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Resumen. La distribucion de las especies a diferentes escalas espacio-temporales.
En este capitulo se explora como las especies del bosque mediterrdneo han modificado
su dmbito geogrifico en respuesta a los cambios naturales del medio, desde el estableci-
miento del clima mediterrdneo en nuestra regién. Se analizan primero los cambios his-
tdricos reconocibles a través del registro fosil, cuyos datos han proporcionado nuevas
perspectivas sobre la dindmica a largo plazo del bosque mediterrdneo. Posteriormente se
describen los tipos de distribucion geografica y las distintas metodologias de su andlisis
en una revision critica de la literatura sobre sectorizacion biogeogréfica y distribucion de
la diversidad floristica de la Peninsula Ibérica. Aumentando progresivamente el detalle
de la perspectiva, se describe a continuacién la dindmica poblacional histérica de algu-
nas especies emblemiticas del bosque mediterrdneo. Esta ha sido revelada recientemen-
te mediante métodos moleculares, una herramienta poderosa para reconstruir la historia
de los linajes, y el estudio de la regeneracion de las especies en situaciones de relictua-
lidad. La tdltima seccion estd dedicada a las implicaciones que la distribucién de las plan-
tas tiene en diversos aspectos de su biologia, como por ejemplo las interacciones con
otros organismos. En particular, se discuten las posibles consecuencias de la modifica-
cién reciente de las dreas de distribucion a escala regional y local (frecuente pero no
necesariamente debida a factores antrépicos), especialmente cuando la distribucién es
parcheada (i.e. dindmica metapoblacional).

Summary. The species range at different spatio-temporal scales. We explore in
this chapter how the biota of the mediterranean forests in our region has been modifying
their range in response to environmental changes since the onset of the mediterranean-
type climate. First, we report historical developments recognizable from the fossil
record, which has provided us with new perspectives upon the long-term dynamics of
mediterranean forests. Then we describe the different types of geographical distributions
and methodologies used for their analysis based on a critical review of the literature dea-
ling with biogeographic sectorization and distribution of floristic diversity across the
Iberian Peninsula. Successively increasing the detail of our perspective, we continue
with reporting on historical population dynamics of some emblematic species of the
mediterranean forest. These have recently been revealed by molecular techniques, a
powerful tool to reconstruct the history of lineages, and assessment of the regeneration
of populations of relict species. The last section is dedicated to the implications of spe-
cies’ distribution upon their biology, for instance shaping their interactions with other
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organisms. In particular, we discuss the possible consequences of modern range modifi-
cations at regional and local scales (often, but not always, due to human activities), espe-
cially in situations of fragmented the distribution (i.e. metapopulation dynamics).

1. Introduccion

Algo que parece una obviedad tanto para el profano como para el especialista, que las
especies no viven todas en todas partes, no fue tan evidente para los primeros observadores
atentos de la naturaleza. Aunque los primeros naturalistas helénicos ya notaron que las con-
diciones ambientales en que vivian las plantas variaban entre especies, pensaban que ese cam-
bio se repetia en otras zonas geograficas. Aunque fuera mds bien por evidencia negativa que
por deduccién empirica, a través de los siglos se fueron acumulando datos sobre la distribu-
cion discontinua de las especies. Esta acumulacion fue el caldo de cultivo en el que surgi6 la
Biogeografia como ciencia auténoma, en paralelo al desarrollo cientifico de los siglos XVII y
XVIII. Un punto de inflexion estuvo marcado por la informacién recopilada por los influyen-
tes viajeros naturalistas de esa época, siendo quizds el mds notable Alexander von Humboldt
(véase Brown y Lomolino 1998, para una breve revision histdrica).

De una forma similar, aunque mds retrasada por su mayor dificultad de percepcion, se fue
haciendo evidente que las plantas no muestran una distribucion estable en el tiempo. Por un
lado algunos cambios perceptibles a la escala temporal humana (e.g., sucesién de ambientes de
cambio rdapido, como en las dunas; efecto de cambios catastréficos por vulcanismo o seismo)
y por otro la consideracion progresiva del registro fésil como fuente de datos y conocimiento,
hacia ver que la existencia de las plantas ha cambiado en el tiempo. Se podia reconocer la exis-
tencia en el pasado de plantas hoy extintas o presentes en zonas muy alejadas.

El siglo XIX supuso, como en otras ciencias, un cambio radical en la concepcién de la
disposicién espacio-temporal de las especies en la Tierra. No tanto porque no se supiera que
esta disposicién es cambiante, sino porque empezaron a vincularse los movimientos de las
plantas con la alteracién de su naturaleza por efectos de su evolucion. Aunque pronto se vio
que la relacién de causalidad era compleja.

La biogeografia de las especies es un ingrediente fundamental en el desarrollo de la teo-
ria de la evolucion por efectos de la seleccion natural de Charles Darwin (1859; véanse los
capitulos XII y XIII de The Origin of Species...) y queda mds patente alin en la obra de Alfred
R. Wallace (e.g., 1876), quien para muchos es el primer biogedgrafo evolucionista moderno.
Desde ese momento el estudio de la biogeografia y la evolucion de las especies forma parte
de una dialéctica en la que dificilmente puede explicarse una sin recurrir a la otra.

En nuestro pais, el estudio de la distribucién de las especies (Corologia) fue casi siempre
subsidiario de la sistemdtica, fundamentalmente como ayuda a ella, provocando no pocos argu-
mentos circulares sobre el origen y las consecuencias de una distribucién particular. No en vano
la circunscripcién taxonémica ha dependido muchas veces del patrén geografico observado y las
deducciones sobre el origen de los taxones implicados se han realizado a partir de ese patrén. No
obstante, en la actualidad este tipo de argumentacidn estd fuera de la agenda de los taxénomos
evolucionistas, lo que ha empezado a permitir realizar inferencias directas sobre el origen y desa-
rrollo de nuestra flora y fauna (Vargas 2003, Gomez y Lunt 2004).

De una forma mads aséptica, sin implicaciones evolutivas directas pero también con
menor poder resolutivo sobre las causas de los patrones biogeograficos, la distribucién de los
taxones se ha utilizado para caracterizar la singularidad de nuestra flora y vegetacidn, incluso
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al nivel de comunidad (Fitosociologia, Rivas Martinez 1987). Particularmente éste ha sido el
caso de las especies de distribucién muy restringida, las endémicas, que han permitido, por
ejemplo, nombrar tipos distintos de comunidades, aunque funcionalmente sean equivalentes a
otras especies. Mds recientemente, las especies endémicas han sido objeto de especial interés
desde el momento en que se han erigido en uno de los criterios esenciales para ser incluidas
en listas rojas de especies (e.g., Blanca et al. 2000, Arroyo 2003).

Como no se pueden explicar los procesos sin haber descrito previamente los patrones y
el marco histdrico en el que éstos se desenvuelven, en este capitulo se repasardn brevemente
los cambios temporales que mds han marcado la evolucién de las plantas, especialmente en el
dmbito mediterrdneo, mayoritario en la Peninsula Ibérica, y los tipos de distribucion de éstas.
Aunque esta informacién es muy dependiente del contexto geografico (es decir, no serviria
para la flora canaria o para la templada), se asume que la amplia representacion del bosque
mediterrdneo en nuestra Peninsula, posiblemente el de mayor extensién al nivel mundial, jus-
tifica tal decision. La determinacion de los patrones de distribucion y sus causas en la flora de
la Peninsula Ibérica nos informard necesariamente sobre la naturaleza cambiante del bosque
mediterrdneo, que alberga en cualquiera de sus etapas sucesionales la inmensa mayoria de la
flora y vegetacion de la Peninsula.

En un segundo paso de este capitulo se analizan los principales correlatos ambientales de
la concentracion de diversidad biogeografica de nuestra flora y se dilucidan algunos casos de
estudio en los que el uso de herramientas modernas ha permitido reconstruir la historia del
movimiento de las plantas.

La aproximacién adoptada en este capitulo es a varios niveles espaciales. La escala geo-
gréafica normalmente sélo puede ser inferida a partir de las huellas dejadas en el registro his-
térico, sean éstas los fosiles y sus relaciones de semejanza fenética, o las semejanzas genéti-
cas y filogenéticas de poblaciones y especies actuales inferidas a partir de marcadores
moleculares apropiados. Sin embargo, las escalas mds reducidas pueden permitir estudiar pro-
cesos mds finos que ayudan a comprender patrones generales. Desde este punto de vista se
ofrecen algunos ejemplos de como las plantas se mueven a escala regional o local. Evidente-
mente, cuando nos referimos a la movilidad de las plantas estamos asignando esta capacidad
al nivel de grupo (movimientos de la distribucion de especies u otros grupos de organismos)
o al de gen (movilidad en este caso a través de polen y semillas; Ennos 1994). Todos los casos
de estudio comentados en este capitulo tienen que ver con el bosque mediterrdneo en sentido
amplio, desde las especies arbéreas responsables de la fisonomia de este tipo de vegetacion
paradigmadtico de nuestra Peninsula, hasta especies herbdceas ligadas a las etapas sucesiona-
les de ese bosque, pasando por especies de animales que forman parte intrinseca del mismo.

2. La escala temporal: aspectos de ecologia historica

La mayor parte de los paleobidlogos estardn de acuerdo en que el bioma mediterraneo
europeo tiene su origen en el Terciario, aunque no sea razonable considerar que las condi-
ciones climdticas asociadas no hayan concurrido con anterioridad en otras regiones del plane-
ta. Las razones de esa premisa son, por tanto, esencialmente paleogeogréficas: la region Medi-
terrdnea es un vestigio de los margenes del antiguo Mar de Tetis, un océano mesozoico que
experimentd profundas modificaciones debido a los desarrollos geomorfolégicos asociados
con la orogenia alpina, la cual practicamente se completa a finales del Mioceno, en torno a
unos 7 millones de afios antes del presente (Ma). La aparicidn del clima mediterrdneo tipico
de la Cuenca es posterior, hace unos 3,2 Ma (Suc 1984).
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Ya en relacion con la historia floristica, es conveniente enfatizar, en primer lugar, que el
contacto entre Eurasia y Norteamérica se prolonga en algunos puntos hasta finales del Paleo-
ceno, hace unos 60 Ma. Dicho contacto explica la existencia de géneros comunes entre Nor-
teamérica y el Mediterrdneo europeo (Raven y Axelrod 1981, Xiang et al. 2000). Entre éstos,
hay que mencionar Acer, Alnus, Arbutus, Clematis, Crataegus, Berberis, Helianthemum,
Cupressus, Fraxinus, Juniperus, Lonicera, Prunus, Rhamnus, Rosa, Rubus, Smilax, Lavatera,
Salvia, Viburnum, Vitis y sobre todo, Pinus y Quercus.

El Mioceno incluye fases con grandes dreas emergidas y estrechos contactos iberoafri-
canos, alternando con otras en las que, por ejemplo, buena parte del actual extremo surorien-
tal de la Peninsula Ibérica vino a ser un mar salpicado de pequefias islas. Es probable que esta
configuracién espacial haya inducido fenémenos de especiacion alopétrica. Por afiadidura, el
final del Mioceno, fase denominada Mesiniense (6,7-5,2 Ma), supuso tal aridez regional que
buena parte de lo que hoy es el Mar Mediterrdneo se transformé en un mosaico de marjales
susceptibles de ser invadidos por especies haldfilas y xeréfilas de origen sahariano o iranotu-
ranico (Gypsophila, Suaeda, Salsola, Eurotia, Stipa, Astragalus, Microcnemum, etc.; Hsi
1983). La fisiografia miocena, en cualquier caso, ha sido y sigue siendo objeto de enconados
debates y muchos datos necesitan cierta destilacién. Las investigaciones paleoclimdticas de
los ultimos afios sugieren una complejidad espacial mucho mayor de lo que se habia imagi-
nado inicialmente, con abundancia de ecosistemas hiimedos y tropicales en el norte de Africa
y sur de Europa, especialmente en las regiones montafiosas.

El Plioceno se asocia con la intervencion de crisis climaticas episddicas, con acentuacion
de la mediterraneidad, aridez y cierto enfriamiento, ademds de una notable transgresién mari-
na como consecuencia de la reapertura del Estrecho de Gibraltar. Todos los andlisis paleocli-
maticos parecen indicar que la doble estacionalidad caracteristica del clima mediterrdneo en
Europa se define acumulativamente en las crisis fechadas en 3,4-3.3,2,7-2,6,y 2,4-2,3 Ma, en
paralelo a la desaparicion de las secuoyas y palmeras, las primeras evidencias de glaciacion
en el Hemisferio norte y la llegada del mamut y el caballo a Europa occidental (Fauquette et
al. 1998).

Desde el punto de vista paleoecoldgico, lo mds llamativo del final del Terciario es la par-
ticular combinacidn floristica. Asi, la evidencia proviene de conjuntos fésiles de Quercus ilex,
Q. faginea, Q. coccifera, Q. cerris, Castanea, Acer monspessulanum, Carpinus orientalis, Smi-
lax, Phillyrea, Cistus, Olea, Myrica o Pistacia junto con palmaceas (Sabal, Chamaerops), lau-
raceas (Laurus, Cinnamomum, Persea, Sassafras, Oreodaphne), juglandéaceas (Carya, Ptero-
carya, Platycarya, Engelhardia), taxodiaceas (Taxodium, Sequoia, Sciadopitys), rizoforaceas
(Rhizophora), celastraceas (Microtropis), hamamelidiceas (Liquidambar, Hamamelis, Parro-
tia), nisdceas (Nyssa), coniferas (Pinus, Abies, Picea, Tsuga, Cedrus, Cathaya) y arboles cadu-
cifolios (Fagus, Corylus, Betula, Tilia, Populus, Salix, Ulmus, Alnus) (Wrenn et al. 1999). La
configuracion de los bosques mediterraneos ibéricos se ha visto también fuertemente afectada
por los cambios climéticos del Cuaternario, que comienza entre 2 y 1,8 Ma. En primer lugar,
las glaciaciones provocan extinciones acumulativas, implicando en Europa a Taxodium,
Sequoia, Sequoiadendron, Diospyros, Liquidambar, Sciadopytis, Myrica, Eucommia, Nyssa,
Parrotia, Tsuga, Symplocos, Carya, Pterocarya, Platycarya'y Engelhardia, entre otros.

En segundo lugar, se produce la contraccién episddica (fases glaciares) de las dreas de
distribucion de las formaciones dominadas por Quercus, Pinus, Cedrus y Juniperus, mientras
avanzan las vegetaciones helioxeréfilas (Artemisia, Ephedra, podceas, quenopodidceas, aste-
raceas, lamidceas, etc.). En el seno de los interglaciares, es frecuente el registro de procesos
de sucesion polinica como reflejo aparente de una migracién diferencial. En el seno de las

30



Ecologia del bosque mediterraneo en un mundo cambiante

fases glaciares, a menudo se hace patente una alternancia estadial-interestadial, caracterizable
por variaciones en el grado de cobertura arbdrea o por procesos similares a los que caracteri-
zan a los interglaciares.

