organismos no
siguieron una sola tendencia evolutiva en la dieta, teniendo una
diversidad de estrategias de nicho tréfico.

La comparacién de dieta de taxones actuales y fésiles como
en Rivals y Semprebon (2006), Rivals ez a/. (2007) y Rivals ez
al. (2010b) indican que las similicudes y variaciones entre las
dieta de taxones en una comunidad estdn relacionadas con
las propiedades abrasivas de las plantas, cambios regionales y
estacionales de hdbitat, y también que los taxones fésiles reflejan
una versatilidad de dieta y amplitud ecoldgica de las especies que
actualmente son raras, amenazadas o sélo se encuentra en una
pequena porcidn de su territorio de distribucién original.

Los valores de *Cy 8O cambian con el habitat
y las plantas ingeridas

Istopos estables >C y O

La razén principal del porqué los isétopos extraidos de los fésiles
son usados para investigar condiciones ambientales o ecoldgicas
del pasado, se debe a que en las plantas y en las aguas superficiales
que se encuentran en escenarios terrestres, muestran diferentes
proporciones isotépicas que se transfieren a los organismos
consumidores.

Para inferir dietas de los taxones fésiles, los isétopos de
carbono pueden ser utilizados debido a la existencia de diferentes
rutas metabdlicas de las plantas para procesar el Carbono, con lo
cual presentan diferentes valores de '>C en sus tejidos. Las plantas
C, (Ciclo de Calvin) se encuentran en ecosistemas terrestres
de altitud y latitud elevada, principalmente drboles, arbustos
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dicotiledéneos y algunos pastos de zonas frias, tienen valores de
0"C -22 por mil (") a -35°/,, con un promedio de -26/,
(Koch et al., 1989; Lee-Thorp et al., 1989; Certling et al.,1997),
Las plantas C, (Ciclo Hatch-Slack) principalmente pastos y
algunos drboles y arbustos dicotiledéneos de zonas célidas tienen
valores de 6"°C que varfan entre -10°/, y -14°/ , con una media
de -12% , (Bender, 1971; Smith y Epstein, 1971; Vogel, 1978;
Ehleringer e al., 1986; 1991; Cetling et al., 1993) y las plantas
CAM (Crassulacean acid metabolism) principalmente plantas
suculentas, agavdceas, bromelias y cactdceas tienen valores de
0¥Centre -10°/ , y -30% , parecidos a los de plantas C, y C,, que
los hace indistintos de las otras dos vias fotosintéticas (Andrade
et al., 2007, Pérez-Crespo et al., 2011). Este tipo de plantas son
dominantes en hdbitat xerofitos (Ehleringer ez al., 1991) y en
la mayorfa de los andlisis de paleodietas y temperatura no se
considera para zonas subtropicales.

Se conoce que los animales consumidores de vegetacion
incorporan en el esmalte dentario el carbono del alimento con un
fraccionamiento isotdpico adicional de -14%o +05%o (Cerling y
Harris, 1999). Los mamiferos que se alimentan de plantas tipo
C, tendrdn, por lo tanto, valores de 6"°C comprendidos entre
-10%o y -16%o, mientras que los animales que se alimentan de
plantas tipo C, tienen valores de 8"C comprendidos entre +2%o
y -2%o. Una alimentacién de tipo mixto mostrard a su vez valores
intermedios -2%o a -9%o (Lee-Thorp y van der Merwe, 1987;
Quade ez al., 1992). “Con base en lo anterior, la proporcién
relativa de consumo de plantas tipo C, y C, en la dieta de un
animal puede determinarse analizando la composicién isotépica
del carbono en el esmalte de sus dientes, lo que permite obtener
datos acerca del comportamiento ecolégico de las especies
extintas” (Sdnchez-Chillén et al., 2006, Pérez-Crespo et al.,
2009, 2011 y 2012a y 2012b).

Ademds de la utilidad de los valores de 0'°C para obtener
informacién valiosa sobre paleodietas, se pueden obtener datos
de condiciones ambientales a partir de los valores 8O del
hidroxiapatita los cuales estdn relacionados con los valores de
0'%0 de la precipitacién local (Hoppe et al., 2005).

Esta relacién funciona porque: los dientes de los mamiferos
mineralizan a temperatura constante (~37°C) en equilibro con el
agua corporal, y el agua bebida juega un papel determinante en
los valores de 8'*O del agua corporal (Luz et al., 1984; Bryant
and Froelich, 1995; Kohn, 1996 en Hoppe ez al., 2005).

