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El Mediterrdneo Occidental constituye uno
de los 25 “hot-spots” de biodiversidad definidos
a escala mundial (Myers e al, 2000). Buena parte
de su biodiversidad estd explicada por la conjun-
cién de una serie de factores paleogeograficos,
ambientales y antropogénicos que hacen de esta
region, especialmente del Estrecho de Gibraltar,
una de las dreas biogeogrificamente mds intere-
santes de la Regién Templada (De Jong, 1998). La
zona se encuentra en el extremo de dos grandes
continentes (Eurasia y Africa), que han sido
importantes dreas de evolucion para diferentes
faunas, beneficidndose por tanto de un doble
aporte de diversidad biolégica. Durante el
Paleoceno se diferencié un archipiélago inter-
medio entre los dos continentes, colonizado por
especies procedentes del norte y del sur, pero
que por su aislamiento gener varios casos de
endemismos. A lo largo del Terciario y del
Pleistoceno, incluidos los dltimos eventos gla-
ciares, aparecieron y desaparecieron barreras a la
dispersiéon de los organismos terrestres, origi-
nando varios procesos de dispersién-vicarianza
(Ronquist, 1997). Por dltimo, el Mediterrdneo ha
sido una de las cunas de la cultura humana, con
poblaciones asentadas en sus orillas y movi-
mientos a través del mar desde hace varios mile-
nios, a veces transportando especies animales y
vegetales en un proceso que viene a complicar el
panorama de la biogeografia de la regién
(Dobson, 1998; Palmer ez al., 1999; Paulo et al., 2002),

pero que a su vez aporta una nueva variable en
la constitucién de las biotas a ambos lados del
Estrecho de Gibraltar.

Los seres vivos objetos del presente andlisis,
los anfibios y reptiles, son organismos ideales
para estudiar la biogeografia del Estrecho de
Gibraltar. Sus poblaciones han soportado sin
apenas extinciones las intensas modificaciones
del medio que han ocurrido en los Gltimos
milenios en la regién (a diferencia de mamife-
ros y aves), son atn abundantes, fosilizan bien,
y tienen escasa (reptiles) o muy escasa (anfibios)
capacidad de superar barreras marinas (al
menos comparados con las aves; Mateo er al,
2003); ademds, son organismos propensos al ais-
lamiento genético cuando se han de enfrentar a
barreras a la dispersién (Lynch, 1989). Por ello,
desde los estudios pioneros de Bons (1967) y
Busack (1986a), los anfibios y reptiles son los
seres vivos protagonistas de la mayor produc-
cién cientifica sobre biogeografia del Estrecho
de Gibraltar. Como resultado de toda esta carga
de estudios sobre los herpetos en la regién, tam-
bién se ha realizado una profunda revisién de su
taxonomia, que en los Ultimos 20 anos ha
implicado el cambio de nombre o la descrip-
cién de nuevas especies (p.e. Busack, 1986b, 1988;
Montori et al., 2005). Por todo ello, caracterizar la
historia geogréfica y la evolucién de las pobla-
ciones de anfibios y reptiles en el Mediterrdneo

Occidental es una de las tareas mds sugestivas
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que se puedan afrontar en la biogeografia de la
regién. Ademds, el estudio de la biogeografia de
estos vertebrados en el Estrecho de Gibraltar
puede aportar un marco histérico, sistemdtico y
comparativo, ideal para futuros estudios en esta
y otras zonas de la cuenca Mediterrdnea sobre
estos u otros organismos.

La utilizacién de filogenias en los estudios
comparativos se ha incrementado de forma
remarcable en las dos tltimas décadas, pues son
una excelente herramienta para reconstruir la
historia evolutiva de un grupo en ausencia de
registro fésil (Wiens & Donohghue, 2004; Carranza et
al., 2006). Las filogenias basadas en datos morfo-
l6gicos pueden ser hoy dia mejoradas gracias a
la utilizacién de secuencias de ADN bajo el
entorno de los modernos métodos de anilisis
filogenético. Ademds, los datos moleculares
permiten la incorporacién de relojes molecula-
res, proporcionando una razonable aproxima-
cién temporal a nuestros estudios (Carranza,
2002). Cuando se logra relacionar la tasa de evo-
lucién molecular con el tiempo, se obtiene un
método muy potente para contrastar hipdtesis
biogeogrificas en clados separados por barreras
geogrificas, como se ha realizado para diversos
grupos en el Estrecho de Gibraltar (Castella ez a.,
2000; Paulo, 2001; Sanmartin, 2003; Carranza & Arnold,
2004; Chappela & Garbelotto, 2004; Gantenbein, 2004;
Cosson et al., 2005; Guicking et al., 2000).

Cuando comenz a estudiarse la biogeogra-
fia de las herpetofaunas separadas por el
Estrecho de Gibraltar, el principal hilo argu-
mental fue que estdbamos ante una barrera geo-
grifica, formada en la transicién Mioceno-
Plioceno, que dio lugar a un importante proce-
so de vicarianza para poblaciones a ambos lados
del estrecho. El proceso de vicarianza en el
Estrecho de Gibraltar puede generalizarse para
la mayoria de las especies de anfibios, para las
cuales los escasos 14 km de agua marina que

