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ABSTRACT

A caudal vertebra of mosasaur (Squamata) showing puncture marks, coming from the Late Cretaceous of the
Basque-Cantabrian Region, is described. The specimen was recovered from marly beds of the Vitoria Formation
in Jauregui, Alava (late Campanian). The shape of the marks closely resembles those of typical shark bite marks
with cutting-type dentition (or tending towards this model). The occurrence in the same formation of isolated
lamniform shark teeth, such as Squalicorax kaupi (Agassiz, 1843) and Cretolamna appendiculata (Agassiz, 1843)
suggests that the traces could be due to feeding activity of one of these selachians. This is one of the few evidences
of shark predatory activity or scavenging on mosasaurs in the fossil record of Europe.
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RESUMEN

Se describe una vértebra caudal de mosasaurio (Squamata) con estructuras de bioerosion procedente del Cretacico
Superior de la Region Vasco-Cantabrica. El espécimen proviene de niveles margosos de la Formacion de Vitoria
(Campaniense superior) de Jauregui, Alava. La morfologia de las estructuras observadas en el centro vertebral
se asemeja mucho a las caracteristicas incisiones de un selacio con una denticion de tipo cortante (o con una
tendencia hacia ese modelo). La presencia en la misma formacidn de dientes aislados de tiburones lamniformes
como Squalicorax kaupi (Agassiz, 1843) y Cretolamna appendiculata (Agassiz, 1843) permite suponer que son
marcas causadas probablemente por uno de estos selacios. Se trata de una de las escasas evidencias de depreda-
cion o actividad carrofera de un tiburén sobre un mosasaurio en el registro fosil europeo.

Palabras clave: Tiburones, mosasaurios, bioerosion, Cretacico Superior, Peninsula Ibérica.

INTRODUCCION lar) que fosilizan bien, por lo que se encuentran en cierta

abundancia en depdsitos cenozoicos y mesozoicos (Cap-

Los selacios (condrictios elasmobranquios) poseen petta, 1987). Los neoselacios, que incluyen todos los ti-
dientes compuestos de tejidos mineralizados en mayor o burones y rayas modernos, surgieron en el Tridsico aumen-
menor medida (vitrodentina, ortodentina y dentina trabecu- tando continuamente su diversidad principalmente durante
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el Jurasico y Cretacico (Benton, 1990). En la actualidad
cuentan con méas de 600 especies de batoideos y casi 500
especies de tiburones tipicos (Compagno, 2001).

La documentacidén disponible sobre la dindmica
alimentaria de los tiburones actuales es relativamente
abundante (véase bibliografia en Schwimmer et al., 1997).
Sin embargo, la literatura paleontoldgica contiene pocos
ejemplos de estructuras de bioerosion provocadas por el
ataque de selacios sobre otros organismos. Algunas de
estas marcas de depredacion (o actividad carrofiera) han
sido descritas por Neumann (2000) en osiculos margina-
les de asteroideos goniastéridos cretacicos, atribuyendo su
autorfa a tiburones del género Squalicorax. Mas numero-
sos, como se recoge mas adelante, son los ejemplos re-
gistrados en vertebrados fosiles marinos.

En este trabajo se describen evidencias indirectas de
depredacion o actividad carrofiera de un selacio sobre un
mosasaurio (lagarto varanoideo marino), basadas en el
estudio de una vértebra caudal descubierta en depdsitos
marinos del Cretacico Superior del Pais Vasco. Otros res-
tos de reptiles marinos del Cretacico Superior de Alava y
areas adyacentes, incluyendo dientes y vértebras de
mosasaurios, han sido descritos en trabajos anteriores
(Bardet et al., 1993, 1997, 1999).

CONTEXTO GEOLOGICO
Y GEOGRAFICO

La vértebra de mosasaurio proviene de unos niveles
marinos aflorantes en el flanco norte del sinclinal de Mi-
randa-Trevino, una estructura geoldgica que se extiende en
direccidn E-O por el territorio de Alava. Su descubrimien-
to se produjo durante las labores de prospeccidn en super-
ficie de varios afloramientos del Cretacico Superior de la
Cuenca de Vitoria (zona central del Dominio Navarro-
Céntabro, Regidn Vasco-Cantabrica). El yacimiento se
encuentra a unos 18 km al SE de Vitoria-Gasteiz, al pie de
las estribaciones septentrionales de los Montes de Iturrieta,
cerca de la pequena localidad de Jauregui (Fig. 1).