Como en el resto de Europa, el Cuaternario supone en la Peninsula Ibérica la extincién
de muchos taxones que son abundantes y caracteristicos de los bosques del Plioceno. Sin
embargo, todo parece indicar que los episodios de extincidon no son sincrénicos a los del res-
to del continente. Las taxodidceas, por ejemplo, se extinguen a finales del Plioceno, pero Aes-
culus, Carya, Liquidambar, Nyssa, Ostrya, Symplocos, Engelhardia y Zelkova sobreviven
hasta el Waaliense (1,4-1 Ma: Pleistoceno Inferior) (Postigo 2003). Otros, como Castanea,
Celtis y Juglans lo hacen hasta el Holoceno.

Parece ser que buena parte del control de la dindmica climdtica descrita se debe a variacio-
nes predecibles en dos o tres pardmetros astrondmicos (Imbrie y Imbrie 1979). Plausiblemente,
la influencia de un factor extrinsecamente estresante, como el clima, habria provocado aisla-
miento geografico en un buen nimero de las poblaciones preexistentes. Sin embargo, estamos
todavia muy lejos de conocer en detalle la historia cuaternaria de los movimientos migratorios
y procesos de expansién de la mayor parte de los taxones mediterrdneos (véase Filogeografia,
en el apartado 4). Pero mds que una marcada extincién taxondmica, lo que provocan los cam-
bios del Cuaternario en relacién con los bosques mediterraneos son procesos de redistribucién y
cambios en la estructura ecolégica. Es tan comprensible como determinante que una variacién
sostenida y considerable en la temperatura global tuviera repercusiones en la disponibilidad
hidrica de la regién mediterranea, como sucedid en otras dreas subtropicales y tropicales. Es
demostrable que, de hecho, la mayor parte de las especies arbéreas y arbustivas desaparecieron
de las zonas estrictamente glaciadas y de su entorno periglaciar, donde predominaron fenéme-
nos de solifluxién incompatibles con la existencia de un ecosistema forestal. Y también lo es el
que estas condiciones de frio generalizado en el norte de Europa fueran coetdneas de un incre-
mento importante de la xericidad en latitudes mediterraneas.

;Donde sobrevivieron, entonces, las especies forestales? Desde principios de los noven-
ta, se admite que, durante el tltimo intervalo frio (75.000-10.000), lo hicieron en la regién
mediterrdnea, en microclimas asociados a valles profundos dentro de cadenas montafiosas y
en dreas litorales (Bennett ef al. 1991). Sin embargo, esta asuncién tiene fuertes connotacio-
nes tedricas y lo cierto es que los datos paleobotdnicos son insuficientes y, en su mayor par-
te, se limitan a secuencias tardiglaciares o cubren intervalos demasiado breves dentro del tlti-
mo ciclo climético cuaternario. Desde el punto de vista de la paleogeografia forestal europea,
el fendmeno mds relevante vendria a ser que en torno al 80% del tiempo cuaternario estaria
caracterizado por condiciones glaciares. En otras palabras, la mayor parte de los drboles euro-
peos deberfan su supervivencia a la existencia de reservorios meridionales y, en cierto senti-
do, ésto justificaria contemplar incluso a las especies deciduas como arboles mediterrdneos.

En el caso de la Peninsula Ibérica, persiste el reto de localizacidn de las zonas de refugio
glaciar. Hasta el momento, existiendo amplias lagunas geogréficas que no han sido sometidas
a estudio, las regiones mds importantes parece ser que fueron el litoral meridional y las cor-
dilleras béticas (Carrién 2002). Durante este periodo, el erg sahariano estuvo netamente mas
extendido que en la actualidad, tanto hacia el norte como a través de la franja saheliana e
incluso la mayor parte de las dreas mesetarias de la Peninsula Ibérica contemplaron un paisa-
je estepario dominado por gramineas, Artemisia, quenopodidceas y Ephedra. Sin embargo, los
valles intramontafiosos de las cordilleras béticas retuvieron poblaciones de especies lefiosas
mediterrdneas (Quercus ilex-rotundifolia, Q. faginea, Pinus nigra, P. pinaster, Arbutus une-
do, Erica arborea, Pistacia lentiscus, Phillyrea angustifolia-media, Olea europaea, etc.) y
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caducifolias (Corylus avellana, Betula celtiberica, Fraxinus angustifolia, Ulmus minor-gla-
bra, Juglans regia).

En la costa oriental de la Peninsula Ibérica también se han localizado refugios de vege-
tacion termofila a través del andlisis polinico de sedimentos de cuevas y abrigos (Dupré 1988,
Burjachs y Julia 1994, Carrién et al. 2003b). Ademads de la existencia de bosques dispersos de
pinos y encinas con robles, estos ambientes submontanos litorales permitieron en el sureste la
supervivencia de coscojares, acebuchares y de las tipicas formaciones arbustivas de Periplo-
ca angustifolia, Chamaerops humilis, Maytenus europaeus, Osyris quadripartita, Withania
frutescens y Calicotome intermedia, entre otras especies (Carrion et al. 1995, Carrion et al.
2003b). A esto se unen algunos andlisis antracoldgicos y paleocarpoldgicos de la costa mala-
guefia, demostrando la pervivencia glaciar del pino pifionero (Pinus pinea).

En principio, la existencia de refugios suroccidentales serfa defendible sobre la base de
la distribucién de determinados taxones (elementos iberonorteafricanos o iberotingitanos
como Quercus lusitanica, Q. canariensis, Rhododendron ponticum subsp. baeticum, Lonice-
ra periclymenum subsp. hispanica, Ruscus hypophyllum, Cistus populifolius subsp. major,
Genista tridentata, Genista triacanthos, Thymelaea villosa, Halimium alyssoides y Davallia
canariensis; Arroyo 1997), pero también por algunos indicadores palinolégicos, aunque limi-
tados a secuencias marinas (Sdnchez-Gofii ef al. 2002). Sin embargo, todavia no disponemos
de una base de datos coroldgica y fosil adecuada para probar los posibles procesos de disper-
sién entre esta region y el norte de Africa durante las fases de regresién marina del Cuaterna-
rio. En cualquier caso, en la Estremadura portuguesa litoral, algunos estudios antracolégicos
confirman irrefutablemente la supervivencia de poblaciones lefiosas para Olea europaea,
Quercus spp., Arbutus unedo, Buxus sempervirens, Erica spp., leguminosas, Pinus sylvestris,
Prunus spinosa y Crataegus (Figueiral y Terral 2002).

Uno de los modelos de dindmica vegetal asociada con los refugios glaciares asume la
intervencidén de procesos migratorios a larga distancia con el advenimiento del Holoceno
(Brewer et al. 2000). Lo cierto es que dicho modelo se estd modificando con la llegada de nue-
vos datos paleobotdnicos o con la reinterpretacion de los ya existentes (Willis y Whittaker
2000, Carrién et al. 2003b). La cuestion crucial es si las sefiales polinicas porcentualmente
bajas de taxones arboreos se deben realmente al transporte a larga distancia, o son mds bien
el resultado de deficiencias en la dispersion o en la produccién polinica. Porque si considerd-
ramos los sitios polinicos donde aparecen sefiales de esa magnitud durante la dltima fase gla-
ciar, la distribucién actual centroeuropea habria que explicarla mas bien por expansion regio-
nal de poblaciones estacionarias que por procesos de migracion continental desde un niimero
reducido de poblaciones refugiadas lejos en el sur.

En términos de aislamiento geografico, el encapsulamiento de especies arboéreas en
pequenas dreas de refugio durante las fases frias del Cuaternario tiene una extraordinaria
importancia evolutiva. La distribucién de alelos de las poblaciones actuales de muchas espe-
cies esta relacionada con la posibilidad de que las poblaciones glaciares hayan o no entrado
en contacto durante las fases interglaciares, después de la larga disrupcion glaciar. Los datos
filogeograficos obtenidos para el continente europeo apuntan a que los Balcanes y la Penin-
sula Ibérica habrian sido las regiones mds importantes a la hora de definir el proceso de colo-
nizacién postglaciar, pues la Peninsula Itdlica habria quedado bloqueada por los Alpes. Esto
parece ser cierto para especies vegetales como Abies alba, Picea abies, Fagus sylvatica y
varias especies de Quercus, asi como para algunos animales como Ursus arctos o Erinaceus
europaeus (Hewitt 2000) (véase Filogeografia, apartado 4).
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El origen de la distribucién actual de los pinos mediterraneos ha sido objeto de fuertes
controversias, sobre todo porque algunas interpretaciones tradicionales sostenian el cardcter
aléctono de especies y poblaciones. Salvador et al. (2000) han mostrado la presencia de refu-
gios glaciares para Pinus pinaster en el sistema ibérico meridional y en las cordilleras béticas.
Estos datos, de nuevo, encajan con la paleodistribucién inferida desde los diagramas polini-
cos (Carridn et al. 2000a, Carrion 2003). La amplia distribucion de Pinus halepensis en Espa-
fla también estd relacionada con la existencia de numerosas poblaciones refugio durante el
dltimo episodio glaciar (Agindez et al. 1997). El Tardiglaciar, o fase de deglaciacion
(14.000-10.000 BP), en la Peninsula Ibérica supone un gradiente latitudinalmente transgresi-
vo de colonizacién forestal de quercineas que se iniciaria en las posiciones mas meridionales
y alcanzaria los territorios cdntabro-pirenaicos en unos 2000-2500 afios.

La abundancia de palinogramas para este periodo durante los tltimos afios sugiere nue-
vamente que deberfamos abandonar la hipétesis inicial de migracién a larga distancia desde
unos pocos refugios en el extremo sur de la Peninsula Ibérica, por otra en la cual habria que
hacer intervenir un mosaico afadido de pequefios niicleos dispersos de vegetacion lefiosa en
dreas mds continentales y septentrionales.

Este escenario, que implicarfa un puzzle de vegetaciones glaciares, supone asumir una
mayor complejidad en las respuestas a la deglaciacion, las cuales habrian sido, en cada caso,
muy sensibles a la situacion inicial del sistema y a las interacciones ecoldgicas emergentes con
el atemperamiento climatico. En ocasiones, mds sensibles que a los condicionantes fisiografi-
cos locales, como queda demostrado por la continua dominancia del pino en las vegetaciones
forestales del Tardiglaciar y Holoceno de muchos diagramas polinicos de la Iberia oriental y
central (Franco ef al. 2001). De hecho, la gran extension territorial de los pinares durante el
Pleistoceno Superior habria sido un factor de primer orden en la persistencia de los mismos
con posterioridad.

Como en otros puntos del Hemisferio Norte, y aunque se desconocen todavia las causas
geofisicas de esta catdstrofe, se constata en el Mediterraneo ibérico la aparicién de una signa-
tura polinica para el Dryas reciente, pulsacion fria que supuso un desplazamiento meridional
del frente atldntico entre 10.500 y 10.000 BP, asi como la expansion de las formaciones este-
parias. Por afiadidura, algunas secuencias demuestran la existencia de episodios anteriores de
naturaleza similar multicentenaria durante los cuatro mil afios de la deglaciacién wurmiense.
Como el Tardiglaciar, el comienzo del Holoceno en la region mediterranea peninsular se
caracteriza por una enorme complejidad en las respuestas de sucesion forestal al cambio cli-
matico. En algunos casos se observan desplazamientos altitudinales de la vegetacién contro-
lados por la variacién climdtica multimilenaria, pero el cuadro siempre aparece complicado
por la intervencion de fendmenos de competencia interespecifica, a veces mediados por la fre-
cuencia y virulencia del fuego (fig. 2.1). El periodo entre 7500 y 4500 BP representa el opti-
mo termomesofitico, el minimo xerofitico, la fase de menor actividad de incendios y, de
acuerdo con los indicadores paleolimnoldgicos, el episodio de niveles lacustres mas elevados.
Los espectros de variacién hidroldgica y actividad edlica en el norte de Africa y Sahel, asi
como en muchas zonas de clima monzonico, muestran una correlacion excelente con la Ibe-
ria mediterrdnea meridional y escasa conexion con los condicionamientos del frente atldntico
que determinan un Optimo anterior en varios milenios. La palinologia proporciona también
pruebas de que el Holoceno peninsular ha estado punteado por cambios climdticos abruptos
que han provocado pulsaciones y transiciones rapidas en sistemas hidrolégicos y en la distri-
bucién geogréfica de poblaciones vegetales. La demostracion mds fiable viene del episodio
centrado en 8200 cal BP, cuya correlacion es magnifica tanto con el evento frio de Groenlan-
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Figura 2.1. Diagrama polinico sintético de Gador (Carrion et al. 2003a). Nétese el papel del fuego como modulador
directo de los cambios en los elementos dominantes de la vegetacion forestal: Pinus durante G1, Quercus caducifo-
lios durante G2, Pinus en competencia con Quercus perennifolios durante G3, Pinus durante G4. Este fendmeno es
particularmente notable en la transicion G2-G3. La deforestacién en la Sierra de Gador es primordialmente antropo-
génica y se inicia hace unos 1600 afios, concluyendo en las dltimas centurias con la accién roturadora asociada a la
mineria del plomo.

dia, como con un descenso en los niveles lacustres en las zonas monzénicas de Africa. Un
segundo evento, de cardcter mds regional y naturaleza aridificante, se observa entre 5200 y
4100 cal BP (Magny et al. 2003).

Las respuestas de los bosques mediterrdneos a los cambios climdticos abruptos del Holo-
ceno parecen haber sido amortiguadas en la mayor parte del territorio. Sin embargo, en el limi-
te forestal superior de la Sierra de Segura (secuencia de la Cafiada de la Cruz, Jaén), se obser-
va que la reactividad pudo ser muy acentuada en dreas de ecotono bioclimdtico (Carrién et al.
2001b). La resolucion de los controles del cambio en los ecosistemas forestales mediterraneos
forma parte de la agenda de investigacion de numerosos proyectos multidisciplinares. En diver-
sas secuencias palinoldgicas del sureste ibérico, la regresion de los bosques de montafia se pre-
senta como un proceso natural inducido por una tendencia climatica aridificante que viene agu-
dizdndose durante los tltimos 4500-5000 afios. Sin embargo, el fuego, influenciado por la
aridez y la accion roturadora del hombre, habria sido un factor determinante del tempo del cam-
bio en las especies dominantes del bosque durante todo el Holoceno (fig. 2.1). Durante los ulti-
mos dos milenios, y plausiblemente antes, la incidencia combinada de fuego y pastoreo habria
llevado a muchos ecosistemas forestales mas alld de su umbral de vulnerabilidad (Carrién
2001b, 2002, Carrién et al. 2003a). Asi, por ejemplo, las formaciones oro y supramediterrdane-
as, actualmente dominadas por gramineas xerofiticas, enebros rastreros, pinos dispersos, arbus-
tos espinosos y especies nitrofilas, representarian un escenario antropogénico (fig. 2.1).

Como en el marco general del Cuaternario, el clima durante el Holoceno ha ejercido un
control a largo plazo sobre el cortejo floristico disponible. En nuestra drea mediterrdnea resul-
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ta mucho mas dificil de demostrar que el clima sea, como se ha asumido demasiado a menu-
do (de ahi las correlaciones con la climatoestratigrafia de latitudes templado-boreales), el
determinante primordial de los cambios de vegetacion observados en la escala de milenios y,
por lo tanto, merece la pena cuestionarse el interés de la elaboracidon de mapas de paleovege-
tacion ilustrando la variacion de pardmetros climdticos sobre la base exclusiva de series pali-
noestratigraficas. Las propias secuencias polinicas proporcionan elementos de apoyo sufi-
cientes para sostener que los desfases en la respuesta de la vegetacién al clima, como
consecuencia de condicionantes bidticos (inercia, competencia, sucesion), pueden superar el
lapso critico de mil afios. Curiosamente, las respuestas de la vegetacion pueden producirse en
centurias y décadas como reacciones de tipo umbral a la intervencion de factores no climéti-
cos (fig. 2.2).

