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Las especies mediterraneas incluidas en el género Abies, y Cedrus atlantica presentan en la actualidad unas areas de distribucion muy limitadas.
En este trabajo, se describen el origen y las rutas migratorias seguidas por Abies pinsapo, A. marocana, A. tazaotana 'y Cedrus atlantica, desde los
inicios del Terciario hasta la actualidad, asi como las posibles causas que han llevado a sus poblaciones a su estado actual de aislamiento y peligro
de extincion. Abies y Cedrus habrian alcanzado el Mediterraneo Occidental junto con otros elementos de la flora arctoterciaria entre el Eoceno
Medio (45 Ma) y el Oligoceno (30 Ma). Posteriormente, experimentaron procesos de especiacion hasta fechas relativamente recientes, en los que
la apertura del estrecho de Gibraltar (5.33 Ma) habria jugado un papel esencial. Alo largo de las glaciaciones-deglaciaciones del Cuaternario, abetos
y cedros mediterraneos habrian permanecido en refugios montafiosos del sur de la peninsula ibérica y del norte de Africa. A pesar de presentar
cierta expansion y migracion altitudinal coincidiendo con el 6ptimo térmico del Holoceno Medio, estas especies han sufrido un notable declive
posterior de sus poblaciones, como consecuencia del incremento de la aridez y del impacto de las actividades humanas.

El desarrollo de las estrategias de conservacién mas adecuadas requiere una mejor informacion sobre la respuesta de estas especies a las distintas
perturbaciones, para lo cual resulta indispensable conocer su evolucion a lo largo del tiempo. El registro f6sil, tanto de macrorrestos como de polen,
junto a diversos estudios genéticos contribuyen a evaluar su resiliencia y vulnerabilidad.
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The Mediterranean species included in the genus Abies, and Cedrus atlantica show very limited distribution ranges at present. In this work, we outline
the origin and migratory routes followed by Abies pinsapo, A. marocana, A. tazaotana and Cedrus atlantica, from the beginning of the Tertiary to the
present, as well as the likely causes which have led their populations to their current state of isolation and danger of extinction. Abies and Cedrus
would have reached the Western Mediterranean along with other elements of the arctotertiary flora between the Middle Eocene (45 Ma) and the
Oligocene (30 Ma). They subsequently underwent speciation processes until relatively recent times, among which the opening of the Strait of Gibraltar
(5.33 Ma) would have played an essential role. Mediterranean firs and cedars would have stayed in Southeastern Iberian and North African moun-
tainous refugia during Quaternary glaciations-deglaciations. Despite a noticeable expansion and altitudinal migration in the Mid-Holocene thermal
optimum, these species have experienced a further remarkable decline, as a result of the increasing aridity and pressure of human activities.

The development of the most appropriate conservation strategies requires the best information on the response of these species to diverse distur-
bances, thus the knowledge on their temporal evolution becomes essential. The fossil record, both macrorests and pollen, contributes, along with di-
verse genetic studies, to assessing their resilience and vulnerability.
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Introduccion

Los sistemas montafiosos del Mediterraneo Occidental han ser-
vido de refugio para verdaderas reliquias del Terciario y Cuaternario
debido, fundamentalmente, a su amplio gradiente topoclimatico. La
posicion estratégica de estas cadenas montafiosas, situadas hoy
en dia en una zona climatica de transicion entre latitudes templadas
y tropicales, permiti6 ademas que determinados elementos arcto-
terciarios y paleotropicales las utilizaran como pasarelas entre
Africa y Eurasia (Carrion 2002; Quézel y Médail 2003; Thompson

2005). Como resultado de esta intensa historia biogeografica, el
Mediterraneo Occidental alberga en la actualidad ecosistemas muy
singulares con una rica diversidad de endemoflora (Rey Benayas
et al. 2002; Molina-Venegas et al. 2017), por lo que es considerado
como uno de los centros de biodiversidad y “hotspots filogeografi-
cos” mas significativos del Mediterraneo (Médail y Diadema 2009).

Las coniferas son uno de los elementos mas destacables en
los paisajes mediterraneos, sobre todo por la diversidad de espe-
cies representadas en esta region. A través del registro paleobo-
tanico, sabemos que los bosques mediterraneos albergaron, hasta
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etapas relativamente recientes del Cuaternario, gran diversidad de
coniferas, algunas de ellas extintas a dia de hoy. Tal es el caso de
representantes de la familia Pinaceae, concretamente especies del
grupo Pinus haploxylon, que persistieron hasta el Pleistoceno Infe-
rior-Medio; o Cedrus, que probablemente formaba parte de los bos-
ques ibéricos hasta el Pleistoceno Superior (Postigo-Mijarra et al.
2010).