Este lugar, que ha sido objeto de amplio estudio por
sus interesantes asociaciones de invertebrados marinos
(Lopez, 1993, 1996; Santamaria Zabala, 1996; Kuchler,
2000), registra una buena exposicion de los Gltimos tra-
mos de la Formacion de Vitoria, caracterizados por una
sucesion de margocalizas y margas grises con terrigenos
y mica. Santamaria Zabala (1996) sefiald la presencia en
los mismos niveles del ammonoideo de zona
Bostrychoceras polyplocum (Roemer, 1841). Un posterior
estudio de estos ammonites permitio a Kuchler (2000)
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realizar una identificacion més precisa, sefialando la pre-
sencia de Nostoceras (Euskadiceras) unituberculatum
(Blaszkiewicz, 1980) y la subespecie Nostoceras
(Euskadiceras) euskadiense 11 sensu Kuchler, 2000. Am-
bos ammonites aparecen en los niveles distales equivalen-
tes de la zona Trachyscaphites pulcherrimus Roemer,
1841, lo que ha permitido datar la seccidon de Jauregui
como del tramo superior del Campaniense superior
(Kuchler, 2000).

Aparte de la rica fauna de invertebrados, el lugar ha
proporcionado también algunos dientes aislados de
condrictios y osteictios, predominando principalmente los
de tiburdn.

MATERIALES Y METODOS

El hallazgo accidental de este resto fosil se produjo al
trocear un bloque de roca procedente de un nuevo talud crea-
do para la ampliacion de una balsa de riego en la citada lo-
calidad. Este material se conserva en el Museo de Ciencias
Naturales de Alava/Arabako Natur Zientzien Museoa de
Vitoria-Gasteiz con el niimero de coleccion MCNA 5359.

Inicialmente se procedid a la eliminacion de la mayor
parte de la roca encajante de la vértebra, que estaba rota
en varios fragmentos (Fig. 2 a), por medios fisicos, con
la ayuda de un percutor neumaético. A continuacion, se eli-
mino el resto de la matriz sumergiendo el espécimen en
una solucion tamponada de 4cido acético (5 %), atendien-

do a las recomendaciones publicadas por Jeppsson et al.
(1985). Después de sucesivos lavados en agua desminera-
lizada para eliminar las sales, se dejaron secar los dife-
rentes fragmentos, reensamblandolos finalmente con ad-
hesivo B72. Se utilizd6 masilla epoxidica para reforzar al-
gunas partes del arco neural, debilitadas estructuralmente
al eliminar la matriz soporte.

Durante la preparacion quimica de la vértebra aparecie-
ron unas incisiones longitudinales que atravesaban las ca-
pas exteriores del hueso, llegando al tejido esponjoso, par-
cialmente relleno por pirita diagenética (Figs. 2 b, 3 a).

La utilizacion de soluciones bajas de 4dcidos organicos
es habitual en la preparacion quimica de restos 6seos. Es
un método que da muy buenos resultados al respetar la
microestructura 6sea debido al ataque selectivo de este tipo
de acidos. Por esta razodn, la aparicion de estas marcas
llevaron a los autores a plantear dos posibilidades: el im-
pacto de objetos durante una posible reelaboracion del
fosil o una posible evidencia de depredacion. La abrasion
mecanica producida durante la preparacion del material
esta obviamente descartada. Con excepcion de las fractu-
ras provocadas durante la colecta del material y de las
marcas observadas, el tejido 6seo superficial estd muy bien
conservado. Ademas, otros fosiles encontrados en los
mismos niveles (ammonites, bivalvos, gasterdpodos,
equinidos, etc) no muestran evidencias de resedimentacion
ni de reelaboracion (sensu Fernandez Lopez, 1998). Se
concluye que las marcas debieron existir antes del ente-
rramiento de la vértebra.

Figura 2. MCNA 5359. Mosasaurinae indet., Formacion de Vitoria (Campaniense superior), Jauregui, Alava. a, estado del espéci-
men tras su hallazgo en el yacimiento. Se observa claramente el relleno de roca que recubre la zona de marcas. b, vérte-

bra caudal en norma lateral.

MCNA 5359. Mosasaurinae indet., Vitoria Formation (Upper Campanian), Jduregui, Alava. a, specimen condition after
being uncovered. The marl filling in the area of the marks is clearly seen. b, caudal vertebra in lateral view.
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DESCRIPCION

VERTEBRA

Las superficies articulares del centro son procélicas, como
es tipico de las vértebras de mosasaurio (Fig. 2 b). El espéci-
men presenta el arco neural fusionado al centro, por lo que
podria pertenecer a un individuo adulto o subadulto. Segtn el
tamafio de la vértebra y tomando como base reconstrucciones
esqueléticas de mosasaurios (Russell, 1967), se estima que per-
tenecid a un individuo de unos 3 a 5 m de longitud.

