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RESUMEN

En los dltimos afios, los estudios paleo-
dietéticos y palcoambientales han tenido
un gran avance debido a nuevas técnicas,
como el analisis del desgaste dental a nivel
micro y macro vy, el analisis de isotopos
estables de diferentes elementos en los
tejidos de los animales. Recientemente,
la combinacién de éstos proxies ha mejo-
rado sustancialmente este tipo de estudios,
sin embargo, estos analisis van de la mano
con la biologia y comportamiento animal,
por lo que es fundamental primero com-
prender a las especies estudiadas. En el
presente trabajo se describen los analisis
comunmente utilizados en los ultimos
anos en el mamut columbino (Mammuthus
columby) y la relacion que tiene la biologia
de esta especie con la correcta aplicacién
de estos analisis. Asi mismo, las muestras
y medidas tomadas de estos individuos
tosiles deben tomarse con cuidado, ya
que las peculiaridades en la ontogénesis
dental, de comportamiento y metabo-
lismo, son clave para la comprension de
los resultados obtenidos.

Palabras clave: reconstruccion
dietética, mesodesgaste dental,
microdesgaste dental, Isoto-
pos estables, Pleistoceno final,
Proboscidia.

34,5

ABSTRACT

In recent years, paleodietary and paleoenviron-
mental studies have made great progress due to
new techniques, such as the analysis of dental
wear at micro and macro level and the analysis
of stable isotopes of different elements in animal
tissues. Recently, the combination of these proxies
has substantially improved these types of studies,
howeven; these analyses go hand in hand with
biology and the animal behavior; so it is essen-
tial to understand the species studied previously.
This paper describes the analyses commonly
used in recent years in the Columbian mammoth
(Mammuthus columbi) and the relationship that
the biology of this species has with the correct
application of  these analyses. Likewise, the
samples and measurements taken from these fossil
wndividuals must be taken with care, since the
peculiarities in dental ontogenesis, behavior and
metabolism are key to the comprehension of the
results obtained.

Keywords: dietary reconstruc-
tion, dental wmesowear, dental
microwear, stable isotopes, Late
Pleistocene, Proboscidia.
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1. Introduccion

Las inferencias paleodietéticas han ayudado a co-
nocer las fuentes de alimentacion de las especies
extintas y la manera en que se alimentaban para
su supervivencia, la gama de recursos alimentarios
disponibles para una especie es también una indi-
cacion de las caracteristicas fisicas y ecologicas de
los habitats a los que se adapta una especie, y asi
mismo, los cambios dietéticos individualmente o
de comunidades enteras, pueden reflejar cambios
ecologicos y evolutivos (Fox y Fisher, 2004).

Algunos megaherbivoros del Pleistoceno Tar-
dio son considerados como “herbivoros clave”,
debido a que superaban los 1000 kg de masa
corporal, poseyendo una invulnerabilidad a la
depredacion (no humana) de los individuos adul-
tos, alcanzando grandes densidades de saturacion
(Owen-Smith, 1987). La capacidad de estos me-
gaherbivoros de consumir grandes cantidades de
plantas, tiene consecuencias directas en la vege-
tacion y en los suelos (Lundgren e al, 2021). La
reduccién y extincion de éstos megahebivoros
durante el Pleistoceno tardio signific6 un impor-
tante cambio en la estructura de los paisajes y los
ecosistemas del mundo, teniendo una importante
participacion en la regulacion de las plantas lefio-
sas (Bakker et al, 2016).

Esta importancia ecologica puede observarse
actualmente en elefante africano (Loxodonta afri-
cana), los cuales tienen la capacidad de cambiar
bosques densos o zonas de matorrales en pastiza-
les, modificando en gran medida el habitat donde
viven (Owen-Smith, 1987). Por ello, son llamados
“ingenieros del ecosistema”, su actividad biologica
puede transformar el paisaje, modificando inclu-
so el suelo, a causa del pisoteo continuo por sus
rutas migratorias, dejando senderos a su paso,
comunmente llamados “senderos de elefantes”, y
que pueden ser usados por estos ultimos durante
generaciones (Haynes, 2012). Asi mismo, las pre-
ferencias dietéticas de los proboscidios estan rela-
cionadas directamente con la disponibilidad de los
diferentes tipos de vegetacion, y han demostrado
poseer la capacidad de adaptarse a los cambios
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de vegetacion en su habitat (Cerling et al., 1999).
Por lo que los proboscidios fosiles han sido de gran
ayuda en el estudio de transiciones climaticas y de
cambios de vegetacion a través del tiempo (Cer-
ling et al., 1999; Camidge ¢t al., 2020).

El estudio del comportamiento y la dieta de
las especies fosiles son clave para las reconstruc-
ciones ambientales y ecolégicas, y las cuales, an-
teriormente habian sido inferidas mediante la
morfologia de sus estructuras 6seas, sin embargo,
actualmente el analisis de diferentes proxies, tales
como el desgaste dental y el andlisis de isotopos
estables de carbono y oxigeno en esmalte dental
y, de carbono y nitrégeno en colageno, han ayu-
dado a efectuar mejores y mas precisas inferencias
(Metcalfe et al., 2013; Lister, 2014; Metcalfe, 2017;
Gonzalez-Guarda ¢t al., 2018; Uno et al., 2020;
Cherney et al, 2021; Wooller et al., 2021; Miller
et al., 2022). En los tltimos anos, estas técnicas
han demostrado ser eficaces para la comprension
de como se alimentaban los proboscidios y como
cambi6 la disponibilidad de las plantas que con-
sumian, asi como de los cambios ambientales que
ocurrieron en el pasado (lacumin et al, 2010; Saa-
rinen et al., 2015; Schwartz-Narbone e al., 2019;
Camidge ¢t al., 2020, Smith y DeSantis, 2020; Liu
et al.,, 2022). Adicionalmente, los analisis isotopi-
cos, especialmente los del oxigeno, no sélo son
capaces de arrojar informacién sobre el tipo de
alimentacion y hébitat, sino que también han de-
mostrado ser eficaces para las inferencias paleocli-
maticas locales, haciendo posible el estudio de
migraciones (Longinelli, 1984; Tuken et al., 2007;
Uno et al.,2020b; Wooller et al., 2021). Por lo ante-
rior, el estudio de los proboscidios puede ayudar a
mejores interpretaciones ecolégicas y ambientales,
tanto en ecosistemas actuales como del pasado,
sin embargo, para su correcta interpretacion, es
importante conocer las técnicas disponibles y sus
alcances, asi como su correcta aplicacion. En el
presente articulo se retinen las técnicas mas utili-
zadas actualmente para el andlisis paleodietético
de Mammuthus columbi en México, estos son: ana-
lisis de isotopos estables de carbono y oxigeno en
esmalte dental, de carbono y nitréogeno en cola-
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geno, y analisis de desgaste dental a nivel micro
y macro. Asi mismo, se presentan las peculiari-
dades bioldgicas de los proboscidios que podrian
ayudar a entender mejor éstos analisis, asi como
las problematicas que pudieran presentarse al es-
tudiar estos grandes mamiferos.

2. Mammuthus columbi

Los mamuts (familia Elephantidae, género Mam-
muthus) pertenecen al orden Proboscidea, al cual
también forman parte los tnicos dos géneros
conocidos de elefantes modernos, Loxodonta y
Elephas. En la actualidad estos grandes mamife-
ros se distribuyen tnicamente en el continente
africano y asiatico respectivamente, sin embargo,
durante el Pleistoceno Tardio, existian tres fami-
lias de proboscidios en América: Gomphotherii-
dae (gonfoterios), Mammutidae (mastodontes) y
Elefantidae (mamuts), los cuales se extinguieron
durante la transicion Pleistoceno-Holoceno hace
unos 10 a 11 mil anos AP (antes del presente)
(Arroyo-Cabrales et al., 2007).

