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ABSTRACT.— A phytogeographic approach of Abies alba Mill. populations in the
Spanish side of the Pyrenees Range is provided. The methodology is based on “Species
distribution models” (SDMs) and palaeopalynological Quaternary records from
Pyrenees. Articulating the results derived from the SDMs (topo-climatic perspective),
and a review of the Quaternary fossil record (climate and anthropic approach), we try
to build a historical understanding of the dynamics of these forests. Both tools reveal
that Abies alba only occupy a small proportion of their potential distribution range
(30%) and offer geographic evidence demonstrating that these populations had a wider
altitudinal distribution in the past. We suggest the use of SDMs to reinforce
assumptions about the Quaternary distribution of the Iberian Abies alba forest, and
to locate refugia for the long-term persistence.

Keywords: Species distribution models (SDMs), palaeopalynology, Abies alba,
Spanish Pyrenees.

RESUMEN .— Presentamos una aproximacion fitogeogrdfica de Abies alba Mill.
en la vertiente espafiola de la cordillera pirenaica, basada en “Modelos de Distribucion
de Especies” (MDEs) y una revisién del registro fosil paleopalinolégico cuaternario
mds sobresaliente de los Pirineos. Articulando los resultados derivados del MDEs
(perspectiva topoclimdtica), y una revision del registro f0sil palinoldgico cuaternario de
los Pirineos (enfoque climdtico y antrdpico), intentaremos realizar una interpretacion
histérica de la dindmica de estos bosques. El modelo presentado revela que los abetales
espafioles ocupan en la actualidad el 30% de su potencial geogrdfico éptimo y ofrece
pruebas suficientes que demuestran que A. alba podria haber vivido en un gradiente
altitudinal mds amplio que el actual. Este trabajo sugiere el empleo de los MDEs para
reforzar hipdtesis acerca de la distribucion cuaternaria de A. alba en la peninsula
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Iberica, ast como para ubicar geogrdficamente refugios que permitan la pervivencia a
largo plazo de esta especie.

Palabras clave: Modelos de distribucién de especies (MDEs), paleopalinolo-
gla, Abies alba, Pirineos espafioles.

1. Introduccion

Las regiones montafiosas situadas en la franja de los 40° latitud norte fue-
ron importantes refugios biolégicos durante los periodos frios del
Cuaternario (HEWITT, 2000). La concatenacién de una serie de circunstancias
ambientales, y ocasionalmente alguna adaptacién fisiolégica, aseguraron la
supervivencia de numerosas especies que actualmente encuentran ahi sus
altimos reductos. El Mediterrdaneo es uno de los 18 puntos calientes de la bio-
diversidad mundial, estimdndose que cerca de 25.000 especies vegetales, el
50% de ellas endémicas, estdn albergadas en esta regién (COWLING et al.,
1996, COMES, 2004). Los Pirineos ilustran este papel de reservorio de biodi-
versidad y de refugio para especies amenazadas, pues tanto en su vertiente
espafiola como francesa existe gran variedad de ecosistemas, una multiplici-
dad de nichos ecoldgicos y una riqueza especifica eminentemente elevada
(COMIN & MARTINEZ RICA, 2007; GARCIA & GOMEZ, 2007; MEDAIL &
QUEZEL, 1999)

Los abetales de Abies alba Mill. constituyen una de las formaciones bosco-
sas mds originales de la Peninsula Ibérica, actualmente restringida a la cordi-
llera de los Pirineos; aunque con toda probabilidad son vestigios de pobla-
ciones que alcanzaron su mdaxima extensién durante el Holoceno medio
(JALUT et al., 1996, 1998; PELACHS et al., 2009). La persistencia hasta la
actualidad de estos bosques en diversos sistemas montafiosos de la Cuenca
Mediterrdnea, desde las glaciaciones cuaternarias, ha sido posible gracias a la
existencia de refugios locales (BENNETT et al., 1991; SYKES et al., 1996;
TABERLET & CHEDDADI, 2002; TZEDAKIS et al., 2002; CARRION et al.,
2003; WILLIS & NIKLAS, 2004). La complejidad orogréfica y el estrecho gra-
diente climédtico que caracteriza a las montafias mediterrdneas proporciona-
ron un dilatado rango de hébitats donde distintas poblaciones de Abies pudie-
ron migrar y sobrevivir hasta nuestros dias. Las zonas refugios han actuado a
lo largo del Cuaternario como reguladores del clima controlando el impacto
de la aridez regional sobre las poblaciones forestales alli resguardadas
(TZEDAKIS et al., 2002); este hecho sugiere que algunas especies, entre ellas
Abies alba, han mostrado cierto grado de conservacién del nicho ecolégico
durante el Cuaternario (PEARMAN et al., 2008).
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El periodo de aparicién de las distintas especies circummediterrdneas del
género Abies, asi como el lugar de origen y posteriores migraciones, es adn un
tema controvertido al no existir evidencias suficientes que expliquen las rela-
ciones interespecificas y la disyuncién actual de su drea de distribucién
(BLANCO et al., 1997). Durante el Plioceno Inferior (~5 MA), parece que la
Cuenca Mediterrdnea debi6 estar ocupada por extensos bosques del antepa-
sado comun de los abetos mediterrdneos actuales (MEYEN, 1987; LINARES
& CARREIRA, 2006). A partir de este ancestro, sucesivas migraciones y frag-
mentaciones en nucleos cada vez mds pequefios y aislados favorecerfan la
diversificacién y zonacién en dos grupos bien diferenciados: i) abetos arcai-
cos y ii) abetos modernos (FARJON & RUSHFORTH, 1989). Abies alba forma-
ria parte del segundo grupo de abetos circummediterrdneos, que engloba a
especies con rasgos morfolégicos mas modernos, y que indicarfa una espe-
ciaciéon mds tardfa. Estos tltimos se distribuirfan por la zona norte y norocci-
dental de la Cuenca Mediterrdnea, donde la aridificacién del clima progresé
lentamente y alcanzé menor intensidad que en localidades mds meridionales
(AUSSENAC, 2002).