La presencia de arcos hemales (chevrones) y la ausencia de
procesos transversos indican que se trata de un vértebra caudal
distal (Russell, 1967). La forma subtriangular de las superficies
articulares y las dimensiones del centro (45 mm de longitud, 40
mm de anchura y 65 mm de altura) sugieren que se trata de una
de las primeras vértebras caudales distales.

Esta vértebra ha sido descrita de modo preliminar y atribui-
da a un Mosasaurinae indet. por la presencia de chevrones fusio-
nados al centro (Bardet et al., 1997). En el Campaniense de Eu-
ropa se conocen varias especies de mosasaurinos (sensu Bell,
1997): Leiodon anceps Owen, 1840-1845, Mosasaurus
compressidens Gaudry, 1892, Carinodens fraasi (Dollo, 1913),
Globidens dakotaensis Russell, 1975 y Prognathodon giganteus
Dollo, 1904 (Bardet y Pereda Suberbiola, 1996). Desgraciada-
mente, ninguno de los ejemplares conocidos conserva las vérte-
bras caudales distales, por lo que no es posible hacer una deter-
minacion sistematica mas precisa de la vértebra de Jauregui.

ESTRUCTURAS BIOEROSIVAS

El centro vertebral presenta en la mitad inferior del lado
lateral izquierdo dos series de marcas, aproximadamente para-
lelas, dispuestas oblicuamente respecto al eje longitudinal (Fig.
3 a); sus dimensiones se recogen en la tabla 1. La serie supe-

N° de marca 1 2 3 4 5 6
longitud 14 14 14 6 15 14
anchura 2,5 3 73 2 2 3
profundidad 3 4,5 3 2 1,5 2.5

Tabla 1. Dimensiones de las marcas de bioerosion atribuidas
a un selacio (en mm).
Measurements of the marks referred to shark bite
punctures (in mm).

rior forma una incisién casi continua de 43 mm de longitud y
aproximadamente 2 mm de profundidad, aunque es posible di-
ferenciar cuatro cortes sucesivos alineados por parejas (n.* 1 a
4 en la Fig. 3 b), formando los dos situados cerca de la cara
articular anterior del centro (n.* 3 y 4 en la Fig. 3 b) un desfase
con respecto a la linea principal de corte.

La serie inferior presenta dos incisiones netas, perfectamente
alineadas y bien conservadas (n.”* 5y 6 en la Fig. 3 b). Uno de
los cortes de la serie inferior secciona ligeramente la superficie
articular convexa del centro vertebral, mientras que el otro, en
posicion ventral, incide superficialmente en la base del arco
hemal izquierdo (que esta fusionado al centro). Una observa-
cion detallada de cada corte, especialmente los de la serie infe-
rior, revela que sus extremos son bifidos (Fig. 3 a).

INTERPRETACION

A primera vista, la morfologia de las estructuras ob-
servadas en la vértebra de mosasaurio se asemeja mucho
a las caracteristicas punzadas producidas por un selacio

1cm

Sentido de corte

Direccién de la fila
dentaria

Figura 3. a, Detalle de las marcas sobre el centro vertebral. b, Esquema interpretativo de las estructuras de bioerosion observadas
en la vértebra de mosasaurio. Se indican la posicion de las filas dentarias durante el mordisco y el sentido de movimiento
en los cortes. En negro, sentido relativo hacia la izquierda; en blanco hacia la derecha.

a, Close-up of the marks on the vertebral centrum. b, Interpretation of the shark bites on the mosasaur vertebra. Both the
direction of the tooth row and the trend of the bites are indicated. Solid holes: relative bites towards the left. Open holes:

relative bites towards the right.
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con una denticidon de tipo cortante, o con una tendencia
hacia ese modelo, en su mecanica alimentaria. En los
mares actuales, los galeomorfos (6rdenes Lamniformes,
Carcharhiniformes, Orectolobiformes y Heterodontifor-
mes) son los principales tiburones depredadores
(Compagno, 1988). La presencia en los depositos de la
Formacion de Vitoria de abundantes dientes aislados de
tiburones lamniformes apoya la hipotesis de que se trata
de mordeduras de un selacio, aunque se hace dificil dis-
cernir si se trata de estructuras producidas durante un ata-
que depredador o durante la actividad carrofiera sobre el
cadaver (véase discusion).

