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Los cambios climaticos globales afectan a los organismos en todos los biomas y ecosistemas del planeta. Durante el Pleistoceno, las sucesivas
glaciaciones han hecho del clima un factor condicionante para la presencia y desarrollo vital de las especies de herpetofauna tanto a nivel europeo
como ibérico. Durante este periodo glacial, la peninsula ibérica actia como refugio meridional para especies termofilas que posteriormente expanden
su distribucion hacia el tercio norte pasado esta etapa fria hacia el inicio del Holoceno. En algunos casos, dichas condiciones climaticas conducen
a la extincién o extirpacion de ciertas especies o familias con un claro patrén geografico de retirada progresiva norte-sur. Para evitar la extincion sin
cambiar su distribucioén, algunas especies desarrollan mecanismos adaptativos como sucede en ciertas poblaciones de anuros en las que se registra
un aumento de tamafio durante los periodos mas frios siguiendo el patrén propuesto por la regla de Bergmann y la TSR o temperature-size rule. En
esta publicacion daremos a conocer la aportacion de los yacimientos arqueo-paleontolégicos del Cuaternario de la peninsula ibérica al conocimiento
de los patrones globales evolutivos y biogeograficos en anfibios y reptiles.
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Global climatic changes affect organisms in all biomes and ecosystems of the planet. During Pleistocene, consecutive glaciation events rise climate
as a conditioning factor for presence and vital development of herpetofauna species, both at European and Iberian scale. During this glacial period,
Iberian Peninsula constitutes a meridional refuge for thermophilous species which lately expand their distribution towards the northern area at the
end of this cold phase when Holocene begins. In some cases, these climatic conditions have led to extinction or extirpation of some species or
families in a clear north-south retreat geographic pattern. To avoid extinction without changing their distribution some species have developed adaptive
mechanisms as occurs in certain amphibian populations which experiment an increase of body size following the pattern derived from Bergmann'’s
rule and TSR or temperature-size rule. In this paper, we will present the contribution of Quaternary archaeo-paleontological sites of the Iberian Pe-
ninsula to our knowledge on global evolutionary and biogeographical patterns in amphibians and reptiles.
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Introduccion

A pesar de que el Cuaternario (2.6 Ma - actualidad) es un pe-
riodo cientificamente reconocido por su relevancia en el campo de
la evoluciéon humana, también lo es para entender la sistematica,
diversidad y distribucion del resto de especies de vertebrados que
encontramos en la actualidad entre los que se encuentran los anfi-
bios y reptiles (Jansson 2003; Araujo et al. 2008). Durante este pe-
riodo, reconocido climaticamente por la alternancia de fases
glaciales e interglaciales, el estudio de la herpetofauna reviste un
gran interés a la hora de caracterizar las normas de reaccién de an-
fibios y reptiles ante los cambios climaticos. El material fésil de an-
fibios y reptiles es ademas considerado apto para el estudio de

reglas y patrones ecogeograficos en la dimensién temporal dados
los elevados tamafios muestrales de los que se dispone, el amplio
rango temporal que los yacimientos arqueo-paleontoldgicos ofrecen
y la rapida respuesta adaptativa de estas especies ante cambios
ambientales. Desde el punto de vista osteoldgico, las especies de
herpetofauna presentes en yacimientos del Cuaternario (concreta-
mente del Pleistoceno) en la peninsula ibérica se consideran idén-
ticas a las que constituyen las poblaciones modernas, lo cual ha
sido confirmado por datos genéticos basados en la aplicacion de re-
lojes moleculares (Lobo et al. 2016; Barbadillo et al. 1997; Sanchiz
1977). Este hecho reviste una importancia crucial pues permite apli-
car el principio de actualismo a las muestras procedentes de yaci-
mientos de este periodo.
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El estudio de la herpetofauna fésil presenta una enorme canti-
dad de posibilidades a la hora de plantear experimentos, aportar
datos y solventar dilemas en diversas ramas de la biologia y espe-
cialmente en paleoecologia. En este trabajo nos centraremos en
ilustrar mediante una serie de ejemplos, como el estudio del registro
fésil ibérico contribuye al entendimiento de los patrones biogeogra-
ficos regionales a través del tiempo, y de las respuestas de las es-
pecies a los cambios climaticos globales.

Paleobiogeografia

A pesar de la gran cantidad de estrategias que diversos clados
de anfibios y reptiles han desarrollado para hacer frente a condicio-
nes adversas, la herpetofauna en general se considera altamente
susceptible a las oscilaciones térmicas debido al caracter ectotérmico
de dichos organismos (Pough 1980), lo cual la convierte en un grupo
de especial interés para estudiar los efectos que los cambios clima-
ticos del Cuaternario han tenido sobre la biodiversidad y su distribu-
cién espacial (Araujo et al. 2008). Sus restricciones fisioldgicas, junto
a la generalizada tendencia conservadora a nivel osteoldgico del
grupo, permiten documentar a través del registro fosil cambios en la
distribucion geografica de diferentes grupos hasta la actualidad, asi
como inferir posibles fluctuaciones bioclimaticas a escala regional
(Blain 2009). Los estudios filogenéticos y filogeograficos de diferen-
tes especies presentes en la Europa transpirenaica apuntan a la exis-
tencia de un refugio climatico en la peninsula ibérica a lo largo de las
sucesivas fases glaciales, desde el cual las especies habrian expan-
dido su distribucién por el continente durante los periodos intergla-
ciales, papel semejante al desempefiado por el resto de peninsulas
del sur europeo, los Balcanes e Italia (Hewitt 1996, 2000), gracias a
las caracteristicas climaticas favorables asociadas a su situacion ge-
ografica (Fletcher et al. 2010; Harrison y Sanchez-Goiii 2010).