El género Mammuthus se distribuy6 desde Ca-
nada, Estados Unidos de América, México, y
parte de Centroamérica, no obstante, éstos gran-
des mamiferos no se distribuyeron mas alla de
Panama (Arroyo-Cabrales et al, 2007). Los pri-
meros mamuts en el continente americano apa-
recen hace aproximadamente 1.5 millones de
anos, estos probablemente evolucionaron desde
un mamut euroasiatico, el mamut de la estepa
(Mammuthus trogontherit), el cual cruzé el estrecho
de Bering y dio lugar primeramente, a Mammuthus
columbi (Mamut colombino) y posteriormente a
Mammuthus primigenius (Mamut lanudo) en Berin-
gia, este ltimo restringi6 su distribucion al norte
de América y Europa, mientras que M. columbi
tuvo una amplia distribuciéon en el continente
Americano (Lister y Sher, 2015). Adicionalmen-
te, en la isla de Santa Rosa, en el archipiélago
de California, Norte América, vivié una especic
de mamut de pequefias dimensiones, llamado
mamut pigmeo (Mammuthus exilis). Estos mamuts

debieron haber evolucionado desde poblaciones
de M. columbi que cruzaron a este sistema de islas
cuando el nivel del mar era bajo, sufriendo un
enanismo insular debido al aislamiento en estas
pequenas islas (Agenbroad, 2001, 2003; Mubhs et
al., 2015).

2.1. ELEFANTES ACTUALES Y EL MAMUT
COLOMBINO

Los elefantes actuales (Elephas y Loxodonta) poseen
un comportamiento social muy estructurado
y complejo, los machos adultos son solitarios o
viven en pequenas manadas de elefantes solte-
ros (Schulte, 2000), por otro lado, los elefantes
hembras viven en unidades familiares llamadas
matriarcales, compuestas principalmente por
hembras adultas y crias, ésta unidad familiar esta
dirigida por la hembra mas longeva del grupo
(matriarca) y en la cual, la experiencia y edad
juega un papel importante en el éxito reproduc-
tivo de todas las hembras de la unidad familiar
(McComb et al., 2001), ademas de que las deci-
siones de la matriarca influyen totalmente en el
comportamiento de esta unidad familiar (Moss,
2012).

Ademas de las diferencias de comportamien-
to que muestran ambos sexos, también las hay
en los habitos alimenticios, que incluso existen
entre individuos juveniles y adultos. Algunos es-
tudios indican que en L. gfricana, existe una mar-
cada diferencia de alimentacién entre hembras
y machos adultos, siendo las hembras las que
mantienen una dieta mas selectiva y nutritiva,
ingiriendo una cantidad mayor de plantas lefio-
sas, contrario a esto, los machos presentan una
alimentacion mucho mas generalista (Stokke,
1999). Por otro lado, Sukumar y Rames (1992)
y Greyling (2004) indican que, tanto en los ele-
fantes africanos como en asiaticos, los individuos
adultos integran a su dieta una mayor cantidad
de arboles y arbustos que los jovenes, los cuales
tienen una preferencia al consumo de pastos.

No solamente se han observado estas varia-
ciones dietéticas, existen evidencias que apuntan
a que los elefantes actuales modifican su dieta

MAMMUTHUS COLUMBI
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a lo largo del afio y esta se haya relacionada con 3. Analisis isotopicos de oxigeno,
los cambios de vegetacion que ocurren estacio- nitrogeno y carbono en bioapatita de

ANALISIS ISOTOPICOS
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nalmente, asi, en la temporada de lluvia existe un ~ mamiferos

aumento en la integracion de plantas C, y en cam-
bio, cuando la estaciéon seca llega, comienzan a
alimentarse mayoritariamente de plantas C, (Wit-
temyer et al., 2009; Codron et al., 2011; Koirala e/
al., 2016; Uno et al., 2020).

Actualmente existen algunas evidencias que
podrian apuntar a que los mamuts pudieron tener
un comportamiento muy similar al de los elefantes
actuales y, por lo tanto, también en su manera de
alimentarse (Haynes, 1993; 2012). Por ejemplo,
los “mammoth rub sites” han sido interpretados
como probables lugares donde los mamiferos del
Pleistoceno (entre estos, mamuts) rascaban o frota-
ban sus cuerpos. Uno de estos lugares, ubicado en
la costa norte de California, Estados Unidos, espe-
cificamente en el condado de Sonoma, donde, por
medio de un analisis de micrografias (Microscopia
de fuerza atémica (AFM)), se comparé la super-
ficie de las “mammoth rub sites” y las rocas que
son utilizadas por elefantes actuales para frotar sus
cuerpos, encontrandose grandes similitudes entre
ambos (Parkman 2002; 2009).

Adicionalmente, Saunders (1999), basandose
en los hallazgos del yacimiento de Hot Springs en
Dakota del Sur, Estados Unidos, sitio donde se han
encontrado mas de 50 individuos pertenecientes a
Mammuthus columbiy Mammuthus primigenius datados
en 26 000 A.P. y, los cuales en su mayoria eran
adultos machos, solitarios y que fallecieron en mo-
mentos diferentes, propone la similitud que existe
entre la estructura social de M. columbi y de pro-
boscidios actuales. Por otro lado, en el yacimiento
de Dent, en The Waco Mammoth National Mo-
nument (WMNM) en el centro de Texas, Estado
Unidos, se han encontrado 25 individuos de Mam-
muthus columbi que probablemente representan el
unico grupo social encontrado hasta la fecha, ya
que podria estar representada una manada ma-
triarcal que migraba hacia fuentes de agua duran-
te una intensa sequia (Haynes e al, 1992; Wiest et
al., 2016).

Usualmente, los tejidos mineralizados fésiles como
los huesos y dientes, son los que se conservan me-
jor a través del tiempo, por ello, son comunmen-
te analizados para realizar estudios isotopicos de
carbono, nitréogeno y oxigeno (Koch, 2007; Zazzo
et al, 2012). Esto es debido a que presentan una
importante resistencia a las alteraciones quimicas
y biolégicas que ocurren postmortem (aproximada-
mente hasta 108 anos); estos tejidos estan com-
puestos de proteinas, lipidos, y principalmente de
una forma altamente sustituida de hidroxiapatita
(Ca [PO,],[OH],) llamada bioapatita, la cual ha
integrado a su estructura iones carbonato (CO,*),
entre otros (LeGeros, 1991; Koch, 2007). El hueso y
la dentina contienen una composicion similar, apro-
ximadamente un 70% de cristales de bioapatita y
su resto pertenece a una matriz organica de cola-
geno proteico (Lowenstam y Weiner 1989; Simkiss
y Wilbur, 1989; Hedges, 2003; Morales-Puente et
al., 2012). Una gran diferencia con la estructura del
esmalte, el cual s6lo aproximadamente el 5% de su
peso pertenece a materia organica (LeGeros, 1991).

3.1. CARBONO

En las plantas, pueden presentarse tres tipos de vias
fotosintéticas, el Ciclo de Calvin (C,), la via Hatch-
Slack (C,) y CAM (Metabolismo Acido Crasulaceo)
y las cuales, se presentan con frecuencia en tipos
de plantas especificas, por e¢jemplo, la mayoria de
las gramineas poseen una via G, y, en cambio, la
mayoria de drboles y arbustos tienen una via C,
(Stowe y Teeri, 1978; Medrano y Flexas, 2000,
Morales-Puente et al., 2012). Asi mismo, estas vias
metabolicas pueden identificarse mediante el anali-
sis de 1sotopos estables del carbono de los tejidos de
las plantas, la via C, tendra valores de §"°C dentro
de un intervalo de -22%o a -30%o, por otro lado, la
via G, se encontrard dentro del intervalo de -10%o
a -14%o (Farquhar et al., 1989; Steuter et al., 1990;
Cerling et al., 1997).



http://dx.doi.org/10.18268/BSGM2023v75n2a260423

Boletin de la Sociedad Geoldgica Mexicana | 75 (2) /| A260423 / 2023 / °

En el analisis isotopico de carbono es importante
considerar diversos factores que pudieran hacer
variar los valores de 8"C que exhiben las plan-
tas, uno de ellos es el GO, atmosférico, que es su
fuente principal de carbono (Koch, 1998). Y en
el cual, la composicion isotopica del carbono ha
cambiado a lo largo del tiempo, desde un valor de
8"C de -6.5 durante el Pleistoceno, hasta -8.4%o
en la actualidad, esto debido a la intensiva quema
de combustibles fosiles (Tipple, 2010; Keeling e
al., 2017).

Otros factores que deben tomarse en cuenta
en este analisis, es la eficiencia con la que se fija
carbono por medio de la fotosintesis, las plantas
C, poseen una mejor eficiencia que las plantas C,
y ademas, una mejor adaptacion a soportar otras
situaciones de estrés (Edwards et al, 2010; Gowik
y Westhoff; 2011; Way et al, 2014). La abundan-
cia de plantas C, se correlaciona con temperaturas
altas y baja humedad (Stowe y Teeri, 1978; Mo-
rales-Puente ¢t al.,, 2012). Por otro lado, los valores
isotopicos en las plantas G, son muy susceptibles
a bajos niveles de CO, atmosférico, luz, estrés hi-
drico y osmotico, niveles de nutrientes en el suelo,
aridez y temperatura (Ehleringer y Monson, 1993;
Koch, 1998). Se ha observado que la abundancia
de plantas C, incrementa en zonas con tempera-
turas por debajo de los 25°C (Medrano y Flexas,
2000).