actualmente separan los dos continentes si

parecen constituir una barrera biogeografica (ver
sin embargo Carranza & Arnold, 2004; Recuero ez al.,
2007); lo mismo se podria decir para otros gru-
pos de vertebrados terrestres como los mamife-
ros (Steininger et al., 1985). Pero los estudios mds
recientes parecen indicar que el fenémeno no
ha sido tan general para los reptiles (Carranza er
al., 2004, 2006), grupo para el cual los procesos
dispersivos a través del estrecho parecen ser més
importantes que los vicariantes. Si dividimos la
regién en seis zonas, tres en cada orilla, y reali-
zamos un andlisis de similitud entre sus faunas
de reptiles, observamos que otros factores geo-
gréficos, y sobre todo factores climdticos, pare-
cen ser mds importantes en la agrupacién de
estas comarcas segin la similitud de sus faunas
de reptiles. Tanto considerando todo el conjun-
to de reptiles a ambos lados del estrecho, como
solo los saurios y anfisbenios, o solo los ofidios,
las comarcas de la Yebala y el Rharb (respectiva-
mente, parte central montafosa y parte atldnti-
ca del sur del estrecho) tienen mds similitud a
las comarcas del norte del estrecho, pero con
clima similar, que con la préxima comarca de la
costa del Rif (parte mediterrdnea del sur del
estrecho; Mateo ez al., 2003).

A continuacién realizamos una revisién de
los procesos paleogeograficos, histéricos, y en
menor medida ambientales que han ocurrido
en la regién, y los procesos de dispersién-vica-
rianza que han afectado a los herpetos de la
regién, en un intento de explicar los patrones
filopétricos de estos vertebrados en el drea de
Estrecho de Gibraltar.

Los seres vivos no ocupan en la actualidad
dreas de distribucién tan extensas como cabria
esperar en funcién de su valencia ecoldgica. La
distribucion actual de las especies (y su historia
evolutiva) estdn muy influenciadas por la historia
geoldgica del entorno geogrifico en el que se
encuentran, especialmente por aquellos factores

susceptibles de constituir barreras a su progresién
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o puentes que favorezcan procesos de coloniza-
ciéon (Barbadillo er al, 1997). El Mediterraneo
Occidental muestra una compleja pero bien
conocida historia geoldgica (Benson er al, 1991;
Maldonado, 1996; De Jong, 1998; Blondel & Aronson,
1999; Krijgsman ez al., 1999; Gémez ez al., 2000; Duggen ez
al., 2003), cuyo estudio es del méximo interés para
comprender la composicién actual y evolucién de
las especies de herpetos presentes en ambas orillas
del Estrecho de Gibraltar (Busack ez 4/, 1986a). Por
extension, servird para comprender la composi-
ci6n de la herpetofauna de la Peninsula Ibérica (el
drea europea con el mayor porcentaje de fauna
africana) y del noroeste de Africa (el drea de este
continente con mayor porcentaje de fauna euro-
pea; Schleich ez al., 1996; Gasc, 1997).

En el triansito del Mesozoico al Cenozoico,
la Peninsula Ibérica era una isla del gran archi-
piélago que formaba Europa, y se mantenia sig-
nificativamente separada de Africa; es por ello
que el registro f6sil conocido no ha encontrado
en el norte del estrecho herpetos de origen afri-
cano (revisién en Barbadillo et a/, 1997). En el
Eoceno, terrenos sedimentarios formados al
este del estrecho, pero que por deriva estaban
migrando hacia el oeste, comienzan a encajarse
entre las placas africanas e ibéricas (Lonergan &
White, 1997); surge entonces el archipiélago
Bético-Rifefio, que tanta importancia tendrd en
la evolucién de formas endémicas en la regién
(Fromhage et al., 2004; Busack & Lawson, 2005; Busack
eral., 2005). Queda aislado de la placa ibérica por
la transgresion marina norbética, y de Africa
por la transgresién surrifefa (Maldonado, 1986).
Durante el Oligoceno se produce una impor-
tante colonizacién de fauna asidtica en todo el
archipiélago europeo (p.e. coltbridos; Rage,
1986) que, favorecida por la formacién de los
Pirineos, en breve alcanza su borde mds meri-
dional, y genera la posibilidad de colonizacién
del noroeste de Africa cuando la configuracién

de las masas continentales lo permita. Esto

pudo suceder durante la crisis Bética, hace
aproximadamente 14 millones de afios, cuando
el levantamiento de la placa de Albordn cerré o
estreché los canales marinos norbético y surri-
feno (Lonergan & White, 1997). La presencia
durante este periodo de elementos africanos en
la fauna de Europa Occidental, como
Uromastyx o Eryx (Augé, 1988; Szyndlar & Schleich,
1994) sugiere que ya ocurrieron colonizaciones
entre Africa y Europa, al menos en el sentido
sur-norte. Probablemente sucedieron a través
de la actual zona del Estrecho de Gibraltar, gra-
cias al arco que formaban las sierras béticas y la
cordillera del Rif (Smith er 4, 1994), indepen-
dientemente que en el posterior Mioceno esas
comunicaciones de Africa con Europa fueran
generales en el Mediterrdneo Central y Oriental
(Pickford & Morales, 1994).

Hacia finales del Mioceno continua el levan-
tamiento de la placa de Alborin por empuje
desde el sur y desde el norte de las placas africa-
na e ibérica, de mucho mayor tamano (Lonergan
& White, 1997), dando lugar a que contacten los
dos continentes, hace 5.59 Ma (Krijgsman ez al,
1999; Duggen er al., 2003). Este acontecimiento
geoldgico es del médximo interés para compren-
der la constitucién actual de la fauna transfreta-
na en el drea de Gibraltar. El puente debié ser
muy amplio durante la crisis del Mesiniense,
cuando el Mediterrdneo se seca (Krijgsman 2002);
aunque el 4rea se convirti6 en una cuenca inhés-
pita (Hsii, 1983), probablemente quedaron corre-
dores de hébitats favorables que permitieron la
dispersién de los animales terrestres (Barbadillo er
al., 1997; Blondel & Aronson, 1999).