El Cuaternario final se ha caracterizado en Europa Occidental
por los grandes cambios climaticos y ambientales a consecuencia
del desarrollo de la ultima gran pulsacion glacial y el inicio del actual
interglacial. Estos grandes cambios climaticos y ambientales han
tenido un impacto determinante sobre la fauna, siendo los reptiles
y anfibios especialmente susceptibles a contraer o expandir sus
areas de distribucion espacial segun los cambios de gradiente tér-
mico de cada momento.

Las asociaciones de herpetofauna fosil documentadas permiten
establecer dos grandes regiones bidticas durante el Pleistoceno su-
perior final (ca. 60 000 — 14 900 a.B.P.) (Bisbal-Chinesta y Blain
2018) (Fig. 1A). La primera esta formada por el centro y sur de la
peninsula ibérica, con las especies Epidalea calamita, Timon lepidus,
Bufo spinosus, Zamenis scalaris y, en menor medida, Pelobates cul-
tripes, Testudo hermanni, Malpolon monspessulanus, Pleurodeles
waltl y Vipera latastei como los taxones mas representativos de su
registro, formando una asociacion general de tendencia termdfila y
plenamente mediterranea. La segunda gran region bidtica es la con-
formada por las regiones cantabrica y nororiental ibéricas, que com-
parten el binomio de tendencias eurosiberianas e higrofilas de Rana
temporaria 'y Anguis fragilis como las especies dominantes de las se-
cuencias. En el &rea cantabrica este binomio es acompafado por B.
spinosus, E. calamita, Alytes obstetricans y Vipera sp. como taxones
mas representativos, acentuando todavia mas el caracter higrdfilo
de la asociacion; mientras que el registro del noreste de la peninsula
ibérica R. temporaria 'y A. fragilis aparecen mayoritariamente junto
con A. obstetricans, E. calamita, B. spinosus, Coronella girondica y
Pelodytes punctatus, detectandose gracias a estas dos ultimas es-
pecies la existencia de cierta influencia mediterranea.

Los principales cambios biogeograficos se producen a partir del
inicio de la fase postglacial del Pleistoceno superior terminal y Ho-
loceno, que conllevara la expansién de las especies mas termofilas
hacia el norte de la peninsula ibérica (Fig. 1B), posiblemente apro-
vechando la existencia de corredores naturales, como el Valle del
Ebro o el litoral atlantico (Bisbal-Chinesta y Blain 2018). Esto es es-
pecialmente visible en el registro herpetoldgico del MIS 1 (14 900
a.B.P. - actualidad) de la franja cantabrica. La herpetofauna docu-
mentada durante los MIS 3y 2 (60 000 — 26 900 a.B.P. y 26 900 —
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14 900 a.B.P,, respectivamente) se compone de taxones genera-
listas, pero con tendencias higréfilas, que pueden tolerar un amplio
espectro climatico y ambiental (B. spinosus, E. calamita, A. fragilis
y Vipera sp.), aunque significativamente la secuencia regional esta
monopolizada por R. temporaria, especie de significada preferencia
por ambientes humedos y condiciones climaticas eurosiberianas.
La primera aparicion de una especie plenamente termdfila en el re-
gistro fésil es el ofidio mediterraneo M. monspessulanus, en la Uni-
dad Inferior de Valdavara-1 (15 120 +70 — 13 770 70 a.B.P)
(Lopez-Garcia et al. 2011), cuya aparicion en el area gallega se
puede relacionar con un proceso de colonizacion a partir de un re-
fugio meridional ibérico gracias a la subida de las temperaturas des-
pués del final del MIS 2.

Alo largo del MIS 1, aparecen nuevos taxones hasta entonces
ausentes en el registro regional del Pleistoceno superior, como La-
certa sensu lato, Natrix maura, Natrix natrix sensu lato y Coronella
austriaca en la misma Unidad Inferior de Valdavara-1 (Lépez-Gar-
cia et al. 2011); Ichthyosaura (=Mesotriton) alpestris, Lissotriton hel-
veticus, Triturus marmoratus, Hyla sp., Chalcides striatus, Lacerta
sp., C. girondica, Zamenis longissimus e Hierophis viridiflavus en
los niveles Il a | de Cueva de Santa Catalina (12 425 +90 a.B.P. a
9180 £110 a.B.P.) (Bailon y Garcia-Ibaibarriaga 2014); T. lepidus,
M. monspessulanus, Natrix sp. y Zamenis-Rhinechis (=Elaphe sp.
sensu lato) en los niveles C.1I-I de Las Orcillas-1 (8610 £50 a.B.P)
(Fernandez et al. 2010); y finalmente Chioglossa lusitanica, Disco-
glossus galganoi, C. striatus, T. lepidus, N. maura, C. austriaca y
M. monspessulanus en la Unidad Inferior de Valdavara-1 (4490 +40
a.B.P.) (Blain et al. 2009b; Lopez-Garcia et al. 2011).