En la actualidad Abies alba ocupa las principales zonas montafiosas del
Centro y el Sur de Europa (Figura 1). Excepcionalmente, algunas poblaciones
se extienden hacia el 4mbito climético del Mediterrdneo, como las situadas en
el sur de Francia (Pre-Alpes de Provenza, Sur de los Pirineos y Alpes
Maritimos), Noreste de Espafia (Catalufia), y Sur de Italia (Calabria). Estas
dos dltimas poblaciones, junto a las existentes en el resto de los Pirineos, per-
tenecen a ecotipos genéticamente diferenciadas del resto (VICARIO et al.,
1995; FADY et al., 1999), lo que sugiere una temprana segregacién del drea de
distribucién principal. Las poblaciones europeas generalmente aparecen aso-
ciadas a Fagus sylvatica L. en zonas de media y baja montafia, y a Picea abies
(L.) Karst. en cotas superiores. Ademds, Abies forma bosques puros en el
dominio subalpino de determinadas zonas de los Alpes del Sur, donde Picea
abies estd ausente (QUEZEL & MEDAIL, 2003).

En la Peninsula Ibérica, Abies alba (Figura 2) ocupa casi exclusivamente la
cadena montafiosa de los Pirineos, y las masas principales se localizan en las
provincias de Lleida, Huesca y Navarra, alcanzando el limite meridional en
la Sierra de Guara y en el Montseny (LOPEZ GONZALEZ, 2001; GARCIA
LOPEZ & ALLUE CAMACHO, 2005). Los abetales espafioles constituyen
masas boscosas puras o mezcladas con Fagus sylvatica o Pinus sylvestris L.
Preferentemente ocupan altitudes intermedias (700-1700 m), aunque con cier-
ta frecuencia alcanzan cotas de 2.000 m donde habitualmente se asocian con
Pinus uncinata Mill. En cuanto a los requerimientos ecolégicos, las principales
poblaciones se establecen en los valles mds htiimedos y umbrosos, sobre sue-
los bien estructurados, a veces algo encharcados, y tanto de carécter calizo
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Figura 1. Distribucién actual del Abies alba en el drea circunmediterrdnea. Tomada del European
Forest Genetic Resources Programme.
Figure 1. Spatial distribution of Abies alba in the Mediterranean region. Obtained from the European
Forest Genetic Resources Programme.

como siliceo. Es drbol de climas frios y htiimedos, donde la lluvia cae princi-

palmente en forma de nieve. Es muy exigente con el reparto de las precipita-
ciones anuales, perjudicdndole extraordinariamente la sequia estival, que
nunca debe alcanzar registros mensuales inferiores a 300 mm. En lo referente
al régimen térmico, posee baja tolerancia a la oscilacién estacional, y, aunque
resiste bien los inviernos frios, le afectan las heladas tardias una vez iniciado

su periodo vegetativo (BLANCO et al., 1997).
Aungque tradicionalmente el clima ha sido considerado como el factor que
con mds peso contribuye a la distribucién espacial de las especies forestales

europeas (SVENNING et al., 2008), numerosos estudios paleobotdnicos han

demostrado que la configuracién de los bosques ibéricos, a partir del
Holoceno medio, estd mediatizada por la dindmica antrépica de las primeras
sociedades agricolas neoliticas y las calcoliticas (LOPEZ SAEZ et al., 2006a,

2006b, 2007-2008; CARRION et al., 2007). Desde esta perspectiva, cabe sefialar
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que, los abetales pirenaicos han mostrado una importante recesién de su drea,
dos milenios atrds, debida fundamentalmente a factores relacionados con la
intervencién humana (GALOP, 1998; PELACHS et al., 2009). Pese a ello, la lite-
ratura ecolégica documenta casos, relativamente recientes, donde la relaciéon
entre clima y decaimiento del bosque parece evidente, dada la rapidez de la
perturbacién y la sincronfa entre ambos procesos (AUCLAIR, 2005; JUMP et
al., 2006). En este sentido, el decaimiento del abeto en el Pirineo occidental,
observado desde la década de los 80, parece estar directamente vinculado a
sucesivos episodios de sequia estival (CAMARERO & GUTIERREZ, 2007) y
no a la mano del hombre. Las previsiones del cambio climdtico hacen temer
una recurrencia cada vez mayor de sequias graves del tipo de la mencionada,
lo que podria comprometer seriamente el futuro de estas masas boscosas.