En el paso Mioceno-Plioceno, hace 5.33
Ma, ocurre otro acontecimiento geolégico del
mdximo interés para la biogeografia de la
region, la formacién del Estrecho de Gibraltar
(Krijgsman ez al., 1999; Duggen ez al., 2003). Se crea
una barrera marina para los animales terrestres

en uno de los procesos de vicarianza mds famo-
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sos y estudiados por la Biogeografia (Busack,
1986a; Cheylan, 1990; Caputo, 1993; de Jong, 1998;
Plotner, 1998; Zardoya & Doadrio, 1998; Dobson &
Wright, 2000; Palmer & Cambefort, 2000; Guicking ez
al., 2002; Garcfa-Paris er al., 2003; Sanmartin, 2003;
Carranza & Arnold, 2004; Martinez-Solano ez al., 2004;
Fromhage et al., 2004; Oberprieler, 2005; Pinho et al.,
2006; Escoriza ez al., 2006; Recuero et al., 2007; Barata et
al., 2008; Busack & Lawson, 2008).

Durante el Cuaternario las fuertes oscilacio-
nes climdticas de nuevo afectaron a la estructu-
ra filogeografica de las biotas en el Mediterrdneo
(La Greca, 1990; Hewitt, 1996, 1999; Santos et al., 2008).
En el 4rea de lo que hoy en dia es el Estrecho de
Gibraltar no hay evidencias de conexiones
terrestres entre los dos continentes a lo largo del
Plioceno Superior y durante el Pleistoceno
(Blondel & Aronson, 1999), pero las oscilaciones cli-
miticas del Pleistoceno dieron lugar a impor-
tantes cambios del nivel del mar que hicieron al
Estrecho de Gibraltar atin més estrecho, y por
tanto aumentaron su permeabilidad a los proce-
sos de colonizacién por organismos terrestres.
Los fondos marinos en el Estrecho de Gibraltar
no tienen igual batimetria en toda su extensién;
entre Punta Camarinal en el norte y el cabo

Malabata en el sur, se extiende una pequena

dorsal con algunos fondos situados a tan solo

decenas de metros (Brandt ez 4/, 1996). Durante la
glaciacién del Wiirm se estima que el nivel del
mar pudo bajar hasta 130 m (Chappell &
Shackleton, 1986; Zazo, 1999; Lario, 1996; Andersen &
Borns, 1997), dejando por encima del nivel de las
aguas algunas islas con una separacién mdxima
de 3500 m entre ellas y por tanto, entre los dos
continentes (Figura 1; véase tambien Zazo er al.,
2000; Collina-Girard, 2001; Cosson ez al., 2005); esta
distancia es mucho mds fécil de ser salvada por
vertebrados terrestres que ocasionalmente pue-
den realizar incursiones en el mar, incluidos los
humanos (Fa er al, 2001), y que siempre pueden
ser transportados en balsas de fortuna (almadi-
as). Actualmente el balance hidrico del
Mediterrdneo es negativo, lo que da lugar a una
importante corriente de superficie de entrada de
agua atldntica (préximo a un millén de metros
ctibicos por segundo; Cano, 1978; Hopkins, 1985).
Sin embargo es probable que en los periodos
glaciares, con un régimen de precipitaciones
mds elevado y menos evaporacién, el balance
hidrico del Mediterrdneo no fuera negativo, dis-
minuyendo o incluso compensando la impor-
tante corriente superficial de entrada de agua
atlantica a la altura de estrecho (Maldonado & Uriz,
1995), favoreciendo el cruce de seres vivos entre

ambas orillas en balsas (Fa et 4/, 2001).
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Figura 1. A) Mapa batimétrico del Estrecho de Gibraltar digitalizado a partir de la Carta del Estrecho de Gibraltar del 1998 del
Instituto de la Marina, Cadiz, Espana. B) Mapa batimétrico del Estrecho de Gibraltar en el cual se han ilustrado como tierra todas las
zonas marinas de profundidad inferior aproximada a unos 250 m, lo cual da una idea aproximada de la situacién en el Estrecho de
Gibraltar durante los descensos del nivel del mar ocurridos en los periodos méds frios de las glaciaciones Pleistocénicas.
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Al final, un marco en el que se encuentran
muy préximos dos continentes, con toda esta
compleja historia geoldgica y climdtica, y una no
menos compleja actividad del hombre, es ideal
para contrastar toda una serie de hipdtesis sobre la
historia y evolucién de anfibios y reptiles.