A pesar de la pérdida de biodiversidad vegetal y extincién local
descrita por varios autores, algunas de estas montafias mediterra-
neas han salvaguardado hasta la actualidad especies de Pinaceae
poco comunes, con distribucion muy reducida y disyunta, catalo-
gadas como ‘relictas’. Este el caso de Abies pinsapo Boiss. (pin-
sapo), endémico de las sierras occidentales de la Cordillera Bética;
Abies marocana Trabut y Abies tazaotana Cozar ex Huguet del Vi-
llar, presentes en el Rif Occidental de Marruecos; o Cedrus atlantica
(Endl.) Manetti ex Carriere (cedro del Atlas) que se distribuye por
las cordilleras del Rif, Medio y Alto Atlas en Marruecos y por las
montafas del norte de Argelia (Cheddadi et al. 2009) (Fig. 1). La
persistencia hasta la actualidad de estas cuatro reliquias biolégicas
de la familia Pinaceae, relegadas a los sistemas montafiosos ibero-
norteafricanos, podria haber sido posible gracias a la existencia de
‘zonas refugio’ que habrian actuado como reguladoras del clima
extremo, controlando el impacto de las fluctuaciones climaticas
sobre las poblaciones forestales alli resguardadas (Bennett et al.
1991; Sykes et al. 1996; Taberlet y Cheddadi 2002; Tzedakis et al.
2002; Carrion et al. 2003b; Hajar et al. 2010).

En la actualidad, los bosques de pinsapo ocupan un area muy
fragmentada y reducida, especialmente en el norte de Africa (Arista
et al. 2011; UICN 2015). El calentamiento global constituye la prin-
cipal amenaza para estas formaciones, como lo manifiesta la cre-
ciente mortalidad observada en las zonas de menor altitud (Linares
et al. 2009). Los cambios de distribucion a lo largo del gradiente al-
titudinal reflejan en las zonas mas bajas una ancha banda asimila-
ble a fendmenos de persistencia, y un estrecho cinturén en las
zonas mas elevadas que reflejan una escasa migracion (Gonza-
lez-Hernandez et al. 2015). Esta dindmica define el patron ate-
nuado (“lean pattern”) que puede comprometer la viabilidad de las
poblaciones a medio y largo plazo (Lenoir y Svenning 2014). El
fuego, las plagas y enfermedades serian también amenazas im-
portantes en el sur de la peninsula ibérica (Arista et al. 2011); mien-
tras que el riesgo de incendios forestales, la deforestacion y
degradacion del bosque, originada sobre todo por los cultivos de
Cannabis, se suman a la lista de amenazas en las poblaciones del
norte de Africa (Arista et al. 2011; UICN 2015).

Por su parte, se estima que los bosques de cedro del Atlas han
perdido mas del 50% de su area de distribucion desde mediados
del siglo XX, especialmente en las montafas del Rif (Ajbilou et al.
2003; UICN 2015). Las amenazas sobre esta especie endémica
estan relacionadas no solo con la creciente aridez que experi-
menta la regién (Linares et al. 2011), sino con la intensa presion
humana a la que se ve sometida. Talas indiscriminadas, incendios
recurrentes, sobrepastoreo que afecta especialmente a la regene-
racion del arbolado, y la expansioén de los cultivos, en particular de
Cannabis, constituyen las principales causas del declive de los ce-
drales (Thomas 2013; UICN 2015).

Los escenarios de cambio climatico no son nuevos para la flora
mediterranea. Los estudios paleoecolégicos han demostrado que
esta constituida por taxones que han persistido frente a numerosos
e intensos ciclos climaticos en el pasado (Cheddadi et al. 2009;
Magri 2012; Magri et al. 2017). Aun asi, algunas de estas especies
han claudicado, extinguiéndose a escala regional o local en distin-
tas areas del Mediterraneo (Barron et al. 2010; Postigo-Mijarra et
al. 2010), en ocasiones debido a que la velocidad de migracion/dis-
persion de éstas era mas baja que la del propio cambio climatico,
segun revela el registro fosil (Cheddadi et al. 2014; Feurdean et al.
2013). La vision temporal que proporciona la paleoecologia también
permite la deteccion de la ocurrencia e intensidad de anomalias
ambientales sobre los ecosistemas. Incluso podria orientarnos
sobre los regimenes de perturbacion que han conducido al estado
actual de la vegetacion, estableciendo tendencias, relaciones y um-
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Figura 1. Distribucién actual de Abies pinsapo en la peninsula ibérica, y de
A. marocana, A. tazaotana en la cordillera del Rif, en Marruecos; y de Ce-
drus atlantica en Rif, Medio y Alto Atlas. Esta ultima especie también man-
tiene poblaciones en areas montariosas del norte de Argelia.

Figure 1. Current distribution range of Abies pinsapo in the Iberian Peninsula,
and of A. marocana, A. tazaotana in the Rif Mountains of Morocco; and Ce-
drus atlantica in the Rif, Middle and High Atlas, in Morocco. This latter species
also keeps populations at present in mountain areas in the North of Algeria.

brales necesarios para la toma de decisiones frente a futuras ame-
nazas (Willis et al. 2007; Rull 2010).

Con la presente revision trataremos de entender el rango de dis-
tribucion que actualmente ocupan estas cuatro especies relictas
—Abies pinsapo, A. marocana, A. tazaotana y Cedrus atlantica—como
resultado de procesos historicos en diferentes épocas geoldgicas vy,
presumiblemente, bajo diferentes escenarios ecoldgicos y climaticos.
Trataremos de evidenciar las relaciones que han mantenido con el
resto de linajes europeos y/o del norte de Africa, rutas migratorias,
fendmenos de expansion-retraccion, o de extincion, entre otros.