En el contexto actual de calentamiento global, conocer la respuesta que
presenta la vegetacion sometida a cambios climéticos abruptos resulta de
suma importancia para previsiones futuras. De los estudios paleoecolégicos
puede deducirse que la principal respuesta de las especies arbéreas a las osci-
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Figura 2. Area de distribucién actual de las poblaciones de Abies alba por comarcas geogréficas
en la Cordillera Pirenaica, vertiente espafiola.
Figure 2. Spatial distribution of the Abies alba populations in the Spanish Pyrenees.
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laciones climdticas cuaternarias fue la migracién hacia zonas refugio o la
extincién (SVENNING, 2003). De la literatura ecoldgica, ademds, podemos
inferir que la mayoria de las especies forestales que han sobrevivido a las per-
turbaciones cuaternarias, tanto a las de origen climéatico como antrépico, ocu-
pan en la actualidad una porcién muy limitada de su rango de distribucién
potencial. En el caso que aqui se trata, las poblaciones pirenaicas de Abies alba,
estudios previos realizados a escala continental, alertaron que éstas ocupan
tan sélo el 37% de su rango de distribucién potencial (SVENNING & SKOV,
2004). Si a esta peculiaridad se suma que ademds las poblaciones espariolas
estdn fuertemente fragmentadas (Figura 2) y puntualmente degradadas como
consecuencia de la accién humana (AUNOS et al., 2007), estimar el drea de
distribucién potencial de los abetales pirenaicos contribuiria a mejorar los
planes de conservacién de cara al futuro.

Teniendo en cuenta los postulados anteriores, en este trabajo se propone
la utilizacién de herramientas analiticas tales como los ‘modelos de distribu-
cién de especies’ (MDEs), que basados en el concepto de ‘nicho ecoldégico’
permiten dar una aproximacién fitogeogréfica al rango de distribucién poten-
cial de Abies alba en los Pirineos, vinculada a los requerimientos ecolégicos
actuales de esta especie. Asumiendo que Abies alba ha presentado cierto grado
de conservacién del nicho ecolégico durante el Cuaternario, intentaremos
realizar una interpretacion historica de la dindmica de estos bosques articu-
lando los resultados derivados del MDEs (perspectiva topoclimdtica), y una
revisién del registro fésil palinolégico cuaternario més sobresaliente de los
Pirineos (enfoque climdtico y antrépico).

2. Metodologia

2.1. Registro fosil de Abies alba

La Tabla 1 muestra las evidencias fdsiles que cuentan con una porcién
igual o superior al 1% de polen de Abies en los Pirineos esparfioles. En este sen-
tido, se siguieron bésicamente los postulados de HUNTLEY & BIRKS (1983),
VAN DER KNAAP et al. (2005) y FEURDEAN & WILLIS (2008), quienes con-
sideran que un rango porcentual de 1-2% de polen de Abies, en una secuencia
paleopalinolégica, es indicativo de su llegada local al drea de estudio, mien-
tras que valores del orden del 5% indicarfan expansién de sus poblaciones.
Ademads las secuencias seleccionadas pueden dar informacién sobre la vali-
dez del modelo de distribucién potencial sugerido por el MDE y permiten, a
su vez, ubicar geogréfica y temporalmente refugios cuaternarios para la espe-
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cie. El registro f6sil, por tanto, serd usado para contrastar los resultados obte-
nidos mediante MDE, es decir el rango potencial que podria haber ocupado
esta especie en el pasado, asi como el que potencialmente ocuparia en la
actualidad.

Tabla 1. Secuencias paleopalinolégicas citadas en este trabajo.
Table 1. Palaeopalynological sequencies cited in this work.

Registro fosil ~ Cédigo  Naturaleza UTMx UTMy Altitud (m)  Referencias

Tramacastilla 1 Lago 715103 4732997 1668 Montserrat (1992); Gonzalez Sampériz
et al. (2005)

Formigal 2 Lago 706794 4738638 2303 Gonzélez Sampériz et al. (2005)

La Ranas 3 Lago 74095 4743995 2092 Montserrat (1992)

El Portalet 4 Turbera 712795 4741889 1802 Gonzélez Sampériz et al. (2006)

Llauset 5 Lago 805453 4728082 2160 Montserrat & Vilaplana (1987)

La Feixa 6 Turbera 899177 4712608 2150 Goémez Ortiz & Esteban Amat (1993)

Barios

de Tredos 7 Turbera 819778 4737028 1750 Bartley (1962)

Banyolas 8 Lago 975853 4680252 175 Pérez Obiol & Julia (1994)

La Palomera 9 Yacimiento 963965 4677714 495 Burjachs (1984)

Sobrestany 10 Lago 1006421 4676918 13 Parra et al. (2005)

Bergueda 11 Paleosuelo 908277 4683398 1580 Pérez Obiol & Roure (1990)

2.2. Modelo de distribucion de Abies alba

La idoneidad se entiende como el grado de habitabilidad de los lugares
para acoger a determinados taxa, desde el punto de vista de su perdurabili-
dad. Los modelos aqui presentados expresan, en valores de idoneidad, la
aptitud del territorio para albergar poblaciones de abetos. La precisién del
modelo dependerd, en gran medida, de la seleccién de las variables predicto-
ras, ya que el estudio de los patrones que determinan la distribucién de las
especies, ademds de verse condicionado por variables topoclimdticas, estd
visiblemente afectado por factores histéricos, competencia interespecifica,
dispersién, colonizacién, etc. La tendencia actual es desarrollar patrones de
idoneidad basados en variables fisicas y en registros de presencia contempo-
rdneos de la especie objeto de estudio. De este modo, los factores histéricos o
de adaptacién al medio quedan implicitamente incluidos en el modelo
(GUISAN & ZIMMERMANN, 2000), puesto que el rango de distribucién
actual del abeto pirenaico es, por si mismo, un reflejo de esas interacciones.