Las secuencias de Las Orcillas-1 y Valdavara-1 posiblemente
indican dos vias de penetracion hacia el norte de la peninsula ibé-
rica para las especies de influencia mediterranea y para las espe-
cies hoy en dia propias del noroeste pero mas sensibles a las
pulsaciones climaticas glaciales:

1) La via occidental, representada por Valdavara-1, estaria en-
marcada en la fachada litoral atlantica hacia las costas gallegas y
habria sido utilizada tanto por especies de origen mediterraneo (por
ejemplo: D. galganoi, T. lepidus y M. monspessulanus) como por
especies tipicamente occidentales (C. lusitanica y posiblemente La-
certa schreiberi), generalistas y/o tolerantes a condiciones eurosi-
berianas (por ejemplo: N. maura o C. striatus) para colonizar el
noroeste ibérico y la franja cantabrica.

2) La via oriental, marcada por Las Orcillas-1, estaria configu-
rada por el Valle del Ebro y, aparentemente segun el registro fésil,
habria sido utilizada por especies mediterraneas (T. lepidus, M.
monspessulanus y posiblemente Z. scalaris). Ya en la region nor-
oriental, en pleno valle del Ebro, la concurrencia holocénica termo-
fila de P. cultripes, T. lepidus y M. monspessulanus proveniente de
Balsa la Tamariz (ca. 3600 - 3400 a.B.P.) (Laplana y Cuenca-Bes-
cos 1995), junto con la presencia del gecko Tarentola mauritanica
en el nivel superior de Cova Colomera (3490 +50 a.B.P.) (Lopez-
Garcia et al. 2010a), situada sobre uno de los afluentes del Ebro,
pueden correlacionarse con la existencia del corredor natural del
Valle del Ebro, a partir del cual las especies termdfilas propias del
ambito mediterraneo penetrarian hacia el interior.

3) Paralelamente, se produciria la entrada a través de los ex-
tremos de los Pirineos de nuevas especies provenientes de ltalia a
través de los extremos pirenaicos, que posiblemente vieron su ex-
pansién frenada en el norte de la peninsula por la colonizacion con-
temporanea de las especies mediterraneas propias del ambito
ibérico. Es el caso de Z. longissimus, cuyo primer registro corres-
ponde con los niveles Il y | de Santa Catalina (Bailon y Garcia-Ibai-
barriaga 2014), seguido por la secuencia Aziliense-Edad del Bronce
de Aizkoltzo (Murelaga et al. 2008) y el nivel calcolitico de El Miron
(Sanchiz et al. 2012) y cuyas dataciones concuerdan con el esce-
nario de expansion holocénica propuesto a partir de los estudios fi-
logenéticos (Musilova et al. 2010). Otras especies de origen oriental
con biogeografias parecidas y susceptibles de haber efectuado una
expansioén paralela reciente son H. viridiflavus y Lacerta bilineata
(Béhme et al. 2007; Joger et al. 2007).
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Figura 1. A. Yacimientos paleo-arqueologicos de la peninsula ibérica del Cuaternario final (60 000 — 3000 a.B.P.) con presencia de herpetofauna: 1) As-
kondo, 2) Cueva del Conde, 3) Cueva de Cobrante, 4) El Portalon, 5) Santimamifie, 6) Erralla, 7) Valdavara-1, 8) Laminak Il, 9) Aizkoltzo, 10) EIl Mirén,
11) Las Orcillas-1, 12) Cova Eirés, 13) Pefia Larga, 14) Antolifiako Koba, 15) Dolmen of Errekatxuetako Atxa, 16) Santa Catalina, 17) Cova del Gegant,
18) Cova Teixoneres, 19) Abric Romani, 20) Cova dels Xaragalls, 21) Riera de Canyars, 22) Cova dels Galls Carboners, 23) Cova Colomera, 24) Balsa
la Tamariz, 25) Cueva de los Torrejones, 26) Sala de las Chimeneas of Maltravieso, 27) Pefia de Estebanvela, 28) Ventana, 29) Sima de Abraham, 30)
Boquete de Zafarraya, 31) Gorham’s Cave, 32) Castillejo del Bonete, 33) Abric del Salt, 34) Lloma de Betxi, 35) Gruta da Figueira Brava, 36) Gruta do
Caldeirédo, 37) Gruta Nova da Columbeira, 38) Guia of Albufeira, 39) Gruta do Escoural, 40) Gruta da Oliveira, 41) Foz do Enxarrique, 42) Abrigo de la
Quebrada, 43) Abric del Pastor, 44) Cova Canet, 45) Cova de I'Or, 46) Ereta de Pedregal, 47) Pic dels Corbs, 48) Roca dels Bous, 49) Cova del Toixo,
50) Can Sadurni, 51) La Draga, 52) Pont de Sadernes, 53) El Pasteral, 54) Cal Tintorer, 55) Bobila Madurell, 56) Cueva de Nerja, 57) Cueva de Rincon
de la Victoria. A. Biogeografia de los taxones de herpetofauna durante el Pleistoceno superior glacial (60 000-14 900 a.B.P.). B. Yacimientos del norte de
la peninsula ibérica con presencia de herpetofauna terméfila a partir del final del Ultimo Méximo Glacial (14 900 a.B.P,) hasta finales de la Edad del Bronce
(3000 a.B.P)