La composicién isotdpica de oxigeno en los dientes de los
mamiferos se presenta en funcién de la composicién isotépica
de oxigeno que entra y sale del cuerpo (Bryant y Froelich, 1995;
Kohn, 1996; en Sponheimer y Lee-Thorp, 2001). Las mayor
fuente de oxigeno es atmosférico, agua liquida y oxigeno de la
comida, siendo sélo los dos tltimos los que causan diferencias en
la composicién isotépica en taxones simpdtricos, debido a que
pueden presentar valores de '*O altamente variables (Sponheimer
y Lee-Thorp, 2001). El agua liquida entra en el cuerpo cuando
es bebida y el agua libre entra por la comida (plantas). En la
mayorfa de los casos el agua de las raices y la del rocio presenta
valores similares a la del agua liquida, pero el agua de las hojas
presenta valores enriquecido de H,'®O debido a la preferencia
en la evapotranspiracién con respecto al H,'O, por lo que
actualmente los animales que se alimentan de hojas (como

Giraffa) consumirdn agua enriquecida con O en comparacién
con los bebedores regulares (como Equus) (Sponheimer y Lee-
Thorp, 2001).

Las mayores salidas de oxigeno del cuerpo son la respiracién
(CO,), el agua liquida, el vapor de agua. El agua liquida se pierde
en la orina, las heces, el sudor y tienen una composicién isotépica
similar al agua del cuerpo mientras que el vapor de agua se pierde
por la boca, la nariz y la piel empobrecida con O, esto es
significante dado las diferencias fisiolégicas de los animales para
el aliviar el estrés por calor (Wong ez al., 1988 en Sponheimer y
Lee-Thorp, 2001).

Los factores que intervienen en la variacién de 'O son internos
(relativos a la fisiologfa del animal), y externos (relacionados con
la ecologia y el clima). En general la variacién de la composicién
isotdpica del oxigeno en los grandes mamiferos (bebedores
obligados) depende fundamentalmente de factores externos
(Pérez-Crespo et al., 2009).

“Dado que la composicién isotépica del oxigeno del fosfato
en los huesos y los dientes de los mamiferos estd relacionada con
el agua que ingieren y ésta, a su vez, depende en tltima instancia
del agua de la precipitacién, entonces la composicién isotdpica
del oxigeno del apatito puede ser utilizada para realizar inferencias
climdticas del pasado” (Longinelli y Nuti, 1973; Kolodny ez al.,
1983; D’Angela y Longinelli, 1990; Bryant ez al., 1994; Sdnchez-
Chillén et al., 1994; Bryant y Froelich, 1995; Delgado ez /.,
1995; Fricke y O’Neil, 1996; Kohn, 1996; Kohn et al., 1996;
Kohn ez al., 1998, Feranec y MacFadden, 2000, Sinchez-Chillon
et al., 2006; en Pérez-Crespo et al., 2009).

Existen dos formas técnicas de muestreo de esmalte, la
primera es una muestra a granel (bulk sample) que consiste en
extraer un fragmento de esmalte de un diente y la segunda es
una muestra serial (serial sample) que se toman a lo largo de la
perpendicular al eje de crecimiento del diente hipsodonto. En
promedio, se toma una muestra cada 2 a 3 mm que permite la
discriminacién de la sefial estacional sobre la base de la tasa de
crecimiento conocida de los dientes (Nunez ez a/., 2010)

Los estudios que involucran el uso de marcadores isot6picos
en la reconstruccién de la dieta y hébitat de especies f6siles en
el Terciario y Cuaternario son numerosos y se han hecho en
diferentes continentes y subcontinentes, por ejemplo en Europa
(Sénchez et al., 1994; Van Dam y Reichart, 2009; Garcia et al.,
2009; Palmqvist ez al., 2003), en Asia: (Gaboardi ez al., 2005;
lacumin ez al., 2010); en Norteamérica (Koch ez al., 1998 y
2004; MacFadden et al., 1999; Feranec y MacFadden, 2000;
Feranec, 2002, 2003, 2004a, 2004b y 2007; Feranec et al., 2009a
y 2009b; Fox-Dobbs et al., 2008; Coltrain ez al., 2004; Higgins y
MacFadden, 2009); y en Sudamérica (MacFadden, 2000 y 2005;
Sénchez ez al., 2003, 2004 y 2006; Prado ez al., 2011).