La forma elongada de los cortes y la existencia de
bordes netos descartan que las marcas hayan sido produ-
cidas por un plesiosaurio, un cocodrilo u otro mosasaurio,
ya que éstos poseen dientes que, al morder, dejan marcas
de forma redondeada u oval y relativamente espaciadas
unas de otras (Kauffmann y Kesling, 1960; Hewitt y
Westermann, 1989; Kauffmann, 1990; Clarke y Etches,
1991; Lingham-Soliar, 1991).

En los mismos niveles donde aparecid la vértebra se
han recogido algunos dientes aislados de selacios. En aflo-
ramientos proximos de la misma edad, los dientes de ti-

burdn son abundantes. El anacoracido Squalicorax kaupi
(Agassiz, 1843) (Fig. 4 a-b) y el cretoxirrinido Cretolamna
appendiculata (Agassiz, 1843) (Fig. 4 f-g), pertenecien-
tes ambos al orden Lamniformes, son los taxones mas
frecuentes y con dientes de mayor tamafo. Los dientes de
S. kaupi son de tamafno medio (hasta 17-20 mm de anchu-
ra), aplanados labiolingualmente, con la corona triangu-
lar, ancha y bordes cortantes dentellados, que le dan un
aspecto aserrado. Se trata de un buen ejemplo de tiburdn
con denticion de tipo cortante (cutting seglin Cappetta,
1987). Por su parte, los dientes de C. appendiculata se
caracterizan por tener una clspide principal triangular,
ancha en su base (hasta 15-17 mm), con un ancho y bien
desarrollado denticulo lateral, de pequefio tamaio, a cada
lado de la caspide principal. En ellos se aprecia una clara
heterodoncia monognética (Cappetta, 1986): la ciispide de
los dientes anteriores es recta y afilada, mientras que ésta
se ensancha en los dientes laterales superiores.

Segn Cappetta (1987), C. appendiculata presenta una
denticion desgarrante (tearing), pero en los dientes late-
rales se puede apreciar una tendencia hacia el modelo
cortante. La corona de estos dientes esta formada por una
ancha ctspide aplanada y, generalmente, dos anchos

Figura 4. a-b, MCNA 3675, Squalicorax kaupi (Agassiz, 1843), Lasarte (Alava). Formacién de Vitoria (Campaniense superior).
Diente lateral en vistas labial y lingual. c¢-d, MCNA 3663, Cretolamna appendiculata (Agassiz, 1843), Lasarte (Alava).
Formacion de Vitoria (Campaniense superior). Diente lateral superior en vistas lingual y labial. e, Marcas en plastilina
realizadas con un diente de S. kaupi. f, Marcas en plastilina realizadas con un diente de C. appendiculata. g-h, MCNA
10491, Cretoxyrhina mantelli (Agassiz, 1843), Gometxa (Alava), Formacion de Vitoria (Campaniense inferior). Diente

lateral en vistas lingual y labial.

a-b, MCNA 3675, Squalicorax kaupi (Agassiz, 1843), Lasarte (Alava). Vitoria Formacion (Upper Campanian). Lateral
tooth in labial and lingual views. c-d, MCNA 10491, Cretoxyrhina mantelli (Agassiz, 1843), Gometxa (Alava). Vitoria
Formation (Lower Campanian). Lateral tooth in lingual and labial views. e, Plasticine marks made with a tooth of S.
kaupi. f, Plasticine marks made with a tooth of C. appendiculata. g-h, MCNA 3663, Cretolamna appendiculata (Agassiz,
1843), Lasarte (Alava). Vitoria Formation (Upper Campanian). Upper lateral tooth in lingual and labial views.
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denticulos laterales triangulares a cada lado. De este modo,
la morfologia de la corona en su conjunto se comporta
como una estructura cortante, similar a una cizalla.

En ambos taxones, la seccion de la clispide principal es
lenticular, comprimida lateralmente y con los vértices muy
apuntados, aunque en S. kaupi dicha seccion es mas ancha.

A la hora de interpretar el origen de las marcas presen-
tes en la vértebra del mosasaurio, es importante entender
cdmo influyen, la mecénica funcional del aparato alimen-
tario y las diferencias dentales (forma del diente, tamafo,
espaciado, heterodoncias) en el comportamiento de los
selacios. Para determinar si las diferencias morfologicas
entre los dientes de Squalicorax kaupi 'y Cretolamna
appendiculata se reflejaban en la dindmica del mordisco,
se hicieron diversas pruebas de corte sobre plastilina uti-
lizando dientes aislados de estos taxones (Fig. 4 e y f).
Aunque la plastilina y el tejido 6seo son medios con com-
portamientos mecanicos muy diferentes, esta prueba nos
ayuda a interpretar las diferencias existentes entre marcas
producidas por los taxones citados. Deméré y Cerutti
(1982) utilizaron parafina para los mismos fines.