Figure 1. A. Late Quaternary (60 000-3000 yrs. B.P,) archaeo-paleontological sites of the Iberian Peninsula with herpetofaunal presence: 1) Askondo, 2)
Cueva del Conde, 3) Cueva de Cobrante, 4) El Portalén, 5) Santimamifie, 6) Erralla, 7) Valdavara-1, 8) Laminak I, 9) Aizkoltzo, 10) EI Mirén, 11) Las Or-
cillas-1, 12) Cova Eirés, 13) Pefa Larga, 14) Antolinako Koba, 15) Dolmen of Errekatxuetako Atxa, 16) Santa Catalina, 17) Cova del Gegant, 18) Cova
Teixoneres, 19) Abric Romani, 20) Cova dels Xaragalls, 21) Riera de Canyars, 22) Cova dels Galls Carboners, 23) Cova Colomera, 24) Balsa la Tamatriz,
25) Cueva de los Torrejones, 26) Sala de las Chimeneas of Maltravieso, 27) Pefia de Estebanvela, 28) Ventana, 29) Sima de Abraham, 30) Boquete de
Zafarraya, 31) Gorham’s Cave, 32) Castillejo del Bonete, 33) Abric del Salt, 34) Lloma de Betxi, 35) Gruta da Figueira Brava, 36) Gruta do Caldeirao, 37)
Gruta Nova da Columbeira, 38) Guia of Albufeira, 39) Gruta do Escoural, 40) Gruta da Oliveira, 41) Foz do Enxarrique, 42) Abrigo de la Quebrada, 43)
Abric del Pastor, 44) Cova Canet, 45) Cova de I'Or, 46) Ereta de Pedregal, 47) Pic dels Corbs, 48) Roca dels Bous, 49) Cova del Toixo, 50) Can Sadurni,
51) La Draga, 52) Pont de Sadernes, 53) El Pasteral, 54) Cal Tintorer, 55) Bobila Madurell, 56) Cueva de Nerja, 57) Cueva de Rincén de la Victoria. A.
Herpetofaunal biogeography during the glacial Late Pleistocene (60 000-14 900 yrs.B.P.). B. North Iberian sites with presence of thermophilous herpetofauna
from Last Glacial Maximum (14 000 yrs.B.P.) to latest Bronze Age (3000 yrs.B.P.)
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Los cambios climaticos y ambientales ligados a las ultimas
fases glacial e interglacial del Cuaternario no han tenido aparente-
mente grandes efectos sobre la composicion del registro fosil her-
petoldgico del centro y sur de la peninsula ibérica. Asi pues, se ha
constatado la presencia continuada de especies termdfilas durante
el Pleistoceno superior y su pervivencia también en el Ultimo Ma-
ximo Glacial, como se muestra gracias a la asociacion tipicamente
mediterranea de B. spinosus, E. calamita, Pelophylax perezi, T. le-
pidus, (cf.) N. maura, C. girondicay V. latastei del nivel Ade la Sala
de las Chimeneas de la cueva de Maltravieso (19 500-18 700 cal.
a.B.P. y 19 700-18 750 cal. a.B.P) (Bafiuls-Cardona et al. 2012).
Los escasos movimientos detectados son la contraccion hacia el
norte del limite meridional de la distribucion del género Alytesy Lis-
sotriton boscai en la region de Cadiz (Blain et al. 2013), la extincion
de Testudo hermanni (Morales y Sanchis 2009) y la posible extir-
pacion regional y posterior recolonizacion de Mauremys leprosa
desde el Magreb (Velo-Antén y Pinya 2015). Asimismo, la aparicion
de nuevas especies, como Hyla meridionalis y Chamaeleo chamae-
leon, también desde el norte de Africa y datadas en tiempos relati-
vamente recientes por los estudios genéticos, de las cuales
también se sospecha la intervencion humana (Paulo et al. 2002;
Recuero et al. 2007), protagonizaran los ultimos procesos de dis-
tribuciéon expansiva entre la herpetofauna en territorio ibérico.

Extinciéon o extirpacion

Cuando los organismos no consiguen adaptarse a los nuevos
entornos generados por las variaciones climaticas mediante cam-
bios en su distribucién hacia ambientes térmicos mas favorables,
primeramente, tiene lugar una reduccion de su rango de distribu-
cion geografica, seguida por un colapso demografico que puede
llevar a una extincion global o local (extirpacion). Por su situacion
geografica y sus condiciones climaticas mas templadas que en el
resto de Europa, la peninsula ibérica presenta todas las caracte-
risticas para ser una zona de refugio donde las especies termofilas
sobreviven durante los periodos mas frios, especialmente en su
parte meridional. En el registro pleistoceno ibérico se documentan
la dltima aparicion de ciertas familias de reptiles escamosos y de
un grupo de anuros que no cuentan con representantes actuales
en la peninsula ibérica, e incluso en algunos casos ni siquiera estan
representados en todo el subcontinente europeo por lo que habla-
remos de extirpacion, a falta de poder profundizar mas en la deter-
minacion a nivel de especie de ciertos de estos fosiles.