Los estudios previos, tanto de caracter paleoecolégico como bio-
geografico, que se han realizado en esta region nos ayudaran a des-
cribir la evolucion de estas especies desde los inicios del Terciario,
intentando descifrar las causas que han permitido su persistencia
hasta la actualidad, asi como su vulnerabilidad frente a amenazas
futuras. El registro fosil sera crucial para abordar las cuestiones re-
lacionadas con los patrones biogeograficos que aspiramos a des-
arrollar en este trabajo. En ciertas ocasiones, éste no sera suficiente
para dar respuesta a determinadas preguntas por si solo, de ahi
que, para interpretar algunos aspectos evolutivos, que van desde
la divergencia adaptativa hasta los factores que rigen la variacion
genética, acudamos a la filogeografia (Richards et al. 2007; Knowles
2009). Aun asi, los vacios existentes en el registro fosil y la compleja
historia geoldgica y climatica del Mediterraneo Occidental durante
el Cenozoico imposibilitaran que podamos descifrar algunas pautas
paleobiogeograficas de estas especies en algin momento histérico.
En materia de extincién local de especies cuaternarias, resultara es-
pecialmente interesante abordar el caso de Cedrus en la peninsula
ibérica, uno de los taxones que mayor polémica ha suscitado en los
ultimos afios (Postigo-Mijarra et al. 2010).
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Las especies circunmediterraneas de los géneros
Abies y Cedrus

El género Abies Miller esta compuesto por 48 especies y
posee una distribucion discontinua fundamentalmente por el he-
misferio norte. Atendiendo a su distribucion, podemos distinguir
abetos norteamericanos, asiaticos y circunmediterraneos. Este ul-
timo grupo, formado por 11 especies y un hibrido, constituye un
linaje bien definido y diferenciado del resto (Xiang et al. 2009).
Los abetos circunmediterraneos se agrupan en dos secciones:
Abies y Piceaster, siendo la bractea tectriz el principal caracter
morfolégico que diferencia a ambos grupos (Arista y Talavera
1994). La seccion Abies esta compuesta por 8 especies, incluido
un hibrido (A. alba Miller, A.cephalonica Loudon, A. nordmanniana
Spach, A. nebrodensis (Lojac.) Mattei, A. cilicica (Antoine y
Kotschy) Carriére, A. equi-trojani (Boiss.) Mattf., A. bornmuelle-
riana Mattf. y A. borisii-regis Mattf.), cuya distribuciéon queda cla-
ramente indicada en Linares (2011) y Sanchez-Robles et al.
(2014). A. alba es el abeto de mayor distribucion por el centro y
sur de Europa (desde Pirineos hasta los Carpatos). En la penin-
sula ibérica, A. alba ocupa casi exclusivamente la cadena monta-
fiosa de los Pirineos, y las masas principales se localizan en las
provincias de Lleida, Huesca y Navarra, alcanzando su limite me-
ridional en la Sierra de Guara y en el Montseny (Lopez Gonzalez
2001; Garcia Lopez y Allué Camacho 2005; Alba-Sanchez et al.
2009). Excepcionalmente, algunas poblaciones se extienden
hacia el ambito climatico del Mediterraneo, 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 ltalia
(Calabria). Estas dos ultimas poblaciones, junto a las existentes
en el resto de los Pirineos, pertenecen a ecotipos genéticamente
diferenciados del resto (Vicario et al. 1995; Fady et al. 1999), lo
que sugiere una segregacion temprana del drea de distribucion
principal (Konnert y Bergmann 1995; Vendramin et al. 1999; Ter-
hirne-Berson et al. 2004).

Abies sect. Piceaster esta integrada por 4 especies. La pri-
mera, A. pinsapo, se distribuye en el sur de la peninsula ibérica.
Este arbol es endémico de las Sierras Occidentales de la Cordi-
llera Bética, con tres nucleos poblacionales: Sierra de Grazalema,
en Cadiz; y Sierra de las Nieves y los Reales de Sierra Bermeja,
en Mélaga. A. marocana y A. tazaotana son endémicas de las
montafas del Rif occidental de Marruecos: la primera, concen-
trada en la dorsal calcarea del macizo de Talassemtane; y la se-
gunda, con una distribucién restringida al monte Tazaot. Cabe
mencionar que las dos especies marroquies, han sido reciente-
mente reconocidas con categoria especifica gracias a estudios
genéticos y morfologicos que sostienen la segregacion de estas
dos poblaciones africanas de las ibéricas, si bien esta revision ta-
xonomica esta sujeta a constantes polémicas y controversias
(Terrab et al. 2007; Sekiewicz et al. 2013). La cuarta especie nor-
teafricana de la seccion Piceaster es A. numidica Carriére, en este
caso, endémica del monte Babor (Argelia).