CORRELACIONES ENTRE PALEOGEOGRAFIA, FOSILES,
MARCADORES MOLECULARES Y FAUNA ACTUAL.
Durante la crisis del Tortoniense (14 Ma;
Krijgsman, 2002) o la posterior crisis del
Mesiniense, es probable que pasaran a la orilla
norte del Estrecho de Gibraltar formas nortea-
en la

fricanas encontradas como fésiles

Peninsula Ibérica, como un dnguido
(Opbisaurus), un agdmido (Laudakia), una ser-
piente gato (Zélescopus), una boa jabalina (Eryx)
y cobras (Nclj&l) (Szyndlar & Schleich, 1994; Szyndlar
& Rage, 1990; Szyndlar, 2000; Gleed-Owen 2001; Blain
2005). Entre las especies que atin perduran en la
fauna actual, se ha sugerido que durante la cri-
sis del Mesiniense pasaron Acanthodactylus
erythrurus (Hartis et al., 2004a), Tarentola maurita-
nica (Harris e al., 2004b), Natrix maura (Guicking
et al., 2006) y Chalcides bedriagae (Carranza et al.,
2008). En sentido contrario (norte-sur), duran-
te el Tortoniense se ha sugerido que pas6 Timon
(Figura 2; Paulo er al., 2008) y unos 3-4 millones
de anos mas tarde, durante el Mesiniense, se ha
sugerido que pasaron Podarcis (Hartis et al., 2002;
Pinho et al., 2006), Blanus (Vasconcelos et al., 2006;
Albert er al., 2007) y diversas especies de anfibios
como Discoglossus (Zangari e al., 2006); Alytes
(Fromhage et al., 2004; Solano et al., 2004); Pelobates
(Figura 3; Garcfa-Paris e al., 2003); Salamandra
(Escoriza et al., 2006), Pleurodeles (Carranza & Arnold,
2004), Pelophylax (Beetli ez al., 1996) y, aunque atin
no se ha publicado, existe la posibilidad de que
también sucediera con Coronella girondica,
Natrix natrix, Vipera latastei y Bufo bufo como
representantes de la fauna actual (Busack, 1986a;

J.C. Brito, comunicacién personal).

Figura 2. Timon pater de Ifrane, Marruecos.

En relacién a la formacién del Estrecho de
Gibraltar como proceso vicariante, hay algunas
especies que han mostrado un dimorfismo
morfoldgico y, sobre todo, una distancia gené-
tica, que estd en concordancia con el tiempo
transcurrido, aproximadamente 5.33 Ma. En
anfibios seis de los siete grupos hasta ahora
estudiados siguen este patrén vicariante
(Salamandra, Pleurodeles, Alytes, Discoglossus,
Pelobates y Pelophylax); mientras que en reptiles
la apertura del Estrecho de Gibraltar parece
haber afectado tan solo a seis de los 15 grupos
estudiados hasta el momento (Acanthodactylus,
Blanus, Natrix maura, Chalcides, Tarentola y
Vipera). Si el proceso de vicarianza ocurrié para
todas las poblaciones de seres vivos presentes en
aquel momento en el drea del Estrecho de

Gibraltar, cabe plantearse porqué unos grupos

£ T o

Figura 3. Pelobates varaldii de Kenitra, Marruecos.
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muestran mds parejas de especies vicariantes a
lados del

Independientemente de las distintas tasas evo-

ambos estrecho que otros.
lutivas que muestren anfibios y reptiles, la prin-
cipal razén hay que buscarla en la diferente per-
meabilidad de una barrera a escala ecoldégica
(Lomolino, 1993). Mientras que el mar es una ver-
dadera barrera para los anfibios, apenas tiene tal
papel para los reptiles (Nagy er al, 2003). Las
barreras tienden a mostrar una cierta permeabi-
lidad, y algunas especies han tenido coloniza-
ciones posteriores a la formacién del estrecho,
posiblemente a través de balsas que actualmen-
te se siguen formando cuando ocurren tormen-
tas excepcionales. Se sospecha que este ha sido
el caso al menos para un linaje de Podarcis his-
panica, que se supone cruzé el estrecho después
de la formacién de esta barrera geografica (Harris
et al., 2002), tanto en sentido norte-sur como en
(Pinho et al., 2006),

Psammodromus algirus (Carranza et al., 2006), que

el contrario para
cruzé el estrecho en direccién norte-sur hace
aproximadamente 1.9 ma (Carranza er al., 2006), y
para Chalcides striatus, el ancestro del cual
cruzd en direccién sur-norte hace aproximada-
mente 2.6 ma (Carranza et al., 2008).

Un caso interesante es el que plantean tres
especies de colubridos terrestres presentes
actualmente en ambas orillas del estrecho, la
culebra bastarda, Malpolon monspessulanus, la
culebra de herradura, Hemorrhois hippocrepis y
la culebra de cogulla occidental, Macroprotodon
brevis. La culebra bastarda pertenece a un grupo
de ofidios, Psammophinae, que evolucioné en
ambientes 4ridos de Africa (Kelly er 4., 2003; Nagy
et al., 2005); la existencia en machos de un ciclo
espermatogénico de tipo primaveral (Feriche e
al., 2008), la presencia en el norte de Africa de la
que hasta recientemente se consideraba tnica
especie congenérica, Malpolon moilensis, su
amplia distribucién en el norte de este conti-

