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Resumen: Se analizan las respuestas geograficas de las once especies de anfibios que habitan la vertiente me-
diterranea del sur de Espafia, frente a las variaciones espaciales de diez variables climaticas. Para ello, cada gra-
diente climatico se dividi6 en diez clases y se aplico el indice de similitud porcentual de Renkonen sobre el nu-
mero de cuadriculas UTM de 10 X 10 km que cada especie ocupa en cada una de las clases. Este mismo pro-
cedimiento se utilizd para obtener la asociacidon entre especies en los gradientes geograficos longitudinal y
altitudinal. También se obtuvo la asociacion coroldgica entre especies en funcion de su distribucion sobre las
180 cuadriculas UTM del area de estudio, utilizando el indice de similitud de Baroni-Urbani y Buser. Para co-
rrelacionar entre si las matrices de similitud climatica, y estas matrices con las de similitud geografica, se utili-
z6 el test de Mantel. Las especies que con mayor frecuencia se asocian entre si en sus respuestas ambientales
son Rana perezi, Bufo bufo y Bufo calamita, mientras que la especie que con mas frecuencia se segrega de las
demas en su respuesta ambiental es Alytes dickhilleni. Las asociaciones climaticas que mas correlacionan entre
si corresponden a dos variables relacionadas con la estabilidad climatica: la Irregularidad pluviométrica y la
Gama de temperatura. La asociacion geografica longitudinal parece estar condicionada por la respuesta frente
a la Irregularidad pluviométrica, la asociacidn altitudinal por la respuesta frente a la Gama de temperatura, y la
asociacion sobre cuadriculas de 10 X 10 km por la respuesta frente a la Precipitacion maxima registrada en
24 horas, variable que estd relacionada con la intensidad de las inundaciones.

Palabras clave: distribucion, anfibios, gradientes ambientales, asociaciones corologicas

Abstract: Amphibian assemblages in the environmental gradients of southern Spain.- We analysed the ge-
ographic responses of the eleven amphibian species inhabiting the mediterranean watershed of southern Spain,
to the spatial variations of ten climatic variables. We used the similarity index of Renkonen, starting from the
number of quadrats UTM 10 X 10 km that each species inhabits and that belong to each of ten classes in which
each climatic gradient was divided. We used this procedure to obtain the association between especies in the lon-
gitudinal and altitudinal gradients as well. We also obtained the chorological association between species based
on their distribution on the 180 quadrats UTM of the study area, using the similarity index of Baroni-Urbani and
Buser. To correlate the climatic similarity matrices, and these matrices with the geographic similarity matrices,
we used the test of Mantel. The species more frequently associated according to their environmental responses
are Rana perezi, Bufo bufo, and Bufo calamita, whereas the species more frequently segregated from the others
in its environmental responses is Alytes dickhilleni. The most correlated climatic associations are those corres-
ponding to Pluviometric irregularity and to Temperature range, two variables related to climatic stability. The
longitudinal association seems to be conditioned by the responses to Pluviometric irregularity, the altitudinal as-
sociation seems to be conditioned by the responses to Temperature range, and the association on the quadrats
10 X 10 km seems to be conditioned by the responses to Maximum precipitation recorded in 24 hours, a varia-
ble related to the intensity of the floodings.
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INTRODUCCION HUR, 1972; ROTENBERRY y WIENS, 1980; WIENS,

1989). Esta complejidad interna del area de

Las localidades con citas de una especie no  distribucion puede deberse a la respuesta de la
suelen presentarse de un modo continuo, sino  especie frente al factor ambiental con mayor
que se reparten en parches discretos que con-  capacidad limitante (ROMERO y REAL, 1996).
forman una superficie heterogénea (MACART-  De hecho, los factores ambientales que afec-
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tan localmente a la distribucidon de una especie
pueden variar de forma compleja y heterogé-
nea, con continuos altibajos. Estos cambios se
producen de forma gradiental o0 mas o menos
abrupta (CAUGHLEY et al., 1988, ANTUNEZ y
MENDOZA, 1992).