El género Cedrus incluye 4 especies con una distribucion cla-
ramente disyunta: tres de ellas localizadas en regiones montafosas
de la region mediterranea, y una en la regioén tibetana (Qiao et al.
2007). Cedrus deodara (Lamb.) G. Don se extiende por las cordi-
lleras del Hindu Kush, en el este de Afganistan; Karakorum, en el
noroeste de Pakistan; y el Himalaya, al norte de la India, Nepal y
suroeste de China; ocupando un area aproximada de 29 400 km?,
entre los 1300 y 3300 m snm (Farjon 2013). Cedrus libani Rich. se
localiza en los montes Taurus de Turquia, en las montafias de An-
Nusayriyah en Siria y en la cordillera del Libano, ocupando un area
de algo mas de 1000 km?, entre los 500 y 3000 msnm (Gardner
2013). Cedrus brevifolia (Hooker fil.) Henry se desarrolla entre 800
y 1400 msnm y ocupa menos de 20 km? en los montes Troodos de
Chipre (Christou y Gardner 2011). Finalmente, C. atlantica se dis-
tribuye por las cordilleras del Rif, Medio Atlas y noreste del Alto Atlas
en Marruecos, asi como por las montafias del Aurés, Belezma,
Hodna, Djebel Babor, Djurdjura, Blida y Ouarsenis en el norte de
Argelia, donde crece entre 1300 y 2600 m snm, sobre un area de
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distribucion total de aproximadamente 1300 km? (Thomas 2013).
La mayor parte de su area de distribucion (80%) se encuentra en
el Medio Atlas (Linares et al. 2011).

Expansion y diversificacion terciaria de los abetos
y cedros circunmediterraneos

La sorprendente diversidad de abetos que actualmente habi-
tan en el Mediterraneo se apoya en la idea de un antepasado
comun, de distribucién circunmediterranea amplia, que debio su-
frir fendmenos de fragmentacion y posterior especiacion alopa-
trica (Linares 2011). La fragmentacion de la poblaciéon ancestral
pudo haber tenido su origen en el Oligoceno (~30-25 Ma), cuando
numerosas microplacas continentales que formaron parte del cin-
turén Herciniano (Sicilia, Corcega, Calabria, Cerdefia, Arco Bé-
tico-Rifefio, Islas Baleares y la Cabilia) se desprendieron vy
comenzaron a derivar desde el margen oriental de la peninsula
ibérica y el sur de Francia hasta su ubicacién actual (Rosenbaum
et al. 2002; Rosenbaum y Lister 2004). Supuestamente, la evolu-
cion tecténica fue uno de los principales agentes para la disper-
sion y el aislamiento de algunas especies mediterraneas (Magri
et al. 2017), entre ellas los abetos.

La influencia que estos procesos tecténicos han ejercido sobre
la diversificacién de linajes y rangos de dispersion-contraccion
esta muy bien desarrollada para las especies que integran la sec-
cion Abies (Fady y Conkle 1993; Parducci et al. 1996; Scaltso-
yiannes et al. 1999, Vendramin et al. 1999; Liepelt et al. 2010).
En cambio, existe menos literatura dedicada a la seccion Piceas-
ter para identificar rutas migratorias, eventos de expansién-con-
traccion o diversificacion de especies acaecidos tras las
oscilaciones geo-climaticas terciarias comentadas en el apartado
anterior. Las hipotesis mas interesantes estan recogidas en los
trabajos de Scaltsoyiannes et al. (1999), Linares (2011) y San-
chez-Robles et al. (2014).

Tras recopilar esta informacion, el escenario paleobiogeogra-
fico que podria explicar la colonizacion de abetos ancestrales,
desde posiciones cercanas al actual Golfo de Ledn-Levante pe-
ninsular hasta alcanzar el sur de la peninsula ibérica y norte de
Marruecos, se apoya en la evolucion tectdnica antes citada (Ro-
senbaum et al. 2002; Linares 2011; Sanchez-Robles et al. 2014).
La hipétesis més aceptada es que algunos linajes de abetos ar-
caicos (ancestros de los actuales Abies pinsapo, A. marocana, A.
tazaotana, asi como A. numidica), presentes entonces en lo que
hoy es el este-noreste peninsular y sureste de Francia, pudieron
ser dispersados gracias al desplazamiento de las microplacas Bé-
tico-Rifefia (y la Cabilia argelina en el caso de A. numidica) hasta
posiciones mas meridionales. El bloque Bético-Rifefio se desplazé
hacia el suroeste de la cuenca Mediterranea hasta alcanzar su ubi-
cacion actual hace unos 10 Ma, completando asi la formacion de
la cuenca del Alboran. Posiblemente, hacia estas fechas, el linaje
Bético se segregaria del Rifefio ocupando posiciones cercanas al
sur de la peninsula ibérica, mientras que el Rifefio se instalaria
hacia el noroeste de Africa (Rosenbaum y Lister 2004; Sanchez
Robles et al. 2014). La crisis de salinidad de Messiniense (6-5.33
Ma) permitiria la aparicién de conexiones terrestres entre el norte
de Africa e Iberia, y de ésta con las Islas Baleares. La posterior
apertura del estrecho de Gibraltar en el Plioceno (5.33 Ma) deter-
mina que finalmente ambas poblaciones ocuparan su ubicacién
actual, restableciendo el aislamiento efectivo de los dos linajes.