El Modelo de Distribucién de Especies (MDEs) de Abies alba en los
Pirineos se estim6 mediante el algoritmo MaxExt (Maximum entropy modeling
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of species geographic distributions) (PHILLIPS et al., 2006; PHILLIPS & DUDIK,
2008) (http:/ /www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/). El algoritmo,
basado en la cuantificacién del nicho ecoldgico de las especies, estd disefiado
para calcular la distribucién geografica potencial de éstas, combinando inte-
ligencia artificial (Machine Learning) y el principio de médxima entropia (JAY-
NES, 1957). De este modo, el algoritmo ofrece predicciones que se encuentran
entre las mds certeras de un grupo amplio de modelos de distribucién de
especies (ELITH et al., 2006), aunque con la limitacién de no tener en cuenta
factores intra e interespecificos (competencia, depredacién, dispersion, etc.)
que podrian restringir el potencial ecolégico de la especie (HILBERT &
OSTENDORE, 2001). En definitiva, MaxEnt estimard la probabilidad de pre-
sencia de Abies alba, en valores de idoneidad (PHILLIPS & DUDIK, 2008),
encontrando la distribucién de méxima entropia (la mds cercana a la unifor-
midad) a partir de registros de presencia de poblaciones actuales y variables
ambientales con influencia en la distribucién geografica de esta especie.

Los registros de presencia de Abies alba han sido extraidos del Mapa
Forestal de Espafa (1:200.000) (RUIZ DE LA TORRE, 1990). Las masas mds
importantes se sitdan en la provincia de Lleida (17000 ha), mientras que en
Navarra, Huesca, Barcelona y Girona forma pequefios bosquetes frecuente-
mente mezclados con otras especies forestales. Sobre los 136 poligonos de
presencia cartografiados para Abies alba, el algoritmo MaxEnt realizé un
muestreo aleatorio para extraer el 75% de los registros con los que entrenar el
algoritmo y un 25% con los que evaluar los modelos.

En lo que respecta a la seleccién de las variables predictoras, 11 fueron
incorporadas al modelo de distribucién, todas con un grado de correlacién
espacial menor a 0.75. Cinco de ellas representan gradientes de recursos (pre-
cipitacién anual, precipitacién del mes mas seco, precipitacién del mes mads
htimedo, radiacién solar directa mdxima anual y radiacién solar directa mini-
ma anual), tres hacen referencia a gradientes directos (temperatura méxima
del mes mds cdlido, temperatura minima del mes mds frio y temperatura
anual), y tres a gradientes indirectos (pendiente, exposicién topografica en un
radio de 1000 m e indice topografico de humedad). Los datos climéticos fue-
ron extraidos del Atlas Climéatico Digital de la Peninsula Ibérica
(NINYEROLA et al., 2005). Los topograficos fueron derivados en el entorno
GRASS (GRASS DEVELOPMENT TEAM, 2008), a partir del modelo de ele-
vaciones SRTM (http:/ /srtm.csi.cgiar.org/). La resolucién espacial seleccio-
nada fue de 200 m (5810 x 4600 celdas, proyeccién UTM, datum ED50), apro-
piada para capturar la variabilidad microtopografica del drea de estudio y
detectar micronichos en el caso de especies forestales.

Con objeto de mostrar el modelo de distribucién de Abies alba basado en
la cuantificacién del nicho ecoldgico, el formato de salida seleccionado fue el
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acumulativo, que representa la distribucién de esta especie con valores de
idoneidad continuos [0, 100] (PHILLIPS & DUDIK, 2008). Los pardmetros fija-
dos para calibrar el modelo fueron mds exigentes que los recomendados por
PHILLIPS et al. (2006): niimero mdximo de iteraciones = 2000; puntos de fondo =
100000 pixeles; regularizacién = 1.0; convergencia umbral = 1.0x10-6. La evalua-
cion del MDE se realizé mediante andlisis AUC/ROC (Area Under the
Curve/Receiver Operating Characteristic), utilizando el 25% de muestras de pre-
sencia de A. alba seleccionadas al azar por MaxEnt. El resultado, expresado
como el drea bajo la curva ROC (AUC), indica la probabilidad de que un
punto de evaluacién seleccionado al azar tenga un valor mayor que un punto
cualquiera de la muestra aleatoria (PHILLIPS et al., 2006; PHILLIPS &
DUDIK, 2008). La prueba de Jackknife se usé para calcular la contribucién rela-
tiva de cada variable al modelo; los resultados de esta evaluacién se expresan
con una medida conocida como ganancia (http://www.cs.princeton.edu/
~schapire/maxent/). Esta informacién es de suma importancia para eviden-
ciar los requerimientos ecolégicos de cada especie, y que probablemente
determinan el drea de distribucién potencial propia de cada una de ellas.
Ambos andlisis, AUC y Jackknife test, estdin implementados en MaxEnt.

3. Resultados e interpretacién

3.1. Andlisis paleopalinoldgicos
(Todas las fechas radiocarbénicas citadas en este trabajo son edades BP sin calibrar)

En el Pirineo Central, concretamente en la provincia de Huesca, el regis-
tro polinico del ibén de Tramacastilla (MONTSERRAT, 1992) (Tabla 1) mues-
tra una presencia nimia de polen de Abies (< 1%) entre 7350 y 5900 BP, para a
partir de la tltima fecha (c. 6000 BP) producirse una expansioén del abetal
(superando el 1%), que se mantienen practicamente hasta el techo del regis-
tro. A partir de 4800-4000 BP, el hayedo y las formaciones herbédceas toman
preponderancia en el paisaje, revelando cierto detrimento del abetal. Un estu-
dio posterior, en un depdsito paleolacustre junto al ibén de Tramacastilla
(GONZALEZ SAMPERIZ et al., 2005) muestra porcentajes superiores al 2%,
indicando la presencia del abeto en la regién hacia el 20.600 BP. Una porcién
semejante se aprecia en una muestra estudiada por los mismos autores en el
paleolago de Formigal, y que ha sido datada en 20.120 BP (GONZALEZ
SAMPERIZ et al., 2005). La secuencia polinica del ibén de Las Ranas (MONT-
SERRAT, 1992) ofrece una dindmica vegetal semejante a la descrita para el
ibén de Tramacastilla, con una fecha parecida para la expansién holocena del
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abetal. Finalmente, en el registro polinico de la turbera de El Portalet
(GONZALEZ SAMPERIZ et al., 2006), también localizada en el Alto Valle del
Gallego, el polen de abeto muestra un primer maximo porcentual anterior a
5410 BP, no siendo hasta el 5058 BP cuando su curva ya es continua, supe-
rando incluso el 10% en fechas algo mds tardias.