Las principales conclusiones que se pueden extraer es
que la denticulacion de los bordes cortantes en S. kaupi
produce unas caracteristicas marcas paralelas cuando la
direccion de corte es oblicua al plano mesial del diente.
Cuando la direccion de movimiento de corte es paralela
al plano mesial, las marcas dejadas por ambos taxones son
bastante similares, es decir, se producen incisiones alar-
gadas con los extremos apuntados. Sin embargo, resulta
mas facil realizar cortes mas limpios con dientes de S.
kaupi por la presencia de los bordes denticulados.

Schwimmer et al. (1997) sostienen que las marcas de
mordisco atribuidas a Squalicorax se caracterizan por pre-
sentar estrias paralelas producidas por los bordes denticulados
de la corona del diente. Estas marcas aserradas se producen,
como hemos indicado, cuando los dientes, tras impactar en
un objeto solido, se desplazan en sentido oblicuo al plano
mesial del diente. Tanto los movimientos laterales de la ca-
beza como la disposicion en arco de los dientes en las man-
dibulas favorecen un movimiento con rotacion y translacion,
dando lugar a la formacidon de marcas aserradas durante el
mordisco (Cigala-Fulgosi, 1990).

Por el contrario, las punzadas o cortes limpios sin es-
trias son producto de los mordiscos de tanteo (investigative
bites), en donde no hay un reiterado movimiento lateral
de la cabeza. Esto es producto de una estrategia
depredadora conocida como mordisco-retirada-espera
(bite, spit and wait, Tricas y McCosker, 1984), por la cual
el tiburdn inflige una herida mortal en partes vulnerables
0 en zonas que causen la inmovilizacion de su presa, a la
espera de que el shock hemorragico reduzca la capacidad
de lucha de la moribunda presa (Klimley et al., 1996).

Si fue Squalicorax quien produjo las marcas, la pre-
sencia de profundas incisiones sin bordes aserrados en la
vértebra de Jauregui reflejarfa bien un comportamiento

depredador como el anteriormente descrito, o bien mor-
discos de desmembracidon y manipulacion de la comida de
una gran presa (actividad carrofiera en este caso) segin
el comportamiento alimentario establecido por Motta et
al. (1997) para condrictios. Marcas similares, descritas por
Cigala-Fulgosi (1990, fig. 2 b) y provocadas por Carcha-
rodon carcharias (Linnaeus, 1758) en restos esqueléticos
de un delfin del Plioceno, han sido interpretadas como
resultado de una accidn cortante (el movimiento del diente
se produce a lo largo de su plano mesial).

Si suponemos que el modelo cortante de los dientes de
Squalicorax implica una Gnica serie funcional (observan-
do la anatomia dentaria de los tiburones anilogos actua-
les), la presencia de dos series de marcas en la vértebra
(una superior y otra inferior, como se ve en la Fig. 3 a)
representaria dos mordiscos sucesivos. C. appendiculata
presentaria, por el contrario, varias series funcionales de
dientes, por lo que, de ser el causante de las marcas, és-
tas podrian haber sido provocadas por un solo mordisco,
en un ataque depredador o carrofiero.

Por otro lado, la morfologfa de las marcas permitiria
ademas inferir el sentido del movimiento durante el cor-
te. Como la mayor fuerza se produce al morder, la marca
del punto de impacto deberia coincidir con la seccion de
la cispide principal del diente del selacio. Cuando el dien-
te se desplaza en un movimiento longitudinal de corte, las
marcas dejadas tenderdn a ser asimétricas: mas romas en
el extremo proximal y muy afiladas en su salida, debido
principalmente a una disminucion de la fuerza ejercida por
el tibur6on antes de soltar la presa. Una posible respuesta
de la forma bifida de los cortes observados en la vértebra
de Jauregui es que en cada marca hubiesen quedado re-
cogidos dos cortes sucesivos, uno en un sentido y el otro
en sentido contrario. Seglin esta interpretacion, después de
un corte inicial en un sentido, el tiburén pudo invertir
bruscamente el movimiento de las mandibulas agitando
lateralmente la cabeza. Este comportamiento es tipico en
los tiburones, y les permite seccionar o desgarrar trozos
de del cuerpo de sus presas.