En lo que se refiere al registro fosil, hay que sefialar que abun-
dan los macro y microrrestos terciarios del género Abies a lo largo
de la Cuenca Mediterranea, desde el NE de la peninsula ibérica
hasta el norte de Italia (Gaussen 1964; Palamarev 1989; Rivas-
Carvallo et al. 1994; Cavagnetto y Anadén 1996). Sorprende el ha-
llazgo en las islas Baleares (Depape 1928), que permite atestiguar
la presencia de abetos arcaicos en estos territorios durante el Mio-
ceno Inferior (Tabla 1), lo que apoyaria el escenario paleobiogeo-
grafico antes mencionado. La primera aparicién de polen del
género Abies en la peninsula ibérica corresponde al Oligoceno
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Tabla 1. Registro de macrofésiles de Abies en el Terciario. Tomado de Linares (2011).

Table 1. Tertiary record of Abies macrofossils. Based on Linares (2011).

Fosil Cronologia Lugar Referencia
Abietites latisquamosus Ludw. Terciario 1. Ermita de Santa Eulalia (Totana, Murcia, Espafa) Areitio (1874)
Abies ramesii Saporta Mioceno Inferior 1. Isla de Mallorca, Espafia Depape (1928)
(20-16 Ma) 2. Francia Saporta (1865)
Abies saportana Rerolle Mioceno Superior 1. Santa Eugenia, Coll del Saig (Lérida, Espafa) Dubois-Ladurantie (1941)

2. Polonia
3. Montes Rdédope (Bulgaria)

Kovar-Eder et al. (2006)
Palamarev (1989)

(Cavagnetto y Anadon 1996), momento en el cual aparecen nume-
rosos elementos de flora arctoterciaria — Acer, Carpinus, Celtis,
Cornus, Corylus, Fagus, Fraxinus, Juglans, Liquidambar, Ostrya,
Picea, Populus, Sambucus, Tsugay Zelkova —, siguiendo el patron
iniciado en el Eoceno Superior con Alnus, Castanea, Salix y Ulmus,
y con la primera aparicién de Cedrus en el Eoceno Medio (Cavag-
netto y Anadén 1996; Postigo-Mijarra et al. 2009; Barrén et al.
2010).

En el sur de la peninsula ibérica, el registro polinico también
confirma la presencia de Abies durante el Mioceno (Jiménez-Mo-
renoy Suc 2007). Una sintesis detallada de la paleovegetacion ibé-
rica durante el Nedgeno (Mioceno y Plioceno) sostiene que los
bosques de abeto se situarian hacia los 1800 msnm, a menudo con
Piceay Pinus; mientras que los cedros estarian emplazados sobre
los 1000 msnm formando bosques mixtos de coniferas y caducifo-
lios con abedules, hayas, Cathayay Tsuga (Jiménez-Moreno y Suc
2007; Jiménez-Moreno et al. 2010).

Tras la apertura del estrecho de Gibraltar (~5.33 Ma), la falta
de flujo génico entre Abies pinsapo con los abetos del norte de
Africa (A. marocana y A. tazaotana) pudo haber desencadenado
mecanismos de especiacion alopatrica entre las poblaciones ibéri-
cas y marroquies (Terrab et al. 2007; Sekiewicz et al. 2013). De
hecho, los marcadores moleculares confirman esta diferenciacion
y fijan la apertura del estrecho como punto de partida para la espe-
ciacién vicariante entre A. pinsapo y A. marocana - A. tazaotana
(Sanchez-Robles et al. 2014). La ausencia de flujo génico interpo-
blacional estaria, ademas, justificada por la limitada capacidad de
dispersion del polen de A. pinsapo de apenas unos kildmetros
(Arista y Talavera 1994; Alba-Sanchez y Lépez Saez 2013).

Respecto a Cedrus, la primera aparicion del género en el re-
gistro fosil se situa en el Paledgeno (~54 Ma) en la peninsula de
Kamchatka (Rusia) (Blokhina 1998), desde donde se habria ex-
tendido hacia el Sur, a través del denominado Cinturén Orogénico
del Tethys, tal como sugiere la progresiva aparicion de fosiles, re-
lativamente rara en comparacion con otros géneros de la familia
Pinaceae (Blokhina y Afonin 2007). La localizacién de nuevas evi-
dencias fésiles seria imprescindible para determinar de forma de-
finitiva el origen y expansion de Cedrus. Estudios genéticos
sefialan que la primera especie en separarse habria sido Cedrus
deodara. Posteriormente, del ancestro comun de los cedros me-
diterraneos, tras alcanzar el sur de Europa en el Eoceno Medio
(Cavagnetto y Anadon 1996), se habria separado C. atlantica hace
unos 20 Ma, a inicios del Mioceno. Mas recientemente, hace unos
6 Ma, se habrian escindido las dos especies restantes, C. libaniy
C. brevifolia (Dagher Kharrat et al. 2007; Qiao et al. 2007). La dis-
tribucion actual de los cedros mediterraneos, en varias regiones
aisladas, podria deberse a las oscilaciones climaticas del Terciario
y una posterior fragmentacion y dispersiéon de las poblaciones
(Qiao et al. 2007; Barron et al. 2010). En este sentido, las comu-
nicaciones entre Europa y el norte de Africa podrian haber ocurrido
a través de la conexion ibérica durante el Messiniense hace unos
5.96 Ma, por lo que la llegada al norte de Africa de las especies
actuales habria sido relativamente reciente (Qiao et al. 2007;
Cheddadi et al. 2009).