Si varias especies responden de forma si-
milar frente a un factor ambiental limitante, es
posible que dicho factor origine un patrén co-
mun de distribucion para estas especies. Sin
embargo, dado que los cambios ambientales
en el espacio geografico son anisotropicos, es
decir, pueden tener diferente importancia en
distintas coordenadas espaciales, es posible que
un factor ambiental produzca determinados
patrones comunes de distribucion en latitud,
otro los provoque en longitud y un tercero los
ocasione en altitud.

La vertiente mediterranea del sur de Espana
es una franja longitudinal que presenta una ac-
cidentada orografia y estda comprendida entre
la zona mas lluviosa de la Iberia mediterranea,
en su extremo occidental, y la mas seca de
Europa, en su extremo oriental (GOMEZ-MoO-
RENO, 1987). Constituye, por tanto, un marco
geografico adecuado para el estudio de la in-
fluencia de los cambios ambientales, tanto gra-
dientales como mas abruptos, sobre la distri-
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Figura 1.- Localizacion del area de estudio.
Figure 1.- Location of the study area.

bucion de especies. Por su parte los anfibios,
debido a su dependencia del agua para la repro-
duccidn, constituyen un grupo apropiado para
el andlisis de la influencia de las variaciones
ambientales sobre su distribucion, en especial
las relacionadas con la humedad. En conse-
cuencia, en este territorio se ha analizado la
distribucion geografica de los anfibios (ANTU-
NEZ et al., 1988), su regionalizacién biogeo-
grafica (REAL et al., 1992) y las variaciones
de diversidad especifica (REAL et al., 1993).

En el presente trabajo, se analiza la relacion
existente entre las especies de anfibios y los
factores ambientales en las cuencas meridio-
nales de la Cordillera Bética. Un primer pro-
posito es detectar algun modelo de asociacion
interespecifica en relacion a distintas caracte-
risticas ambientales de las distribuciones indi-
viduales. Posteriormente, se comprueba qué
asociaciones ambientales de especies se co-
rresponden con las asociaciones coroldgicas
longitudinales, altitudinales y totales en el area
de estudio.

MATERIAL Y METODOS

Area de estudio

El area de estudio esta situada en el sur de
la Peninsula Ibérica y abarca unos 330 km de
longitud, 140 km de latitud y una superficie
total aproximada de 16500 km*. Geografica-
mente esta definida por las cuencas hidrogra-
ficas que vierten al Mar Mediterraneo, entre
Punta de Tarifa (5,36° W) y Cabo de Gata
(3,14° W) (Figura 1). La altitud media aumen-
ta hacia el este, con sierras que superan en nu-
merosos puntos los 1500 m y llegan a alcanzar
los 3400 m, dando lugar a los consiguientes
gradientes ambientales altitudinales.

El clima de la regién es mediterraneo con
veranos secos y presenta notables variaciones
a lo largo del territorio (CEREZUELA, 1977),
que se manifiestan de modo acusado en la ve-
getacion (BOUCHER, 1986). La heterogenei-
dad orografica origina gradientes climaticos
longitudinales muy marcados (CEREZUELA,
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1977, BOUCHER, 1986). La parte occidental,
mas afectada por las borrascas de origen
atlantico, recibe una precipitacion anual supe-
rior en algunos puntos a 2200 mm (ombrocli-
ma perhimedo), mientras que la parte orien-
tal, a sotavento de las precipitaciones de ori-
gen atlantico (GOMEZ-MORENO, 1987), recibe
una precipitacion anual inferior a 200 mm
(ombroclima arido) (CEREZUELA, 1977, Ri-
VAS-MARTINEZ, 1985). De esta forma, el area
de estudio exhibe el gradiente de aridez mas
pronunciado de la Peninsula Ibérica.

Los enclaves con agua permanente, utiliza-
dos por muchas especies de anfibios para su
reproduccion, son fundamentalmente de ori-
gen natural en el oeste, mientras que en el este
tienden a ser artificiales, constituidos por al-
bercas, pilones y balsas de tierra.