Los avances en la resolucion de todos estos problemas pasan por 1) una seleccién mds
rigurosa de los puntos de muestreo convencional, basada en la posibilidad de estudiar en alta
resolucion los depdsitos cercanos a los nicleos hipotéticos de refugio glaciar y ecotono bio-
climatico, 2) la formulacién de un marco conceptual propio para cada tipo sedimentario basa-
do en protocolos de experimentacion tafondmica estandarizados, 3) el incremento en la reso-
lucién temporal del muestreo y en la discriminacion taxondmica de microfdsiles no polinicos,
3) un mayor recurso a los depdsitos del fondo oceédnico, 4) la utilizacién complementaria de
sedimentos de cuevas y abrigos bajo una estrategia multisecuencial con espectros polinicos
mediados,y 5) la multiplicacién de estudios combinados de polen y macrorrestos sobre copro-
litos, paleoletrinas y paleomadrigueras, con el objetivo primordial de compensar los sesgos en
favor de las especies de polinizacién anemdfila.

Por su propia complejidad, el tépico de los condicionantes climdticos de la distribucién
vegetal ha suscitado intensas polémicas en paleoecologia. Digamos que, por encima de todo,
se trata de un problema de escala, tanto temporal como espacial. En las relaciones con el cli-
ma surgen tres problemas esenciales (Carrién 2001). En primer lugar, el cambio climdtico es
un proceso extraordinariamente complejo: las variables climaticas cambian continuamente y,
ademds, pueden no hacerlo de forma simultdnea. En segundo lugar, la dindmica vegetal es, a
su vez, polifacética e insuficientemente comprendida; de hecho, incluye respuestas a factores
no climdticos. Es igualmente crucial la discriminacién entre respuesta individual, poblacional
o de comunidades. Finalmente, los datos polinicos, la evidencia mds consistente de cambio
vegetal, no dejan de proporcionar un registro fragmentario y precisan su correlacion con otras
evidencias paleobotdnicas y paleofisiograficas.

En la escala de los procesos macroevolutivos, los cambios climédticos globales han pro-
ducido eventos de migracidn, extincidon de especies y reorganizacion de la estructura ecologi-
ca (DiMichele et al. 2001). Parece que algunos tipos de paleoecosistemas fueron capaces de
absorber el estrés climatico hasta limites insospechados. Por ejemplo, la respuesta de muchas
floras pasadas al advenimiento y la conclusion de fases glaciares estuvo bidticamente condi-
cionada por una gran resistencia a la invasion. En otras palabras, las caracteristicas adaptati-
vas de los grupos fueron tan importantes o mds que el propio sentido del cambio climético en
orden a establecer los grupos dominantes después de cada crisis.

Las secuencias palinoldgicas que cubren los tltimos 15000 afos han venido también a
demostrar un hecho que resulta de enorme trascendencia para la ciencia de la vegetacion: la
respuesta de las especies forestales al cambio climdtico ha sido individualista, es decir, la
composicion floristica en un momento dado no estd determinada abidticamente, sino que
resulta de una conjuncion histérica de contingencias fisicas y bioldgicas. Esta conclusion se
extrajo inicialmente del estudio de los procesos de dindmica postglaciar en latitudes templa-
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Figura 2.2. Relaciones temporales entre las zonas limnoldgicas (SM) y polinicas (SP) en la secuencia paleoecoldgi-
cade la Laguna de Siles, Jaén (Carrion 2002). Hipétesis para los principales procesos y controles de la dindmica vege-
tal. Las flechas indican incrementos en los siguientes microfdsiles: ZY GN=Zygnemataceae, CHARC=microcarbo-
nes, PSCH= Pseudoschizaea, BOTR= Botryococcus, RICC=Riccia. Las lineas basales representan el inicio de las
curvas ascendentes de estos microfdsiles. Se observa cémo los cambios influenciados climdticamente tienen lugar a
menudo como respuestas umbral condicionadas por interacciones competitivas, crisis de aridez, incremento de la dis-
ponibilidad hidrica, presién de herbivoria y perturbacion por fuego. Los retrasos en la respuesta de la vegetacion tie-
nen lugar en la escala de las centurias. Los cambios inducidos bidticamente se observan mds en la variacion intrazo-
nal que interzonal.
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das (Huntley y Birks 1983), pero también resulta aplicable a las bajas latitudes (Carrién et al.
2001a).

Los bosques mediterraneos de la Peninsula Ibérica se han modificado continuamente
durante el Cuaternario, incluso en los dltimos milenios, habiendo tenido lugar un intercambio
individualista de especies de forma reiterada. Del mismo modo, la mayor parte de las sabanas
no son etapas de degradacién de la selva tropical; como los matorrales mediterraneos no lo
son necesariamente del bosque de encinas.

Finalmente, los estudios de paleoecologia cuaternaria aportan elementos para la discu-
sién de los modelos tradicionales de equilibrio. Fenémenos como el fuego, los animales o el
hombre han sido siempre considerados como factores de alteraciéon y cambio negativo o
degradante. Sin embargo, todos ellos son la quintaesencia del mantenimiento de muchos eco-
sistemas. Las sabanas, por ejemplo, oscilan continuamente y a veces lo hacen de forma cadti-
ca debido a su propia dindmica interna. Pero persisten y tienen gran resistencia. Para un pa-
leoecélogo no existe, por tanto, nada que pueda ser llamado bosque en equilibrio, ni climax
como final estable de una sucesion.

3. La escala geografica

Patrones de distribucion

Tradicionalmente, la clasificacion de los distintos tipos de distribucién de las plantas pre-
senta dos grandes limitaciones. Por un lado, uno de los criterios mds ampliamente utilizados es
el puramente geogréfico, que por su propia naturaleza sélo es aplicable en cada zona geografi-
ca, sobre todo para distribuciones restringidas. Una clasificacién exclusivamente geografica
incluirfa una diversidad inmanejable de tipos al nivel mundial, desde el momento en que un alto
porcentaje de la flora mundial es endémico de alguna provincia floristica (véase Takhtajan
1986). Atn asi, éste es un criterio ampliamente utilizado, sobre todo para recalcar el nivel de
endemismo de un determinado territorio normalmente pequeno (e.g., se estima que el 30% de
la flora ibérica es endémica, Pineda et al. 2002). Otros criterios se basan en el origen y en el
tipo de proceso que determina la distribucion actual. Asi, se consideran disyunciones, vica-
rianzas, reliquias, invasoras (éstas son frecuentemente cosmopolitas), que implican un cierto
conocimiento de las relaciones taxondémicas, evolutivas e histéricas de los taxones implicados
(Brown y Lomolino 1998). La asignacion de una especie a un tipo de distribucién geografica
depende de un buen conocimiento de su corologia, esto es, de su drea de distribucion. Esta asig-
nacién puede realizarse con una metodologia intuitiva, aproximada, o con herramientas numé-
ricas disefiadas ad hoc, asumiendo (Humphries et al. 1995) o no (Crovello 1981) las relaciones
filogenéticas en el grupo taxondmico, pero no presenta mayores problemas metodolégicos.
Cuando se trata de conocer, por ejemplo, el grado de relictualidad o vicarianza de toda una flo-
ra la situacion es mds compleja, a menos que se conozcan las relaciones evolutivas de todos sus
componentes. Una solucion parcial puede consistir en la eleccion de algunos taxones que se
consideren representativos y usarlos como sistemas modelo para probar la existencia de tales
procesos biogeograficos (véase mds adelante). Por la relativa escasez de estudios evolutivos y
filogenéticos sobre nuestra flora, es esperable que existan en la actualidad mds trabajos des-
criptivos y correlativos sobre la distribucion de las especies de la flora (o partes importantes de
ella), utilizando casi exclusivamente la tipologia geogréfica.

La obra de mayor alcance que, utilizando una metodologia cldsica, intuitiva, ha tenido una
amplia repercusion en medios académicos botdnicos de nuestro pais es la sintesis coroldgica de
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Rivas-Martinez (1973). En esta obra el objeto de estudio es mas el territorio y su divisién bio-
geografica que los patrones de distribucidn de las especies. De este modo se han separado dos
grandes dreas: la region Eurosiberiana y la region Mediterranea, que a su vez se separan en dis-
tintas superprovincias, provincias, sectores y subsectores segun la presencia de especies parti-
culares, pero también teniendo en cuenta caracteristicas edéficas, climdticas y de vegetacion de
esas dreas. Esta obra ha sido objeto de numerosas modificaciones menores. En funcién de las
caracteristicas ambientales (suelos, clima, vegetacion) de las unidades definidas se hacen ciertas
inferencias sobre las relaciones biogeograficas. Dentro de este marco conceptual no ha sido posi-
ble avanzar mds, de forma que los intentos posteriores se han centrado en 1) utilizar herramien-
tas numéricas progresivamente mas sofisticadas, que estandaricen el procedimiento, y 2) en un
mejor conocimiento coroldgico de las especies; esto dltimo es posible en buena medida gracias
a una ambiciosa obra en curso sobre nuestra flora vascular (Castroviejo et al. 1986-2003) o a
bases de datos especificas, como el proyecto Anthos (http://www .programanthos.org/).

Para los estudios cuantitativos se han empleado andlisis multivariantes de especies pre-
sentes en territorios y andlisis de parsimonia de endemicidad. Los andlisis de clasificacion pro-
porcionan resultados muy intuitivos si se asume que las zonas biogeograficas estdn encajadas
jerdrquicamente (McLaughlin 1992), mientras que los andlisis de ordenacién han sido mas titi-
les para detectar gradientes de cambio floristico, que se han correlacionado con diversas carac-
teristicas del medio con objeto de inferir las posibles causas de esa variacion (e.g., Myklestad
y Birks 1993). Quizas los ejemplos méds comprehensivos, dado que los datos se refieren a com-
ponentes muy importantes de nuestra flora, son los realizados sobre dicotiledéneas endémicas
(Sainz-Ollero y Hernandez-Bermejo 1985), monocotiledéneas endémicas (Moreno Sdiz et al.
1998), vasculares endémicas y no endémicas (aunque la lista no es completa debido a lagunas
de informacién coroldgica, el porcentaje de taxones incluidos es alto; Castro Parga et al. 1996)
y finalmente una seleccién de taxones animales y vegetales (Garcia-Barros et al. 2002). Prac-
ticamente en todos los casos se encontrd una buena correspondencia entre las unidades delimi-
tadas con métodos numéricos y la sectorizacién de Rivas-Martinez (1973) (fig. 2.3). Las prin-
cipales diferencias estriban en las unidades de menor categoria y en la representatividad del
grupo elegido. Por ejemplo, las monocotiledoneas endémicas representan un nimero menor y
tienen una fuerte concentracion taxondémica que probablemente sufra unos efectos filogenéti-
cos importantes. Incluso en este caso los grandes territorios floristicos permanencen inaltera-
dos: Iberia occidental, donde predominan los suelos 4cidos, frente a la oriental, donde los basi-
cos son caracteristicos, o la singularidad del sureste arido. Las sectorizaciones resultantes de la
inclusién conjunta con datos de distribucién de especies animales (Garcia-Barros et al. 2002)
vuelve a ser bisicamente congruente con las anteriores (fig. 2.3): las principales unidades bio-
geograficas (independientemente de su jerarquizacion) vuelven a ser la cornisa superior no
mediterrdnea (Cordillera Cantabrica y Pirineos, con cierto grado de diferenciacién entre ellos)
y, dentro del drea mediterrdnea, las mitades occidental y oriental ibéricas (complicadas por la
diferenciacion de las montaiias del sureste drido) y las Islas Baleares.

En otras ocasiones se han realizado andlisis biogeogréficos cuantitativos utilizando como
objeto de estudio solo las especies de alglin grupo taxonémico que puede tener interés desde el
punto de vista ecoldgico, por ejemplo por constituir un componente importante del bosque
mediterrdneo. Ejemplos paradigmaticos son los brezos (subfamilia ericoideas de la familia eri-
céceas; Ojeda et al. 1998), las genistas y aulagas (tribu citiseas de la familia fabaceas; Gomez-
Gonzilez et al. 2004) y las pteridofitas (Marquez et al. 1997, 2001, Pausas y Sdez 2000). En
estos casos los resultados son dificilmente extrapolables al conjunto de la flora y vegetacion
mediterrdneas de nuestra peninsula, pero son muy interesantes porque son muy dependientes
del devenir histérico y evolutivo de estos grupos taxondmicos que, a Su vez, son muy repre-
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Figura 2.3. Sectorizacion coroldgica de la Peninsula Ibérica de (A) Rivas-Martinez (1973), (B) Sdinz-Ollero y Her-
nandez-Bermejo (1985), (C) Moreno Sdiz et al. (1998) y (D) Garcia-Barros et al. (2002). En A se distingue la region
Eurosiberiana (en negro) de la regién Mediterrdnea (en gris y en blanco; estos dos tonos representan las dos grandes
superprovincias de la region Mediterranea). En B los distintos niimeros representan las grandes regiones/provincias
y las fracciones representan zonas de transicion. En C los territorios biogeograficos estdn representados por letras,
minentras que en D el grosor de las lineas representa el nivel de en la jerarquia de la sectorizacion. Para los nombres
de los territorios véanse las referencias originales. Nétese la semejanza entre los patrones, tanto en la delimitacion de
los territorios como en el patron geografico de complejidad, que hace aumentar el nimero de unidades hacia el sures-
te peninsular, que es donde se concentra el mayor niimero de endemismos. Nétese también la semejanza cuando se
incluyen taxones animales (D). (Elaborado a partir de las referencias originales).

sentativos de los avatares que ha sufrido el bosque mediterrdneo en su historia. Estos casos tam-
bién son utiles para analizar los efectos de ciertas caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas pro-
pias de estos grupos. A pesar de las diferencias taxondmicas, filogenéticas y de diversidad,
algunos de estos casos de estudio muestran una sorprendente semejanza. Asi, genistas, aulagas
y brezos son muy caracteristicos de ciertos matorrales de degradacién y de sotobosques del
bosque mediterraneo (brezales y aulagares; Rivas Martinez 1979), muestran su mayor diversi-
dad en la regién cercana al Estrecho de Gibraltar (fig. 2.4), suelen convivir y aparecen ciertas
caracteristicas ambientales (climdticas) asociadas a estos patrones de distribucion.