Registro foésil de Abies y Cedrus en el Pleistoceno

Los ciclos glaciares e interglaciares del Pleistoceno provocaron
grandes migraciones y dispersién-contraccion de las areas de distri-
bucion de la biota euroasiatica. Cuando los periodos glaciares pleis-
tocenos tuvieron lugar en el norte de Europa, Abies tendria gran
dificultad para encontrar refugios en los que sobrevivir en su progre-
siva expansion hacia el sur debido a la presencia de cadenas mon-
tafiosas orientadas este-oeste (Terhirne-Berson et al. 2004); por lo
que, en muchas ocasiones, algunas de estas especies toparon con
barreras infranqueables entre los margenes africano y europeo
(Krijgsman et al. 1999; Hewitt 2000).

Los datos de polen confirman areas refugio duraderas tanto en
el sur de ltalia y Grecia (Terhlirne-Berson et al. 2004), e identifican a
Pirineos como un importante refugio pleistocénico (Pérez-Obiol y
Julia 1994; Gonzalez-Sampériz et al. 2005) junto al sureste de Fran-
cia y el noroeste de Italia. En el caso de la peninsula ibérica, la actual
distribucion pirenaica de Abies alba parece responder perfectamente
a ese patron de refugio glaciar antes comentado (Terhirne-Berson
et al. 2004; Tinner y Lotter 2006; Liepelt et al. 2009). Una revision
posterior del registro polinico ibérico (Alba-Sanchez et al. 2010) cons-
tata, ademas, la presencia de polen de Abies durante el Pleistoceno
Superior en toda la Cordillera Cantabrica, desde Galicia hasta la Re-
gién Vasca, usualmente en zonas costeras o pre-costeras (sitios 16-
21; Tabla 2 y Fig. 2). La presencia de macrorrestos de cf. Abies en
Altamira (Cantabria) asociados al Solutrense Superior (17 ka) (Uz-
quiano 1992) apoyaria esta hipotesis.

Con respecto al sur de la peninsula, la mayoria de los autores
(Bennett et al. 1991; Terhiirne-Berson et al. 2004; Muller et al. 2007)
han cuestionado que las Sierras Béticas actuaran como refugios
pleistocénicos para Abies dada la escasez de evidencias fosiles,
tan solo las encontradas en la turbera del El Padul (Granada). La
posterior revision de Alba-Sanchez et al. (2010) y Alba-Sanchez y
Lopez Saez (2013) en las Cordilleras Béticas (sur, sureste y este
de la peninsula) permite proponer la existencia de este taxon en la
baja y media montafia en varios momentos del Pleistoceno
(Tabla 2; Fig. 2). Los datos de El Padul (sitio 11) permiten confirmar
la existencia de algunas poblaciones de A. cf. pinsapo en cotas
bajas de Sierra Nevada desde el Interglaciar Eemiense hasta, al
menos, el Dryas reciente, momento en el que la desaparicién a esta
altitud haria suponer un ascenso en el macizo montafioso. En Sie-
rra de Maria-Los Vélez (Cucd, sitio 8), se detecta la presencia de
A. cf. pinsapo asociados a ambientes periglaciares durante los in-
terestadiales Wuirmienses (110-74 ka), periodos relativamente ca-
lidos en los que era posible la existencia de una vegetacion arbérea
dispersa, principalmente compuesta por coniferas. En el registro
fésil de Laguna de Villena y Navarrés 3 (sitios 2 y 7) aparece el
polen de pinsapo hace mas de 60 ka y 30 ka (Pleniglaciar Inferior
Wirmiense), respectivamente; mientras que las presencias detec-
tadas a bajas cotas de las sierras del arco externo de las Prebéticas
(sitios 3, 5 y 6) se corresponderian con poblaciones de A. cf. pin-
sapo durante los interestadiales Wirmienses benignos o en los ini-
cios del Tardiglaciar (Dryas antiguo). Los datos de las Ventanas
(sitio 9), dan testimonio de la presencia en las Subbéticas durante
el Tardiglaciar e inicios del Holoceno (12.7 - 10 ka BP).
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Tabla 2. Depésitos polinicos de Abies, donde se indica su cédigo, nombre, tipo, localizacion y cronologia estimada. Las referencias se han tomado de
Alba-Sanchez et al. (2010) y de European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/.

Table 2. Pollen deposits of Abies, with indications on code, name, type, location and estimated chronology. All these references are obtained from Alba-
Sanchez et al. (2010) and European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/.