Por lo anterior, la precipitacion media anual
también es un factor muy importante en la inter-
pretacion de los valores isotopicos obtenidos, las
plantas C, pueden mostrar un sesgo con valores
correspondientes a plantas G, y CAM en ecosis-
temas secos y desérticos, una precipitacion menor
a 500 mm/afio, causaria que las plantas posean
valores mayores a -25.5%o, asi mismo, valores
tan negativos como -31.5%o indicarian un bosque
denso de dosel cerrado con poca luz y abundantes
precipitaciones (Kohn, 2010).

Por otro lado, la plantas que habitan en bos-
ques densos tienden a mostrar valores mas negati-
vos que los de habitats abiertos y de pastizales, esto
se conoce como efecto dosel y es provocado por un
reciclaje del carbono ya fraccionado a partir de la
descomposicion de la materia organica del suelo

del bosque, por lo tanto, valores muy negativos de
8"C indican un efecto dosel mas marcado y habi-
tats mas cerrados (Vogel, 1978; Van der Merwe y
Medina, 1991; Bonafini et al., 2013).

Cuando los mamiferos herbivoros se alimentan,
incorporan a sus tejidos las formas isotdpicas esta-
bles del carbono, incluyendo las formas mas abun-
dantes, ?C y "C. Anteriormente, se consideraba
que los carbonos que constituyen los carbonatos del
esmalte dental, mostrarian valores de 8"C mas po-
sitivos en un 14%o que las plantas consumidas y, en
el caso de la bioapatita 6sea, 5%o mas positivos que
su alimento (Cerling y Harris, 1999; Cerling e al.,
2005). Sin embargo, recientemente se ha demostra-
do que este incremento en los valores de 8"*Ci varia
por la fisiologia de cada animal y principalmente,
de su tamafio corporal (lTejada-Lara et al., 2018).
Por otro lado, en el caso del colageno 6seo, se ha
documentado que organismos con una preferencia

de alimentacion a plantas C, (arboles, arbustos y

pastos de zonas frias) mostrarén valores de 813C en
un intervalo de -28%o a -18%o, y de -7%o a -11%o
para las muestras provenientes de hueso pertene-
ciente a animales que se alimentaron mayoritaria-
mente de plantas G, (pastos y algunas plantas de

zonas calidas) (MacFadden y Cerling, 1996).

3.2. NITROGENO

Las dos formas isotopicas estables mas abundantes
y comunes del nitrogeno son "Ny PN, y las cuales,
son incorporadas por las plantas desde el suelo has-
ta sus tejidos, por lo que éstos altimos reflejaran las
proporciones isotopicas del nitrégeno provenientes
del suelo, sin embargo, pueden tener grandes va-
riaciones en sus valores 8"°N, que van desde -8%o
y hasta +18%o en las plantas desérticas (Shearer e/
al. 1983; Schoeninger y DeNiro 1984; Kelly, 2000).
Esto se debe principalmente a la gran variacion de
dichos valores en los suelos y adicionalmente, a al-
gunas estrategias que poseen las plantas para obte-
ner este elemento, como es la presencia de mecanis-
mos de fijacion del nitrégeno, por lo que las plantas
fijadoras de nitrogeno exhiben evidentemente va-
lores de 8"°"N mas negativos que las plantas que
no tienen este mecanismo (Schoeninger y DeNiro,
1984; Kelly, 2000).
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Los herbivoros adquieren nitrogeno de las plan-
tas consumidas y asi mismo, los carnivoros lo ad-
quieren de sus presas (DeNiro y Epstein, 1981). El
nitrégeno se incorpora a la estructura de muchos
de sus tejidos, uno de ellos es ¢él colageno, el cual
forma parte de la matriz organica de los huesos y
la dentina. El colageno es extraido para el analisis
isotopico del nitrégeno, ya que se ha identificado
que existen cambios en las proporciones isotopicas
respecto a la cantidad de proteinas de origen ani-
mal y vegetal que se incluyen la alimentacién de
un animal, contribuyendo asi, al enriquecimien-
to isotdpico del nitrogeno en el colageno, actual-
mente conocido como factor de enriquecimiento
trofico (TEF en inglés) (Hobson y Bairlein, 2003;
Krajcarz et al.,, 2018). Esta senal isotdpica ha sido
muy util en las reconstrucciones troficas para espe-
cies fosiles, ya que en general, los valores de 8N
del colageno de los mamiferos son mas positivos
que el alimento consumido en un 3%o a 5%o por
cada paso hacia arriba de los niveles troficos (De-
Niro y Epstein, 1981; Bocherens y Drucker, 2003;
Fox-Dobbs ¢t al., 2008; Jaouen et al., 2022).

Las proporciones isotopicas del nitrogeno refle-
jadas en el colageno de los mamiferos dependen
directamente de los valores adquiridos por los her-
bivoros desde las plantas y, en el caso de los carni-
voros y omnivoros, de las diferentes presas o fuen-
tes de alimentacién que posean (DeNiro y Epstein,
1981; Stephens et al., 2022). Ya que las plantas son
el medio por el que comienza la incorporacion del
nitrégeno en la red tréfica, es de gran importan-
cia considerar las condiciones ambientales y eco-
logicas donde viven o vivieron los mamiferos, por
ejemplo, el nitrogeno de las plantas que habitan
lugares aridos normalmente son mas positivos que
los de lugares hiimedos y, contrario a esto, los va-
lores son mas positivos en sitios costeros o salinos
que, los valores de las plantas que habitan sitios
tierra adentro o no salinos (Heaton, 1987). Asi mis-
mo, se ha documentado que los valores de 8"°N en
el colageno de mamiferos que habitan sitios cali-
dos y aridos son mas positivos que los que habitan
ambientes frios y humedos (Ambrose, 1991). Por
otro lado, el consumo preferencial de algunos ti-
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pos de plantas tiene una evidente influencia en los
valores de 8N del colageno, ya que son comun-
mente bajos en los mamiferos que se alimentan de
plantas fijadoras de nitrogeno, como, por ejemplo,
las leguminosas (Delwiche et al., 1979; Ambrose y
DeNiro, 1986; Koch et al., 1994).

Adicionalmente, los valores de 8"°N reflejados
en el colageno 6seo también variaran por la can-
tidad de lluvia que se precipite anualmente en su
habitat, y es especialmente evidente en areas que
reciben menos de 400 mm de lluvia por ano (Sealy
etal., 1987); de modo que, la senial isotopica del ni-
trogeno en el colageno es inversamente proporcio-
nal a la cantidad de agua que consuman. Asi, un
estrés hidrico y una deshidrataciéon incrementaria
la concentracion de urea en el cuerpo del mamife-
ro y, en consecuencia, habria un incremento en el
valor de 8"°N (Ambrose y DeNiro, 1986).

Asi mismo, la fisiologia de los organismos tam-
bién es un importante factor a tomar en cuenta en
el analisis de las proporciones isotopicas del nitro-
geno, las especies que poseen adaptaciones fisio-
légicas para una disminucién de la ingestion de
agua y su almacenamiento, tienen valores mas po-
sitivos que las especies dependientes de este liqui-
do (Ambrose, 1991). Otro ejemplo de esto, son los
mamiferos que poseen un periodo de hibernaciéon
anual, como es el caso de algunos trsidos, los cua-
les tienen un eficiente mecanismo de reciclaje de
urea durante este periodo, y el cual, provocaria un
aumento en los valores de 8"°N en el colageno (Ra-
mirez-Pedraza et al., 2019; Krylovich et al., 2020).
Adicionalmente, la lactancia que ocurre durante
el crecimiento de las crias también puede incre-
mentar los valores de 8"°N en el colageno, por lo
que es un clemento valioso para la identificacion
del destete en los mamiferos (Jenkins et al., 2001;

Cherney et al., 2021).