En todos los estudios anteriores, independientemente del tipo de metodologia que hayan
usado, se ha pasado por alto implicita o explicitamente las plantas invasoras, que constituyen
también un tipo de distribucion. El bosque mediterrdneo de nuestra Peninsula, al menos en sus
fases mas maduras, es, hasta el presente, relativamente resistente a la invasion de plantas fora-
neas. Mds bien somos exportadores de plantas que en otros ambientes mediterraneos del mun-
do si han invadido sistemas naturales (Groves y DiCastri 1991). Las excepciones mdas nota-
bles a esta regla parecen ser los extremos del gradiente ambiental de nuestra vegetacion
mediterrdnea: las zonas mds himedas y las mds secas son las que realmente sufren mds la
invasion de plantas fordneas, pero ya nos situamos fuera de los limites ecoldgicos del bosque
mediterrdneo. En una flora mediterrdnea tipica como es la de Andalucia Occidental (Valdés
et al. 1987) el porcentaje de especies exdticas naturalizadas es aproximadamente del 5%, la
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Figura 2.4. Sectorizacion biogeogrifica mediante andlisis de clasificacion multivariante de las especies de brezo
(subfamilia ericoideas, familia ericacdceas; mapas de la izquierda) y de las genistas, aulagas y escobones (tribu citi-
seas, familia fabaceas; mapas de la derecha). Se han elegido algunos de los territorios floristicos mds significativos a
partir de la distribucién de los brezos y la distribucién geogréfica de algunos corotipos (conjuntos de especies de dis-
tribucién similar, en negro los territorios que mejor se ajustan al corotipo) de citiseas, comprobandose su correspon-
dencia geografica. Modificado a partir de Ojeda ez al. (1998) y Gémez-Gonzilez et al. (2004).

mayoria de origen (sub)tropical americano, y practicamente ninguna de ellas invade comuni-
dades relativamente conservadas (Arroyo, inédito). Sin embargo, en nuestras islas mediterra-
neas la tasa de invasioén es mayor (8%, Vila 2001). Estan todavia pendientes estudios sobre
los patrones biogeogréficos (lugares de origen) y ecoldgicos (invasibilidad de los habitats) del
conjunto de nuestra flora invasora.

Puntos calientes

Sea utilizando la flora completa o partes de ella (taxones), representativas o no, sea con
un andlisis intuitivo o con herramientas numéricas sofisticadas, los estudios biogeograficos
desembocan casi invariablemente en la descripcidn y andlisis de los patrones de diversidad a
escala geografica. Quiza el mas notable de los estudios recientes que usan una metodologia
tradicional para toda la Cuenca Mediterrdnea sea el del Médail y Quézel (1997), que disec-
ciona los principales centros de diversidad (puntos calientes) con lo que nos sirve para poner
en contexto mediterraneo la diversidad de nuestra flora (fig. 2.5).

La asignacién de estos puntos calientes de diversidad se realiza en funcién del nimero
de endemismos y su significacion. El resultado no es nuevo para alguien familiarizado con la
flora ibérica, pero pone especial énfasis en el cardcter mediterraneo de nuestros puntos calien-
tes ibéricos y su relevancia en la Cuenca Mediterrdnea. Por un problema relacionado princi-
palmente con la amplia escala de estudio, ese trabajo pasa por alto algunos puntos que se han
revelado de especial interés. Mientras que el ambiente de las altas montafias, en especial las
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Figura 2.5. Distribucion de los principales puntos calientes de biodiversidad vegetal de la Cuenca Mediterrdnea. En
negro se delimitan los principales puntos calientes y en gris otras dreas de elevado endemismo (modificado a partir
de Médail y Quézel, 1997)

calizas, se ha asignado como la principal causa de la diversidad floristica y endemismo en la
Peninsula Ibérica, algunos puntos de enorme y, sobre todo, diferenciada diversidad han pasa-
do desapercibidos. Un caso especial se refiere a los bosques y matorrales mediterraneos sobre
areniscas en la regién de ambos lados del Estrecho de Gibraltar (Ojeda et al. 2001). En este
drea ni el sustrato es calizo ni las montafias son altas y aisladas, ni han sido zonas que com-
parativamente hayan sufrido grandes cambios climdticos durante el Pleistoceno. Su flora estd
repleta de elementos endémicos y disyuntos (con parientes en zonas mds temperadas), aso-
ciados a suelos pobres en nutrientes y toxicidad por las elevadas concentraciones de aluminio
(Ojeda et al. 1996). Es interesante que estos elementos sean mayoritariamente plantas lefiosas
de cierto tamafio (arbustos y arbolillos, en comparacién con los hemicriptéfitos y caméfitos
de las altas montafias calizas; Arroyo 1997, Ojeda et al. 2001), por lo que en este caso su rele-
vancia para la diversidad del bosque mediterrdneo en sentido estricto es mds notable.

Otros estudios, con una metodologia cuantitativa explicita, han sido mucho mas precisos
en la identificacion de estos puntos calientes de nuestra peninsula, pero coinciden en su cardc-
ter eminentemente mediterrdneo (Castro Parga et al. 1996, Lobo et al. 2001). Es también nota-
ble la semejanza del resultado cuando se incluye la distribucién de taxones animales (Garcia-
Barros et al. 2002).

Diversidad y rareza

Practicamente todos los estudios sobre distribucién geografica de la diversidad se basan
en la cantidad de especies (sin cualificar) o, a lo sumo, de especies endémicas (cualificadas
seglin su rareza geografica). Sin embargo, la rareza de las plantas es un concepto con mdlti-
ples facetas. Las plantas pueden ser raras por diferentes motivos, algunos de los cuales tienen
un significado especial para comprender la historia cambiante de nuestro bosque mediterra-
neo. Una de las aportaciones mds notables a esta naturaleza multifactorial de la rareza se debe
a Rabinowitz et al. (1986), quienes de forma elegantemente sencilla describieron tres compo-
nentes de rareza: ademads de la distribucidn restringida, la especificidad del habitat y el tama-
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fo poblacional. A pesar de su aparente simplicidad y aplicabilidad, este andlisis no ha sido
realizado en nuestra flora, ni siquiera para las especies mds propias del bosque mediterraneo
(por ej. las lefiosas). Esta asignacion ofreceria pistas muy interesantes sobre los mecanismos
ecoldgicos que promueven la diferenciacion en los puntos calientes. No deja de ser curiosa,
por temprana, la nota de Rojas Clemente (1807): “Ya es tiempo de que aspiremos a engran-
decerla y hacerla respetar [la Botdnica], extendiendo nuestras indagaciones a las latitudes,
alturas, exposiciones, temperamento y atmdsfera en que vive cada planta, a su organizacion,
propiedades y usos, y, en suma, a cuantas relaciones pueda tener con los demds seres y fen6-
menos del universo”. Estas indagaciones habrian permitido disponer ya de informacién util
para analizar los correlatos ecoldgicos de los patrones geograficos de diversidad y rareza de
nuestra flora. Las floras bioldgicas existentes en algunos paises europeos (por ejemplo la serie
Biological Flora of the British Isles, publicada por la revista Journal of Ecology) constituyen
un ejemplo a seguir, aunque la diversidad de nuestra flora ibérica (aproximadamente 7500
especies vasculares; Pineda et al. 2002) supone un reto adicional.

Mais recientemente, de forma independiente, se han sugerido otros componentes de rare-
za mds relacionados con aspectos histéricos y evolutivos. La singularidad filogenética (May
1990) ha sido quizds la mds exitosa de las nuevas propuestas y ha generado todo un cuerpo
tedrico-practico con un objetivo principalmente conservacionista (Humpbhries et al. 1995). Sin
embargo, su aplicabilidad se ha visto limitada por la dependencia de la resolucién de filoge-
nias de los grupos taxondémicos de cada flora. Aunque el progreso es rapido, nuestra flora
cumple este requisito sélo en una parte pequefia. Una posible solucién temporal consiste en la
utilizacion de las relaciones taxondmicas como sustitutas de las filogenéticas. Ojeda et al.
(1995) han utilizado esta aproximacién a escala local (comunidades) en los bosques y mato-
rrales de la region del Estrecho de Gibraltar y los resultados parecen concordantes con los
obtenidos a nivel floristico (Ojeda et al. 2001). En parte porque distintos componentes de bio-
diversidad suelen covariar. Por ejemplo, singularidad taxonémica y endemismo suelen estar
negativamente correlacionados (fig. 2.6).

Los estudios futuros deben incluir mas componentes de biodiversidad, por ejemplo qué
tipo de rareza geogrdfica tienen las especies. Es decir, no sélo si son endémicas, sino qué tipos
de endémicas (e.g. Favarger y Contrandiopoulos 1961), relictas y porciones disyuntas de espe-
cies de rango amplio. Otros componentes pueden referirse a aspectos funcionales (Pausas
1999) e historicos (Herrera 1992), a medida que la informacién vaya estando disponible.

La idea bdsica es que una flora es tanto mds diversa mientras mds grupos funcionales de
especies contenga. La aproximacién funcional mas sencilla posible, el uso de tipos biolégicos
(esto es, de arquitectura de las plantas) parece ser de cierta utilidad, ya que ha mostrado una
asociacion entre algunos tipos y la probabilidad de rarificacién causada por la presion antré-
pica (Verlaque et al. 2001). Aunque queda mucho camino por recorrer, en nuestro bosque
mediterraneo Pausas (1999) se ha aproximado a la cuantificacién de la diversidad funcional
(sensu Martinez 1994). De hecho, ha mostrado explicitamente como la inclusion de los tipos
bioldgicos y algunas otras caracteristicas de las plantas (relacionadas con sus resistencia/tole-
rancia a las perturbaciones), pueden definir los grupos funcionales de nuestra flora. Dado que
la definicién de grupo funcional es muy dependiente del contexto (del factor ambiental que
promueve la funcién), es un reto pendiente ligar los tipos funcionales tradicionales (tipos bio-
l6gicos, en respuesta al clima) y otros factores que puedan ser mds criticos en nuestra flora
(e.g., perturbacion). No obstante, debe recalcarse que debemos esperar una interaccion entre
la respuesta funcional a distintos factores. Por ello, propuestas como la de Garcia y Zamora
(2003), que sugieren la consideracién de la respuesta demogréfica a un conjunto de condicio-
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Figura 2.6. Grifica esquematica de singularidad filogené-
tica diversidad de especies y endemismo. Se representan los
patrones obtenidos en el estudio de Ojeda et al. (1996) al
relacionar estos tres componentes de diversidad con un gra-
diente ambiental (representado por un eje multivariante).
En el extremo izquierdo de este eje las condiciones son de
2 0 5) 4 suelos pobres en nutrientes, dcidos, y poco profundos,
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nes ambientales, son especialmente bienvenidas. La presencia de un tipo u otro de estrategia
demogréfica podria ser considerada como caracterizadora de grupos funcionales. Evidente-
mente, es prematura la deteccion de patrones geograficos en estos grupos funcionales, dado
que la informacién disponible es muy fragmentaria.

En cuanto a los componentes histéricos, el estudio pionero de Herrera (1992) ha permi-
tido disponer de una base de datos (al nivel de género y sélo para la flora andaluza) que pue-
de utilizarse directamente. En ese estudio se ha propuesto la existencia de dos tipos morfo-
funcionales y biogeogréficos que corresponden a plantas premediterrdneas, que evolucionaron
antes de la existencia del clima mediterraneo, y plantas que se han diversificado con el clima
mediterrdneo. En bosques de la provincia de Tanger, similares a los gaditanos, Ajbilou (2001)
ha cuantificado la presencia y abundancia de estos tipos, encontrando un buen ajuste a lo espe-
rado: a mayor altitud, en bosques mds abiertos (menor cobertura), sobre suelos pobres y 4ci-
dos, y con mayor incidencia de fuegos, predominan las plantas de tipo mediterraneo, mientras
que las premediterrdneas tienden a ocupar e extremo ambiental opuesto. De hecho, las plan-
tas de tipo mediterraneo son mayoritarias (en nimero y cobertura) en todos los tipos de comu-
nidades lefiosas del drea, excepto en los lentiscares.

La definicién de los grupos funcionales abre una caja de Pandora llena de complejidades
cuando incluye las interacciones entre especies: nodos de redes tréficas, de redes de interac-
ciones, antagonistas y mutualistas. Aunque existe un marco tedrico para desarrollar estos
aspectos, su integracién como componentes de biodiversidad es un reto pendiente. Sin embar-
g0, su potencial explicativo sobre el mantenimiento de la diversidad es enorme (Bascompte et
al.2003). Un estudio que analiza la variacién geografica en redes de interacciones mutualis-
tas de plantas y polinizadores (Olesen y Jordano 2002), aunque realizado a escala global, pone
de manifiesto la alta conectividad de los sistemas mediterrdneos. En el caso de las interaccio-
nes de frugivoria, el andlisis comparado de su estructura ha revelado similitudes con las inte-
racciones de polinizacidn y patrones que se repiten en diferentes tipos de ecosistemas. Los tra-
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bajos recientes sobre redes de interaccidn en habitats mediterraneos (Jordano et al. 2003, Bas-
compte et al. 2003) ponen de manifiesto su gran complejidad a la vez que su semejanza con
patrones de interaccion de otros ecosistemas como los tropicales. Estas redes se estructuran de
forma consistente alrededor de un nticleo de especies generalistas, que interactiian entre si de
forma predominante, al que se afiade un nimero elevado de especies especialistas, que s6lo
interactian con las generalistas. Es lo que se denomina un patrén “encajado”, que aparece de
forma repetida en interacciones plantas-polinizadores y plantas-frugivoros.

Serfa muy interesante conocer en qué medida existen también patrones a escala mas
reducida. Por ejemplo, cémo cambia el patrén de las redes en respuesta a cambios en las
comunidades tras perturbaciones, a través de la posible pérdida de especies clave (keystone
species) o por efecto de la invasion de especies exoticas (Jordano et al. 2003). O cémo influ-
yen los cambios temporales (estacionalidad) en la estructura de estas redes de interaccién. Es
posible que en medios mds estacionales estas interacciones aparezcan mds estructuradas, esto
es, en forma de grupos de especies mds relacionadas entre si debido a restricciones fenol6gi-
cas. Por otra parte, es muy poco conocido atin cual es el papel de la heterogeneidad espacial
en la estructura de estas redes de interaccidn. Podria ocurrir que gran parte de la estructura de
la red pudiese ser explicada si grupos de especies que comparten un tipo de habitat determi-
nado interactian de modo mds intenso que aquéllas que se localizan en diferentes hébitats de
un paisaje heterogéneo.

El principal problema de esta aproximacién multifactorial a la biodiversidad estriba en
su dificil cuantificacién. Tanto porque los componentes pueden ser en parte interdependien-
tes (y por tanto redundantes en cierta medida), como porque sus magnitudes suelen medirse
en unidades no comparables y porque las relaciones causales de cada uno de ellos pueden ser
dificiles de asignar. Quizds por ello, los avances analiticos mds profundos a escala geografica
hayan venido con una simplificacién forzada de la rareza: rango geografico de las especies y
abundancia de individuos dentro de €l (Gaston 1994).

Aunque la descripcion y andlisis causal de la distribucién de la biodiversidad de nuestro
bosque mediterrdneo no es una tarea alcanzable a corto plazo, dadas las dificultades técnicas
y los pocos investigadores dedicados a ello, existen vias para avanzar cualitativamente. Serfa
necesaria la seleccion de una serie de tipos de bosque particulares replicados (hasta donde ello
sea posible) en los que se pudieran llevar a cabo estudios integrados, cuantitativos e incluso
experimentales, sobre los distintos componentes de biodiversidad, las relaciones entre ellos y
con los factores del medio.