En México los estudios sobre la dieta y hdbitat de mamiferos
del Pleistoceno con isétopos estables, se enfocan sobre todo en
la parte Centro Norte en San Luis Potosi para Mammuthus y
Equus (Pérez-Crespo, 2007; Pérez-Crespo et al., 2009, 2012a)
y gliptodontes (Pérez-Crespo ez al., 2011); y en el Noroeste
en Sonora para Mammuthus, Cuvieronius, Platygonous,
Hemiauchenia, Hydrochoeridae, Paramylodon, Bison y Equus
(Nunez et al., 2010), a excepcién del trabajo de variacién de dieta
de Mammuthus de Pérez-Crespo et al. (2012b).
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Los estudios sobre dieta y el hdbitat que se realizan con
marcadores biogeoquimicos *C y 'O se presentan como
andlisis muy robustos y con pocas deficiencias metodoldgicas,
porque tienen su cimentacién en el actualismo biolégico y en
taxones andlogos que existen hoy en dia (Hoppe ez al., 2004a);
sin embargo, la mayorfa de ellos estdn hechos en yacimientos de
zonas no tropicales.

Tomando a los équidos fésiles y actuales que son altamente
utilizados en las reconstrucciones de paleoambientes con
marcadores isotdpicos, estos estudios tienen sus limitaciones
metodolégicas que deben considerarse en el momento del disefio
experimental y la interpretacién de resultados, por ejemplo
el nimero minimo de individuos y tipo de diente en el cual
se va a tomar la muestra de esmalte y el tiempo que dura en
mineralizarse as{ como la posible edad que refleja (Hoppe et
al., 2004b y 2005), el factor de enriquecimiento isotépico que
Cerling y Harris obtuvieron en 1999 que serd aplicable a todos
los grandes mamiferos del pasado, la similitud entre los valores
de 8"C %o entre las plantas C, y CAM que segtin (Hoppe ez
al., 2004a) no representa un problema en équidos de latitudes
templadas ya que el consumo de plantas CAM es minimo, sin
embargo con otras especies y en otras latitudes esto podria afectar
la interpretacién de resultados.

Losvalores de 8'°C en el esmalte de caballos fésiles en conjunto
con la ecuacién propuesta por Koch et al. (1998) para inferir
la cantidad de plantas C, de la dieta de un organismos, se han
usado para reconstruir la abundancia de pastos C, en gradientes
temporales y geogrificos (MacFadden ez al., 1999 en Hoppe et
al., 2004a), con base en el supuesto de que los caballos consumen
preferentemente pastos, sin embargo Hoppe ez al (2004b)
demuestran que los caballos pueden consumir grandes cantidades
de plantas C,, y que las reconstrucciones de paleopastizales que
se hacen utilizando la relacién C,/C,y una muestra de pocos
individuos podrian infraestimar la abundancia de pastos C,en un
50%, pero este problema podria disminuir hasta un 20% como
menciona Hoppe ez al. (2005) si la reconstruccién se hace con
una muestra de 212 individuos (tamano muestral que tendria
que ser analizado con el fin de estimar el valor medio 8*C dentro
de 1%o con una confianza del 95%).

En relacién a los marcadores de 8'*O que se presentan como
senales que puede estar correlacionada con valores de agua locales,
se conocen diferentes factores que podrian afectar la relacién
de 0O de esmalte y precipitacién. Por ejemplo Hoppe ez al.
(2004a y 2005) mencionan que el agua superficial puede estar
enriquecida en O por la evaporacién; segundo, los animales
ingieren agua de las hojas la cual puede estar enriquecida en §'*O
debido a la precipitacion o la evapotranspiracion y tercero, los
procesos metabdlicos podrian fraccionar el agua corporal ya que
en los caballos varfa en un 3%o entre el agua bebida y corporal.
Muchos cambios en la precipitacién y aguas superficiales son de
interés para los paleoclimatdlogos, y son similares en magnitud
de rango a los encontrados en la poblaciones de équidos (Hoppe
et al., 2005); sin embargo, el uso de 8'*O de équidos como una
aproximacién para el promedio anual de 8O de los valores de
paleoagua tiene resultados significantes sélo si se tiene en cuenta
el nivel de variabilidad en el andlisis y se tiene como minimo una
muestra de nueve individuos (tamafio muestral que tendria que

ser analizado con el fin de estimar el valor medio 8'*O dentro de
1%o con una confianza del 95%).