En el continente europeo, el registro fosil documenta un retro-
ceso progresivo hacia la zona Mediterranea para muchas familias
y géneros de anfibios y reptiles durante el Plioceno conduciendo a
sus consiguientes extirpaciones durante el Plioceno y el Pleisto-
ceno inferior en la peninsula ibérica (y otras peninsulas como la ita-
lica o la balcanica), probablemente asociadas con la intensificacion
de las pulsaciones frias en el hemisferio norte (Bailon y Blain 2007;
Rage 2013; Blain et al. 2016). A finales del Plioceno inferior (hace
aproximadamente 3.2 Ma), las familias con afinidades tropicales
como los varanos (Varanidae), las serpientes falsa coral (Anilidae
s.l.) y las cobras (Elapidae) desaparecen de Europa occidental, con
sus ultimos representantes descritos en Espafa o el Sur de Fran-
cia. En torno a hace 2.6 Ma (el limite actual entre el Plioceno y
Pleistoceno), las boas de la arena (Erycinae, Boidae) desaparecen
de la peninsula, mientras que durante este periodo otros grupos de
reptiles termdfilos como los agamidos (Agamidae), las culebrillas
ciegas (Blanidae), algunos anguidos (Anguidae), algunas culebras
(Colubridae) y el grupo de las viboras orientales de gran tamario,
sufren un retroceso en su distribucion hacia la vertiente mediterra-
nea de la zona sur. Los Ultimos escamosos “exoéticos” (segun crite-
rios modernos) que se refugian (o sobreviven) en el sur de la
peninsula ibérica donde acaban por extinguirse a finales del Pleis-
toceno inferior (en torno a 1.3 Ma) son los agamidos y los anguidos
del genero Dopasia (o Hyalosaurus). En cuanto a los anfibios, de
momento se ha descrito un Unico grupo “exoético” en el Pleistoceno
ibérico: el grupo de los sapos verdes (Bufo viridis s.l.) reciente-
mente separados en varias especies. Aunque posiblemente ligados
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al registro fosil Mio-Plioceno franco-ibérico, no es descartable una
dispersion de los sapos verdes desde Europa central o el Norte de
Africa a finales del Pleistoceno inferior (1.4 Ma), al mismo tiempo
que la llegada de los primeros homininos a Europa occidental. La
ultima cita de este grupo se da en el yacimiento murciano de Cueva
Victoria en niveles datados recientemente en torno a 900 000 afios
(Blain et al. 2010; Blain 2015), la cual resulta mas o menos con-
temporanea del primer pico frio importante (el MIS 22).

Para ilustrar estos eventos de retroceso hacia el sur de familias
muy termofilas y las consiguientes extinciones, el registro fosil de
un grupo como el de los lagartos agamidos resulta de gran interés,
tanto a nivel europeo como ibérico (Fig. 2). Los agamidos son una
familia de lagartos de tamafio mediano que viven actualmente en
Africa, Asia, Australia, y en algunas zonas restringidas del sur-este
de Europa (Pough et al. 2001; Zug et al. 2001). Los Unicos géneros
presentes actualmente en Europa son Stellagama (Baig et al. 2012)
0 Laudakia (Gasc et al. 1997; Sillero et al. 2014), Trapelus, y
Phrynocephalus, los cuales solo se encuentran en la periferia su-
reste de este continente, en una pequefia zona de la Grecia conti-
nental (region de Thessaloniki) y en unas pocas islas (Corfu,
archipiélago de las Cicladas y algunas islas griegas enfrente de las
costas turcas) (Gasc et al. 1997; Sillero et al. 2014) (ver Fig. 2).
Del otro lado del Mediterraneo, los géneros Agama y Trapelus
(Bons y Geniez 1996; Trape et al. 2012) habitan el noroeste de
Africa. Tanto los representantes europeos como africanos frecuen-
tan las sabanas, estepas y desiertos, y poseen un modo de vida li-
gado a ambientes calidos y aridos en zonas rocosas o arenosas.
Sus representantes mediterraneos se encuentran principalmente
en los pisos bioclimaticos termo- y meso-Mediterraneos, con unas
temperaturas medias anuales entre 15y 18°C, una temperatura del
mes mas calido superior a los 24 0 26°C y del mes mas frio entre
5y 11°C, y unas precipitaciones anuales bajas (menos de 300 mm)
(Onol y Semazzi 2009). Las reconstrucciones paleoclimaticas cuan-
titativas para los yacimientos ibéricos de principios del Pleistoceno
con presencia de agamidos han revelado unas condiciones clima-
ticas similares (Agusti et al. 2009).

Ahora bien, al tomar en cuenta el registro fésil europeo de la fa-
milia entera (Fig. 2), los primeros fosiles atribuidos a agamidos se
han descrito en el Eoceno inferior del Oeste y Norte del continente
europeo y después en el Oligoceno de Francia (Augé y Smith 1997;
Augé 2005). Durante el Mioceno, los agamidos tenian una distribu-
cién europea bastante amplia; desde Francia hasta Ucrania (Del-
fino et al. 2008; Rage 2013). Mas tarde, en el Plioceno, la
distribucion de esta familia queda restringida a yacimientos locali-
zados en la zona mediterranea, principalmente el sur de Francia,
Italia y Espafa (Bailon 1987; Bailon y Blain 2007; Delfino et al.
2008). En la peninsula ibérica, los fosiles de agamidos han sido es-
casamente documentados y, con la excepcién del yacimiento plio-
ceno de Sarrion 1 en la provincia de Teruel (Delfino et al. 2008),
muchas de sus citas corresponden ahora al Pleistoceno inferior.
Han sido descritos agamidos en el Pleistoceno inferior inicial de las
Islas Medas (Girona: Bailon 1991), de AImenara-Casablanca-4 en
la provincia de Castellon, y de Estepa-1 (Sevilla: Blain 2009; Blain
et al. 2016), y posteriormente en el Pleistoceno inferior de Vallirana
(Barcelona) y Almenara-Casablanca-1 (Castellon) (Blain y Bailon
2006; Blain 2009; Rage 2013; Blain et al. 2016). Mas reciente-
mente, se han descrito unos 50 dentarios de especies pertenecien-
tes a este mismo grupo en el yacimiento de Canal Negre 1 en la
provincia de Barcelona, con un contexto cronolégico poco preciso
y comprendido entre el Mioceno superior final y el Pleistoceno
medio (Guilléen Castejon 2010). Finalmente, su ultima aparicion en
el registro fésil ibérico tiene lugar en el Pleistoceno inferior final (en
torno a 1.3 Ma) en el yacimiento de Quibas, localizado en la pro-
vincia de Murcia, hoy en dia una de las areas mas aridas del su-
reste peninsular (Blain et al. 2014). Las nuevas campafas de
excavacion emprendidas desde 2015 bajo la direccién conjunta del
IPHES (Tarragona) y del Museo Nacional de Ciencias Naturales de
Madrid en este yacimiento permitiran seguramente en un futuro cer-
cano afinar la cronologia y las causas probables de esta extirpacion
en la peninsula ibérica.
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earliest
Pleistocene