Las especies objeto de estudio

En el territorio estudiado habitan 11 espe-
cies de anfibios cuyas distribuciones se han
tomado de ANTUNEZ et al. (1988), REAL
(1991), REAL et al. (1992) y de datos propios
inéditos. Existe un gradiente longitudinal
que afecta a la riqueza especifica de anfibios
y se superpone a los gradientes longitudinales
de altitud y aridez (REAL et al., 1993). De las
11 especies presentes en el territorio de estu-
dio, tres son urodelos (Salamandra salaman-
dra, Triturus marmoratus pygmaeus y Pleu-
rodeles waltl) y las otras ocho especies son
anuros (Alytes dickhilleni, Discoglossus gal-
ganoi, Pelobates cultripes, Pelodytes puncta-
tus, Hyla meridionalis, Bufo calamita, Bufo
bufo y Rana perezi). Por su endemicidad des-
tacan Alytes dickhilleni, especie confinada a
las sierras béticas (ARNTZEN y GARCIA-PARIS,
1995), y Triturus marmoratus pygmaeus, subes-
pecie endémica de la mitad sur de la Peninsu-
la Ibérica (GARCIA-PARIS ef al., 1993). La re-
presentacion cartografica de las citas se ha
realizado sobre el reticulo UTM en cuadricu-
las de 10 x 10 km (n=180), a partir del proto-
colo de muestreo descrito en ANTUNEZ et al.
(1988) y REAL (1991).

Tabla 1: Variables utilizadas, sus abreviaturas y su
procedencia.

Table 1: Variables used, their abbreviations and pro-
cedences.

Variable Abreviatura
Longitud geografica ' LO
Altitud media ' A
Precipitacién media anual > P
Balance hidrico anual * BH
Dias anuales de precipitacion * DP
Precipitacién méaxima en 24 horas 2 PM
Precipitacion maxima/Precipitacion media PM/P
Evapotranspiracion real * ETR
Humedad relativa en enero a las 7 horas * H
Irregularidad pluviométrica > IP
Gama anual de temperatura GT
Temperatura media anual * T

'SERVICIO GEOGRAFICO DEL EJERCITO, 1979, 1982, 1983, 1986;
>CONFEDERACION HIDROGRAFICA DEL SUR DE ESPANA, 1987; *FONT,
1983; “CEREZUELA, 1977; "MONTERO DE BURGOS y GONZALEZ-RE-
BOLLAR, 1974.

Anadlisis de clasificacion de las especies

En la tabla 1 se compendian las variables
geograficas (n=2) y climaticas (n=10) utiliza-
das y sus correspondientes abreviaturas, asi
como la procedencia de cada una de ellas. Los
valores climaticos asignados a cada cuadricu-
la son los promedios obtenidos a partir de los
mapas referidos en la tabla 1. Procede aclarar
que como Irregularidad pluviométrica se ha
considerado el coeficiente de variacion de la
Precipitacion media anual.

Para detectar asociaciones de especies dis-
tribuidas a lo largo de gradientes ambientales,
es necesario utilizar indices de similitud que
permitan caracterizar de modo cuantitativo las
areas de distribucion de las especies (ANTU-
NEZ y MENDOZA, 1992). En el presente traba-
jo se ha empleado el indice de similitud por-
centual de Renkonen (RENKONEN, 1938), para
medir la similitud de utilizacién de los recur-
sos ambientales por parte de las 11 especies
de anfibios sobre las 180 cuadriculas UTM de
10 x 10 km.
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Para la obtencion del indice de similitud
porcentual de Renkonen se procedio de la si-
guiente forma: en primer lugar, se ordenaron
las cuadriculas de 10 x 10 km en la gama de
valores que presenta cada una de las 12 varia-
bles analizadas, desde el menor valor hasta el
mayor, estableciéndose diez clases para cada
variable. En cada caso, la amplitud de las cla-
ses se estableci6 dividiendo la diferencia en-
tre el valor maximo y el minimo por 10. En
segundo lugar, se adscribieron las cuadriculas
ocupadas por cada una de las 11 especies a la
clase correspondiente. Por tltimo, se procedid
a calcular el indice de similitud porcentual en-
tre cada par de especies y para cada variable
ambiental, a partir de la siguiente formula:

P=2 minimo (P> D)

donde P = similitud porcentual entre las espe-
cies 1y 2. p,, = proporcion de la especie 1 en
la clase i, es decir, la proporcion de cuadri-
culas ocupadas por la especie 1 que pertenece
a la clase i. p,, = proporcion de la especie 2
en la clase i, es decir, la proporcion de cuadri-
culas ocupadas por la especie 2 que pertenece
alaclase i.