3.3. OXIGENO

Existen variaciones naturales en la abundancia de
los diferentes is6topos de oxigeno en las diferen-
tes fuentes de agua de la superficie de la Tierra,
dichas variaciones son provocadas por diferentes
factores ambientales y geograficos, tales como: sa-
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linidad, altitud, latitud, longitud, precipitacion, es-
tacionalidad, evaporacion y condensacion vy, tem-
peratura (Epstein et al, 1951; Epstein y Mayeda,
1953; Dansgaard, 1964; Rozanski et al., 1993). Los
valores 1sotopicos de oxigeno en el agua pueden
ser tan especificos en cada sitio que es posible de
crear mapas de datos con los valores de 8O glo-
bales (Bowen et al., 2005).

El oxigeno se incorpora al hueso y esmalte de
los mamiferos, mayoritariamente por medio del
agua que es ingerida y consumida en los alimentos
(Koch, 1998). El oxigeno adquirido es incorpora-
do como carbonatos (CO**) y fosfatos (PO*") en la
bioapatita (Koch, 2007; Morales et al., 2012). Por
lo que, las proporciones isotopicas del oxigeno del
agua consumida seran reflejejadas en la bioapati-
ta, proporcionando informacién importante sobre
el habitat y el clima en el que vivieron los indivi-
duos (Kohn et al., 1996).

Un solo diente contiene informacién desde
que comienza a formarse la pieza dental, hasta
que emerge y detiene su mineralizacion (Higgins,
2018). Por lo anterior, el analisis de las proporcio-
nes isotopicas del oxigeno en la bioapatita ha sido
muy util para inferir los cambios ambientales y cli-
maticos que ocurrieron a través del tiempo (Royer
et al., 2013; Royer et al., 2014; Fernandez-Garcia et
al., 2022; Uno y Bibi, 2022

Por otro lado, con dicho analisis es posible
identificar cambios en las fuentes de agua de los
animales vy, lo cual, podrian indicar movimientos
migratorios (Bowen et al., 2005; Britton ¢t al., 2009;
Wooller ¢t al., 2021; Miller et al., 2022). Asi mis-
mo, los valores de 6O, son sensibles a los cam-
bios estacionales, siendo especialmente ttiles para
la identificacion de la estacion en la que ocurrié la
mineralizaron de los carbonatos en la bioapatita,
esto es especialmente util en el analisis del esmalte
dental (Dutton et al., 2005).

cuadrante de su cavidad bucal y de estos, solo
podian estar presentes uno o dos de en cada cua-
drante de la mandibula y maxilar al mismo tiem-
po (Laws, 1996). Estas piezas dentales avanzan
en direccion anterior conforme surge el siguiente
molariforme desde la parte posterior, por lo que
todos los molariformes terminaban por caer por
la parte anterior, normalmente con un marcado
grado de desgaste oclusal. El orden del surgimien-
to, asi como de la caida de los molares es el si-
guiente: M1-M2—-M3—M4—M5—M6 (Laws,
1996). El surgimiento, el avance posterior-anterior
y la muda de cada uno de los molares ha sido bien
descrito y estudiado, por lo que se han establecido
patrones de erupcidn, progresion dental y porcen-
taje de desgaste oclusal para la estimacion de eda-
des en Edad Elefante Africano (EEA) (Laws, 1966;
Haynes, 1991).

Ademas de lo anterior, los proboscidios (inclu-
yendo mamuts) también presentan una formacion
especial de sus piezas dentales, éstos se desarrollan
de una manera secuencial progresiva (de M1 a
MG6), primero, se forma la dentina, luego las pla-
cas de esmalte y por ultimo el cemento sobre las
coronas, esta formacion empieza en la parte mas
anterior del molar y progresivamente se forma en
direccion a la parte posterior. Las raices se desa-
rrollan después de que se ha formado el esmalte en
todas las lamelas y, ésta secuencia anterior-poste-
rior también se observa en las raices al momento
de la progresion del molar a la zona anterior de
la mandibula, las raices anteriores se reabsorben
mientras que las posteriores siguen siendo funcio-
nales (Maschenko, 2002). La tnica excepciéon a
esta formacién secuencial es el molar M1, en el
cual se forman simultaneamente todas las placas
de esmalte, asi como su corona, acompanadas
por la formacién del cemento el cual comienza su
formacion simultaneamente en la superficie de la
corona y en la base de la raiz (Maschenko, 2002).

PIEZAS DENTALES

3.4. FORMACION DE LAS PIEZAS DENTALES DE LOS Metcalfe et al. (2010), mencionan que los grandes

MAMUTS Y CONSIDERACIONES EN EL ANALISIS
ISOTOPICO DE C Y O EN EL ESMALTE

molariformes pueden formarse durante anos o in-
cluso décadas y en consecuencia, la parte anterior

El desarrollo dental de los mamuts fue muy similar
a la de los elefantes actuales, a lo largo de su vida
presentaban seis diferentes molariformes en cada

puede estar en desgaste mientras que la anterior
esta aun en desarrollo, por lo que estos autores
estimaron el tiempo que tarda en formarse com-
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molar

pletamente cada uno de los seis molares en los
mamuts, basandose en la conocida propuesta de
Laws (1996) para la estimacion de la edad de los
elefantes africanos (Loxodonta africana) (Tabla 1).
Es importante indicar que la manera en que
crece el esmalte en los proboscidios puede ge-
nerar problematicas y dudas en estudios paleo-
dietéticos, paleoecologicos y paleoclimaticos,
donde se analicen muestras del esmalte dental
para el analisis isotopico del carbono y oxigeno.
El proceso de formacion y surgimiento de los
dientes en los proboscidios posee una secuencia
y tiempos especificos a lo largo de la estructura
de cada molariforme, por lo que podria variar la
informacion dietética entre los diferentes mola-
res y a lo largo de cada uno de ellos. Metcalfe y
Longstaffe (2017), estimaron que la tasa de cre-
cimiento del espesor del esmalte es de entre 0.8
a 1.5 milimetros al ano, asi mismo, se estim6 la
tasa de crecimiento en altura de 13 a 14 mm/
ano. El esmalte comienza a formarse en la union
esmalte-dentina en la parte oclusal del diente y
el crecimiento progresa en grosor hacia el exte-
rior del diente (direccién contraria a la dentina)
y en altura, en direccion a la base del diente, de

v
4
E Tabla 1. Edades estimadas en proceso de formacion de los molares (Metcalfe et al., 2010).
z MMz M3 TMé M5 M6 |
o (oS¢ i {3 V2 Prenatal Prenatal Prenatal 3 anos 13-15 26-28
2 dela anos anos
m formacién
o
Lamelas Nacimiento Nacimiento 0.5-1 afio 4 afios 15 afios 28 anos
presentes
Tamaiio Nacimiento 2 afios 3 anos 15 anos 28 anos 43 afios
completo
alcanzado
(TS Sl Prenatal Prenatal-2 ~ Prenatal-3 3-15 13-28 26-43
de la corona afos afnos anos anos afos
(maduraciéon
del esmalte)
Lamelas en [JUSEH) 0.5-4 anos  2-13 afios  8-26 18-39 32-60
desgaste anos anos anos
Caida del 2 anos 4-6 anos 15 afios 28 afios  39-43 Muerte

anos

tal forma que lo primero en formarse es el es-
malte oclusal de cada diente (Hillson, 2005).

Por todo lo anterior, el muestreo “en bruto”
del esmalte dental que comprenda todo el es-
pesor de esta estructura, comprende al menos
varios milimetros (Bulk samples, en inglés) y, la
sefial isotopica de estas muestras podria repre-
sentar como minimo varios meses y hasta va-
rios anos de formacion de esmalte segun sea el
grosor de la muestra (Ferretti, 2003; Metcalfe
et al., 2010). En consecuencia, si la muestra es
tomada de la superficie oclusal del esmalte, la
informacion contenida en ella serd anterior a la
informacién que contendra una parte cercana
a la raiz.

Por otro lado, los incisivos de los probosci-
dios, comtnmente llamadas “defensas” o col-
millos”, se mudan una vez en su vida, la corona
del primer par de incisivos termina de formarse
a los 16 meses de formacion y su raiz después
de tres meses de su nacimiento, en cambio, los
incisivos permanentes comienzan a formarse a
los 17 meses de edad y no detienen su creci-
miento durante toda la vida del animal (Rau-
benheimer, 2000; Raubenheimer et al., 1995)
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Los incisivos presentan un crecimiento anual en su
estructura en forma de laminas de dentina, éstas
laminas pueden observarse como anillos de creci-
miento anual a través de un corte transversal del
incisivo, existen variaciones en el crecimiento de
cada anillo, de tal manera que, puede identificarse
un crecimiento mas lento de la dentina durante
la estacién invernal, esto es, especialmente util
para la identificacién de estacionalidades, cam-
bios climaticos, migraciones y cambios de alimen-
tacion que pudieran ocurrir durante un ano de
vida (Koch ¢t al., 1989; Rountrey et al., 2012). Por
ejemplo, recientemente el analisis de isotopos de
oxigeno y estroncio en un colmillo completo de M.
primigenius evidencié los movimientos geograficos
durante sus diferentes etapas de la vida (Wooller

etal, 2021).