late Early
Pleistocene

Figura 2. Regresion climatica seguida por una extirpacion en la peninsula ibérica en base al registro fésil europeo de los lagartos agamidos (familia Agamidae),
modificado de Blain et al. (2016). Simbolos: rombo naranja, Eoceno; triangulo amarillo, Oligoceno; circulo verde, Mioceno; pentagono rojo, Plioceno, cuadrado
azul oscuro, Pleistoceno inferior inicial; estrella azul claro, Pleistoceno inferior-final. La distribucién geogréfica actual europea de Laudakia stellio esta repre-
sentada por elipses vacios de color marrén. Espana: S1, Sarrion 1 (Agama sp.; Plioceno); S2, Almenara-Casablanca-4 (Agamidae indet.; Pleistoceno inferior);
S3, Almenara-Casablanca-1 (Agamidae indet.; Pleistoceno inferior); S4, Islas Medas (Agama sp.; Pleistoceno inferior); S5, Cova Bonica (Agamidae indet.;
Pleistoceno inferior); S6, Vallirana (Agamidae indet.; Pleistoceno inferior); S7, Canal Negre 1 (Agama sp.; Pleistoceno inferior?, Guillén Castejon 2010); S8,
Estepa-1 (Agamidae indet., Pleistoceno inferior, Blain et al. 2016); S9, Quibas (Agamidae indet., Pleistoceno inferior final, Blain et al. 2014).

Figure 2. Climate-related regression followed by an Iberian extirpation based on the European fossil record of agamid lizards (family Agamidae), modified
from Blain et al. (2016). Symbols: orange diamond, Eocene; yellow triangle, Oligocene; green circle, Miocene; red pentagon, Pliocene; dark blue square,
Earliest Pleistocene (formerly Late Pliocene, MN17); light blue star, late Early Pleistocene. The approximate European modern range of Laudakia stellio
is represented by the brown empty ellipses. Spain: S1, Sarrion 1 (Cerro de los Espejos) (Agama sp.; Pliocene); S2, Casablanca-Almenara 4 (Agamidae
indet.; from Earliest Pleistocene); S3, Casablanca-Almenara 1 (Agamidae indet.; from Earliest Pleistocene); S4, Medas Islands (Agama sp.; Early Pleis-
tocene); S5, Cova Bonica (Agamidae indet.; Earliest Pleistocene); S6, Vallirana (Agamidae indet.; Earliest Pleistocene); S7, Canal Negre 1 (Agama sp.;
Earliest Pleistocene?, Guillen Castejon 2010); S8, Estepa-1 (Agamidae indet., Earliest Pleistocene, Blain et al. 2016); S9, Quibas (Agamidae indet., late

Early Pleistocene, Blain et al. 2014).

Macroecologia

La dificultad para establecer con certeza una relacion causa-
efecto supone uno de los principales problemas para los estudios en
macroecologia enfocados a entender los efectos del cambio clima-
tico sobre la fauna (Olalla-Tarraga 2014). Esta clase de trabajos nor-
malmente se centran en el estudio de patrones dentro de una escala
espacial, pues tal y como sefialan Kerr et al. (2007), la mayoria de
procesos de cambio climatico suceden a lo largo de una amplia area
geografica. A su vez, los cambios climaticos también suceden en un
amplio espacio de tiempo y, a pesar de que normalmente las dina-
micas climaticas se estudian a largo plazo, las respuestas de los or-
ganismos ante dichos cambios no. Las relaciones causales entre
fluctuaciones en las variables climaticas y variaciones en caracteres
bioldgicos, como puede ser el tamafio o la diversidad de especies,
deberian acontecer del mismo modo independientemente de la di-
mension (espacial o temporal) en la que sean estudiados. Por lo
tanto, el analisis de patrones y reglas ecogeograficas a largo plazo
en la escala temporal durante el periodo Cuaternario, cobra impor-
tancia como una nueva fuente de datos que, al ser integrados con
los resultados de estudios procedentes de otras ramas de la eco-