El registro polinico lacustre de Llauset (MONTSERRAT & VILAPLANA,
1987), en el Pirineo leridano, a pesar de su limitacién cronoldgica, también
muestra la expansion del abetal en el Holoceno medio, alcanzando su maxi-
ma expresion porcentual (c. 10%) hacia 5260 + 50 BP. En el andlisis palinol6-
gico de la turbera de La Feixa (GOMEZ ORTIZ & ESTEBAN AMAT, 1993),
situada en la comarca de la Cerdanya (Pirineo Oriental), el porcentaje de
polen de Abies oscila entre un 2-3% durante el Holoceno medio (segun la
fecha aportada de 4365 + 55 BP), si bien con anterioridad éste era inferior al
1%; lo que refleja fielmente una situacion regional de dicha especie antes de
tal edad y su estabilizacién en la zona en torno a ella. A posteriori, el hayedo
toma el lugar del abetal de forma progresiva, siendo la primera noticia de
polen de Fagus precisamente en la fecha sefialada. Un proceso semejante se
advierte en la secuencia polinica de la turbera de Bafios de Tredos (BARTLEY,
1962) en el Valle de Ardn, aunque la falta de dataciones *C impide mayor pre-
cisién, pero atin asf la paulatina degradacion del abetal estd ligada al progre-
so del hayedo y al aumento de la vegetacion herbéacea.

En la secuencia polinica del lago de Banyolas (Girona) (PEREZ OBIOL &
JULIA, 1994), que registra la historia de la vegetacion de esta comarca (la
Garrotxa) del noreste de la Peninsula Ibérica durante los tltimos 30 mil afios,
apenas hay presencia (< 1%) de polen de Abies durante el Tardiglaciar, indi-
cando seguramente un origen extra-regional de tal aporte polinico debido a
su baja cota altitudinal. Sin embargo, hacia el 6000 BP, el porcentaje de polen
de abeto se eleva por encima del 5%. Aunque puntuales, muy interesantes
resultan los datos procedentes del andlisis polinico del poblado ibérico de La
Palomera (Serra de Finestres), ubicado también en la Garrotxa en Girona,
donde la tinica muestra analizada (BURJACHS, 1984) cuantifica hasta c. 2%
de polen de Abies, lo que inicialmente permitirfa suponer la supervivencia de
esta especie en la zona de estudio hasta época protohistérica y su posterior
extincién en este territorio.

En la comarca catalana del Alt Emporda, el registro polinico obtenido en
la cuenca lacustre de Sobrestany (PARRA et al., 2005) resulta muy interesante
por mostrar una continuidad poco usual de la curva porcentual de Abies
durante todo el perfil estratigrafico. Aunque los autores estiman una edad
basal del registro de unos 9000 afios, lo cierto es que la fecha més antigua de
la que dispone es de sélo 5780 + 410 BP. Es durante el Holoceno medio, cuan-
do conserva porcentajes del orden del 1-3% e incluso puntualmente supera el
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5%. Esta situacion se mantiene hasta aproximadamente el 3095 + 35 BP,
momento a partir del cual sus poblaciones menguan y su porcentaje se va
reduciendo progresivamente para desaparecer practicamente durante los dos
dltimos milenios, en paralelo a la matorralizacién del paisaje y la puesta en
escena del cultivo del olivo y cereal y otras actividades antrépicas.
Finalmente, en el paleosuelo de Bergueda (Serra de Catllaras, Barcelona), un
estudio polinico sin dataciones (PEREZ OBIOL & ROURE, 1990), muestra un
porcentaje muy elevado de polen de Abies con cifras superiores al 10%, pero
al que no podemos atribuir ningtin momento cronolégico preciso.

3.2. Idoneidad de Abies alba en el Pirineo: variables ambientales y drea potencial

La Tabla 2A muestra una estimacién heuristica de la contribucién relativa
de cada variable al modelo proporcionado por MaxEnt. La variable ambien-
tal que contribuye con mayor peso a la estimacién del nicho ecolégico de
Abies alba es la precipitaciéon del mes mds seco (47,6%), que, segiin se comen-
té6 anteriormente, nunca debe alcanzar registros mensuales inferiores a 300
mm. Asimismo, el andlisis indica que la temperatura anual y las minimas del
mes mds frio juegan un papel decisivo en su distribucién (24,9 y 19,9 %).
Otras variables relacionadas con la topografia del terreno, como la radiacién
minima o el indice topogréfico de humedad parecen contribuir en menor
grado.

El anélisis AUC muestra valores de 0.988, siendo la desviacion estandar
igual a 0.005. El test Jackknife (Tabla 2B) sefiala que la variable ambiental que
aporta mayor informacién al modelo, cuando es utilizada de forma aislada,
es la ‘temperatura media anual’, de lo que se deduce que esta variable por si
misma serfa 1til para estimar la distribucién de Abies alba. La variable
ambiental “precipitacién durante el mes mds seco’, es la que disminuye el por-
centaje de estimacién del modelo cuando es omitida, por lo tanto parece pose-
er informacién que no estd presente en las demds variables.