Marcas muy similares a las observadas en la vértebra de
Jatiregui, fueron descritas por Budinoff (1991) en un himero
humano perteneciente a un indigena precolombino (Puerto
Rico, 789-1033 a. C.), las cuales han sido recientemente in-
terpretadas por Keegan (2003), después de consultar con
ictidlogos, como el resultado del ataque de un tiburon. Al-
gunas de estas marcas presentan asimismo bordes bifidos
apuntados resultado de dos direcciones de corte.

En la vértebra de Jatregui, el hecho de que los cortes
alcancen en algunas zonas el tejido 6seo esponjoso sugiere
que el ataque debi6 ser de una gran violencia. Por otro
lado, hay que hacer notar que las incisiones se observan
Gnicamente en uno de los lados del centro. Esto significa
que sdlo los dientes del palatocuadrado o del cartilago de
Meckel del selacio, sin poder precisar cuiles, incidieron
en esta vértebra.
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DISCUSION

Cada vez son mas los datos que se van adquiriendo
sobre la depredacion en el registro fosil. Bambach (en
Kowalewski, 2002) define a los depredadores como or-
ganismos que cazan, atrapan, engullen o matan a un orga-
nismo que tiene una cierta capacidad de proteccidn o es-
cape. Sin embargo, en el estudio de restos paleontoldgicos
no resulta facil diferenciar este comportamiento depreda-
dor de la actividad carronera o el parasitismo (Kowalews-
ki, 2002). En opinidén de este mismo autor existe un es-
pectro continuo desde depredacion letal, depredacion par-
cial sin implicar la muerte de la presa, hasta actividad
carronera. En conclusion, excepto donde haya pruebas
claras que diferencien el tipo de comportamiento, se in-
clina a utilizar depredador en sentido amplio, pudiendo
significar respectivamente depredador o carronero. Igual
razonamiento aplica a los términos presa o carrofa.

Estructuras bioerosivas (perforaciones, mordeduras,
cicatrices, marcas de dientes o fracturas), coprolitos y
moldes intestinales con restos identificables de la presa o
eventos excepcionales preservados, como un pez enterra-
do mientras se comifa a otro menor, son los principales
indicadores directos de depredacion, mientras que mode-
los tafond6micos como acumulaciones esqueléticas no
explicables por procesos sedimentologicos o individuos
con estructuras defensivas en su esqueleto o con estruc-
turas disehadas para cazar o triturar animales con esque-
leto duro entrarfan en el apartado de evidencias indirec-
tas (Kowalewski, 2002).

A pesar de que como apunta Brett (1990) las eviden-
cias son mayoritariamente destruidas, “literalmente inge-
ridas”, durante los primeros momentos de su formacion,
en el registro fosil, las huellas de depredacion son habi-
tuales en organismos con esqueletos biomineralizados,
desde protistas hasta vertebrados terrestres, incluidos los
humanos. Ello es debido a que las huellas dejadas sobre
los esqueletos tienen tan buen grado de preservacion como
los propios esqueletos de las presas (Kowalewski, 2002).

Sin embargo, alusiones al comportamiento depredador
de vertebrados marinos son poco habituales debido a la
escasez de especimenes con este tipo de evidencias en el
registro fosil.

La presencia de cicatrices, tejidos 6seos con sintomas
de necrosis alrededor de cortes 0 marcas de mordedura, o
bien regeneracion dsea en una regidn aparentemente
bioerosionada indican que la presa sobrevivid al ataque
(Martin y Rothschild, 1989; Everhart et al., 1995;
Schwimmer et al., 1997). Las estructuras de bioerosion sin
evidencia de cicatrizacidon, como es el caso de la vértebra
de mosasaurio de Alava, pueden indicar que la presa su-
cumbi6 al ataque o, con mayor probabilidad, que era ya
un cuerpo sin vida en el momento del ataque. La activi-
dad carrofiera puede ser deducida a partir de evidencias
directas (por ejemplo, un diente que perfora un hueso con

sintomas de descomposicion) o indirectas (diversos tipos
de marcas de dientes o los mismos dientes asociados a la
presa) (Schwimmer et al., 1997). En el registro fosil
mesozoico hay evidencias de actividad carrofiera de tibu-
rones sobre tetrdpodos marinos como plesiosaurios
(Williston y Moodie, 1917; Welles, 1943), mosasaurios
(Welton y Farish, 1993; Schwimmer et al., 1997; Bardet
et al., 1998), tortugas marinas (Lingham-Soliar, 1991), o
sobre otros selacios (Shimada, 1997a).