logia y biologia en general, ayudaran a establecer con mayor se-
guridad y precision las relaciones causa-efecto, los mecanismos y
los procesos que generan la distribucion actual y futura de las es-
pecies y la influencia del clima sobre las mismas. En concreto, uno
de los factores mas determinantes en la biologia de las especies
y mas estudiados en macroecologia es su tamafno. Este puede
verse influido directa o indirectamente por factores abiéticos como
la temperatura o la humedad (p. ej. Atkinson 1994; Gillooly et al.
2002; Indermaur et al. 2010) y repercute directamente en aspectos
de su fisiologia y ecologia (LaBarbera 1989). En concreto, la rela-
cién entre la temperatura y el tamafio de los organismos constituye
el eje central de dos reglas ampliamente estudiadas en ecologia:
regla de Bergmann (Bergmann 1847) y la TSR (“Temperature-
Size-Rule”) (Atkinson 1994). Ambas proponen la presencia de in-
dividuos de mayor tamafio en climas mas frios, es decir el mismo
patron, mientras que el mecanismo subyacente varia en cada caso
siendo, a grandes rasgos, una mejor conservacion del calor en el
caso de la regla de Bergmann y el retraso de la maduracion junto
con un aumento de la fecundidad de las hembras y una mayor
supervivencia de juveniles en el caso de la TSR (Atkinson 1994;
Atkinson et al. 2003; Angilletta et al. 2004).
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Ante la falta de consenso en cuanto a la relacion del tamario de
los anfibios (y de animales ectotermos en general) con las variables
climaticas (ver revision en Ashton 2002) y la importancia de resolver
esta cuestion tanto desde el punto de vista teérico como por sus
posibles aplicaciones, el registro fosil puede aportar nuevos datos
desde una perspectiva diferente. Un ejemplo lo constituye el caso
del sapo corredor (Epidalea calamita) cuyo tamafo fue estudiado
a partir de muestras fosiles procedentes de dos de los yacimientos
pleistocénicos de la Sierra de Atapuerca (Burgos, Espana) donde
la acumulacion de restos de E. calamita se debe en su mayor parte
a mortalidad natural durante la hibernacién junto con la acumula-
cion ocasional por la accion de predadores oportunistas (Blain et
al. 2008, 2009a); estos son la Gran Dolina y el Portalon de Cueva
Mayor. El conjunto de ambas secuencias comprende mas de un
millén de afios en la misma localizacion geografica (Fig. 3) evitando
asi posibles sesgos espaciales en el estudio de la influencia de la
temperatura y la humedad sobre el tamario (longitud hocico-cloaca
o SVL: Snout to Vent Length) de dicho anuro, constituyendo asi la
localizacion ideal para llevar a cabo este trabajo.
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Los datos de tamafio se obtuvieron a partir de medidas toma-
das sobre el hiumero, considerado un elemento identificable a
nivel de especie (Sanchiz 1977; Bailon 1999) ademas de un ex-
celente indicador de tamafio y sexo del individuo vivo (Martinez-
Monzon 2017). La integracion de estos datos de tamafio junto con
los valores de temperatura y humedad procedentes de las recons-
trucciones paleoclimaticas de ambos yacimientos basadas en la
microfauna (Lopez-Garcia 2008; Lopez-Garcia et al. 2010b; Blain
et al. 2009a, 2012), revel6 una elevada influencia de dichas va-
riables climaticas sobre el tamafio de E. calamita alcanzandose
mayores tamafios en periodos mas frios y himedos en invierno
(Fig. 3). Al igual que sucede actualmente en diferentes especies
de anfibios, la respuesta observada en las poblaciones de E. ca-
lamita ante las variaciones climaticas sucedidas a lo largo de
ambas secuencias no fue equivalente en ambos sexos habién-
dose registrado una mayor influencia del clima sobre las hembras
lo cual, respalda los datos obtenidos en poblaciones actuales de
diversos anuros (Hemeelar 1988; Schauble 2004; Leskovar et al.
2006).
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Figura 3. De izquierda a derecha: Yacimiento, periodo geolégico, secuencia estratigrafica de ambos yacimientos modificadas de Lépez-Garcia et al.
(2010b) y de Pares y Pérez-Gonzalez (1999) y cronologia absoluta basada en dataciones de diferentes puntos de la secuencia (ver sintesis en Blain et
al. 2012). Se presentan los valores de la temperatura media del mes mas frio; MTC (Mean Temperature of the Coldest Month) y de la precipitacién de in-
vierno; DJF (December-January-February precipitation) a lo largo de ambas secuencias junto con la SVL (Snout to Vent Length) dividida en tres rangos

de tamario.

Figure 3. From left to right: Site, geologic period, stratigraphic sequence of both sites modified from Lopez-Garcia et al. (2010b) and Pares y Pérez-
Gonzalez (1999) and absolute chronology based on datings from different points of the sequence (cf. synthesis in Blain et al. 2012). Values for Mean Tem-
perature of the Coldest Month (MTC) and winter precipitation (December-January-February precipitation; DJF) are shown along both sequences together

with SVL (Snout to Vent Length) divided in three body size ranges.
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En este caso, la relaciéon entre el tamafio de E. calamita y la
temperatura se ajusta al patrén derivado tanto de la regla de Berg-
mann como de la TSR. Este hecho constituye un nuevo dato a favor
del cumplimiento de dichas reglas en ectotermos y concretamente
en anfibios, ademas de reforzar la validez de esta nueva metodo-
logia basada en el registro fosil para el estudio de reglas y patrones
en macroecologia. Por otro lado, dado que ninguna de dichas re-
glas contempla la humedad como factor determinante a la hora de
explicar las variaciones de tamano, en este caso concreto, el me-
canismo propuesto consiste en la combinacion de una maduracion
retrasada en climas frios unido a una mayor disponibilidad de re-
cursos en climas humedos, lo cual se traduce en un aumento de
tamario en climas frios y humedos (principalmente en invierno) per-
mitiendo asi un mayor acumulo de grasa y un aumento de la ferti-
lidad de las hembras con las ventajas adaptativas que esto supone
(Martinez-Monzon 2017).