La Figura 3 representa la distribucién potencial de Abies alba en los
Pirineos identificando zonas que por sus caracteristicas son potencialmente
adecuadas para la presencia de esta especie. La metodologia aplicada, basada
en valores de idoneidad continuos [0, 100], representa la distribucion de esta
especie en la Cordillera Pirenaica, del tal forma que aplicando el criterio del
percentil 95 descartamos aquellas zonas con valores de idoneidad inferiores a
5% como no aptas para el desarrollo del abeto. Asi pues, el nimero de hectd-
reas que potencialmente podrian ocupar estas poblaciones, segin los distin-
tos rangos de idoneidad, serfan: [(5-25 %=106.285 ha); (25-50%=44.162 ha);
(50-75%)=20.823 ha; (75-100%=7.998 ha)]. La Figura 4 muestra el diagrama de
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Tabla 2. A) Contribucién relativa de las variables medioambientales al modelo MaxEnt. B)
Resultados del Test de Jackknife donde se muestra la importancia relativa de cada variable expre-
sado en valores de ganancia; la columna B.1 muestra los valores cuando la variable es usada de
forma aislada en el modelo; la columna B.2 muestra los valores cuando dicha variable es omiti-

da del modelo. P min. (Precipitacién del mes mds seco); P max. (Precipitacién del mes mds

htimedo); P anual (Precipitacién anual); T min. (Temperatura del mes més frio); T max.

(Temperatura del mes mds cdlido); RS max. (Radiacién Solar méxima); RS min. (Radiacién

Solar minima); T anual (Temperatura media anual); ITH (Indice topografico de humedad); ET
(Exposicion topogréfica).

Table 2. A) Relative contribution of the different environmental variables to the model MaxEnt. B)
Results of the Jackknife test where the relative importance of each variable is shown in terms of gain; the
column B.1 shows the values when the variable is used alone; the column B.2 shows the values of the
variable when it is not included in the model. P min. (Precipitation of the driest month); P max.
(Precipitatation of the most sumid month); P anual (Annual precipitation); T min. (Temperatura of the
coldest month); T max. (Temperatura of the warmest month); RS max. (Maximum solar radiation); RS
min. (Minimum solar radiation); T anual (Mean annual temperature); ITH (Topographic Index); ET

(Topographic aspect).

A) Abies alba vs variables B) Jackknife
Variable Contribucion (%) B.1 B.2
P min. 47,60 1,90 3,10
T anual 24,90 2,70 3,50
T min. 19,90 2,55 3,70
RS min. 4,80 1,25 3,60
P max. 1,00 0,70 3,65
ITH 0,70 0,80 3,55
Inclinacién 0,50 1,25 3,65
RS max. 0,40 1,10 3,60
T max. 0,20 1,70 3,75
ET 0,00 0,40 3,75
P anual 0,00 0,80 3,75

dispersion realizado sobre el modelo de idoneidad ilustrado en la Figura 3,
construido con 2000 puntos muestreados al azar. Resulta evidente que los
rangos de idoneidad con valores superiores al 50% ocuparian cotas situadas
entre los 900-2400 m snm. Finalmente, la Figura 5 muestra, en un espacio tri-
dimensional, el rango de distribucién potencial de Abies alba en el Pirineo
Central.
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Figura 3. Rango de distribucién potencial de Abies alba expresado en valores de idoneidad, con
indicacién de la situacién de las secuencias paleopalinoldgicas citadas en el texto y Tabla 1.
Figure 3. Potencial distribution of Abies alba in the Spanish Pyrenees.
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Figura 4. Diagrama de dispersién mostrando las relaciones entre los rangos de idoneidad y la
elevacién del terreno.
Figure 4. Relationship between the suitability of the Abies alba distribution and the elevation.

Figura 5. Distribucién espacial de la idoneidad de Abies alba en el Pirineo Central.
Figure 5. Potential distribution of Abies alba in the central Pyrenees.
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4. Discusién y conclusiones

El uso conjunto de herramientas analiticas basadas en el concepto de
‘nicho ecol6gico’ y en el registro fésil que documenta la presencia de forma-
ciones boscosas de Abies alba en distintos periodos del Cuaternario, apoya el
papel de los Pirineos y dreas limitrofes como un importante refugio de espe-
cies lefiosas en periodos de detrimento climatico (VALERO-GARCES et al.,
2000; GONZALEZ-SAMPERIZ et al., 2004; MULLER et al., 2007; SVENNING
et al., 2008), asi como el lugar desde donde pudo iniciarse la hipotética expan-
sién geogréfica en momentos de recuperacién climatica (CARRION et al.,
2003; LOPEZ DE HEREDIA et al., 2007). Articulando los resultados de cada
una de estas disciplinas puede realizarse una interpretacién del rango de dis-
tribucién potencial de las poblaciones pirenaicas de esta especie, permitiendo
asimismo, el mapeo geografico de multiples refugios que deben conservarse,
ya que representan zonas de especial valor para la persistencia a largo plazo
de la diversidad biolégica. Los resultados obtenidos de forma independiente
por ambas técnicas permiten sugerir que Abies alba muestra pocos cambios en
el rango de distribucién estimado por el MDEs y la documentada a través del
registro paleopalinoldgico, interpretando asi que Abies alba parece haber con-
servado su nicho ecolégico a través del tiempo.