De esta forma se obtuvieron 12 matrices de
similitud ambiental, es decir, una por variable
considerada, que se transformaron mediante
el método UPGMA en los correspondientes
dendrogramas.

Adicionalmente, se obtuvo una matriz de
similitud de las distribuciones de las especies
en las 180 cuadriculas de 10 x 10 km utilizan-
do el indice de similitud de BARONI-URBANI y
BUSER (1976):

g=__lc*D)+C
J(C*D)+A+B+C

donde B es el indice de similitud de Baroni-
Urbani y Buser entre las especiesay b, A es el
numero de cuadriculas en las que estd pre-
sente la especie a pero no esta presente la es-

pecie b, B es el numero de cuadriculas en las
que esta presente la especie b pero la especie a
esta ausente, C es el nimero de cuadriculas en
las que las dos especies a y b estan presentes
y D es el nimero de cuadriculas de las que las
dos especies a y b estan ausentes.

Para comprobar si correlacionan las res-
puestas de las especies frente a las distintas
variables, se compararon entre si, mediante el
test de Mantel (MANTEL, 1967), las diez ma-
trices de similitud climdtica. Por este mismo
procedimiento se compararon las matrices de
similitud climdtica con las dos matrices de si-
militud geografica, para comprobar qué res-
puestas ambientales se corresponden mejor
con las respuestas en Longitud geografica y
en Altitud. A este respecto, el test de Mantel
resulta mas apropiado que el coeficiente de
correlacion cofenética (DOUGLAS y ENDLER,
1982).

También mediante el test de Mantel se com-
par6 la matriz de similitud entre las distribu-
ciones de las especies en las cuadriculas UTM,
obtenida con el indice de Baroni-Urbani y
Buser, con las matrices de similitud obtenidas
con el indice de Renkonen para cada variable
climatica. Tal procedimiento permite compro-
bar hasta qué punto la respuesta de las espe-
cies frente a las variables climéticas condicio-
na su distribucion geografica sobre cuadricu-
las de 10 x 10 km.

RESULTADOS

En la figura 2 se presentan los dendrogra-
mas obtenidos con el indice de similitud de
Renkonen para las diez variables climaticas.

En la figura 3 se recogen los dendrogramas
correspondientes a las asociaciones interespe-
cificas en Longitud, en Altitud y en cuadricu-
las de 10 x 10 km.

Los resultados obtenidos con el test de
Mantel se reflejan en la tabla 2. Las asociacio-
nes especificas, en relacion a las variables cli-
maticas, que mejor correlacionan entre si co-
rresponden a la Gama de temperatura (GT) y
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Figura 2.- Dendrogramas de clasificacion de especies segtin la similitud de sus respuestas geograficas frente a las distintas variables climaticas. Abrevia-
turas como en la tabla 1.

Figure 2.- Dendrograms of classification of the species according to the similarity of their geographic responses to the climatic variables analysed. Varia-
ble abbreviations as in table 1.
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Figura 3.- Dendrogramas de clasificacion de especies segun la similitud de sus distribuciones, medidas segiin
el indice de Baroni-Urbani y Buser (B), y sus similitudes en los gradientes longitudinales (LO) y altitudinal (A)
medidos segun el indice de Renkonen.

Figure 3.- Dendrograms of classification of the species according to their distributions measured using the in-
dex of Baroni-Urbani and Buser (B), and their similarities in the longitudinal (LO) and altitudinal (A) gradients
measured using the index of Renkonen.
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a la Irregularidad pluviométrica (IP). Ambas
variables estan relacionadas con la estabili-
dad climética y son también las que mas co-
rrelacionan con las asociaciones porcentuales
geograficas, en el primer caso (GT) con la Al-
titud y en el segundo (IP) con la Longitud
geografica. Respecto a la similitud coroldgica
en las 180 cuadriculas UTM, la variable cli-
matica que determina una agrupacion interes-
pecifica mas parecida es la Precipitacion ma-
xima registrada en 24 horas (PM).