Cadigo Depésito Tipo Cronologia estimada (ka BP) latitud longitud
1 Torreblanca Turbera ca. 6 y Holoceno Reciente 40°11'56" N 0°12'44" E
2 Navarrés Turbera 31-27 39°05'03" N 0°41'19" W
3 Les Malladetes Cueva ca. 15-13 39°01'14" N 0°17'58" W
4 San Benito Laguna 5-4y1.5-14 38°55'54" N 1°06'36" W
5 Tossal de la Roca Refugio rocoso ca. 16-13y 12-11.8 38°47'25" N 0°16'51" W
6 En Pardo Cueva Bolling/Allerod 38°48'52" N 0°17'53" W
7 Villena Laguna >47yca.6 38°36'47" N 0°55'22" W
8 Cucu Cueva ca. 100-70 37°38'16" N 2°15'34" W
9 Las Ventanas Cueva ca. 10.7 37°26'29" N 3°25'41" W
10 Rio Seco Laguna 1.2-11 37°03'07" N 3°20'44" W
1 Padul Turbera ca. 400-200, ca. 120-110, ca. 110-74, 37°01'02" N 3°36'07" W

ca. 60-30, ca. 21-17, 11.9-10
12 Roquetas de Mar Humedal ca. 6 y Holoceno Reciente 36°47'39" N 2°35'20" W
13 Zafarraya Cueva > 46 36°57'05" N 4°07'31" W
14 Bajondillo Cueva ca. 50-42, ca. 40-38, ca. 35-20, 36°37'21" N 4°29'48" W
ca. 13-11,7.4-7.2,ca. 4.2
15 Gorham Cueva ca. 19-16 36°07'13" N 5°20'31" W
16 A Pena Grande Refugio rocoso Tardiglaciar 43°21'42" N 7°4412" W
17 Férvedes Il Refugio rocoso Tardiglaciar 43°24'24" N 7°43'51" W
18 Chan de Lamoso Turbera ca. 10-9 43°29'53" N 7°33'09" W
19 A Valifia Cueva ca. 37-33 43°02'43" N 7°20"10" W
20 Kurtzia Sedimentos turbosos Pleistoceno Superior 43°23'59" N 2°58'33" W
21 Morin Cueva ca. 39-37 43°22'18" N 3°50'58" W
22 Tramacastilla Laguna Pleistoceno Superior-Holoceno 42°43'33" N 0°22'01" W
23 Formigal Laguna Ultimo Méaximo Glacial 42°47'09" N 0°23'52" W
24 Las Ranas Laguna Pleistoceno Superior-Holoceno 42°49'20" N 0°30"13" W
25 El Portalet Turbera Holoceno Medio 42°47'55" N 0°23'58" W
26 Llauset Laguna Holoceno Medio 42°34'55" N 0°41'36" E
27 La Feixa Turbera Holoceno Medio 42°27'42" N 1°49'00" E
28 Bafios de Tredos Turbera Holoceno Medio 42°39'28" N 0°55'39" E
29 Banyolas Laguna Tardiglaciar, Holoceno Medio 42°07'59" N 2°45'00" E
30 La Palomera Cueva Holoceno Reciente 42°06'44" N 2°36'03"E
31 Sobrestany Laguna Holoceno Medio 42°05'03" N 3°07'20" E
32 Posidonia Lligat Deposito organico ca.0.7-0.5 42°17'29" N 3°17'24" E
33 Albufera Alcudia Humedal ca.6.9-65y3 39°47'34" N 3°07'09" E
34 Cala'n Porter Humedal ca.7.8-4.8 39°52'14" N 4°07'53" E
35 Cala Galdana Humedal ca7.6-6.4 39°56'12" N 3°57'53"E
36 Atxuri Turbera ca. 3.5 43°15'05" N 1°33'24" W
37 Puerto de Belate Turbera ca. 2.9 43°02'34" N 1°37'34" W
38 Antas Humedal ca. 8.8-6.0 37°12'29" N 1°49'24" W
39 Sanabria Marsh Laguna ca.7.0-5.4, 2.1-1.5y 0.4-0 42°06'37" N 6°42'17" W
40 Campo Lameiro Deposito organico ca. 0.9 42°32'40" N 8°31'37" W

De las evidencias fosiles antes citadas, las mas sobresalientes
son las que cuentan con polen de Abies en yacimientos del Levante
peninsular (arco Prebético, Tabla 2). Este hallazgo permite propo-
ner migraciones cuaternarias de Abies en sentido Norte-Sur entre
cotas comprendidas entre los 400 — 700 m snm, poniendo fin al ais-
lamiento geografico que separaba ambos linajes ibéricos. El res-
ponsable de este aislamiento parece haber sido una cufa
semiarida, presente desde el Mioceno hasta finales del Plioceno
(Geiger 1970; Carrion et al. 2010), que impedia que el Levante pe-
ninsular fuese apto para la supervivencia de pequefas poblaciones