nente (Schleich ez al., 1996), y la mayor heterocigo—

sis de esta poblacién con respecto a la ibérica
(Carranza er al., 2006), dejan poca duda sobre el
origen africano de la especie. En el caso de la
culebra de herradura, el origen africano del
género es de nuevo lo mds plausible, pues las
otras tres especies que lo conforman son norte-
africanas (Nagy er al, 2004), la especie estd
ampliamente distribuida en el noroeste de este
continente (Schleich er al., 1996), y de nuevo los
machos presentan espermatogénesis primaveral
(Pleguezuelos & Feriche, 1999). Y por tltimo, el ori-
gen africano del género Macroprotodon también
estd fuera de duda, pues aunque no muestra
espermatogénesis primaveral como las especies
anteriores, hay suficientes razones filogenéticas
y biogeogrificas que lo avalan (Busack & McCoy,
1990; Nagy ez al., 2003; Carranza er al., 2004). Vamos
a afrontar detalladamente el caso de la culebra
bastarda, la especie sobre la que mds datos se
poseen. El amplio registro fésil de esta especie
en el sudoeste de Europa desde el Plioceno
Medio (Bailén, 1991; Gleed-Owen, 2001; Blain, 2005),
incluso la descripcién de una especie f6sil en el
dmbito ibérico, M. mlynarskii (Szyndlar, 1988),
hacia pensar en una colonizacién temprana de
Iberia por parte del género. Sin embargo, no
aparecen diferencias morfolégicas entre las
poblaciones de M. monspessulanus separadas
por el Estrecho de Gibraltar (Fahd, 2001), y la
distancia genética es insignificante (Carranza er
al., 2006). ;Como interpretar una presencia tem-
prana de M. monspessulanus en la Peninsula
Ibérica, una presencia atin mds temprana del
género Malpolon, y una ausencia de diferencias
morfolégicas y moleculares entre las poblacio-
nes actuales de esta especie separadas por el
Estrecho de Gibraltar? La ecologia de la repro-
duccién de esta especie puede ayudarnos a
interpretar este rompecabezas. Como anterior-
mente hemos comentado, los machos de esta
especie muestran espermatogénesis primaveral.

En el ciclo primaveral los espermatozoides se
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producen en primavera temprana, antes que
ocurran las cépulas en primavera tardia, por lo
que precisa de primaveras largas y suaves, des-
pués de un corto periodo de latencia invernal,
ya que el proceso de la espermatogénesis es
largo y energéticamente costoso (Saint Girons,
1982; Feriche er al, 2008). En el Pleistoceno,
durante las glaciaciones, es poco probable que
hubieran primaveras suficientemente largas y
cdlidas (Garcia & Arsuaga, 2003) como para permi-
tir el mantenimiento en Europa de especies de
reptiles con espermatogénesis primaveral, qui-
zés con la excepcion del refugio pleistocénico
que representd el sur de las peninsulas medite-
rraneas (ver Caputo, 1993; Santos et al., 2008); aun-
que esta zona también tuvo un clima mucho
mds himedo durante el Pleistoceno con respec-
to a la actualidad (Biberson, 1970). Por ello,
recientemente se ha postulado que el linaje
pliocénico de Malpolon en la Peninsula Ibérica
probablemente se extinguié durante el
Pleistoceno, y que la presencia de la especie al
norte del Estrecho de Gibraltar en periodos
interglaciares (Gleed-Owen, 2001; Blain, 2005), asi
como la similitud entre las poblaciones trans-
fretanas, pudo ser debido a un proceso de dis-
persion a través de los “stepping-stones” que se
formaron en el Estrecho de Gibraltar con moti-
vo de los descensos del nivel del mar durante
los mdximos glaciares (Figura 1; ver también
Carranza et al., 2006). Cuando se consideran los
valores de diversidad de haplotipos de M. mons-
pessulanus, se calcula que la expansién de la
poblacién ibérica de esta especie ocurrié entre
21 000 y 55 000 generaciones, dependiendo de
las tasa de mutacién que se utilice (entre 1.6 y
3.2% por millén de afos); si estos valores se
confrontan con un tiempo generacional para la
especie de entre 3-4 afios, dependiendo del sexo
(a partir de los datos de Hueso, 1997 y Feriche er al.,
2008), se concluye que la expansién de la espe-

cie en Iberia pudo haber ocurrido hace entre 83

000 y 160 000 afios (Carranza er al., 2006), lo que
estd dentro del rango de la glaciacién del Wiirm
(125 000-18 000 afios AC). Es muy interesan-
te hacer notar aqui que de manera indepen-
diente, Cosson ez al. (2005) encuentran que otro
organismo terrestre, Crocidura russula, colonizé
la Peninsula Ibérica a partir del norte de Africa
aproximadamente en la misma época (50 000-
80 000 afos), y estos “stepping-stones’ tam-
bién han sido propuestos como el mecanismo
que utilizaron poblaciones humanas para la
colonizacién a Europa desde Africa a través del
Estrecho de Gibraltar (Flemming ef al, 2003); al
menos hace 25 000 afos hay evidencias sobre
una elevada similitud de las industria litica
entre las dos orillas del estrecho (Bouzougar ez al.,
2002; Collina-Girard, 2003). Todo esto nos hace
pensar que diversos grupos de seres vivos pudie-
ron aprovecharse de las condiciones que se for-
maron en el Estrecho de Gibraltar durante las
glaciaciones para sus procesos dispersivos. Los
“stepping-stones” formados con motivo del
descenso del nivel del mar durante las glaciacio-
nes también ha sido considerado como el meca-
nismo de paso de Chalcides chalcides desde
Tanez a la Peninsula Italiana a través del estre-
cho siculo-tunecino (Capurto, 1993; Giovannotti ez
al., 2007; Carranza et al., 2008), y la utilizacién de
balsas por parte de los reptiles en procesos de
colonizacién a través del mar en distancias
mucho mds largas que las aqui consideradas es
un fenémeno asumido (de Queiroz, 2005).

En el caso de H. hippocrepis, el material f6sil
presente en la Peninsula Ibérica también avala
estas tesis, pues es muy reciente (entre 3000 y
95 000 anos; Lépez-Martinez & Sanchiz, 1981;
Bailén, 1986; Gleed-Owen, 2001; Blain, 2005), y en el
caso de M. brevis, el material f6sil de esta espe-
cie en la Peninsula Ibérica muestra asignacién
especifica algo dudosa (Carranza ez al., 2004).