DISCUSION

Asociacion de la distribucion de las especies
por su similitud climatica

Rana perezi y Bufo bufo son las especies
con mayor grado de asociacion en nueve de
las diez variables climaticas (Figura 2), asi
como para las tres asociaciones geograficas
(Figura 3). La unica variable que rompe esta
regla es la Humedad del aire (H), para la cual
la mayor asociacion se produce entre Rana pe-
rezi 'y Bufo calamita. A las nueve maximas
asociaciones entre Rana perezi y Bufo bufo se
une Bufo calamita en seis de las variables cli-
maticas y en dos de las asociaciones geografi-
cas. Ello no sucede respecto a la Precipitacion
maxima registrada en 24 horas (PM), la Gama
de temperatura (GT) y la Irregularidad pluvio-
métrica (IP), asi como para la Altitud (A). GT
e IP son las variables que, segin ROMERO y
REAL (1996), permiten pronosticar si una cua-
dricula de 1 x 1 km, donde se ha detectado la
presencia de un ejemplar del género Bufo en
esta misma area de estudio, correspondera a
Bufo bufo o a Bufo calamita. Estas dos espe-
cies junto a Rana perezi son las que presentan
una distribuciéon mas amplia en el area de es-
tudio (ANTUNEZ et al., 1988), al ser probable-
mente poco selectivas respecto a la gama de
valores de las variables aqui analizadas.

Alytes dickhilleni es la especie que mas se
distingue de las demas en cinco de las diez va-
riables climaticas (Figura 2), en especial para
la Irregularidad pluviométrica, la Gama de

temperatura y la Precipitaciéon maxima regis-
trada en 24 horas (PM). También es la especie
que mas se segrega de las demas en las tres va-
riables geograficas (Figura 3). MENDOZA et
al. (1992) encontraron que la segregacion en
el area de estudio entre Salamandra salaman-
dra y Alytes dickhilleni se debe a diferencias
de humedad entre las zonas donde habitan una
u otra especie. Sin embargo, cuando se consi-
dera todo el conjunto de especies, parece ser
que las variables relacionadas con la estabili-
dad climatica (GT e IP) o con la intensidad de
las inundaciones (PM) son las que mejor ex-
plican la segregacion geografica de Alytes
dickhilleni.

No existe ningun otro subconjunto de espe-
cies que presente, de forma consistente, res-
puestas similares frente a los factores clima-
ticos.

Relaciones entre las asociaciones interespe-
cificas que aparecen en distintos gradientes
climaticos

Las asociaciones interespecificas para las
variables IP y GT son las que mas correlacio-
nan entre si (Tabla 2II). Esto implica que las
especies que manifiestan una respuesta simi-
lar frente a la estabilidad interanual de las pre-
cipitaciones (IP) también tienden a tener una
respuesta similar frente a la estabilidad intraa-
nual de la temperatura (GT). Inversamente, las
especies que responden de forma diferente
frente a [P también responden de forma dife-
rente frente a GT. Esto resulta especialmente
llamativo si se tiene en cuenta que la asocia-
cion de especies para IP presenta correlacio-
nes no significativas para cinco de las otras
ocho variables climaticas, siendo con diferen-
cia la asociacion que menos correlaciona con
los otros tipos de asociaciones. De acuerdo
con estos resultados, cabe pensar que las res-
puestas de las especies de anfibios frente a la
estabilidad climatica son bastante especificas
y diferenciadas de las respuestas frente a otro
tipo de variables climaticas, aunque tienden a
correlacionar entre si.
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Tabla 2: Valores significativos (p<0,001) del parametro r con el test de Mantel: I) entre las matrices de simili-
tud de sus distribuciones, segun el indice de Baroni-Urbani y Buser (B), y sus similitudes en los gradientes lon-
gitudinales (LO) y altitudinal (A) medidos segun el indice de Renkonen, y las distintas matrices de similitud
porcentual climaticas; IT) entre las distintas matrices de similitud climaticas. ns: no significativos. En negrita se
resefla los valores mas altos obtenidos. Abreviaturas de las variables como en la tabla 1.