Ala vista de los resultados expuestos en la Figura 3 se puede afirmar que
Abies alba ocupa en la actualidad una proporcién limitada de su rango de dis-
tribucién potencial, lo que hace pensar en una distribucién pasada mucho
mdés amplia, bien en momentos de recuperacién climética o en ausencia de
presién antrépica (PELACHS et al., 2009). Evidentemente, uno de los datos
que valida el modelo presentado es que el nicho ecoldgico de A. alba coincide
tanto con los datos existentes en el registro fdsil como con las manchas de dis-
tribucién actual en los Pirineos esparioles (ver Figuras 2 y 3). Resulta intere-
sante sefialar que el modelo (Figura 3) perfila dreas de idoneidad en localida-
des en las que actualmente no existe la especie (Figura 2), por lo que resulta-
ria de gran utilidad acudir al registro fésil paleopalinolégico para comprobar
si alguna de esas dreas, te6ricamente idéneas para Abies alba pero en las hoy
estd ausente, fueron en el pasado zonas donde este abeto estuvo presente.

El registro f6sil del polen de Abies a lo largo del Pirineo (Figura 3, Tabla 1)
permite sugerir la existencia de refugios glaciares de esta especie, posible-
mente de pequefios reductos poblacionales que, ademds de los hoy conoci-
dos, se ubicarian en valles abrigados en el interior de los macizos montafio-
sos. La situacién mds emblemadtica es la del Valle del Géllego, en el Pirineo
Central aragonés, donde los registros polinicos del El Portalet, Tramacastilla
y Formigal demuestran con claridad la persistencia del abetal en momentos
de marcado detrimento climatico al final del Pleistoceno. Es probable que
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algunas de estas poblaciones se extendieran incluso a menor cota, en los ale-
dafios de Banyolas, durante el Tardiglaciar.

Con la llegada del Holoceno, el abeto empieza a ser mds frecuente en las
secuencias polinicas pirenaicas, no siendo hasta el maximo térmico c. 6000 BP
cuando en muchas de ellas se puede atestiguar su presencia local toda vez
que se superan porcentajes del orden del 2%. Esta expansién postglaciar del
abetal se observa netamente en el Pirineo Central aragonés (Tramacastilla,
Las Ranas, El Portalet), en el Pirineo Central leridano (Llauset, Bafios de
Tredos) asi como en el Pirineo Oriental de Girona (La Feixa), e incluso en el
pre-Pirineo barcelonés (Bergueda), y sin duda estd relacionada con un
aumento de la temperatura. En cambio, algo mds de un milenio mds tarde,
con mayor nitidez a partir de 4500 BP, el abetal empieza a reducir sus pobla-
ciones en todo el Pirineo a la vez que el hayedo se hace mds importante. Es
posible que ademads de darse unas condiciones climaticas mds adversas para
el abeto, la antropizacion de los ecosistemas pirenaicos favorecieran la expan-
sién del haya. Esta fuerte propagacién de los bosques de Fagus sylvatica ha
sido documentada recientemente por LOPEZ-MERINO et al., (2008) para el
Sistema Ibérico septentrional. TINNER & LOTTER (2006) defienden que
Fagus sylvatica ha sobrevivido en Europa gracias a la presién humana, en
tanto que otros drboles de hoja caduca (tilo, olmo, fresno, etc.) o coniferas
como el abeto han estado fuertemente desfavorecidos. Ademds, estos autores
sospechan que en ausencia del impacto humano, el abeto podria haberse
expandido a dreas del continente donde actualmente la especie no estd pre-
sente. Este hecho sugiere que la propagacion de A. alba hacia otras cordilleras
de la Peninsula Ibérica podria haberse detenido a causa de la interferencia
humana en los Pirineos.

Los registros polinicos indican que el abeto pudo formar parte de la vege-
tacion local de muchas zonas del Alto Valle del Géllego, en el Pirineo oscen-
se, donde hoy estd ausente, pues todas las secuencias polinicas de esta zona
ofrecen datos razonables sobre la importancia que tuvo el abetal a partir del
Holoceno medio y su declive posterior (Figuras 2 y 3). Quizd los casos mds
claros sean El Portalet y Tramacastilla, con un valor de idoneidad de 73% y
68% respectivamente. Esta conclusiéon puede extrapolarse al Pirineo catalan,
siendo el caso mds significativo el de La Feixa (idoneidad 60%), zona hoy rela-
tivamente alejada de abetales (Figura 2 y 3) pero cuyo andlisis polinico mues-
tra la expansién del abetal con el aumento de las temperaturas a partir del
6000 BP. En La Feixa, ademéds, el comienzo del declive del abetal estd muy
bien situado cronolégicamente a partir de 4365 BP, momento en que aumen-
tan las poblaciones herbdceas y progresa el hayedo, existiendo una relacién
muy evidente entre estos hechos y el desarrollo de actividades antrépicas,
tales como la ocurrencia de incendios, un aumento de la presién ganadera y
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las primeras evidencias de pélenes de cereal (BOLOS I CAPDEVILA &
GOMEZ ORTIZ, 1999).

Mads complicado resulta interpretar la presencia de porcentajes modera-
dos de polen de Abies en secuencias situadas en cotas altitudinales bajas como
la Garrotxa (Banyolas, La Palomera) y Alt Emporda (Sobrestany), donde tam-
bién se aprecia la progresién del abetal durante el Holoceno medio. De hecho,
el modelo de idoneidad otorga un valor bajo (6%), pero aun asf significativo
a la situacién de La Palomera, por lo que llegado el caso serfa incluso posible
admitir que en el pasado el abeto pudo colonizar algunas zonas de la regién
durante el Holoceno medio. Sin embargo, también es posible que la progre-
sién de los abetales en altitud implicara un aporte polinico hacia los sedi-
mentos lacustres de Banyolas o Sobrestany mediante las vias hidrogréficas
comarcales.