Correlaciones ambientales

La mayor parte de los estudios que relacionan diversidad y factores ambientales son de
caricter ecoldgico en sentido estricto. En estos casos, la escala espacial de medida es la de
comunidad y la variable respuesta alguna relacionada con el niimero y abundancia de las espe-
cies (Rey Benayas 2001 y referencias ahi citadas). Pocos estudios han analizado de forma
explicita y cuantitativa qué factores ambientales estdn asociados a la diversificacion o rarifi-
cacion del conjunto de la flora del bosque mediterrdneo, y menos aun tratan de inferir el efec-
to de los cambios histéricos de esos factores. Aunque la teoria predice que a medida que cre-
ce la diversidad ambiental (heterogeneidad) debe aumentar la diversidad (ntimero) de
especies, esto funciona razonablemente bien a escala geografica amplia y para las plantas de
las zonas donde hay poco endemismo. En dreas de alto endemismo, como muchas de nuestra
Peninsula, los factores histéricos, no necesariamente relacionados con la heterogeneidad
actual, alteran frecuentemente ese patron (Araujo et al. 2001).
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En los estudios de cardcter no cuantitativo mds arriba mencionados sobre los patrones de
distribucién de nuestra flora se han sugerido qué factores ambientales deben ser los que pro-
mueven los procesos de diferenciacion. Sin desmerecer los logros de tales aproximaciones,
esta orientacién estd muy limitada porque (1) no discrimina entre causas diferentes que pue-
den actuar simultdneamente, y (2) no se basa en una aproximacién cuantitativa que contraste
apropiadamente hipdtesis previas sobre las relaciones entre factores ambientales y patrones de
distribucién; mas bien se ha tratado de una interpretacién a posteriori de las condiciones
ambientales de las zonas donde hay mds diversidad. Aunque hoy en dia nadie puede dudar de
los efectos de la altitud o el aislamiento orografico (que no son lo mismo) en la promocién del
endemismo (a causa del aislamiento reproductor y de los refugios pleistocénicos, Médail y
Quézel 1999), estos efectos pueden variar entre dreas en intensidad y pueden ocurrir interac-
ciones con otros factores, por ejemplo los edéficos, cuyo efecto individualizado es reconoci-
do también desde antiguo (e.g. Kruckeberg y Rabinowitz 1986).

El estudio cuantitativo mas comprehensivo realizado hasta la fecha sobre las correlacio-
nes ambientales de los patrones de distribucion de la diversidad de plantas vasculares de la
Peninsula Ibérica es el de Lobo et al. (2001). Aunque la variable respuesta que analizan estos
autores es sélo la riqueza de especies en todas las unidades territoriales de 50 x 50 km (UTM),
sin entrar a valorar el tipo de distribucién de las distintas especies, encuentran un patrén muy
bien definido a esa escala geogréfica. La riqueza de especies vasculares estd determinada, en
orden decreciente de importancia, por la altitud, el sustrato, la heterogeneidad ambiental vy,
finalmente, el clima. El efecto espacial intrinseco es particularmente débil: no hay influencia
directa de la latitud o la longitud. Aunque estos resultados ya habian sido mostrados por otros
autores de forma muy intuitiva, el mérito de Lobo et al. (2001) estriba en su fino andlisis cuan-
titativo que calibra la contribucion relativa de las distintas variables. Asi por ejemplo, es de
resaltar que mds que la altitud médxima de un drea, es decisivo el intervalo de altitudes, que
debe indicar mejor la existencia de orografias complejas, una situacién que promueve la espe-
ciacion por aislamiento. En otras palabras, un drea de la meseta puede tener una altitud ele-
vada, pero su topografia ser plana, su intervalo de altitudes muy reducido y la diversidad de
especies baja. Si esto es cierto, deberia ponerse de manifiesto mejor si la variable respuesta
fuera la diversidad de endemismos locales, algo atin no analizado cuantitativamente hasta la
fecha. Ya hace tiempo que se mostré el alto nivel de endemismo de las montafias mediterra-
neas (Favarger 1972). No debe olvidarse que el estudio de Lobo et al. (2001) refleja patrones
de riqueza al nivel de toda la Peninsula, por lo que se encontrardn desviaciones locales del
patrén. Un ejemplo notable de alta diversidad de especies y endemismo en zonas de relativa
baja altitud ocurre en la region del Estrecho de Gibraltar (véase también Castro Parga et al.
1996), debido en este caso a aislamiento ecoldgico (edéfico; Ojeda ef al. 2001), que en el
modelo de Lobo ef al. (2001) era un factor de segundo orden.

De especial significado es la relacién positiva encontrada entre cobertura del bosque y
diversidad de especies en las dreas de muestreo de Lobo et al. (2001). Esto es mds notable atin
cuando el bosque es mediterrdneo, ya que espacialmente es mds complejo que el templado
(presenta mayor heterogeneidad ambiental).

Otros estudios que han utilizado herramientas cuantitativas similares se han dirigido a un
contexto geografico o taxondmico mas restringido. En estos casos, los resultados son depen-
dientes de ese contexto y dificilmente extrapolables al conjunto de la flora. Sin embargo estos
estudios son utiles cuando se realizan en zonas de interés ecoldgico o biogeogréfico particu-
lar (e.g., zonas de contacto) o en grupos de plantas de un significado ecolégico o histérico-
evolutivo especial. En estos casos Lobo et al. (2001) predicen que las variables relacionadas
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con el clima deben cobrar importancia. Los pocos estudios realizados corroboran esa predic-
cion (Pteridofitas: Marquez et al 1997, Brezos: Ojeda et al 1988, Genistas y aulagas: Gémez-
Gonzélez et al. 2004; plantas lefiosas de Galicia: Retuerto y Carballeira 2004). Un reto con-
siste en la eleccién de especies modelo, que ejemplifiquen patrones diferentes de distribucién,
en las que estudiar la influencia de los factores ambientales en su distribucién a lo largo de
todo su drea (por ejemplo Drosophyllum lusitanicum para las endémicas del occidente dcido
ibérico, Garrido et al. 2003).

4. Los mecanismos que determinan la distribucién de las plantas

Filogeografia

La distribucién actual de nuestra flora es un mosaico resultante de los movimientos con-
tinuos de sus piezas, las poblaciones de las diferentes especies. Podemos percibir sus cambios
de distribucién a pequefa escala espacio-temporal, por ejemplo, cuando dunas virgenes son
cubiertas por la vegetacion o plantas de matorral invaden pastizales abandonados. Pero los
cambios de mayor alcance se escapan de la observacion directa y requieren métodos indirectos
para su documentacion y estudio. Esto es particularmente obvio cuando se trata de la dindmi-
ca fitogeografica a gran escala ligada a cambios climéticos. Este fenémeno es conocido sobre
todo en relacion con las glaciaciones del Cuaternario, aunque los cambios climdticos han acom-
pafiado a la vida en la Tierra continuamente a lo largo de su historia (Willis y Niklas 2004).

La seccién 2 (La escala temporal: aspectos de ecologia historica) de este capitulo ha
descrito cémo la paleoecologia contribuye al desarrollo de una imagen cada vez mds funda-
mentada y detallada de los ambientes histdricos y de la distribucién y dindmica de las espe-
cies vegetales en la Peninsula Ibérica. Sin embargo, los estudios basados en el registro fésil
son limitados en su alcance por el caricter fragmentario de los hallazgos. Lugares no aptos
para la fosilizacién, organismos que no dejan huellas en el registro o cuyos restos no permi-
ten su determinacién taxonémica constituyen problemas tan generalizados como inevitables
para la investigacion paleoecé6logica. Ademads, cualquier proceso evolutivo que no se expresa
en cambios fenotipicos reconocibles en el registro f6sil pasa desapercibido.

La filogeografia es una disciplina reciente, complementaria a la paleoecologia, que ha
ampliado considerablemente nuestra comprension de los ambientes histéricos y la dindmica
de las especies en ellos (Avise 2000). Basada en herramientas moleculares, la filogeografia
identifica e interpreta las sefiales genéticas que los cambios de distribucion geografica dejan
en las poblaciones, mds concretamente, en su estructura y diversidad genética y en las rela-
ciones de parentesco de los linajes. Los andlisis inferenciales de estos pardmetros permiten
reconstruir los procesos histéricos de expansion, regresién o migracién que han producido la
configuracién de poblaciones que componen el drea de distribucién de cada especie.

Para poder reflejar los procesos de interés, las herramientas moleculares tienen que
ajustarse al contexto geografico, temporal y taxonémico de los organismos investigados y
sus dindmicas. Marcadores muy conservadores dificultan la deteccion de mutaciones, indis-
pensables para distinguir linajes y reconstruir movimientos migratorios, mientras que mar-
cadores muy variables tienden a esconder los grandes patrones filogeograficos bajo la varia-
cién genética causada por miltiples mutaciones posteriores. El modo de herencia de los
marcadores moleculares también afecta a la interpretacion de los datos. Todos los organis-
mos superiores llevan dos tipos diferentes de ADN en sus células, localizados en el nicleo
y en diferentes orgdnulos (mitocondrias y, en las plantas, también en cloroplastos). El ADN
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nuclear experimenta una recombinacion regular, de manera que los progenitores retinen par-
te del genoma materno y paterno. Por el contrario, el ADN de los orgdnulos suele ser here-
dado sélo desde uno de los padres (Tabla 2.1). Este modo de herencia uniparental tiene dos
importantes ventajas para los andlisis filogeograficos: 1) Los linajes son mucho mds féciles
de reconstruir, ya que las diferencias entre genotipos son exclusivamente el resultado de
mutaciones, no de recombinacién. 2) Se pueden identificar sin ambigiiedad los linajes
maternales. Esto es decisivo en filogeografia, porque la fundacién de nuevas poblaciones
requiere necesariamente la contribucién materna, mientras que el componente paterno
depende de plantas ya establecidas para su propagacion. En el caso de las plantas superio-
res, el componente materno es portado por las semillas y el paterno por el polen. Los mar-
cadores més usados en filogeografia se basan por lo tanto en el ADN organular. Este es un
orden de magnitud mds conservador en las plantas que en los animales (Tabla 2.1), y su uso
estuvo por lo tanto limitado hasta hace pocos afios a estudios taxondmicos a nivel interes-
pecifico. Actualmente los estudios filogeogréficos siguen siendo mucho mas abundantes en
animales que en plantas (debido a la mayor mutabilidad del ADN mitocondrial), pero la
reciente descripcidén de marcadores universales ha contribuido a un incremento exponencial
de los estudios filogeograficos en plantas en los dltimos afios (Petit y Vendramin 2004). En
muchos casos se estdn utilizando también marcadores nucleares de gran variabilidad (e.g.,
AFLP) para detectar patrones filogeograficos de diversidad.

Patrones filogeogrdficos en la flora ibérica

Los grandes cambios climaticos del Cuaternario son el principal factor determinante de
los actuales patrones biogeograficos en las regiones templadas del hemisferio Norte. La inves-
tigacién filogeografica europea se ha centrado sobre todo en la respuesta de las especies a
estos cambios. En este marco geogréfico continental, numerosos estudios han documentado el
importante papel de la Peninsula Ibérica como uno de los principales refugios glaciales de la
flora templada de Europa durante las fases mds criticas de las glaciaciones (Hewitt 2000). Sin
embargo, muchos de estos estudios no tienen una relacién directa con el bosque mediterrdneo
en sentido estricto, bien porque las especies analizadas no formen parte dominante de €l, bien
porque no sean especies intrinsecamente asociadas al mismo. Los datos empiricos son por lo
tanto limitados y s6lo en algunas especies disponemos ya de una vision detallada de su diné-
mica historica.

TABLA 2.1.

Comparacion del tamaiio y la tasa de mutacion de los genomas cloroplasticos (cp) y
mitocondriales (mt) en plantas y animales (segin Petit y Vendramin 2004)

ADNcp ADNmt ADNmt
plantas animales
Herencia' materna (A)” materna (A)* materna
paterna (G) materna (G)

Tamano (kilobases) 120-217 200-2500 14- >30
Mutaciones silenciosas (por 10° afios)’ 1,5 0,5 20-50
Mutaciones no silenciosas (por 10° afios)’ 0,2 0,1 2-3
Transferibilidad entre especies universal universal baja

' A: angiospermas, G: gimnospermas.

*Han sido descritas algunas excepciones aisladas.

* Las mutaciones silenciosas se refieren a cambios de bases en un sitio definido del ADN que no afectan el fenotipo del organismo
(y supuestamente no experimentan seleccién natural), mientras que las mutaciones no silenciosas causan cambios fenotipicos.
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Generalmente, los patrones filogeograficos de la flora y fauna ibéricas se pueden dividir
en dos grandes grupos, segun la localizacién de la distribucién de los refugios de las especies
durante los maximos glaciales. Por un lado, los taxones naturales del bosque mediterrdneo
parecen haber estado restringidos en su mayoria a enclaves costeros localizados en el Mar
Mediterrdneo y/o el Océano Atlantico, desde donde se expandieron de nuevo hacia el centro
peninsular y el sur de Francia segtin las condiciones climdticas iban mejorando. Varias espe-
cies tuvieron una distribucién disyunta durante el periodo pleniglacial y las poblaciones de los
diferentes refugios divergieron hasta formar linajes distintos. Estos volvieron a encontrarse
posteriormente en el centro de la Peninsula, donde en muchos casos se puede identificar toda-
via una zona bien definida de mezcla. Este es el caso en la encina (Quercus ilex/rotundifolia),
el pino resinero (Pinus pinaster) y el acebuche (Olea europaea), tres especies emblemadticas
del bosque mediterraneo, presentadas a continuaciéon en mds detalle. Una division entre dos
linajes principales procedentes de refugios en el noroeste y el suroeste peninsular aparece tam-
bién en el conejo comun (Oryctolagus cuniculus), un animal cuya distribuciéon cosmopolita
actual hace olvidar facilmente que es un componente natural y originario de los bosques medi-
terraneos ibéricos (Branco et al. 2002). Los lugares concretos de los refugios glaciales varian
segln la especie y a menudo son dificiles de identificar. El laurel (Laurus nobilis) parece
haber sobrevivido al dltimo maximo glacial a lo largo de la costa atldntica y en la region del
Estrecho de Gibraltar (Arroyo-Garcia et al. 2001), conservando posteriormente su estructura
filogeografica porque, al contrario que muchas otras especies, experimenté una expansion
postglacial muy limitada. La flor de Santiago, Senecio gallicus, si se expandi6 desde su refu-
gio en el extremo suroeste de la Peninsula y recolonizé el centro peninsular (Comes y Abbott
1998). Este ultimo caso destaca porque se trata de una planta anual, forma biolgica muy
caracteristica de la flora mediterrdnea, mientras que la filogeografia se ha dedicado hasta aho-
ra mayoritariamente a las plantas lefiosas.