4. Mesodesgaste dental

El analisis de mesodesgaste dental es un método
relativamente reciente, que resulta bastante acce-
sible en costos y que puede ser aplicado sin que los
restos fosiles sufran dafos mayores o destruccion
completa de la pieza dental. Este analisis toma en
cuenta el cambio en el desgaste total de la superfi-
cie oclusal de pieza dental que ocurre durante su
uso, desde que emerge hasta que el diente cae o
hasta que el individuo muere (Ackermans, 2020).
Sin embargo, la informacion obtenida de este des-
gaste resulta poco especifica para cortos periodos
de tiempo (dias o semanas) (Fortelius y Solounias,
2000; Rivals et al., 2013; Saarinen et al., 2015). A
diferencia del desgaste que ocurre a nivel micros-
copico, donde se puede identificar el tipo de ali-
mento que consumi6 el animal antes de morir o de
haber perdido la pieza dental (Grine, 1986). Por
lo tanto, el mesodesgaste permite hacer inferen-
cias sobre la dieta de herbivoros fosiles a lo largo
de su vida (Fortelius y Solounias, 2000) y, consiste
en la observacion, analisis y el grado en el que se
desarrollan las facetas en el diente y como se rela-

clona este desgaste con la dieta consumida (Green
y Croft, 2018).

El mesodesgaste original de Fortelius y Solounias
(2000), se bas6 en la examinacion y clasificacion
de los apices de las caspides de los molares pre-
sentes en los artiodactylos y perissodactylos, espe-
cificamente los bordes bucales de los paraconos y
metaconos, caracterizando el relieve y la forma de
las cuspides. El relieve de las cuspides se refiere a
la diferencia de relativa de altura entre las puntas
de las cuspides y los valles entre las ctspides, es
decir, la altura de las cGspides en la vista lateral,
clasificando esta altura en alto o bajo. Por otro
lado, la forma de la ctspide se refiere al vértice
de la ctspide descrito como afilado, redondeado
o romo, en orden decreciente de desarrollo de fa-
cetas. Con esta clasificacion de cuspides, pueden
clasificarse a los herviboros en cuatro grupos prin-
cipales: pacedores, consumidores mixtos con un
dominio pacedor, consumidores mixtos domina-
dos por ramoneo y finalmente, ramoneadores.

El desgaste dental puede ocurrir de dos for-
mas diferentes, por medio de abrasiéon o por atri-
cion (Fortelius, 1985; Fortelius y Solounias, 2000;
Green y Croft, 2018). La abrasion es el resultado
del desgaste causado por alimentos abrasivos que
desgastan el diente, existe evidencia sobre el im-
portante desgaste dental que provoca una dieta
basada en pastos, los cuales, contienen una gran
cantidad de silicatos en su estructura celular lla-
mados fitolitos, que aunque la dureza de estas es-
tructuras son menores al del esmalte, contribuyen
de manera importante al desgaste dental (Winkler
et al, 2019); adicionalmente, una alimentacion
cerca del suelo podria contener sedimentos abrasi-
vos como polvo y arena que podrian contribuir a
un mayor desgaste (Baker ¢t al,, 1959; Janis y For-
telius, 1988; Kaiser e al., 2013, Ackermans, 2020).
En un desgaste por abrasion, las cuspides se des-
gastan en una mayor proporcion, siendo comuin-
mente bajas y romas. Por otro lado, la atricién,
es consecuencia de un desgaste principalmente
creado por el contacto entre dientes (desgaste
diente-diente) y no por el alimento consumido,
en consecuencia, las cispides presentan un relieve
oclusal alto y puntiagudo (Sanson, 2006). El des-
gaste por medio de atricién ocurre principalmente

MESODESGASTE DENTAL
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en dietas ramoneadoras (érbolcs, arbustos y frutos) 4.1. MODIFICACIONES Y AVANCES EN LA TECNICA
DE MESODESGASTE

MESODESGASTE DENTAL
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(Fortelius y Solounias, 2000).

A pesar de que el mesodesgaste es un método
bastante accesible, que facilita el analisis de un
gran numero de individuos, el desgaste parece no
ser estable a lo largo de la vida de los individuos y
debe considerarse la edad ontogénica de los indivi-
duos estudiados, ya que se requiere que los dientes
muestren facetas de desgaste bien definidas y sin
danos (Green y Croft, 2018); en consecuencia, es
importante excluir del andlisis dientes demasiado
desgastados y también los que se encuentran en
una etapa de desgaste muy temprana (Fortelius
y Solounias, 2000; Rivals et al, 2007). Aunado a
esto, las tasas de mortalidad especificas de la espe-
cie también podrian tener una clara influencia en
la sefial de mesodesgaste, y adicionalmente, tam-
bién es importante tener en cuenta si la muerte fue
catastrofica o de forma natural (Rivals ez al., 2007).
Ademas, el esmalte de la superficie oclusal debe
presentar un pulido suave y sin dafios aparentes, lo
que indicaria una buena conservacion del esmalte
(Green y Croft, 2018).

En el analisis de poblaciones de especies extin-
tas y restos fosiles, muchas veces existe una gran
problematica respecto a los pocos individuos dis-
ponibles para analizar. Green y Croft (2018) su-
gieren el analisis de al menos 10 individuos para
poder obtener adecuadamente una variacion en
una poblacion.

{1 Lt

La facilidad, accesibilidad y rapidez del analisis de
mesodesgaste dental ha posibilitado la modifica-
ci6n del método original de Fortelius y Solounias
(2000). Kaiser et al. (2000) y Kaiser y Solounias
(2003) fueron los primeros en extender las obser-
vaciones a mas de una cuspide por individuo e in-
volucrar a mas de un observador en las mismas; a
este método se le ha denominado como “mesodes-
gaste I”’. Posteriormente Mihlbachler y Solounias
(2006) propusieron un sistema de puntuaciéon de
cuatro estados categoricos, que culminé en el de-
sarrollo de una escala de clasificacion de siete esta-
dos, del 0 al 6, y que, mediante una comparaciéon
con esta escala, se combinaba la altura de la caspi-
de con el desgaste del 4apice en una en una escala
Unica, a este método se le llamo “mesodesgaste II”
(Mihlbachler et al., 2011; Solounias et al., 2014).
Mas recientemente, la propuesta de Solounias et
al. (2014) y Danowitz et al. (2016), en la cual, a
través de un microscopio estereoscopio, se analiza
por separado las superficies mesial y distal de la se-
gunda banda de esmalte (mas lingual), asi como la
unién entre las dos facetas, calificando las bandas
de esmalte como navegadores cuando se caracte-
rizan por ser “flat” y “planar”, en los pacedores si
contiene gubias y sub-facetas que eventualmente
se vuelven redondas. Mesodesgaste I1I califica es-
tas formas con una escala de 1 a 4, indicando el

m Replicacion de la superficie oclusal mediante un medidor de contornos convencional.
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namero 1 un navegador tipico y el nimero 4 un 4.2 ANALISIS DE MESODESGASTE EN
PROBOSCIDIOS

pacedor tipico. Por tltimo, Jiménez-Manchoén et
al. (2022) propusieron una modificacion del “me-
sodesgaste II”, llamada “Mesodesgaste Dental
Cuantitativo” en la cual se hacen mediciones del
angulo de desgaste y la altura de las caspides a
partir de fotografias, mejorando asi, la categori-
zacion de los individuos de una manera mas con-
fiable en los siete estados categoéricos propuestos
en mesodesgaste II, ademas, este analisis abre la
posibilidad de encontrar variantes alimentarias
fuera de estas categorias.

Ademas de estas principales modificaciones
del mesodesgaste original, hay variaciones de
cada de éstas (Ackermans, 2020), por ejemplo, se
han propuesto modificaciones para su aplicaciéon
en mamiferos de tamafno pequeno y mediano,
como los lagomorfos (Fraser y Theodor, 2011),
lepéridos y murinos (Ulbricht et al., 2015), cam-
panoles (Kropacheva et al, 2017), marsupiales
(Butler ¢t al., 2014) y xenartros (Saarinen y Kar-
me, 2017). También, se han propuesto analisis
en grandes mamiferos, como los rinocerontes
(Taylor et al., 2013) y proboscidios (Saarinen et
al, 2015). Cada una de estas modificaciones ha
demostrado ser efectiva para la investigacion de
la dieta en diferentes tipos y tamanos de dientes,
asi como en diversos mecanismos de mastica-

cion.