Table 2: Significant values (p<0,0001) of the parameter r with the test of Mantel: ) between the matrices of si-
milarity of their distributions, using the index of Baroni-Urbani and Buser (B), and their similarities in the lon-
gitudinal (LO), and altitudinal (A) gradients using the index of Renkonen, and the climatic similarity matrices;
II) between the climatic similariy matrices. ns: not significants. Bold values are the highest values obtained. Va-

riable abbreviations as in table 1.

P BH DP PM PM/P ETR H 1P GT T
B 0,631 0,651 0,751 0,767 0,602 0,658 0,467 0,649 0,652 0,542
LO 0,813 0,774 0813 0815 0,580 0,513 0,520 0,890 0,808 ns |
A ns ns 0,597 0,770 0,635 0,502 ns 0,801 0,877 0,802
0,646 0,692 0,536 0,721 0,733 0,520 ns ns 0,401
BH 0,722 0,539 0,566 0,510 0,483 0,621 0,653 ns
DP 0,817 0,649 0,616 0,779 0,630 0,624 0,505
PM 0,645 0,535 0,674 0,740 0,741 0,710 11
PM/P 0,681 0,444 ns 0,654 0,673
ETR 0,356 ns ns 0,506
H ns 0,450 0,412
1P 0,843 ns
GT 0,741

Relaciones entre las asociaciones interespe-
cificas climaticas y geograficas

Aunque en el area de estudio los gradientes
ambientales mas evidentes son los de hume-
dad, ninguna variable directamente relaciona-
da con la humedad ambiental (P, BH, ETR y
H) condiciona aparentemente la asociacion
geografica de las especies de anfibios. Ello
habia sido ya constatado para las variaciones
de diversidad especifica en este mismo terri-
torio (REAL ef al., 1993).

Por otra parte, aunque las asociaciones
frente a IP y GT son las que mas correlacio-
nan, la respuesta frente a IP condiciona la
asociacion longitudinal de especies, mientras
que la respuesta frente a GT condiciona la
asociacion altitudinal de las distribuciones de
los anfibios (Tabla 2I). Asi pues, es la regula-
ridad de las precipitaciones, y no su valor ab-
soluto, la que determina que las especies se
presenten en las mismas longitudes geografi-

cas en la vertiente mediterranea del sur de Es-
pafia. Esto sugiere que la capacidad para ha-
bitar en zonas con precipitaciones poco pre-
decibles, o la necesidad de habitar en zonas
con precipitaciones predecibles, es la caracte-
ristica que mas afecta a la distribucion de los
anfibios a lo largo de acusados gradientes de
humedad ambiental (BANKS y BEEBEE, 1986;
ROMERO y REAL, 1996). En consecuencia, se-
ria oportuno analizar en el futuro la relaciéon
existente entre la corologia de las especies y
la fenologia de su reproduccién. De la misma
forma, es la respuesta frente a la estabilidad
anual de la temperatura, y no frente a su valor
absoluto, la que condiciona en mayor medida
que las especies de anfibios se presenten en
altitudes similares o bien en altitudes dife-
rentes.

Sin embargo, la asociacion coroldgica en-
tre especies sobre la base de su distribucion en
las 180 cuadriculas de 10 x 10 km, sin ordenar
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en funcién de ningun gradiente, parece princi-
palmente condicionada por la asociacion de
especies en funcion de su respuestas frente a
PM. Esta variable esta relacionada con la in-
tensidad de las inundaciones. REAL et al. (1993)
encontraron que la intensidad y la severidad
de las inundaciones constituyen el factor am-
biental que mas influye en las variaciones de
diversidad de especies de anfibios en las 13
cuencas fluviales principales del area de estu-
dio. Los resultados que aqui se aportan apun-
tan que las zonas que sufren inundaciones de
similar intensidad no so6lo tienden a albergar
un numero similar de especies, sino que tam-
bién tienden a tener las mismas especies. Ello
estd en consonancia con las predicciones de la
hipotesis de los disturbios a escala intermedia
de CONNELL (1978).
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