Encina (Quercus ilex/rotundifolia): Nuestros conocimientos sobre la filogeografia de
esta especie de distribucién casi circunmediterrdnea se deben principalmente al estudio de
Lumaret et al. (2002), un trabajo modelo para ilustrar cémo los andlisis filogeograficos pue-
den ayudar a explorar una gran diversidad de procesos histdricos. Segun estos autores, la enci-
na tiene su origen en el este del Mediterrdneo, de donde se expandié durante el Terciario por
el lado norte del Mar Mediterrdneo hasta la Peninsula Ibérica y el noroeste de Africa. Al igual
que muchas especies de los bosques templados, las poblaciones de encina se dividen en tres
linajes distintos ligados a las tres grandes peninsulas del norte mediterrdaneo (Iberia, Italia y
los Balcanes), seguramente como resultado de la persistencia continua de poblaciones de enci-
na en cada una de ellas durante las oscilaciones climaticas del Cuaternario. Ademas, al con-
trario que muchas otras especies, para la encina si estd documentada la existencia de refugios
glaciales independientes en el norte de Africa. Las poblaciones africanas constituyen un lina-
je parecido, pero claramente distinguible, al linaje ibérico. Podria parecer sorprendente esta
discontinuidad a través del Estrecho de Gibraltar - manifiesta también en el alcornoque (Quer-
cus suber; Tuomi y Lumaret 1998) - ya que las bellotas de ambas especies suelen ser disper-
sadas regularmente sobre grandes distancias por el arrendajo (Garrulus glandarius; Gémez
2003 y referencias citadas). Por tanto, algin evento de colonizacién podria haber ocurrido a
lo largo de los muchos milenios del Cuaternario. Sin embargo, ni siquiera los mismos arren-
dajos parecen haber experimentado un intercambio genético notable a través del Estrecho, ya
que el sur de Espafia y el norte de Marruecos albergan distintas subespecies, claramente dife-
renciadas. Igual que el Estrecho de Gibraltar en el sur, los Pirineos dificultaron los movi-
mientos migratorios de la encina en el norte de la Peninsula. Las poblaciones ibéricas sélo
consiguieron rodear esta cordillera por el este y avanzar hasta el valle del Rodano, mientras
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que los encinares que hoy crecen en el suroeste de Francia provienen de una colonizacién des-
de Italia. Finalmente, Lumaret et al. (2002) identificaron varios genotipos fuera de su area
como probable resultado de plantaciones humanas. Este fue el caso en varios puntos de Italia,
mientras que los autores encontraron plantas de origen portugués en un encinar francés plan-
tado hace varios siglos y drboles de probable origen cataldn o francés en Andalucia y el extre-
mo norte de Marruecos.

Pino resinero (Pinus pinaster): Siendo un tipico representante de los pinos mediterrane-
0s, el pino resinero esta distribuido de forma natural por el oeste de la Cuenca y es uno de los
arboles mds plantados en la Peninsula Ibérica. Tres recientes estudios filogeograficos permi-
ten una visién detallada de la historia Cuaternaria de esta especie (Burban ef al. 1999, Salva-
dor et al. 2000, Burban y Petit 2003). El area de distribucion estd claramente dividida en tres
linajes principales que indican la persistencia de poblaciones durante la tltima glaciacién en
Italia y el sur de Francia, en Espafia y el oeste de Francia y en Marruecos. Dentro de la Penin-
sula Ibérica, la estructura genética de poblaciones apunta a dos refugios glaciales localizados
en el sur y en el este de Espana. La fig. 2.7 muestra su expansién después del ultimo maximo
glacial e indica que las poblaciones del este de Espafia fueron las mds exitosas en recolonizar
el centro y oeste de la Peninsula, asi como Francia occidental. Marcadores moleculares de
diferente modo de herencia (véase Tabla 2.1) revelaron la existencia de flujo génico a través
del Estrecho de Gibraltar mediante polen, aunque no se encontraron sefiales de flujo median-
te semillas. Este flujo génico podria tener un papel importante en relaciéon con una plaga del
pino resinero: el homéptero Matsucoccus feytaudi es un parasito especifico del pino resinero
que procede del norte de Africa. Las poblaciones marroquies son mas o menos resistentes,
mientras que el insecto causa graves dafios en el norte de Espafia, en Francia e Italia. Es inte-
resante que las poblaciones andaluzas (procedentes del refugio meridional) sufran bastante
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Figura 2.7. Distribucion actual y migraciones postglaciales del pino resinero (Pinus pinaster) en la Peninsula Ibéri-
ca (adaptado segtin Critchfield y Little 1966 y Salvador et al. 2000). La linea gruesa marca la frontera entre los dos
linajes procedentes de refugios glaciales situados en el sur y el este peninsular y las flechas indican procesos de colo-
nizacion inferidos a partir de los datos moleculares.
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menos esta plaga y parezcan casi tan resistentes como las poblaciones de Marruecos. El flujo
génico a través de polen podria haber contribuido a aumentar la resistencia de las poblaciones
andaluzas (Burban y Petit 2003).

Acebuche y olivo (Olea europaea): Es tal vez el taxén mas emblemadtico de la Cuenca
Mediterrdnea, aunque su distribucion geogréfica natural es mucho mds amplia e incluye
nucleos en Macaronesia, todo el norte y el sur de Africa, Arabia y hasta en China. La Cuenca
Mediterrdnea alberga la subespecie O. europaea subsp. europaea, el ancestro del olivo culti-
vado. Los acebuches procedentes del este y del oeste mediterrdneo muestran una diferencia-
cién genética muy marcada. El flujo génico (via semillas) entre estas dos regiones debe por lo
tanto haber sido extremadamente reducido, al menos a lo largo del Cuaternario (Besnard et al.
2002, Lumaret et al. 2004). La importante diferencia genética entre los linajes orientales y
occidentales de la Cuenca Mediterrdnea permite la reconstruccion de un proceso interesante:
los hallazgos arqueolégicos indican que la domesticacién del olivo a partir del acebuche sil-
vestre comenzo en el Oriente Proximo y se expandid posteriormente hacia el oeste (Zohary y
Spiegel-Roy 1975). Los andlisis filogeograficos de variedades silvestres y cultivadas han
revelado recientemente que la expansién involucré también las variedades de cultivo, de for-
ma que la mayoria de los olivos cultivados hoy en la Peninsula Ibérica pertenecen a linajes
procedentes del este mediterrdneo (Besnard et al. 2002, Lumaret et al. 2004). Hoy, los anti-
guos olivos asilvestrados y los acebuches silvestres de origen autéctono crecen frecuente-
mente juntos y es imposible distinguirlos a simple vista. Los andlisis genéticos si revelan su
origen, lo que se ha usado para documentar el dmbito autéctono de poblaciones que crecen
fuera de la zona mediterranea, en el norte de Espafia (Vargas y Kadereit 2001). Un aspecto
mads relevante en términos de conservacién de recursos genéticos es el hecho de que el amplio
cultivo de olivos, con su abundante produccién de polen, haya afectado profundamente la
composicion genética de las poblaciones silvestres de acebuche en casi toda la Cuenca Medi-
terrdnea (Lumaret y Ouazzani 2001). Esto es de especial importancia, porque los acebuchares
asilvestrados procedentes de linajes cultivados suelen ser menos diversos genéticamente que
las poblaciones verdaderamente autdctonas, debido a la seleccién humana durante la domes-
ticacion (Lumaret ez al. 2004). La deteccion y conservacion de poblaciones de acebuche no
afectadas por flujo génico desde cultivos es por tanto de gran importancia, tanto para la con-
servacion de esta especie como para la creacién de nuevas variedades de cultivo.

El otro gran grupo de patrones filogeograficos reune los linajes distribuidos principal-
mente por las sierras y montafias de la Peninsula Ibérica y que tanto caracterizan a nuestra flo-
ra, al ser muchas de ellas endémicas (véase apartado 2.3). Al contrario que las especies cita-
das anteriormente, que experimentaron migraciones horizontales con fuertes expansiones y
reducciones de su rango geografico, las especies de este grupo respondieron a los grandes
cambios climdticos del Cuaternario principalmente con migraciones altitudinales: bajando
cuando disminuyeron las temperaturas y subiendo a comienzo de los periodos interglaciales.
Las distancias de migracion de estas especies y la correspondiente extincidn de sus poblacio-
nes locales han sido mucho menores que en las especies del primer grupo. Aunque una data-
cion absoluta a partir de datos genéticos suele ser muy dificil, existen indicios de que algunas
especies de las montafias ibéricas cuentan con poblaciones cuya distribucién no ha cambiado
sustancialmente desde el Terciario (hace mds de 1,8 millones de afios; Gémez y Lunt 2004).
En otras palabras, estas poblaciones son por lo menos dos 6érdenes de magnitud mds antiguas
que cualquier poblacién de plantas o animales en el centro y norte de Europa. La gran persis-
tencia y el tamafio tipicamente pequefio de estas poblaciones han favorecido la deriva genéti-
cay la posterior formacién de linajes endémicos, con fendmenos de especiacidn, ligados a los
respectivos sistemas montafiosos. Este elevado nivel de diferenciacién genética y endemismo
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local es muy caracteristico de las montafias mediterrdneas en general y las ibéricas en parti-
cular (Favarger 1972, Petit et al. 2003, Gémez y Lunt 2004). Por ejemplo, el pino silvestre
(Pinus sylvestris) mantiene poblaciones en diferentes montafias de la Peninsula cuyo aisla-
miento ha dado lugar a la formacion de varias subespecies endémicas (P. s. catalaunica y
pyrenaica: Pirineos, P. s. iberica: Sistema Ibérico, Sistema Central y norte de Portugal, P. s.
nevadensis: Sierra Nevada y Sierra de Baza). Este grado de diferenciacién genética tan mar-
cado sugiere que se trata probablemente de refugios pre-pleistocénicos, ligados a las fases mas
aridas de finales del Terciario en el Mediterraneo (Sinclair e al. 1999, Soranzo et al. 2000).
El arraclan (Frangula alnus) presenta igualmente nucleos de distribucién muy diferenciados
a través de la Peninsula. Los mds meridionales pertenecen a una subespecie endémica, F. a.
baetica, de porte arboreo y aspecto completamente diferente a sus congéneres en el norte de
Espaiia. El grado de aislamiento es de tal dimensién que los arraclanes de Galicia son mds
parecidos genéticamente a las plantas de los Balcanes y hasta de Siberia que a sus congéneres
andaluces (fig. 2.8; Hampe et al. 2003). El caso del laurel (Laurus nobilis, mencionado mas
arriba) y el de su dnico congénere (L. azorica, de Macaronesia y oeste de Marruecos) parece
representar un caso histéricamente similar.

Gracias a su extraordinaria antigiiedad, las poblaciones de plantas y animales en las mon-
tafias ibéricas constituyen modelos idéneos para estudiar procesos de especiacion (Paulo et al.
2003, Gémez y Lunt 2004). Un caso extremo de estabilidad taxonémica lo presenta el geéfito
Androcymbium gramineum, que crece en Almeria y el norte de Marruecos. Aunque no es una
especie montana en sentido estricto presenta muchos paralelismos con otros organismos de este
caracter. Segin un reciente andlisis filogeografico (Caujapé-Castells y Jansen 2003),
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Figura 2.8. Distribucién de clorotipos (variantes del ADNcp) en diferentes poblaciones del arraclan (Frangula
alnus) localizados a través de la Peninsula Ibérica. El tamaiio de los circulos indica el nimero de individuos analiza-
dos por poblacién y los diferentes trazados representan los 10 clorotipos detectados. Cada niicleo de poblaciones, tipi-
camente un sistema montafioso, cuenta con un clorotipo propio. El alto nivel de diferenciacién observado en el con-
servador ADN cloropldstico indica que los diferentes nicleos analizados no han experimentado practicamente flujo
génico entre ellos durante muchos milenios.
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Androcymbium estd presente en el sur de Espafia desde hace unos 11 millones de afios y se
expandi6 hacia Marruecos durante una fase de desecacidon del Mar Mediterrdaneo en el Mioce-
no, hace unos 4,6-4,9 millones de afios. Aunque completamente separadas desde la apertura
final del Mar Mediterrdneo, las poblaciones no muestran practicamente ninguna tendencia
hacia la especiacion. Un extremo opuesto lo presenta el género Armeria en Sierra Nevada, don-
de varias especies han llegado a hibridar al entrar en contacto durante sus migraciones altitudi-
nales y han producido nuevos taxones estables (Gutiérrez-Larena ef al. 2002). Finalmente, tam-
bién en las especies de las montafias ibéricas han ocurrido migraciones horizontales y se han
descrito patrones complejos y muy variados resultantes de eventos de colonizacién y diversifi-
cacion (Vargas 2003). Es evidente que las tendencias de la especiacion son muy diferente en
los distintos linajes, dependiendo de su constitucién genética, barreras al cruzamiento, etc.

La diversidad de patrones filogeograficos es mucho mayor en el Mediterrdneo que en el
resto del continente europeo, su reconstrucciéon es mucho mads dificil y es mas dependiente del
contexto taxonémico y geografico de los organismos (Gémez y Lunt 2004). Los movimien-
tos de las especies deben haber sido comparativamente mas lentos, ya que el efecto de las gla-
ciaciones debid ser mds suave. La orografia de la Peninsula destaca por su complejidad, con
montafias de diferente orientacién y aislamiento, y en otras ocasiones con una variedad de
puentes y barreras biogeogréficos, con lo que las oportunidades para la diferenciacion fueron
mucho mayores. El rdpido incremento de los estudios filogeograficos revela una enorme
diversidad de patrones, y hoy por hoy no se ha analizado practicamente si esta aparente diver-
sidad se debe sobre todo a procesos aleatorios o si es posible detectar patrones de mayor gene-
ralidad relacionados con las caracteristicas bioldgicas de las especies (Vargas 2003, Gémez y
Lunt 2004). La filogeografia es una disciplina muy jéven y atn le quedan muchas cuestiones
pendientes. Por ejemplo, es notable que el papel del norte de Africa como refugio glacial per-
manezca escasamente explorado, incluso en los estudios ya realizados en especies en las que
era previsible encontrar alguin refugio alli (e.g., Calluna vulgaris: Rendell y Ennos 2002, Ilex
aquifolium: Rendell y Ennos 2003, Alnus glutinosa: King y Ferris 1998). En la Peninsula, la
exploracion del drea del Estrecho de Gibraltar permanece como uno de los retos a perseguir
en futuros estudios filogeograficos, dado su destacado papel como drea de refugio, puesto de
manifiesto tanto por las condiciones climdticas actuales como por las numerosas especies
relictas que alberga la zona (Hampe y Arroyo 2002, Mejias et al. 2002, Arroyo et al. 2002b).
Otra linea casi inexplorada es la filogeografia de las interacciones entre especies. Aunque las
especies suelen responder de manera individualizada a los cambios climaticos, no actian inde-
pendientemente de su entorno bidtico y, sobre todo, las interacciones estrechas podrian dejar
una huella en el registro filogeogréfico. El caso del pino resinero y su plaga (Burban et al.
1999, Burban y Petit 2003) ilustra como la filogeografia puede ayudar a comprender mejor el
origen y la evolucion de las interacciones entre diferentes organismos. Asimismo, la filogeo-
grafia del ratén de campo (Apodemus sylvaticus) en Europa sigue un patrén muy similar al del
avance-retroceso de especies forestales dominantes (Michaux et al. 2003), que probablemen-
te hayan determinado las condiciones ecoldgicas necesarias para la expansion de este ratén. A
escala mas reducida, el corzo (Capreolus capreolus), muestra una alta diferenciacién genéti-
ca en las sierras del sur de Cadiz (Lorenzini et al. 2003), uno de los refugios mas seguros para
el bosque mediterrdneo en el Pleistoceno y donde el corzo encuentra sus poblaciones mas
meridionales. El lince ibérico (Lynx pardinus) presenta un caso similar, aunque mas dramati-
co por su reducido drea de distribucién y su estado critico de conservacion (Johnson et al.
2004). El dltimo reto, y tal vez el mds grande, es la continuada integracién de filogeografia y
paleoecologia. Los problemas conceptuales y empiricos inevitables de cada una de las dos dis-
ciplinas (en el caso de la filogeografia, por ejemplo, la datacién de los procesos histéricos a
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partir de datos genéticos o la incapacidad de analizar poblaciones ya extintas), requieren la
interpretacién conjunta de la informacion disponible para alcanzar la mejor comprension posi-
ble de los ambientes histéricos y sus huellas actuales.