Hay otras especies de reptiles que no mues-

tran distancia genética entre las poblaciones
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separadas por el Estrecho de Gibraltar, pero en
ellas se da la circunstancia que son acudticas, e
incluso esporddicamente se pueden ver en la
actualidad nadando en el mar. Es el caso de
Emys orbicularis (Lenk et al., 1999; Velo-Antén et al.,
2008) y Mauremys leprosa (Figura 4; Feldman &
Parham, 2004; Fritz ef al., 2005a). Se supone que de
manera natural, las poblaciones de ambas ori-
llas del estrecho han cruzado esta barrera, inclu-
so en los dos sentidos (Fritz er al., 2006), y han
estado en contacto reproductivo.

Por tltimo, hay especies con poblaciones en
ambas orillas del estrecho que no muestran
diferencias morfolégicas o genéticas, y que apa-
rentemente no realizan incursiones en el mar;

son aquellas que han estado ligadas al hombre
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Figura 4. Mauremys leprosa sabarica de Ued Masa, Marruecos.

por razones religiosas, mdgicas, como animales
de companfa, o por su caricter de especies
comensales. Su presencia en ambas orillas del
estrecho probablemente se deba a introduccién
activa o pasiva por parte del hombre, y date de
épocas histdricas o a lo sumo prehistéricas. En
islas del Mediterraneo Occidental este es el ori-
gen conocido para numerosas especies de verte-
brados (Vigne & Alcover, 1985; Mayol, 1997). Seria el
caso de Testudo graeca (Alvarez er al., 2000),
Chamaeleo chamaeleon (Hofman et al., 1991; Paulo
et al., 2002), algunos linajes de ZTarentola mauri-

tanica (Harris et al., 2004, ¢) y Hemydactylus turci-
cus (Carranza & Arnold, 2006). Testudo graeca ha
sido mantenida en semicautividad por diversas
culturas Mediterrdneas (Fahd & Pleguezuelos,
1996), por lo que no es de extrafiar su introduc-
cién de forma voluntaria por parte del hombre,
como sigue ocurriendo actualmente a través del
Estrecho de Gibraltar (Mateo er al, 2003).
Chamaceleo chamaeleon (Figura 5) ha tenido un
sentido mdgico para el hombre a lo largo de la
historia (Blasco ez al., 2001), que continuamente lo
ha desplazado a lo ancho del Mediterrdneo;
incluso, los marcadores moleculares han permi-
tido detectar que las poblaciones ibéricas han
tenido un origen doble en época reciente (Paulo

et al., 2002). Los hdbitos rupicolas de las sala-

—
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Figura 5. Chamacleo chamaeleon de Barbate, Cadiz, Espafia.

manquesas presentes en el drea de estudio favo-
rece el que frecuenten las habitaciones huma-
nas, y es bien conocido la amplia dispersién de
estos reptiles que el hombre ha realizado a tra-
vés de todo el Mediterrdneo (Carranza & Arnold,
2006). Los cartagineses, en sus batallas navales,
tenfan la costumbre de lanzar a la cubierta de
las naves contrarias vasijas de cerdmica cargadas
de ofidios, con el afin de crear nerviosismo
entre los contrarios (Bruno & Maugueri, 1990);
incluso podriamos especular que este hubiera

sido también un mecanismo de traslocacién de
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ofidios a través del Mediterraneo, incluidas las
del  Estrecho de  Gibraltar.

Recientemente se ha comprobado que las

orillas

poblaciones de Hyla meridionalis a ambos lados
del Estrecho de Gibraltar presentan un patrén
biogeogrifico que indica que quizds se haya
producido un fenémeno de introduccién
voluntaria o involuntaria por parte del hombre
de las poblaciones noribéricas a partir de pobla-
ciones del norte de Marruecos (Recuero e al.,
2007). Aunque las poblaciones suribéricas tam-
bién podrian haber sido introducidas en la
Peninsula Ibérica a partir de poblaciones del
oeste de Marruecos, este caso es mds dudoso y
se ha sugerido que podria tratarse se una colo-
nizacién natural ocurrida en época reciente
(Recuero et al., 2007).

Hemos estado hablando de los procesos dis-
persivos y de vicarianza a través del Estrecho de
Gibraltar, pero no debemos acabar esta revisién
sin hacer mencidn a las especies presentes actual-
mente en cada una de las orillas del estrecho que
no se encuentran presentes en la contraria, ni
siquiera con una especie vicariante. En la orilla
norte es tan solo el caso de dos especies de ofidios,
Rbinechis scalaris y Coronella austriaca. La prime-
ra pertenece a un grupo de coldbridos que no
tiene ninglin representante actual en el continen-
te africano y C. austriaca se ha localizado en la
orilla norte del estrecho en una sola localidad, la
Sierra del Aljibe (Donaire ez al., 2001). Ninguna de
las dos especies aparecen en el registro fosil del
Norte de Africa. Su presencia aqui y en otras ais-
ladas montanas del sur ibérico es una prueba que
algunas dreas del sur y suroeste de la Peninsula
Ibérica, especialmente el entorno de la orilla
norte del Estrecho de Gibraltar, actué como refu-
gio en el oeste de Europa (el superrefugio; C.
Finlayson, comunicacién personal) durante las glacia—
ciones para fauna sensible a condiciones climdti-
cas frias, como son los vertebrados ectotermos

(Santos et al., 2008). Las condiciones climaticas frias

TaBLA 1. Especies de Anfibios y Reptiles presentes
en ambas orillas del Estrecho de Gibraltar. Especies
con poblaciones vicariantes en ambas orillas, bien
a nivel intra- o interespecifico, aparecen enfrenta-
das. Tras en nombre de cada especie se incluye su
cardcter autdctono (1), probable introduccién (2)
o estatus especifico dudoso (3).