: @l.l.l.l.l e
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La metodologia para el analisis de mesodesgaste
dental en molares de proboscidios fue propuesta
Saarinen et al. (2015), la cual es una modificacion
del “mesodesgaste II” para el analisis del mesodes-
gaste dental en los grandes molares que presen-
tan los proboscidios. Debido al gran tamafio de
las piezas dentales, ademas de la progresion dental
que los proboscidios presentan, deben elegirse las
tres lamelas centrales del diente y en caso de que el
numero de lamelas sea par, deberian elegirse una
lamela anterior al centro del diente y dos poste-
riores del centro del mismo, esto con el objetivo
de evitar errores de muestreo debido al desgaste
excesivo de la superficie oclusal o al poco desgaste
que presentan las lamelas posteriores debido a su
poca progresion en la mandibula.

A diferencia de otras técnicas de mesodesgaste,
la manera de evaluar el desgaste de la superficie
oclusal en los molares de los proboscidios es una
aplicacion del “mesodesgaste dental cuantitativo”,
ya que, en vez de realizar comparaciones directas
con categorias establecidas, se mide el angulo de
desgaste que ocurre desde la parte inferior de los
valles dentales hasta la parte superior de las lami-
nas de esmalte, esto puede ser medido por medio
de un medidor de angulos digital o un medidor
de contornos convencional (Saarinen et al., 2015;

MESODESGASTE DENTAL

m Ejemplar con nimero de catidlogo DP1948, proveniente de la Coleccion Paleontoldgica del Laboratorio de Arqueozoologia “M
en C. Ticul Alvarez Solérzano”. Presenta malformacion en las primeras lamelas del molar, afectando de manera importante la forma y
direccion de las laminas de esmalte.
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Jiménez-Manchén et al., 2022) (Figura 1). Paraun  #.2.1. Peculiaridades dentales

menor margen de error, los angulos deben medir-
se en las tres lamelas centrales del diente y pro-
mediarse, para asi obtener un angulo general que
represente al mesodesgaste total del molar. En el
caso de la obtencion de los angulos por medio de
un medidor de contornos, pueden medirse a tra-
vés de una fotografia digital con ayuda de un pro-
grama de computadora con la opciéon de herra-
mientas de medicion de angulos, por ejemplo, el
programa de libre uso Image] version 1.53 (2022).

Dado que los proboscidios presentan una ali-
mentaciéon bastante variada de tipos de plantas,
con ayuda de esta propuesta, es posible diferenciar
diferentes variabilidades de preferencias dietéticas
de pastos o plantas lefiosas. Asi, angulos >130° in-
dicaria una alimentacion estricta de plantas C ; de
130° a 124° pacedor pero con una minima ingesta
de un componente arbustivo; para los animales de
dieta mixta (G,/C,), el intervalo va de 124°a 113°;
aquellos que sean ramoneadores pero con un con-
sumo minimo de herbaceas, mostraran angulos de
113°a 106° y, finalmente los consumidores estric-
tos de plantas C, tendran angulos <106° (Saarinen
etal, 2015).
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Una peculiaridad de los molares que poseen los
proboscidios, es que a diferencia de otros grupos
de mamiferos, donde el método de mesodesgaste
se excluye a los inviduos con edades tempranas,
debido al poco uso y desgaste de las piezas denta-
les, Cammidge et al. (2020) sugiere que en probos-
cidios no existe ninguna problematica al analizar
el mesodesgaste de los individuos juveniles (M1 a
M3) y adultos (M4 a M6).

Por otro lado, se ha observado que muchas ve-
ces los molares de los proboscidios pueden presen-
tar malformaciones peculiares (Krzeminska, 2008;
Grigoriev et al., 2014; Grigoriev et al., 2017) debido
a un retraso en la ontogenia dental que caracte-
riza a la familia Elephantidae (Roth, 1989). Por
lo que el desarrollo y progresion dental hacia la
parte anterior de la mandibula o maxilar es lenta,
en consecuencia, muchas veces puede existir una
malformacion fisica de toda la pieza dental, pro-
vocando que los molares de los proboscidios sean
mas variables en longitud y anchura que otros
mamiferos (Roth, 1992). Las fuerzas mecanicas de
masticacion, erupcion y progresion que actian en
molares que estan en desarrollo, pueden provocar

ALOIEREN Ejemplar con numero de catalogo 1825, de la Coleccion Paleontologica del Laboratorio de Arqueozoologia “M en C. Ticul
Alvarez Solérzano”. Presenta malformacion de la superficie oclusal, con una pronunciada desviacion del molar.
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una deformacion importante de la superficie oclu-
sal de los dientes de uno o ambos lados de la man-
dibula o maxilar, estas malformaciones pueden
provocar una mala oclusion, desalineamiento de
los molares, y deformidades en la superficie oclu-
sal (Roth, 1989).

A continuaciéon (Figuras 2 a 5) se muestran
molares y mandibulas de Mammuthus columb: que
se hallaron en la Guenca de México, y en don-
de se ha podido identificar graves afectaciones de
la superficie oclusal, consecuencia de malforma-
ciones en las bandas de esmalte. El material fosil
esta albergado en la Coleccion Paleontologica del
Laboratorio de Arqueozoologia “M en C. Ticul
Alvarez Solérzano” de la Subdireccién de Labo-
ratorios y Apoyos Académicos del INAH (Instituto
Nacional de Antropologia ¢ Historia) (Figura 2 y
3), y en el Museo de la Casa de Cultura, Victor

Urban Velasco (Figura 4 y 5), ambos en México.

Aunque hasta el momento no se ha comprobado si
estas malformaciones podrian afectar el analisis de
mesodesgaste, muchas veces los molares presen-
tan una grave deformacion y torsion de la super-
ficie oclusal y podrian provocar diferencias en el
desgaste de uno o ambos lados de la mandubula.
Haynes y Klimowicz (2015) observaron desgaste
extremo en los molares con malformaciones den-
tales, comparado a los que no presentaban malfor-
maciones en la misma mandibula. Adicionalmen-
te, Grigoriev et al. (2017) encontraron un mayor
desgaste en molares donde existe una importante
torsion de las piezas dentales superiores, afectan-
do incluso, las raices. Por lo anterior, deben to-
marse en cuenta estos cambios en la estructura del
esmalte, y es recomendable no hacer inferencias
dietéticas por medio de mesodesgaste en molares
con malformaciones importantes de las laminas de
esmalte.

m Ejemplar nimero 470, albergado en el Museo de la Casa de Cultura, Victor Urban Velasco. Mandibula con malformacion en el
molar derecho, afectando principalmente la forma de las lamelas y la profundidad de la superficie oclusal.

MESODESGASTE DENTAL
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m Ejemplar nimero Tultepec I, albergado en el Museo de la Casa de Cultura, Victor Urban Velasco. Mandibula con malformacion
en los molares izquierdos y derechos, afectando la direccion de su progresion dental.

§ 5. Microdesgaste dental tamafio (pequenas y grandes) y, lo mismo para los
% rayones (estrechos y anchos), y textura de los rayo-
o A diferencia del mesodesgaste, esta técnica exa- nes (Teaford y Walker,1984; Solounias y Sempre-
E mina el desgaste que ocurre en el esmalte a nivel bon, 2002). Este micro-desgaste se correlaciona
‘é microscopico, este micro-desgaste es causado por directamente con el tipo de alimento consumido,
g el alimento al ser masticado y tiene el potencial de ya sea un alimento abrasivo o un alimento duro,
§ mostrar informacion sobre los dltimos alimentos por lo que puede diferenciarse un animal pacedor
\é consumidos por el animal en dias, horas e inclu- de un ramoneador (Walker et al., 1978). Solounias
8 so, minutos antes de morir (Grine, 1986; Teaford y Semprebon (2002) documentaron una base de
S y Oyen, 1989; Hoffman et al., 2015). Adicional- datos con el andlisis de microdesgaste dental de
& mente, se ha documentado que en algunos casos 50 especies diferentes de ungulados con dietas dis-
E pueden observarse alteraciones alimentarias dia- tintas y con diferentes patrones de desgaste, y con
g rias, estacionales o regionales (Solounias y Sem- la cual, se facilitan comparaciones dietéticas entre
c prebon, 2002; Semprebon y Rivals, 2010). La ob- ramonecadores, pacedores y consumidores mixtos.
o servacion de las marcas (o cicatrices) en el esmalte Se ha documentado que el esmalte de herbi-
'g de la superficie oclusal para la evaluacion de las voros ramoneadores posee mas fosas a causa de
o caracteristicas dietéticas de los ungulados vivos y alimentos duros, muchas veces causados por ra-
= extintos, puede observarse mediante un microsco- mas y cortezas (Semprebon et al., 2011; Rivals et
E pio de bajo aumento (35x); estas cicatrices pueden al., 2019); en cambio, los herbivoros pacedores
a ser identificadas como gubias, fosas de diferente poseen més rayones en su esmalte dental a causa
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de la tierra y el pasto consumido, por otro lado, el
esmalte de los organismos con una alimentacion
mixta tendra patrones intermedios de fosas y ras-
gunos (Solounias y Semprebon, 2002; Mainland,
2003; Asevedo et al., 2012).