Dado que los datos de tamario resultan relativamente faciles de
inferir a partir de muestras fosiles gracias a la alta correlacién entre
ciertas medidas de algunos huesos (como el himero) y el tamafio
del individuo vivo, esta metodologia resulta aplicable a una gran va-
riedad de muestras de diferentes especies de anfibios y reptiles
donde la mayoria de elementos del esqueleto postcraneal se consi-
deran identificables a nivel de especie. Extender dicha metodologia
a reptiles contribuiria a su vez al establecimiento de generalidades
dentro de los vertebrados ectotérmicos. En el caso concreto de an-
fibios, contar con datos de otras especies y aplicar dicha metodo-
logia a muestras procedentes de otros yacimientos permitira la
comparacion de la respuesta a los cambios ambientales entre di-
ferentes especies y localizaciones geograficas dentro del mismo
periodo temporal, haciendo posible corroborar el seguimiento de
unas normas de reaccion generales en anfibios o, por el contrario,
desmintiendo la existencia de dichas generalidades promoviendo
asi el estudio de cada caso de manera individual.

Discusion

Los casos de estudio anteriormente presentados ponen de
manifiesto que los trabajos cientificos basados en material fésil
de herpetofauna, daran lugar a una nueva fuente de conocimiento
con una gran cantidad de implicaciones, especialmente en el
campo de la paleoecologia. El estudio de las poblaciones de an-
fibios y reptiles del Cuaternario nos ayudara a conocer de qué ma-
nera se ha generado la distribucién y diversidad de las especies
actuales, asi como a identificar, caracterizar y entender procesos
tales como la aparicion o la extinciéon de especies, la evolucion de
las mismas y los procesos de adaptacion a variaciones ambien-
tales mediante cambios en el fenotipo. Los resultados de esta
linea de investigacion ayudaran a comprender la evolucion y la
situacion actual de las especies y a utilizar ese conocimiento para
poder prever en la medida de lo posible las reacciones, tenden-
cias y/o patrones de las poblaciones de las especies de anfibios
y reptiles ante los actuales y futuros cambios en las condiciones
ambientales, asi como a la viabilidad y plasticidad fenotipica de
sus poblaciones.

La paleoherpetologia también resulta de gran utilidad a la hora
de esclarecer o reafirmar las relaciones filogenéticas vigentes en
anfibios y reptiles pues el registro fésil constituye la fuente principal
de puntos de calibracion a la hora de estimar tiempos de divergen-
cia mediante la aplicacion de relojes moleculares.

Para cerrar la discusion del articulo, cabe resaltar que el mate-
rial fésil de herpetofauna, ha pasado practicamente desapercibido
en el contexto de la biologia de la conservacion y aun en la actua-
lidad, su potencial esta lejos de ser explotado completamente. La
integracion de los datos aportados por la paleoherpetologia junto
con los datos actuales procedentes de otras ramas de la biologia
podria dar lugar a estudios multidisciplinares de gran envergadura
cuyos resultados seran sin duda originales y enriquecedores para
el conjunto de la biologia y ecologia animal.
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Conclusiones

1. La peninsula ibérica constituye actualmente una regién de im-
portancia capital para la diversidad de la herpetofauna europea y ha
constituido en el pasado un refugio climatico para la mayoria de es-
pecies de anfibios y reptiles. El registro paleontoldgico ibérico del
Pleistoceno superior final permite observar una contraccion de la dis-
tribucion de las especies mas termdfilas y tipicas de los ambientes
mediterraneos en las regiones meridionales y centrales ibéricas,
mientras que el tercio norte presentaba una herpetofauna menos
rica, pero con una mayor adaptabilidad a climas y ambientes frios,
en congruencia con el fendbmeno de glaciacion que tuvo su mayor
auge en el Ultimo Maximo Glacial. Este escenario cambiara con el
final del periodo glacial y especialmente con el inicio del Holoceno,
con la colonizacion del tercio norte a partir de los refugios meridio-
nales, si bien también se produce la llegada de nuevas especies me-
diterraneas a través de los Pirineos y desde el Magreb. Esto nos
muestra la rapida capacidad que presentan las especies de herpe-
tofauna para colonizar nuevos espacios y ampliar su distribucién con
escenarios climaticos favorables, asi como la existencia de fendme-
nos de contraccién espacial en su distribucion en el caso contrario.

2. Los anfibios y reptiles en Europa occidental han sufrido una
progresiva disminucién de la diversidad de especies con la desapa-
ricion progresiva de varias familias durante el Plioceno y el principio
del Pleistoceno. En la peninsula ibérica, yacimientos del Pleisto-
ceno inferior (2.6 a 0.8 Ma) siguen documentando la presencia de
taxones “exoticos”, los cuales habrian desaparecidos en el resto
de Europa, como las viboras orientales, los agamidos, los anguidos
(una especie fésil del genero Pseudopus y Dopasia), y un repre-
sentante del grupo de los sapos verdes (Bufo viridis sensu lato).
Como se ha demostrado en el caso bien ilustrado de los agamidos,
el patrén geografico (retirada progresiva norte-sur) y temporal (co-
rrespondiéndose con los primeros picos de clima frio) de estas ex-
tinciones (o extirpaciones) en el territorio ibérico sugiere una
influencia importante de los factores climaticos, afectando a cada
taxén de manera diferente segun sus requerimientos climaticos.

3. El registro fosil se presenta como una nueva herramienta
para el estudio de la influencia del clima sobre el tamafio de las po-
blaciones de anfibios y por tanto de las reglas o patrones ecogeo-
graficos que relacionen dichas variables. Los resultados del caso
de estudio expuesto centrado en el sapo corredor (Bufo calamita),
apoyan la validez de la regla de Bergmann y la TSR en anuros ha-
biéndose registrado la presencia de individuos de mayor tamafio
durante los periodos con inviernos mas frios. Por otro lado, se re-
gistré dimorfismo sexual en la respuesta a un descenso de las tem-
peraturas siendo las hembras el sexo méas susceptible y el que
presentd mayor variacion de tamafo.
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