La denticion de tipo cortante (cutting) de Squalicorax
es comparable a la de los tiburones cenozoicos del géne-
ro Galeocerdo (tiburones tigre). Esta similitud es superfi-
cial y debida a un fendmeno de convergencia, pero per-
mite suponer que los habitos alimentarios de Squalicorax
no debieron ser muy diferentes de los de Galeocerdo
(Schwimmer et al., 1997; Shimada, 1997a). Los tiburo-
nes tigre actuales presentan diversas estrategias de alimen-
tacion, incluyendo la depredaciodn activa (peces, tortugas,
invertebrados, etc.) y la actividad carronera (Compagno,
2001). Basandose en evidencias fosiles de la Llanura cos-
tera del Golfo (Gulf Coastal Plain) y el Mar interior oc-
cidental (Western Interior Sea) de Norteamérica, Schwim-
mer et al. (1997) sugieren que la actividad carrofiera en
cadaveres de vertebrados pudo ser una de las estrategias
primarias de alimentacidon de Squalicorax. Por su parte,
Cretolamna appendiculata presenta una denticion desga-
rrante (tearing), especialmente bien adaptada para un ré-
gimen de tipo piscivoro (Springer, 1961), pero desventa-
josa a la hora de cortar o atacar presas duras (Schwimmer
et al., 1997). Sin embargo, es probable que grandes indi-
viduos de esta especie con dientes anchos en las filas del
palatocuadrado fuesen capaces de cortar y desmembrar
grandes piezas de vertebrados, como anidlogamente hacen
en la actualidad el cailon [Lamna nasus (Bonnaterre,
1788)], con dientes muy similares a los de Cretolamna ,
o grandes marrajos (Isurus oxyrhincus Rafinesque, 1810),
de mas de tres metros, cuyos dientes superiores son mas
triangulares y aplanados que los de los individuos peque-
fios de la misma especie (Compagno, 2001).

Tanto Squalicorax kaupi como Cretolamna appendi-
culata eran tiburones de tamafio medio, cuya longitud total
generalmente no sobrepasaba los 3 m (Schwimmer et al.,
1997). Desde un punto de vista estratégico, es bastante
probable que estos tiburones no atacaran individualmente
presas de un tamafio comparable o superior al suyo (como
seria el caso del mosasaurio de Jauregui). Se ha interpre-
tado que el éxito evolutivo de Squalicorax, tiburon de
amplia distribucion temporal y reparticion cosmopolita,
esta relacionada con sus habitos alimentarios oportunis-
tas (Schwimmer et al., 1997; Shimada, 1997a). Por su
parte, algunos lamniformes de gran tamafho como Cre-
toxyrhina mantelli (Agassiz, 1843) (normalmente 4,5-5 m
de longitud, aunque algunos individuos pudieron alcanzar
6 m segin Shimada, 1993, 1997b) pudieron ser activos
depredadores, comparables ecologicamente a los marrajos
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(Isurus) actuales (H. Cappetta, com. pers.). Su tipo de
alimentacion debio ser probablemente muy variado, inclu-
yendo otros selacios, teledsteos, plesiosaurios, mosasaurios
y tortugas, por lo que es posible pensar que ocuparon la
ctspide de la red trofica de los mares creticicos (Martin
y Rothschild, 1989; Siverson, 1992; Schwimmer et al.,
1997). C. mantelli tuvo una amplia distribucion mundial
durante la mayor parte del Cretacico Superior. Hallazgos
producidos en la Gltima década han extendido su rango
estratigrafico hasta el Campaniense. En Norteamérica se
encuentran desde el Turoniense hasta los primeros tramos
del Campaniense inferior (zona 18 de nannoplancton) (D.
Schwimmer, com. pers.). En Europa, este taxon ha sido
colectado también en rocas del final de Campaniense in-
ferior y comienzo del Campaniense superior de la Cuen-
ca de Kristianstad, Suecia (Siverson, 1992), y en rocas del
Campaniense inferior de la Cuenca de Vitoria, Alava
(J.C.C., obs. pers.) (Fig. 4 g-h). Sin embargo, esta espe-
cie queda descartada de la autorfa de las marcas observa-
das en la vértebra de Jauregui debido a que la distribu-
cidn estratigrifica de sus @ltimos representantes no llega
a alcanzar los tramos superiores del Campaniense supe-
rior.