Discusion

El mesodesgaste, microdesgaste de alta y baja magnificacién y los
isétopos estables de *C y 80 son los modelos que mds se utilizan
en inferencias de dieta y reconstrucciones ambientales de taxones
fosiles y existe una relacién bien estudiada de la informacién
que se puede obtener al usar conjuntamente el mesodesgaste
y el microdesgaste (Kaiser ez a/., 2003; DeMiguel et al., 2008;
Rivals y Semprebon, 2006; Semprebon y Rivals, 2007; Rivals
y Athanassiou, 2008; Rivals ez al., 2010a; Rivals ez al., 2010b;
Semprebon y Rivals, 2010); sin embargo, son pricticamente
nulos los estudios que combinan las sefiales de estos dos
modelos con la informacién generada a partir de los isétopos
estables dentro de la misma poblacién fésil, lo cual podria tener
grandes implicaciones en la interpretacién de los pacoambientes,
principalmente en los aspectos de nicho tréfico y espectro de
alimentacidén de las especies fdsiles entre otras aplicaciones.

La integracion de la informacién procedente de las técnicas
y modelos mencionados, ayudaria a resolver algunas limitantes
conceptuales y metodoldgicas con las que actualmente se
enfrentan los estudios que pretenden describir los paleoambientes
en que se encontraban las especies fésiles; asi por ejemplo, si
visualizamos una situacién hipotética donde la dieta de una
poblacién de équidos tuviera valores de promedio de 8'*C-13.0
+0.5%o y 80 22.9+1.3%0 como ocurre con los caballos ferales
de Oregdn en Hoppe ez al. (2004a), los valores indican el consumo
principalmente de pastos con estrategia C, si se trabaja con las
ideas conceptuales actuales sobre paleodietas, y si por otro lado,
no se tuvieran datos palinolégicos del sitio, se interpretaria que
esos caballos tendrfan hébitos mds ramoneadores que los actuales
y por lo tanto se inferirfa un ambiente con arbustos y drboles;
sin embargo, si se usara el mesodesgaste y el microdesgaste en
la misma muestras, posiblemente las sefiales encontradas con
el uso de estas técnicas indicarfan que estos animales ingerfan
alimentos altamente abrasivos y eran pacedores y por lo tanto se
alimentaban de pasto C,.

Esta situacién hipotética se puede presentar a los
investigadores interesados en conocer la relacién entre las dietas
de las especies fosiles y la vegetacion de la que se alimentaban, por
lo que profundizar en el manejo de la informacién generada con
el andlisis de micro y mesodesgaste, asi como el uso de técnicas
que permitan la deteccién de isétopos de carbono y oxigeno en
los restos fosiles, ayudard a tener mejor informacién a fin de hacer
la reconstruccién paleoambiental. Por tanto, se deben de hacer
mayores estudios usando los métodos de meso, microdesgaste
e isétopos estables en poblaciones actuales de taxones con
representacién en el registro f6sil, para entender mejor su dindmica
en el medio ambiente y asi, tener mejores argumentos y criterios
de interpretacion al aplicar el principio de actualismo biolégico,
ya que como lo mencionan Rivals ez /. (2011) existen riesgos de
usar este principio y la correlacién orgdnica en las reconstrucciones
paleoecoldgicas y paleoambientales si no hay informacién precisa
y suficiente de especies actuales y las relaciones con su ambiente;
asi como sobre los procesos fisiolégicos involucrados en las rutas
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por las que pasa el agua en los animales, a fin de entender mejor
los procesos de acumulacién y/o pérdida de los isétopos de
oxigeno que actualmente se pueden registrar en los fésiles; de
igual manera se deben profundizar los estudios que relacionan
las diferentes rutas metabélicas del carbono en las plantas y su
relacién con los animales que se alimentan de ellas para llegar a
mejores inferencias sobre los ambientes en el pasado.

Conclusiones

* El mesodesgaste, microdesgaste de alta y baja magnificacién y
los is6topos estables de *C y 8O son los modelos que mids se
utilizan en inferencias de dieta y reconstrucciones ambientales
de taxones fésiles.

* Los estudios de inferencia de paleodietas, evolucién de nicho
tréfico y reconstruccién paleoambiental con los modelos
de mesodesgaste, microdesgaste con baja magnificacién e
isétopos estables *C y O proporcionan informacién muy
valiosa para el entendimiento de la naturaleza en el pasado.

* En la aplicacién de los modelos de mesodesgaste,
microdesgaste con baja magnificacién e isétopos estables *C
y 8O se deben tener en cuenta las limitantes conceptuales y
técnicas de cada método, mismas que pueden ser superadas
por el uso conjunto de los mismos, para confirmar, robustecer
y aminorar la variacién de los resultados.
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