La técnica de microdesgaste comenzé con las
investigaciones de Mills (1955) y de Butler (1952),
quienes investigaban la manera en que ocurria el
movimiento oclusal de la mandibula, mediante
la observacion de la superficie oclusal y desarro-
llo de las cuspides de los dientes. Posteriormente,
los avances en la observacion de la superficie del
esmalte hallaron patrones de desgaste microscopi-
cos (Rensberger, 1978), que proporcionaba infor-
macién valiosa sobre las dietas de los animales y
del habitat donde vivian, por lo que el interés por
descifrar mejor lo que significaban estas marcas
contribuy6 al avance de la observaciéon por me-
dio del microscopio electronico de barrido (SEM,
Scanning Electron Microscope). Ademas de esto,
se evidencio la necesidad de una estandarizacion
de la manera en que se observaban y documenta-
ban los patrones de desgaste (Walker, 1978; Gor-
don, 1982; Teaford y Walker, 1984; Strait, 1993).

A pesar de que el analisis de microdesgaste
dental mediante la microscopia 6ptica de luz tiene
una relativa facilidad de uso a bajo costo, el méto-
do presentado inicialmente result6 ser lento, pro-
penso al error por medicién del observador y con
una baja capacidad de repetibilidad, debido a la
baja magnificaciéon de imagenes bidimensionales
que ofrecia el microscopio 6ptico, incluso, electro-
nicos de barrido. Por otro lado, éste ultimo, resulto
bastante costoso y poco viable para el estudio de
un gran numero de muestras (Solounias y Sem-
prebon, 2002). En consecuencia, Solounias y Sem-
prebon, (2002) desarrollaron una manera efectiva
de la observacién del microdesgaste mediante un
estereomicroscopio, donde se mejoraba significa-
tivamente la estandarizacion de la observacion de
las marcas en el esmalte, por lo que resulto un mé-
todo efectivo y de bajo costo, viable para un gran
numero de muestras y accesible. Partiendo de este
método, con el tiempo se ha mejorado y se han
propuesto soluciones respecto a los posibles erro-
res de observacion y capacidad de repetibilidad.

La observacion del microdesgaste mediante la
fotografia de alto rango dinamico (HDRI: High
Dynamic Range Imaging) ha sido una de las so-
luciones para disminuir en gran medida el error
del observador, la HDRI combina multiples fo-
tografias con exposiciones diferentes en una sola
imagen, reduciendo las sombras y los reflejos no
deseados, aumentando los detalles y, mejorando
la visualizacion de las caracteristicas del microdes-
gaste (Theodor y Furr, 2009; Fraser et al., 2009).
Por otro lado, también se han mejorado las ob-
servaciones mediante mediciones tridimensionales
tomadas con microscopia confocal de luz blanca
(white-light confocal microscopy, en inglés) jun-
to con el analisis fractal sensible a la escala (Sca-
le-sensitive fractal analysis), el cual esta disponible
como un software sensible a las texturas de las
superficies analizadas (por ejemplo, http://www.
surfract.com/). Esta metodologia es la mas utili-
zada actualmente, debido a que usa parametros
estandarizados para la caracterizacion de las cica-
trices en el esmalte, por lo que ofrece caracteriza-
clones cuantitativas y repetibles de las superficies
tridimensionales (Grine et al., 2002; Scott et al.,
2005, 2006). Sin embargo, no son libres de error,
los diferentes dispositivos utilizados para la captu-
ra de escaneos tridimensionales pueden producir

algunas variaciones, incluso midiéndose la misma

superficie (Winkler y Kubo, 2022).

m Réplica de la superficie oclusal de un molar de
Mammuthus columbi, fabricada de resina epéxica.

MICRODESGASTE DENTAL

=
S
N
S
-
Q
Q
(7
S
=
"~
S
£
N
S
S
o
=
Ke)
S
o
o
v
Lo d
=)
£
[}
€
o
(]
Y
X
o
1
Q
[}
=
=
€
)
4
S
o
<




MICRODESGASTE DENTAL

http://dx.doi.org/10.18268/BSGM2023v75n2a260423

Con el analisis mejorado de las texturas en la su-
perficie del esmalte dental en tres dimensiones la
técnica de microdesgaste no se limita sélo a her-
bivoros, si no que puede ampliarse a omnivoros y
carnivoros, e incluso dentro de estos grupos iden-
tificar consumo de frutas, de huesos y/o de carne
(p- €., DeSantis, 2016; Pappa et al., 2019; Rivals e
al., 2022).

5.1. MICRODESGASTE DENTAL EN MAMMUTHUS
COLUMBI

El analisis de microdesgaste ha aportado de ma-
nera importante al comportamiento generalista de
los proboscidios, revelando una dieta generalista
flexible (Haiduc et al., 2018). Se ha estimado que la
composicion dietética reflejada por el microdestas-
te, en realidad exhibe las condiciones ambientales
locales o regionales y no necesariamente la dieta
“Optima adaptativa” (Zhang et al., 2017). Algo si-
milar a lo que ocurre con los elefantes actuales, en
los cuales el habitat juega un papel importante en
la alimentacién de estos (Wittemyer et al., 2009;
Codron ¢t al., 2011; Haynes, 2012; Koirala et al.,
2016; Uno et al, 2020). En consecuencia, estos
mamiferos resultan bastante utiles para evaluar

cambios ambientales, incluso, mostrando variabi-
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lidad entre poblaciones, claramente relacionada
con los recursos disponibles y/o con limitaciones
de competencia por los recursos con otros herbi-
voros (Rivals et al., 2019).

Un ejemplo de esta variabilidad alimenticia,
es el estudio de Smith y DeSantis, (2018), en el
que mediante el analisis de microdesgaste dental
en mamuts colombinos y mastodontes (Mammut
americanum) de Estados Unidos, han demostrado
que pudieron ser similares en cuanto a las propie-
dades texturales de sus alimentos, siendo éstas dos
especies tradicionalmente clasificadas como dieté-
ticamente diferentes. Especificamente, los estudios
recientes de microdesgaste en Mammuthus columbi
han demostrado su amplia flexibilidad alimen-
ticia, con una dieta tanto de ramoneo, como de
pastoreo, pero, sin embargo, con una gran canti-
dad de fosas intensas comparado con otras espe-
cies de mamuts, lo que indica una ocupacion de
un habitat mas arido que otras especies (Rivals e
al., 2019).

Para cualquier analisis de microdesgaste den-
tal, cominmente se fabrica una réplica de la su-
perficie oclusal del diente para facilitar el traslado,
disponibilidad y la observacion de la superficie
oclusal sin la necesidad de poseer fisicamente el

Derecha: microfotografia de esmalte bien conservado, se observa una superficie con aspecto suave y pueden identificarse
facilmente las cicatrices producidas por el alimento. Izquierda: microfotografia de esmalte mal conservado, posee una superficie
estriada de manera regular, probablemente debido a procesos tafonémicos.
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{6sil original. En los molares de los proboscidios
la creacion de estas replicas son una muy buena
opcion, debido a que su peso no facilitan la ob-
servacion en la mayoria de los microscopios. La
réplica se fabrica cominmente mediante el uso de
impresion dental polivinilsiloxano de alta defini-
cion para la creacion de la carcasa y resina epoxi-
ca para una réplica con una propiedad translucida
(Figura 6) que facilita la observacion de las marcas
en el esmalte (Solounias y Semprebon, 2002). La
manera en que se realiza este procedimiento fue
presentada de manera explicita por Martinez-Po-
lanco et al. (2021).