Otro argumento que descartaria la autoria de este taxon
podriamos obtenerlo midiendo la distancia entre los api-
ces de los dientes a lo largo de la serie dental, que logica-
mente va a depender del tamaho de los propios dientes,
especialmente de la anchura de la raiz. Como no se cono-
cen series naturales, hay que recurrir a reconstruir series
artificiales. La distancia minima obtenida para C. mantelli,
analizando la dimension del diente presente en las colec-
ciones del MCNA y de otros ejemplares descritos en la
literatura (Siverson, 1992; Shimada, 1997c), se aproxima
a 25-30 mm.

Midiendo la distancia entre dos puntos homdlogos en
las marcas sucesivas dejadas en la vértebra se obtienen
valores de 15 a 16 mm. Estos datos se aproximan més a
los que obtendriamos de taxones con dientes de menor
tamano como S. kaupi 'y C. appendiculata.

Bardet et al. (1998) describen una vértebra caudal del
mosasaurio Plioplatecarpus marshi Dollo, 1882, proce-
dente de la Formacion Gulpen (Maastrichtiense superior)
de Lieja (Bélgica), con marcas de mordedura de selacio.
Los cortes son finos y elongados, observandose en la es-
pina neural de la vértebra. Estos autores interpretan que
tales estructuras han sido provocadas por la actividad
carrofiera de un tiburdn de pequefio tamaho con denti-
cion cortante y sugieren que el Squalidae Centro-
phoroides appendiculatus (Agassiz, 1843), uno de los
componentes de la fauna de selacios de la Formacion
Gulpen, pudo ser el agente que las produjo (Bardet et
al., 1998).

También Dortangs et al. (2002) han encontrado evi-
dencias directas e indirectas de actividad carrofiera de
selacios al estudiar los restos de Prognathodon saturator

Dortangs et al., 2002, un mosasaurio descubierto en el
Maastrichtiense de la region de Maastricht (Paises Ba-
jos). La existencia de marcas en algunas partes del es-
queleto y una relativa alta concentracion de dientes de
Squalicorax y Plicatoscyllium asociados a los restos del
mosasaurio indican que el cadaver fue consumido par-
cialmente por dichos selacios antes del enterramiento
(Dortangs et al., 2002). Estos autores descartan que los
dientes de tiburdn procedan del interior del estomago del
mosasaurio, ya que no muestran signos de disolucion por
acidos estomacales.

CONCLUSION

A diferencia del registro fosil de la Llanura costera del
Golfo (Gulf Coastal Plain) y el Mar interior occidental
(Western Interior Sea) de Norteamérica, las estructuras de
bioerosion atribuibles a selacios son escasas en la litera-
tura paleontoldgica europea. Se interpreta que las marcas
de mordedura observadas en una vértebra caudal de
mosasaurio procedente de la Formacién de Vitoria (Cam-
paniense superior de Jauregui, Alava) son una evidencia
indirecta de actividad carrofiera de un selacio sobre un
mosasaurio, aunque la depredacion no puede ser totalmen-
te descartada.

La morfologia de las marcas, asi como el hallazgo en la
misma formacion geoldgica y en la misma area de dientes
aislados de tiburones lamniformes como Squalicorax kaupi
y Cretolamna appendiculata, permiten suponer que se tra-
ta de incisiones producidas por un tiburon con una denti-
cion de tipo cortante o con una tendencia hacia ese mode-
lo. El aspecto de las marcas sobre la vértebra concuerda méas
con los cortes producidos por dientes de S. kaupi, con sec-
ciones de las coronas mas anchas, que con los de C. appen-
diculata. Al reproducir diversos tipos de corte sobre plas-
tilina con dientes aislados de estas dos especies de tiburo-
nes, simulando la dindmica de un mordisco, se observod que
una incision provoca una marca lenticular. Esta marca pue-
de tornarse asimétrica cuando la incision es seguida de un
movimiento de corte o desgarre (i.e. mas ancha en la parte
del primer impacto de la corona que en la de salida, posi-
blemente al disminuir la fuerza del mordisco).

Algunas de las incisiones sobre la vértebra presentan
superpuestas estas marcas asimétricas, por lo que son in-
terpretadas como resultado del movimiento longitudinal
de corte a lo largo del plano mesial del diente para cortar
un pedazo de carne de la presa antes de su ingestion (ma-
nipulacion de la comida).

Las estructuras de bioerosion descritas en la vértebra
de Jauregui permiten establecer hipdtesis acerca del com-
portamiento alimentario de los tiburones fosiles y ponen
de manifiesto, una vez mas, el papel ecologico desempe-
flado por estos depredadores en las redes troficas de los
mares del Cretacico.
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