ORILLA SUR ORILLA NORTE
Anfibios
Salamandra tangitana (1) Salamandra salamandra (1)
Triturus pygmaeus (1)
Pleurodeles waltl (1) Pleurodeles waltl (1)
Alytes maurus (1) Alytes dickbilleni (1)
Discoglossus scovazzi (1) Discoglossus jeanneae (1)
Pelodytes ibericus (1)
Pelobates varaldi (1) Pelobates cultripes (1)
Pelophylax saharica (1) Pelophylax perezi (1)
Hyla meridionalis (1) Hyla meridionalis (2)
Bufo bufo (1) Bufo bufo (1)
Bufo mauritanicus (1)
Epidalea calamira (1)
Reptiles
Téstudo graeca (1) Testudo graeca (2)
Emys orbicularis (1) Emys orbicularis (1)
Mayremys leprosa (1) Mauremys leprosa (1)

Hemidactylus turcicus (2)
Saurodactylus fasciatus (1)
Saurodactylus mauritanicus (1)
Tarentola mauritanica (1)
Agama impalearis (1)
Chamaeleo chamaeleon (1)
Acanthodactylus erythrurus (1)
Acanthodactylus lineomaculatus (3)
Podarcis vaucheri (1)
Psammodromus algirus (1)
Psammodromus microdactylus (1)
Timon tangitanus (1)
Chalcides colosii (1)

Chalcides ocellatus (1)
Chalcides mionecton (1)
Chalcides polylepis (1)
Chalcides pseudostriatus (1)
Eumeces algeriensis (1)

Blanus tingitanus (1)
Trogonophis wiegmanni (1)
Hemorrhois hippocrepis (1)
Coronella girondica (1)

Macroprotodon brevis (1)
Malpolon monspessulanus (1)
Natrix maura (1)

Natrix natrix (1)
Psammophis schokari (1)
Macrovipera mauritanica (1)
Vipera latastei (1)

Hemidactylus turcicus (2)

Tarentola mauritanica (1),(2)

Chamaeleo chamaeleon (2)
Acanthodactylus erythrurus (1)

Podarcis vaucheri (1)
Psammodromus jeanneae (1)
Psammodromus hispanicus (1)
Timon lepiclus (1)

Chalcides bedriagai (1)

Chalcides striatus (1)
Blanus cinereus (1)

Hemorrhois hippocrepis (1)
Coronella girondica (1)
Coronella austriaca (1)
Rhinechis scalaris (1)
Macroprotodon brevis (1)
Malpolon monspessulanus (1)
Natrix maura (1)

Natrix natrix (1)

Vipera latastei (1)
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que repetidamente ocurrieron durante el
Pleistoceno probablemente causaron la extincién
de poblaciones septentrionales y la contraccién
de su rango de distribucién hacia los refugios del
sur de Europa, para posteriormente expandirse
hacia el norte en los interglaciares (Hewit, 1996).
Dentro del rango de distribucién de las especies
europeas sujetas a tales fenémenos de contraccién
y expansién, se podria predecir que las actuales
poblaciones septentrionales hayan estado sujetas
al efecto fundador y que tengan menos diversidad
genética que las meridionales, a partir de las cua-
les ocurrié la colonizacién (Taberlet et al, 1998;
Guicking er al., 2002). Resultados preliminares en las
poblaciones de Emys orbicularis, Mauremys lepro-
sa 'y Natrix maura de Europa Occidental confir-
man esta hipdtesis (Lenk ez al, 1999; Guicking er al.,
2002; Fritz er al., 2005b; 2006), y sugieren un valor
anadido a las poblaciones de seres vivos del sur de
la Peninsula Ibérica, que son las que conservan la
mayor parte del polimorfismo intraespecifico de
la especie (Santos ez al., 2008). En resumen, la com-
posicién faunistica de reptiles de la orilla norte
del estrecho estd tan marcada por la proximidad
al continente africano, que tan solo dos de sus 23
especies (Tabla 1) no tienen una historia ligada,
en alguna manera, al continente africano.

La composicién de la fauna en la orilla sur del
estrecho es el resultado de una historia mds com-
plicada de la que dibuja la simple dispersién hacia
el noroeste de Africa de formas etiépicas, o la for-
macién del Estrecho de Gibraltar. Algunos de los
factores que se supone han intervenido en la con-
formacién de esa fauna, se citan a continuacién:

a) Del mismo modo que la transgresién mari-
na norbética dio lugar a procesos de vica-
rianza en la Peninsula Ibérica, las transgre-
siones marinas ocurridas en el noroeste de

Africa, como por ejemplo la transgresién

surrifena, dieron lugar a otros procesos de

vicarianza que han favorecido la diversidad

de formas en el Magreb. Entre los grupos

que se vieron afectados por estos fenémenos
se encuentran los sapillos pintojos (Martinez-
Solano, 2004; Zangari ez al., 2006), las ranas del
género Pelophylax (Buckley e al., 1994) y las
salamandras (Steinfartz et al., 2000; Escoriza et al.,
2006). Entre los reptiles se encuentran las
especies de menor tamano del género
Psammodromus (P microdactylus, P blanci),
los lagartos ocelados del género 7imon (Paulo
et al., 2008), las culebras de cogulla del géne-
ro Macroprotodon (Carranza et al., 2004) y los
eslizones de tres dedos del género Chalcides
(Caputo, 1993; Carranza ez al., 2008).

b) La orogenia de las montanas del Atlas podri-
an estar en el origen de los clados que
actualmente se reconocen al norte y al sur
de esta cadena montafosa, como es el caso
para Agama impalearis, Mauremys leprosa e
Hyla meridionalis (Brown et al., 2002; Fritz et al.,
2005a, Rercuero er al, 2007). La divergencia
entre los clados de la primera especie se ha
estimado que ocurrié entre 8.5-9.4 Ma
(Brown et al., 2002).