Procesos de regeneracion poblacional

Los anteriores patrones filogeogeograficos deben ser el resultado de procesos demogra-
ficos sobre muchas generaciones de organismos. Hemos comprobado que algunos de esos
estudios demuestran la existencia de dreas aisladas que han actuado como refugios para diver-
sas especies. Las plantas de los refugios ofrecen oportunidades tnicas para estudiar los meca-
nismos responsables de la reduccidén/expansion de drea. El caso ideal es el de especies que
muestren porciones de su distribucion sin restriccion y otras con cardcter relicto y fuertes res-
tricciones ambientales actuales, porque las comparaciones estan libres de los efectos filoge-
néticos que impone la especiacion. Es aqui especialmente importante ser cauto y no inferir un
proceso de restriccion a partir de un patrén de distribucion disyunta en el sur, tan comun. Sir-
va como ejemplo el caso del haya (Fagus sylvatica), con poblaciones disyuntas y marginales
en la Peninsula Ibérica con respecto a un drea casi continua en Europa, pero que es un recién
llegado a nuestro territorio (hace no mucho mds de 2000 afios, Petit et al. 2001), al menos
durante su dltima expansion. Con esta precaucion, los estudios demograficos sobre regenera-
cion en situaciones contrastadas pueden ser muy ilustrativos sobre el efecto de las condicio-
nes climdticas cambiantes, aunque debe decirse que las especies arbéreas son especialmente
reluctantes a estas aproximaciones, porque a los investigadores les suele faltar los medios
necesarios para plantear estudios a un plazo suficientemente largo.

Entre las plantas lefiosas de nuestra flora hay dos tipos bdsicos de relictos segun el fac-
tor ambiental mds limitante y segin la época geoldgica en que se produjo la mayor restriccion.
Dado que la datacién absoluta de los procesos filogeograficos es incierta, hay que recurrir al
registro f6sil, cuando es suficientemente completo, o a inferencias basadas en la ecologia y
distribucién actual. Por un lado las especies que vieron restringida su drea a finales del Ter-
ciario en respuesta a la sequia a que se vi6 sometida la Cuenca Mediterrdnea (véase apartado
2) suelen ser plantas circunmediterrdneas que han visto mermadas sus poblaciones a sélo una
pocas dreas, suelen tener hoja ancha, lauroide, indicativa de una condiciones climdticas hime-
das y cdlidas. En la actualidad hay una serie de especies que cumplen esos requisitos, y que
suelen mostrar mayor restriccion del drea en el mediterrdneo occidental (aunque a veces lle-
gan hasta Macaronesia) que en el oriental y la cuenca del Mar Negro (Denk et al. 2001). A
veces ha habido un proceso de especiacion asociado al aislamiento. Como ejemplos se pue-
den citar Laurus nobilis (y L. azorica en Macaronesia y N de Africa), Prunus lusitanica (y
P. laurocerasus en el Mediterrdneo oriental), Rhododendron ponticum (con distintas subes-
pecies en los dos extremos), o distintas especies de Hedera (Vargas et al. 1999). En mayor o
menor medida, todas estas especies se caracterizan por estar presentes en habitats de elevada
humedad ambiental (una notable excepcién es L. azorica en el N. de Africa; F. Rodriguez-
Sanchez y J. Arroyo, observacion personal). En segundo lugar, otras especies relictas estdn
mds determinadas por la temperatura, o sus efectos asociados, y aparecen refugiadas en zonas
de montafna. Normalmente indican restriccion ligada a los cambios debidos a las glaciaciones.
De hecho estas especies suelen mostrar un patrén de restriccion de norte a sur. Esta restric-
cién es mas reciente y no suele estar tan asociada a un proceso de especiacién. La lista de
ejemplos es mucho mds larga y suele incluir muchos drboles y arbustos de nuestras montafias
medias y altas: Pinus sylvestris, Juniperus communis, Taxus baccata, Viburnum lantana, V.
opulus y, sobre todo, rosdceas (Prunus spp., Sorbus spp.). Hay que hacer notar que esta clasi-
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ficacién ecoldgica y biogeogréfica de los relictos tiene cierta artificialidad, como casi todas
las clasificaciones, ya que las plantas no responden a factores ambientales aislados y a que el
momento de la restriccién puede ser doble: a final del Terciario y ademads en las fases glacia-
les del Cuaternario. Esto puede ser ilustrado con el caso del arraclan (Frangula alnus) y qui-
zas el del acebo (llex aquifolium), que muestran un patrén de rarefacciéon N-S pero que tam-
bién presentan importantes refugios en el E de la Cuenca Mediterrdnea y la del Mar Negro.
Aunque no se dispone de datacién absoluta de todas sus restricciones, se sabe por registro fésil
que sufrieron algunas en los periodos glaciales, pero el grado de diferenciacién genética, al
menos en el arraclan (Hampe er al. 2003), hace pensar en un proceso anterior (Terciario) de
aislamiento en el Mediterrdneo (véase apartado 2).

Conocer el factor ambiental critico para estas especies implica experimentacion. La ante-
rior clasificacion puede ayudar a la hora de disefiar los experimentos que demuestren esa res-
triccion. Pero son pocas las especies en las que hay datos observacionales, y menos aun expe-
rimentales, sobre tales factores limitantes, en un contexto geografico, aunque empieza a haber
estudios prometedores.

Los relictos de tipo himedo Rhododendron ponticum'y Frangula alnus, en refugios del
sur de Cddiz (Parque Natural Los Alcornocales), muestran claramente que la disponibilidad
de agua es el factor mds limitante, eliminando literalmente la progenie de cada afio, incluso
en aflos considerablemente himedos, como la reciente serie 1998-2004. En el caso de Rho-
dodendron éste parece ser de hecho el tnico factor importante (Mejias et al. 2002): las plan-
tas, que son genéticamente autocompatibles, producen una gran cantidad de diminutas semi-
llas viables, que germinan en alto porcentaje, tanto en laboratorio como en el campo, pero
mueren invariablemente cada afio (fig. 2.9). La persistencia de la especie parece depender de
una intensa regeneracion vegetativa a partir de una gran cepa, tras una perturbacion (por ejem-
plo la eliminacién de roda la biomasa aérea por una sequia), y en parte por una cierta capaci-
dad de multiplicacién vegetativa (Erfmeier y Bruelheide 2004, Mejias ef al. 2004). Sin embar-
go no se debe descartar que existan periodos muy ocasionales de reclutamiento sexual de
nuevos individuos que escapen a nuestra observacion, sobre todo dada la gran longevidad de
estas plantas (imposible de conocer por el intenso rebrotamiento, pero algunas ramas han lle-
gado a mostrar mds de 100 anillos de crecimiento; M. Clavero y R. Gavira, datos inéditos).
Asumir una edad de centenares de afios y una fuerte capacidad de regeneracion vegetativa nos
llevaria a suponer una dependencia de cambios climéticos en ciclos de varios siglos, lo cual
no es descabellado. En su drea oriental, mucho menos restringida, R. ponticum parece pros-
perar sin grandes problemas, fundamentalemente por multiplicacién vegetativa (Erfmeier y
Bruelheide 2004). De hecho constituye un serio problema para las plantaciones forestales, ya
que inhibe el crecimiento de los brinzales de éstas (Esen y Zedaker 2004). Aunque la actual
distribucion natural de la especie no se aleja mucho del Mediterrdneo y el mar Negro, es nota-
ble que se haya convertido en una invasora en regiones templadas de Europa Occidental. En
esos lugares, donde la limitacién hidrica es menor o nula, la planta se expande y coloniza nue-
vos lugares también tanto por multiplicacion vegetativa como por reproduccion sexual (Cross
1975, 1981, Erfmeier y Bruelheide 2004), aunque una vez que llega a un sitio nuevo el medio
principal de invasién de la comunidad es por acodo (multiplicacién vegetativa, Nadezhdina et
al. 2004).

Los estudios sobre la regeneracion de Frangula alnus en poblaciones de refugio frente a
poblaciones templadas de recolonizacién ofrecen uno de los mejores ejemplos de dindmicas
aparentemente muy diferenciadas, en consonancia con el estatus de las poblaciones. En el N
de Alemania la especie se comporta como colonizadora en el borde del bosque, siendo mas
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abundante en el matorral sin cobertura arbdrea y haciéndose mds escasa a medida que el bos-
que se cierra. Las poblaciones estdn formadas por muchos individuos arbustivos, de diversas
clases de edad pero de longevidad reducida (y madurez sexual temprana). En los refugios del
P.N. Los Alcornocales, las poblaciones muestran las caracteristicas opuestas y el habitat es
muy diferente (bosque en galeria con un dosel arbéreo cerrado; Hampe y Bairlein 2000). En
las poblaciones refugiadas en el S de la Peninsula Ibérica la regeneracidn parece ser muy esca-
sa, estd limitada por la sequia de verano y por las crecidas invernales de los arroyos en invier-
no, aparte de la intensa presion de herbivoria que sufre (Hampe y Arroyo 2003). Aunque las
dos primeras causas son de orden natural (climdtico), el efecto se ha incrementado por el
manejo humano (aumento de la erosion y por tanto del caudal de las crecidas invernales, cap-
taciones de agua) e incluso puede verse afectado por el cambio climdtico global (descenso de
las precipitaciones de primavera; Hampe 2004).

El caso del laurel (Laurus nobilis) parece complejo porque es una especie menos ligada
a los cursos de agua que las dos anteriores, con las que coexiste en el sur de Cddiz. En la actua-
lidad se estdn realizando estudios sobre los cuellos de botella que pueden afectar a la presen-
te escasez de la especie en condiciones naturales en nuestra Peninsula. Datos preliminares
apuntan a una limitacién por falta de dispersion, dado que la drupa presenta el mayor tamafio
de nuestra flora silvestre y pocas aves son capaces de dispersarla efectivamente (Hampe
2003). De esta forma, la mayor parte de las semillas caen bajo los arboles productores, con lo
que es dificil evitar el conflicto intergeneracional por los recursos limitantes (F. Rodriguez
—Sanchez, comunicacion personal). Es interesante que su tnico congénere, el laurel macaro-
nésico (L. azorica) muestre en la laurilva canaria, con menor déficit hidrico, un importante
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reclutamiento de pldntulas y brinzales (el mayor de sus comunidades arbéreas) (Fernandez-
Palacios y Arévalo 1998). La situacién aparentemente contrasta con las escasisimas pobla-
ciones de L. azorica en el continente (O de Marruecos), donde tanto la herbivoria como la
sequia estival pueden ser decisivas (F. Rodriguez-Sdnchez y J. Arroyo, obs. pers.).

En cuanto a los relictos de zonas de montaiia, ligados a climas frios, también escasean
los estudios sobre regeneracion con perspectiva geografica. La mayor parte de la informacién
disponible se refiere a gimnospermas, que forman la vegetaciéon dominante en latitud y altitud
pero que se van haciendo mds raras hacia el Mediterraneo.

En el pino albar (Pinus sylvestris) se ha comprobado que la regeneracion depende de
interacciones antagonistas (competencia) en el norte de Europa, donde el ambiente no es estre-
sante para la especie, mientras que en el drea relicta de Sierra Nevada y Sierra de Baza, la
regeneracion muestra el efecto de la facilitacion de los arbustos nodriza, que reducen el
impacto de la sequia estival y otros efectos negativos (Castro et al. 2004). Curiosamente, este
patrén de incremento de la facilitacion (véase capitulo 13) por parte del matorral hacia el sur
también lo ha mostrado el arce endémico Acer opalus subsp. granatense, a pesar de que su
area de distribucién es mucho mds pequefia (Gémez Aparicio 2004).

El enebro de montafia (Juniperus communis var. saxatilis) muestra una fuerte limitacién
en su margen meridional ibérico, tanto en las fases predispersivas (menor produccién de semi-
llas viables, mayor depredacién de semillas; Garcia et al. 2000a) como postdispersivas (menor
reclutamiento, que se ve favorecido sélo en las regiones templadas o los hdbitats mds hime-
dos; Garcia et al. 1999).

Dentro de esta limitada serie de relictos de montafia, el tejo (Taxus baccata) representa en
parte una excepcion. Esta especie presenta poblaciones relictas en el sur de nuestra Peninsula,
mientras que en Europa occidental templada es mds comun. Por ello, estd considerada en peli-
gro en el sur por su distribuciéon muy restringida y por la escasez de reclutamiento que muestra
(Blanca et al. 1999). Sin embargo, este es un patrén que parece variar incluso localmente, ya que
algunas poblaciones (Sierra Nevada) muestran una proporcién de plantulas y brinzales incluso
superior a algunas poblaciones templadas. Se ha propuesto que ello puede ser debido a interac-
ciones positivas (facilitadoras) con otras especies lefiosas de fruto carnoso, que son muy abun-
dantes en estas comunidades (Garcia et al. 2000b). Parece, por tanto, que las especies relictas
pueden encontrar secundariamente escenarios locales donde su potencial de regeneracion se
puede poner de manifiesto de nuevo. También se ha encontrado algo similar en la endémica car-
nivora Drosophyllum lusitanicum, que muestra un mayor potencial de regeneracion en sus
enclaves marginales del S de Cadiz, en este caso debido casi exclusivamente a una supresion de
la presidn antrépica, en comparacién con el resto del drea de distribucién (hasta el N de Portu-
gal; Garrido et al. 2003). Parad6jicamente, la especie estd protegida s6lo en Andalucia, la dnica
region donde no parece experimentar serios problemas de regeneracion (Blanca et al. 2000).

5. La escala regional y local

Clinas y discontinuidades dentro del drea distribucion de las plantas

Dentro del ambito de distribucién de las especies con frecuencia se comprueba que esta
distribucién no es homogénea en casi ninguna caracteristica. En ocasiones se observa que los
patrones de colonizacién y regresién de las especies van acompaiiados de cambios en sus
estrategias frente a los cambios del medio bidtico y abidtico. Muchas veces estos cambios son
adaptativos a las nuevas condiciones regionales y locales que encuentran las especies. Cuan-
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do aparecen patrones geograficos definidos (clinas y, en ocasiones, saltos bruscos) dentro del
drea de las especies es ttil la buisqueda de los factores ambientales que varfan paralelamente
como una posible explicacion a tales cambios. Esto puede permitir plantear trabajos experi-
mentales que prueben el efecto selectivo de esos agentes. Ambos tipos de estudio, observa-
cional y experimental, son raros en nuestras plantas mediterrdneas. Aunque no es posible
detectar patrones generales, algunos ejemplos pueden ilustrar sobre una diversidad de proce-
sos que varian internamente dentro del drea de distribucién. La mayor parte de estos estudios
se dirigen a analizar el cambio en rasgos relacionados con la biologia reproductora de las plan-
tas, ya que ésta es muy dependiente de las condiciones del medio (biético: polinizadores, dis-
persores, depredadores; abidtico: condiciones estresantes para la produccion y éxito de los
propagulos). La mayoria de estos ejemplos tienen una relacidn indirecta con el bosque medi-
terrdneo, ya que frecuentemente se trata de especies propias de comunidades muy degradadas
a partir del bosque primigenio. Esto es en gran medida esperable porque muchos cambios en
los sistemas reproductores estdn relacionados precisamente con la capacidad colonizadora de
las plantas, por ejemplo conforme a la ley de Baker, que predice un cambio hacia la autofe-
cundacidn en la colonizacion (Baker 1955).