Ya que los molares de los proboscideos son de
gran tamano, el desgaste dental podria no ser re-
presentativo en una zona muy anterior o una zona
muy posterior del molar, por lo que preferente-
mente deberia elegirse las bandas de esmalte (la-
melas) que se encuentran en la parte mas central
de la superficie oclusal (Solounias y Semprebon,
2002; Todd et al., 2007; Cammidge et al., 2020).
Todd et al. (2007) y Rivals et al. (2012) recomien-
dan que el andlisis de microdesgaste dental debe
realizarse de esta manera debido a que el patrén
de microdesgaste es mas estable en las placas cen-
trales que en la parte anterior, posterior, bucal y
lingual. Adicionalmente, Cammidge et al. (2020)
recomienda que para el analisis de microdesgaste
dental en proboscideos fosiles (Mammut americanum
-y Mammuthus), si no es posible tomar el molde de
los lofos de la zona media, pueden elegirse bandas
alternas que se aproximen a éstas, prefiriéndose
las bandas anteriores, donde el desgaste podria ser
mas aparente. Es importante asegurarse de fabri-
car una réplica del esmalte bien conservado y sin
dano tafonémico aparente, aun asi, podria no ser
evidente la alteracion del esmalte hasta el momen-
to en el que esta siendo observado al microscopio,
a continuacién, se muestran dos ejemplos de un
esmalte alterado y un esmalte bien conservado (Fi-
gura 7).

El esmalte bien conservado siempre tendra un
aspecto “suave” cuando se mira al microscopio,
por otro lado, muchas veces el esmalte mal conser-
vado tendra estriaciones muy pronunciadas y pro-

fundas, muchas veces con una superficie de apa-
riencia rugosa o quebrada. Ademas, en un esmalte
alterado las cicatrices no siguen la direccion de
oclusion-masticacion de la especie estudiada, en el
caso de los proboscidios, debido a una masticacion
en direccion posterior-anterior (atras-adelante), la
mayoria de los rayones no deberian de tener una
direccién izquierda-derecha. En la Figura 7, en la
fotografia de la izquierda, puede identificarse facil-
mente que la superficie del esmalte esta totalmente
afectada por algin elemento diferente a la mas-
ticacion, esto podria ser ocasionado por procesos
tafonémicos, hasta un mal manejo y preservacion
de los molares.

6. Paleodieta en Mammuthus columbi

Aunque Mammuthus columbi ha sido estudiado por
mucho tiempo (Ferrusquia-Villafranca, 1978; Gi-
llette y Madsen, 1993; Morett et al., 1998; Saun-
ders, 1999; Siebe et al., 1999; Haynes, 1991; Arro-
yo-Cabrales et al., 2003; 2007; Maschenko, 2003;
Guilbaud ¢t al., 2015; Rochin-Banaga ¢t al., 2017,
Cammidge et al., 2020; Jiménez-Moreno et al.,
20215 2022). El analisis de isotopos estables de car-
bono y oxigeno en esmalte, de carbono y nitréogeno
en colageno vy, el andlisis de microdesgaste y mes-
odesgaste dental han mejorado sustancialmente la
manera en que se analiza la alimentacion de estos
animales, facilitando no solo las reconstrucciones
paleodietéticas, sino también la paleoecologia y
el paleoambiente de los ecosistemas donde habi-
taron (Fisher et al., 2003; McDaniel y Jefferson,
2006; Pérez-Crespo et al., 2012; Rivals et al., 2012;
Gutiérrez-Bedolla; 2014; Saarinen et al, 2015;
Metcalfe et al., 2016; Carbot-Chanona et al., 2017;
Bravo-Cuevas et al., 2020; Cammidge et al., 2020;
Wooller et al., 2021). Mediante el uso de estas he-
rramientas, se ha estimado que este proboscideo
no solamente habitaba en pastizales o ambientes
abiertos, sino que han revelado la flexibilidad de
sus preferencias alimentarias, con una amplia va-
riacion en las plantas que consumian, asi mismo,
se han podido inferir sus movimientos geograficos

PALEODIETA
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e incluso, la estacion climatica en la que murieron
los individuos.

Los estudios paleodietéticos multiproxy, es de-
cir, la combinacion de diferentes técnicas para di-
lucidar la dieta de los organismos, ha demostrado
ser la mejor opciéon para un analisis robusto de
la paleodieta en estos organismos, una inferencia
dietética mediante una sola técnica, podria mu-
chas veces pasar por alto detalles importantes en
el modo en el que se alimentan los organismos,
la combinacién de diferentes analisis podrian in-
cluso, permitir la estimacién de variaciones indivi-
duales, estacionales o de habitat, lo cual podria ser
bastante util en individuos estrictamente genera-
listas o con diferencias importantes en tiempo geo-
logico (Thtken et al, 2013; Loflredo y DeSantis,
2014; Rivals et al., 2015; Jones et al., 2017; Szabo et
al., 2021).

Investigaciones recientes con un enfoque mul-
tiproxie han demostrado que la dieta de estos
mamuts pudo haber sido atin mas compleja de lo
que se creia; muchas veces los proxies conservan
informacion de diferentes lapsos de tiempo, esto
ayuda a dilucidar la dieta incluso en diferentes
momentos de la vida del animal. Por ejemplo, Gu-
tiérrez-Bedolla e al. (2016) realizaron un analisis
de 1s6topos estables de carbono y oxigeno vy, de
microdesgaste dental, y hallaron diferencias entre
los resultados de estas dos técnicas: los resultados
del analisis isotopico exhibieron una dieta mixta
C,/C, y el microdesgaste dental una alimentacion
mayoritariamente de pastos (plantas C,). Por otro
lado, Cammidge ez al. (2020) encontraron que, en
los individuos estudiados, el analisis de mesodes-
gate dental sugeria que una alimentacion con pre-
ferencia a plantas C,, sin embargo, el andlisis de
microdesgaste y de calculos dentales (cominmen-
te llamado sarro), mostraban una preferencia ali-
mentaria mixta (C,/C,), ademas, los autores men-
cionan que los cambios dietéticos que observaron
se relacionaba directamente con los cambios de
vegetacion que ocurrieron en la transicién Pleisto-
ceno-Holoceno.

Widga et al. (2020) usando analisis de isotopos
estables de carbono y nitrégeno en colageno y, de
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carbono y oxigeno en esmalte dental de mamuts,
encontraron que estos organismos tuvieron impor-
tantes cambios en su dieta a medida que se acerca-
ban periodos con condiciones climaticas glaciares,
incorporando mayor cantidad de plantas C, en su
dieta.

Noble et al. (2020), encontraron que existioé una
influencia de la dinamica glacial en la dieta de M.
columbi, mostrando una marcada estacionalidad en
su dieta, con una mayor incorporacion de plan-
tas C, en periodos calidos (Interglacial Sangamo-
nium, hace 125 a 75 mil anos AP), comparado con
periodos mas frios (Glacial Wisconsin, hace 75 a
11 mil anos AP) durante el Pleistoceno tardio.

7. Conclusiones

Aunque anteriormente se habian inferido los ha-
bitos alimentarios y el habitat mediante técnicas
de observacion, descripcion y analisis osteologico,
en los Ultimos afos la integracion de diferentes
metodologias para el analisis del comportamiento
dietético, como el analisis del desgaste dental y de
las proporciones isotopicas del carbono, nitrégeno
y oxigeno en diferentes tejidos mineralizados, ha
tenido un importante auge, debido a que los estu-
dios dietéticos no solo se limitan a la alimentacion
potencial de las especies, sino que también pueden
identificarse cambios en su dieta y comportamien-
to, resultando asi estudios mas completos, exactos
y reales. Sin embargo, muchas veces estos estudios
se ven frenados por la falta de ejemplares con las
caracteristicas necesarias para la correcta toma
de muestras o mediciones, asi como de un buen
estado de conservacion; adicionalmente, muchas
veces los analisis y la adquisicion de los equipos no
siempre son accesibles.

Asimismo, es importante conocer la biologia y
comportamiento de la especie que se estudia, asi
como los limites y alcances de cada proxie estu-
diado. La presente investigacién es un gran ejem-
plo de la gran complejidad que implica estudiar la
paleodieta de una sola especie, ya que la correcta
toma de muestras y el correcto analisis de las mis-
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mas, es clave para una buena interpretacion de los Referencias

resultados obtenidos, asi como la interpretacion
del ambiente en el que vivieron los animales.
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