¢) Los procesos de aislamiento ocurridos en las
islas que constitufan la parte sur del archi-
piélago bético-rifeno han quedado refleja-
dos en la actualidad en la frecuencia con la
que aparecen especies congenéricas a ambos
lados de una linea ahora imaginaria, situada

en el limite entre Argelia y Tanez, o en otras

Figura 6. Salamandra algira tingitana de Tagramt, Marruecos.
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zonas del Magreb, como por ejemplo la
peninsula de Annaba, una posible “isla
tésil” durante los periodos de transgresiones
marinas. Entre los anfibios, podria ser el
caso de la ranita meridional (Recuero et al.,
2007) y los tritones del género Pleurodeles
(Carranza & Arnold, 2004). Entre los reptiles es
el caso de Malpolon monspessulanus y M.
insignitus (Carranza et al., 2006), de Chalcides
chalcides y C. mertensi (Caputo, 1993; Carranza
et al., 2008), de los anfisbénidos del género
Fogonop/)is (datos no publicados de los autores) 0
del polimorfismo encontrado en Nazrix
maura (Guicking ez al, 2002, 2006) y en
Mauremys /eprom (Fritz er al., 2006), pero se
pueden encontrar ejemplos entre otros gru-
pos, como es el caso de las musarafas del
género Crocidura (Lo Brutto et al., 2004).

d) La composicién faunistica en esta regién ha
de ser también el resultado de la alternancia
de fases himedas e hiperdridas en el norte
de Africa desde mediados del Plioceno y
durante todo el Pleistoceno (Spaulding, 1991;
Kowalski, 1991; Quezel & Barbero, 1993; Classen et
al., 2003), y en general en toda la cuenca
Mediterrdnea (Suc, 1989). Las consecuencias
filogeograficas de estas oscilaciones parecen
haber afectado a especies en procesos de cla-
dogénesis que normalmente ocurrieron

durante los tltimos 3 Ma: podria ser el caso

Figura 7. Pleurodeles nebulosus de Ain Draham, Tanez.

de la ranita meridional, que encontré refu-
gio en las montanas del norte de Africa en
fases hiperdridas (Recuero ez al., 2007) de los
diferentes clados de Salamandra algira
(Figura 6) y de Pleurodeles nebulosus (Figura
7) existentes en el Magreb (Escoriza ez al., 2006;
Carranza & Wake, 2004), y entre los reptiles del
complejo Chalcides pseudostriatus | C. minu-
tus | C. mertensi (Caputo, 1993; Carranza er al.,
2008), Macroprotodon abubakeri | M. mauri-
tanicus (Carranza et al., 2004), 0 mds especies de

otros grupos faunisticos (Cosson et /., 2005).

e) Por dltimo, en un contexto temporal més pré-

ximo, Le Houerou (1992) ha reconstruido el
progreso de los limites del desierto del Sahara
desde hace 18 000 afios, estudiando la vegeta-
cién y las dunas fésiles; ha concluido que el
limite septentrional del desierto se ha movido
hacia el norte durante este periodo, alcanzando
la costa del Mediterrdneo en el Marruecos
Oriental. Ello explica el importante contingen-
te de reptiles saharianos que alcanzan el
Mediterrdneo en el Rif Oriental (Uromastyx
acanthinurus, Acanthodactylus boskianus, A.
maculatus,  Stenodactylus  sthenodactylus,
Spalerosophis  dolichospilus; Fahd & Pleguezuelos,
2001), algunos de ellos aproximédndose o alcan-
zando el Estrecho de Gibraltar a través de las
dridas costas del Mediterrdneo, como
Psammophis schokari (Mateo et al., 2003). En cual-
quier caso, la distribucién de los reptiles a lo
largo de la franja del Rif da lugar a un proceso
de reemplazamiento de fauna Mediterrdnea y
Paledrtica de Oeste a Este, por fauna sahariana
de Este a Oeste (Figura 1 en Fahd & Pleguezuelos,
2001). Sin embargo, las especies afectadas por
este reemplazamiento apenas se agrupan en
corotipos, probablemente como consecuencia
que el proceso de colonizaciéon de fauna saha-
riana hacia la costa del Mediterraneo a través
del valle del Ued Muluya estd atin en un pro-
ceso actual y dindmico (Real ez al., 1997).
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El resultado de toda esta complicada historia
evolutiva para la fauna de la orilla sur del
Estrecho de Gibraltar es que estamos ante la
regién con mayor tasa de endemismo en la cuen-
ca del Mediterrdneo para los reptiles (Bons er 4.,
1984, Saint Girons, 1986; Caputo, 1993), y para otros
grupos de vertebrados (Busack, 1986a, 1986b;
Cheylan, 1990), representando un “hotspot” de
diversidad a escala global (Myers ez o, 2000). En la
orilla sur del Estrecho de Gibraltar encontramos
actualmente nueve especies de anfibios y 31
especies de reptiles; del mismo modo que obser-

vébamos en la orilla norte, la mayoria de estas
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