Narcissus. Desde los tiempos de Charles Darwin, uno de los sistemas de reproduccién que
mds ha intrigado a los evolucionistas es la heterostilia, por su supuesta funcién promotora del
intercambio genético entre plantas de la misma poblacién. Es relativamente comtn en las plan-
tas (al menos en su distribucion taxondémica al nivel de familia) y presenta varios estados inter-
medios en su construccion evolutiva. Uno de ellos es el dimorfismo estilar (dos morfos con lon-
gitud de estilo diferente), que se ha comprobado que es muy inestable (aunque comin en
Narcissus). Esta inestabilidad queda de manifiesto por la fuerte variacién en la proporcién de
morfos entre poblaciones. Asi, en N. papyraceus se ha observado que esta variacion tiene un cla-
ro patrén geogréfico (fig. 2.10; Arroyo et al. 2002a). Parece ser que este patron esta directamente
relacionado con un ambiente de polinizacién contrastado. En el drea donde la proporcién es
equilibrada, es decir, en consonancia con la segregacién genética de los morfos, estos se repro-
ducen por igual gracias al efecto de los polinizadores de trompa larga, que alcanzan ambos tipos
de estilo, aunque los cortos estén muy escondidos en el tubo floral. En el drea donde uno de los
morfos es predominante, e incluso tnico, las plantas de estilo corto estdn en desventaja por pre-
sentar una tasa de reproduccién menor (los polinizadores mds comunes son de trompa corta y
s6lo pueden alcanzar los estilos largos) (Pérez et al. 2002). Otras especies de Narcissus también
muestran variaciones clinales o bruscas en las proporciones de morfos, poniendo de manifiesto
la inestabilidad ecoldgica de esta situacion (N. tazetta: Arroyo y Dafni 1995, N. triandrus:
Barrett et al. 1997, N. assoanus: Baker et al. 2000, N. cuatrecasasii: Arroyo 2002).

Mercurialis annua. Esta especie anual es propia de ambientes degradados pero presenta
una variacion en el sistema de reproduccién con un patrén ecogeogréfico claro. Hay pobla-
ciones diploides y poliploides (hasta hexaploides); las primeras son dioicas, como en el resto
del género (es la supuesta condicién ancestral, en situaciones de mayor humedad y no existe
en la Peninsula Ibérica para esta especie), mientras que las poliploides son o monoicas (la
mayoria de nuestra Peninsula o del N de Africa; en las zonas mds secas), o androdioicas (un
raro sistema que incluye plantas masculinas y hermafroditas en la misma poblacién, en zonas
de clima de humedad intermedia en las orillas del Estrecho de Gibraltar). Pannell (1997)
sugiere que una de las razones para este patrén es el seguro reproductor que supone tener
ambos sexos en la misma planta para poder colonizar nuevos hdbitats: mientras mds secos,
mds conveniente es la presencia de ambos sexos en la misma planta que favorece la autopoli-
nizacién.
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Figura 2.10. Variacién geogréfica en la proporcién de morfos florales (estilo largo en blanco, estilo corto en negro)
de Narcissus papyraceus (modificado a partir de Arroyo et al. 2002a)

Ecballium elaterium. Esta planta mediterranea, aunque perenne, es también propia de
lugares muy degradados que ocupa con suma rapidez. Su sistema reproductor es similar al de
Mercurialis, pero simplificado a sélo dos situaciones, dioecia y monoecia. Curiosamente, el
patrén geografico que muestra esta especie es el contrario: poblaciones monoicas en los
ambientes menos secos (mitad N y O de nuestra Peninsula) y dioicas en los mas secos (S 'y
E). La situacion en el resto de la Cuenca Mediterrdnea sigue el mismo patrén. Se ha compro-
bado que las plantas dioicas son mas eficaces en todo el gradiente climdtico (Costich 1995) y
que probablemente esto sea un efecto de la mayor diversidad genética intrapoblacional y hete-
rocigosidad que muestran las poblaciones dioicas (que tienen necesariamente fecundacion
cruzada) (Costich y Meagher 1992). Ecballium y Mercurialis responden de forma opuesta a
un mismo problema ambiental (colonizacién y clima), lo que nos ilustra muy bien sobre la
dificultad de establecer patrones generales con tan pocos casos de estudio, pero también nos
informa sobre la precaucién en el uso del término ley en ecologia y biologia evolutiva (cf. ley
de Baker mencionada mas arriba)

Juniperus spp. Un estudio de Jordano (1993), pionero en nuestra region, sobre el patrén
geografico de interacciones mutualistas de dispersion de semillas entre especies del género
Turdus (zorzales y mirlos) y especies de enebros y sabinas (gén. Juniperus) muestra la impor-
tancia de considerar los patrones a diferentes escalas. Aunque existe una concordancia alta
entre los niveles de produccién de galbulos en localidades y afios determinados y la abundan-
cia de los Turdus dispersores de semillas, la concordancia es mucho menor cuando se com-
para a escala regional y a escala continental. Es decir, interacciones fuertes de dependencia
reciproca entre poblaciones de Juniperus y la poblacién invernante de Turdus pueden ocurrir
entre pares de especies de estos géneros que comparten pocas localidades en una regién o que
solapan minimamente su distribucién geogréfica a escala continental.
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Helleborus foetidus. El estudio reciente mds ambicioso sobre variaciones geograficas en
caracteristicas y comportamientos reproductores en una variedad de hébitats y regiones den-
tro de nuestra Peninsula es el que ha realizado C.M. Herrera y colaboradores sobre esta espe-
cie propia de la montafia media en nuestra Peninsula (aunque no es una especie exclusiva-
mente mediterrdnea). Se ha tratado de poner de manifiesto si los patrones encontrados son
consistentes con la presencia de un mosaico geografico que propicie las coadaptaciones
(Thompson 1994) en la reproduccion de esta especie. Mientras que no se han encontrado evi-
dencias en ese sentido en la relacion entre morfologia floral, polinizadores y autopolinizacion
(Herrera et al. 2001, 2002), si parece que en parte hay una cierta estructura geogréfica, inde-
pendiente de la distancia, en la dispersion de semillas por hormigas (Garrido et al. 2002) y la
influencia sobre ella de la depredacion por ratones (Fedriani et al. 2004).

Fragmentacion y metapoblaciones

Hasta aqui hemos visto que la distribucidn de las plantas del bosque mediterrdneo, y del
mismo bosque como unidad, no es homogénea, sino que presenta con frecuencia la forma de
un mosaico. La fragmentacién es un patrén que obedece a distintos procesos no excluyentes.
Por un lado hemos visto que la heterogeneidad ambiental natural (directamente relacionada
con la orograffa) y los cambios climdticos naturales pueden provocar distribuciones frag-
mentadas. Independientemente, el bosque mediterrdneo ha estado sometido a un intenso
manejo durante muchos siglos. Una de las consecuencias mds nitidas es la fragmentacion del
bosque, debido al uso ganadero y, sobre todo, al agricola. El resultado es que en la Peninsu-
la Ibérica los bosques estan concentrados en regiones de montafia, quedando en los suelos de
Ilanura, fértiles, muy pocos retazos de vegetacion boscosa. La fragmentacion progresiva es
un proceso que impone unos condicionantes a las especies de los fragmentos. La respuesta
de las especies serd muy dependiente de sus caracteristicas y de sus relaciones de dependen-
cia con otras especies. Aunque existe cuerpo tedrico desde antiguo sobre las consecuencias
ecoldgicas (en términos de nimero de especies) de la fragmentacidn, basado sobre todo en
la Teoria del Equilibrio en Biogeografia de Islas (McArthur y Wilson 1967), hay menos
informacién sobre el mecanismo por el que distintas especies responden diferencialmente.
Una notable excepcién estd en los trabajos de J.L. Telleria y colaboradores sobre distintas
especies animales (véase Telleria y Santos 2001, para una revision). Para las plantas la
ausencia de informacidn es notable; practicamente toda la disponible es la que aparece como
variables independientes para explicar la presencia de determinados animales en los frag-
mentos.

Sin embargo, empiezan a cubrirse huecos. Como ejemplo, valga el estudio de A. Apari-
cio y colaboradores sobre bosques-isla en Andalucia Occidental, un drea donde la fragmenta-
cion es la norma, sobre todo en el valle del Guadalquivir y en la campifia gaditana (Aparicio
et al. 2001, Pérez et al. 2003). Estos autores han reunido informacion sobre presencia y abun-
dancia de plantas lefiosas en todos los fragmentos de bosque de extension superior a 1 ha y al
menos 50% de cobertura arbérea y han cuantificado con certeza el grado de aislamiento de
cada uno. Esta base de datos ofrece oportunidades tinicas para investigar patrones de diversi-
dad y sus correlatos ecolégicos (aislamiento, edad, etc) y bioldgicos (caracteristicas de las
especies). Ademads, al incluir datos de un alto nimero de especies en muchos fragmentos, es
un punto de partida para estudiar mecanismos por los que algunas de ellas consiguen escapar
al aislamiento y entrar en una dindmica metapoblacional. Esto pasa por el estudio de los meca-
nismos por los que las especies pueden recolonizar los fragmentos (dispersion de didsporas)
y establecer intercambios entre ellos. Hay dos tipos de métodos para aproximarse a ello: (1)
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la observacion directa de eventos de dispersion entre parches (e.g., Gémez 2003) y (2) el uso
de marcadores génicos que informen sobre la paternidad de las plantas en cada fragmento
(mediada por procesos de dispersion y polinizacion; véase Filogeografia, apartado 2).

Un estudio modelo que aborda, entre otras cosas, la existencia de dindmica metapobla-
cional con la segunda aproximacién en una especie de distribucion parcheada (Prunus maha-
leb) es el de P. Jordano y colaboradores. La especie se presenta en pequefias poblaciones ais-
ladas entre si en dreas calizas del SE de la Peninsula (Jordano y Godoy 2000, 2002, Godoy y
Jordano 2001). Usando técnicas moleculares de identificacion individual basadas en microsa-
télites los autores han desvelado que la mayor parte de las semillas dispersadas en un afio deter-
minado en una poblacion particular provienen de drboles de la misma poblacién y que no mas
del 18-20 % de las semillas provendrian de otras poblaciones. Cuando se han cuantificado las
distancias de dispersion de las semillas provenientes de drboles de la poblacion, la mayoria son
distancias cortas (< 30 m), aunque no son infrecuentes las semillas dispersadas entre 100-450
m. Los eventos de dispersion a larga distancia entre poblaciones en esta especie ciertamente no
son infrecuentes y probablemente estdn asociados a dispersién por un reducido nimero de
especies frugivoras como el zorzal charlo, paloma torcaz y algunos mamiferos como zorro, gar-
dufia y tejon. Estos datos, junto con el estudio de la estructuracién genética de los arboles adul-
tos en la poblacién (Jordano 2001), revelan una marcada limitacion de la dispersion, que se tra-
duce en una fuerte autocorrelacion de la similitud genética de los drboles.

6. Implicaciones para la gestion

La mayor parte de los patrones y procesos delineados en este capitulo son naturales y por
lo tanto la gestién debe ir encaminada fundamentalmente a la conservacién de los mismos. Sin
embargo, en algunos puntos es conveniente recalcar algunas necesidades.

La reconstruccién de la historia antigua y reciente del bosque mediterrdneo es en parte
posible por el estudio detallado del registro fésil. Este no es frecuente en ambientes medite-
rraneos, por lo que es de extremada urgencia la catalogacion y preservacion de las zonas don-
de este registro esté presente, ya que conserva un archivo de nuestra memoria histérica natu-
ral y por tanto informacién de dénde viene y a dénde va el bosque mediterrdneo segin el
medio cambie en una u otra direccion.

El estudio de los patrones de distribucion y sus derivaciones (puntos calientes, diversi-
dad y rareza) tiene un componente aplicado directo: la conservacion de lo biodiversidad. Aun-
que desde mediados de los afios 90 se han hecho progresos muy notables en los estudios inte-
grados sobre patrones de diversidad floristica y faunistica, atin queda mucho camino por
recorrer. La informacion geografica es muy importante para la elaboracion de listas rojas, pero
hay otros componentes a tener en cuenta. Si bien no podemos esperar a tener la misma canti-
dad de informacién con respecto a esos otros componentes (diversidad filogenética, variabili-
dad demogréfica, nodos de redes tréficas o de interacciones, entre otros), si que es posible ele-
gir algunos sistemas modelo (especies y comunidades clave) sobre los que plantear estudios a
un plazo suficientemente largo que permitan analizar los procesos que determinan la diversi-
dad. Las listas de especies endémicas o raras (y sus supuestos factores de amenaza) son utiles
para empezar, pero dificilmente pueden decirnos qué actuaciones debemos realizar para dete-
ner un proceso de extincién.

La filogeografia es una herramienta clave cuando hay que realizar una actuacion drasti-
ca en el bosque mediterrdneo, por ejemplo una restauracion. Los patrones filogeogréficos de
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las especies a restaurar nos pueden indicar qué poblaciones pueden servir de suministro de
material para restaurar las que estén depauperadas y en retroceso irreversible por medios natu-
rales. Obviamente, el apartado de aplicacién mds directa en la gestién del bosque es el referi-
do a regeneracion: la deteccion de los cuellos de botella demograficos y de las situaciones en
que la regeneracion natural persiste (el caso del tejo mds arriba mencionado puede ser para-
digmadtico) es critica. Este aspecto es tratado mds a fondo en los Capitulos 3 y 8.

Normalmente las estrategias de gestion del bosque se desarrollan a escala regional y
local, mds que a lo largo del drea completa de un sistema. Por eso, conocer la dindmica de las
poblaciones y metapoblaciones a esa escala es también critico. El caso de la fragmentacion o
su evitacién por la dindmica metapoblacional es un buen ejemplo. Hay distribuciones parche-
adas que se piensa que suponen una amenaza para las especies que las presentan y sin embar-
go el flujo via polen o semillas entre los parches es abundante. El tamafio de los fragmentos
es otro asunto clave, por su incidencia directa en el tamafio poblacional de las especies en ellos
contenidas. Todos estos aspectos dificilmente pueden ser tratados para floras completas o para
conjuntos grandes de especies (e.g., todas las especies de tipos de comunidades), pero si pue-
den ser abordados en especies clave o modelo, cuya deteccion deberia ser prioritaria en las
estrategias de gestion del bosque mediterraneo.
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