Mediante el uso de MDEs, hemos determinado que el ntiimero de hectd-
reas que potencialmente podria ocupar Abies alba en los Pirineos meridiona-
les seria del orden de unas 28.821 ha en la categoria de maxima exigencia
(>50%). Estos datos contrastan con lo sefialado por GARCIA LOPEZ &
ALLUE CAMACHO (2005), quienes estiman un drea fitoclimdtica factorial
potencial de alta viabilidad del abetal cercano a las 26.900 ha. Sea como fuere,
ambas aproximaciones vienen a corroborar lo apuntado desde postulados
geobotanicos (BLANCO et al., 1997) en el sentido de admitir que la distribu-
cién actual del abetal en la Peninsula Ibérica es inferior al drea potencial de
dicha especie.

Los abetales pirenaicos ibéricos ocuparian preferentemente altitudes
intermedias (700-2000 m) aunque con tendencia a aumentar su idoneidad con
la altitud (< 2400 m) (Figura 4 y Figura 5), de tal forma que las principales
masas boscosas se establecerian en los valles mds himedos y umbrosos del
interior de la cordillera pirenaica (Figura 5), compartiendo habitat con Fagus
sylvatica y puntualmente con Pinus uncinata. TINNER & LOTTER (2006) afir-
man que aunque F sylvatica y Abies alba poseen requerimientos climéticos
similares, A. alba es mds competitivo cuando las precipitaciones del verano
son mds elevadas y las temperaturas mds bajas, afirmacién que corroboraria
que tanto la precipitaciéon del mes mds seco como la temperatura anual y la
del mes maés frio sean las variables que mejor explican la distribucién poten-
cial del abeto en Pirineos (Tabla 2).

Desde el punto de vista territorial, las comarcas del Valle de Aran,
Ribagorza y Alto Urgel seria donde se ubicarian las principales masas, obser-
vandose una pérdida de idoneidad hacia el este y el oeste de los Pirineos
(Figura 3). Es interesante sefialar que el modelo presentado ofrece pruebas
suficientes que demuestran que Abies alba podria haber vivido en el Pirineo a
mayor altitud de la que actualmente ocupa. De hecho, durante el Holoceno
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medio, algunos registros polinicos procedentes de zonas situadas por encima
de los 2000 m (Las Ranas, Llauset, La Feixa) demuestran la importancia del
abetal; e incluso hoy muchos de los registros tienen valores de idoneidad rela-
tivamente altos (Figura 3): El Portalet (73%), Tramacastilla (68%), La Feixa
(60%), Bafios de Tredos (55%), Llauset (53%), Bergueda (47%), Las Ranas
(37%) y Formigal (26%). Se evidencia por tanto una correlacién sobresaliente
entre idoneidad actual del abeto en la ubicacién de dichos registros y la infor-
macién aportada por sus secuencias paleopalinolégicas.

En conclusién, los modelos versados en el nicho ecolégico, que se basan
en la distribucién geogréfica moderna de una determinada especie, ayudan a
entender las posibles variaciones temporales en el rango de distribucién de
Abies alba, estimadas a partir del registro fésil. Esto es particularmente impor-
tante en el contexto actual del cambio global, pues aplicando ‘lecciones del
pasado’ podrd mejorarse, en gran medida, la eficacia de los esfuerzos conser-
vacionistas (TABERLET & CHEDDAD], 2002). Las politicas de conservacién
deben centrar sus esfuerzos en una comprension de los mecanismos que han
sustentando la diversidad biolégica durante largos periodos de tiempo, valo-
rando los requerimientos ecolégicos que han permitido la pervivencia de
algunas poblaciones de Abies alba hasta nuestros dias. De igual forma, estimar
el drea potencial de distribucién de la especie, fuertemente fragmentado, con-
tribuiria a mejorar los planes de recuperacién forestal (MOTTA & GARBARI-
NO, 2003; AUNOS et al., 2007). El presente estudio revela que los abetales
espafioles ocupan en la actualidad el 66% de su potencial geografico 6ptimo
(idoneidad: 50-100%), alcanzando tan sélo el 30% de su potencial cuando el
umbral de idoneidad lo situamos en el 25%, coincidiendo con los resultados
que SVENNING & SKOV (2004, 2007) obtuvieron para Abies alba a escala con-
tinental.

El modelo propuesto representa una “idealizacién” del paisaje pirenaico
donde queda claramente diferenciado el drea potencial de Abies alba (Figuras
3 y 5) como resultado de la adaptacién a un patrén fisiografico de bosque
templado. Las variables ambientales, tales como los gradientes de recursos (la
precipitacién del mes mds seco), las caracteristicas topogréficas u otros paré-
metros climdticos que representan gradientes directos (temperatura anual),
han afectado claramente al rango de distribucién de Abies alba a lo largo de la
Cordillera pirenaica (Tabla 2), lo que demuestra la utilidad de utilizar mode-
los basados en el nicho ecolégico para investigar patrones fitogeograficos
(ANDERSON et al., 2003; CHASE & LEIBOLD, 2003; COSTA et al., 2007;
PEARMAN et al., 2008). En este sentido, este trabajo sugiere el uso de los
MDEs para reforzar hipétesis acerca de la distribucién en el Cuaternario de
las especies vegetales.
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