de Abies hasta bien llegado el Pleistoceno (Alba-Sanchez et al.
2010). La supuesta migracion de Abies hasta las areas refugio del
sur de la peninsula ibérica y viceversa, explicaria que A. pinsapo
muestre poca distancia genética con poblaciones pirenaicas, alpi-
nas y apeninas de A. alba (Scaltsoyiannes et al. 1999). Segun San-
chez-Robles (2014), las multiples ocurrencias de los haplotipos de
A. alba en lugares muy distantes apoyarian la hipétesis de contac-
tos secundarios entre esta especie y las de la seccidon Piceaster
por expansion-contraccion de su rango de distribucion durante las
oscilaciones climaticas del Plioceno-Pleistoceno (Kropf et al. 2003).
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Figura 2. Registros de Abies en el Pleistoceno Superior y en el Holoceno en la peninsula ibérica. 1. Torreblanca; 2. Navarrés; 3. Les Malladetes; 4. San
Benito; 5. Tossal de la Roca; 6. En Pardo; 7. Villena; 8. Cucu; 9. Las Ventanas; 10. Rio Seco; 11. Padul; 12. Roquetas de Mar; 13. Zafarraya; 14. Bajondillo;
15. Gorham; 16. A Pena Grande; 17. Fervedes II; 18. Chan do Lamoso; 19. A Valifia; 20. Kurtzia; 21. Morin; 22. Tramacastilla; 23. Formigal; 24. Las
Ranas; 25. El Portalet; 26. Llauset; 27. La Feixa; 28. Bafios de Tredos; 29. Banyolas; 30. La Palomera; 31. Sobrestany; 32. Posidonia Lligat; 33. Albufera
Alcudia; 34. Cala'n Porter; 35. Cala Galdana; 36. Atxuri; 37. Puerto de Belate; 38. Antas; 39. Sanabria Marsh; 40. Campo Lameiro (Alba-Sanchez et al.
2010 y referencias incluidas; European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/).

Figure 2. Late Pleistocene and Holocene records of Abies in the Iberian Peninsula. 1. Torreblanca; 2. Navarrés; 3. Les Malladetes; 4. San Benito,; 5. Tossal
de la Roca; 6. En Pardo; 7. Villena; 8. Cucu; 9. Las Ventanas; 10. Rio Seco; 11. Padul; 12. Roquetas de Mar; 13. Zafarraya,; 14. Bajondillo; 15. Gorham;
16. A Pena Grande; 17. Fervedes II; 18. Chan do Lamoso; 19. A Valifia; 20. Kurtzia; 21. Morin; 22. Tramacastilla; 23. Formigal; 24. Las Ranas; 25. El Por-
talet; 26. Llauset; 27. La Feixa; 28. Bafios de Tredos; 29. Banyolas; 30. La Palomera; 31. Sobrestany; 32. Posidonia Lligat; 33. Albufera Alcudia; 34. Cala'n
Porter; 35. Cala Galdana; 36. Atxuri; 37. Puerto de Belate; 38. Antas; 39. Sanabria Marsh; 40. Campo Lameiro (Alba-Sanchez et al. 2010 and references

therein; European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/).

En lo que respecta a Cedrus, formd parte habitual de la vege-
tacion de la flora mediterranea durante el Pleistoceno Inferior y
Medio (Gonzalez-Sampériz et al. 2010; Postigo-Mijarra et al. 2010)
en el sur de Europa, como demuestran numerosos registros polini-
cos en las peninsulas ibérica (Fig. 3), italica (Bertini 2010) y balca-
nica (Tzedakis et al. 2006). Los bajos porcentajes de su polen
registrados en la peninsula ibérica se han atribuido a su proceden-
cia del norte de Africa (Magri y Parra 2002; Magri 2012; Magri et
al. 2017), por lo que estos autores la consideran como una especie
extinta desde los inicios del Cuaternario, aunque no se puede des-
cartar un origen nativo del polen desde pequefias poblaciones dis-
persas, especialmente en el sureste peninsular (Cortés-Sanchez
et al. 2008; Gonzalez-Sampériz et al. 2010; Postigo-Mijarra et al.
2010). Su desaparicion en la Peninsula Italica y la mas tardia de la
Balcanica, se situan en el ambito de la denominada revolucién del
Pleistoceno Medio (Magri 2012), que registra la desaparicion de
otros taxa como Tsuga o Cathaya, en una etapa de importantes os-
cilaciones en la periodicidad y amplitud de los ciclos glaciales-in-
terglaciales (Tzedakis et al. 2006; Bertini 2010; Magri 2012).

De este modo, tras los ciclos climaticos del Cuaternario, Cedrus
atlantica habria permanecido tan sélo en el norte de Africa (Magri
2012; Magri et al. 2017). Los registros polinicos indican que el
cedro del Atlas estuvo presente durante los periodos glaciales y
post-glaciales en Argelia (Salamani 1993), Tunez (Ben Tiba y Reille
1982) y Marruecos (Cheddadi et al. 2009). Del mismo modo, las
otras dos especies de cedros mediterraneos habrian permanecido
refugiadas durante el Pleistoceno tanto en Chipre, como en Tur-
quia, Libano y Siria (Fady et al. 2008; Hajar et al. 2010; Eliades et
al. 2011). Ademas, estudios genéticos realizados en poblaciones
del noroeste africano confirman los refugios glaciales en el Rif y
Alto Atlas marroquies, asi como en el Atlas Telliano argelino (Terrab
et al. 2008; Cheddadi et al. 2009).

Evolucion de Abies spp. y Cedrus Atlantica en el
Holoceno

En los momentos de recuperacion climatica del Holoceno, la pe-
ninsula ibérica ha sido reconocida como uno de los lugares desde
donde se inicia la expansion de muchas de las especies que se re-
fugiaron aqui (Carrion et al. 2003a; Lopez Heredia et al. 2007). Sin
embargo, los marcadores moleculares y las evidencias paleobota-
nicas parecen corroborar que los refugios pirenaicos de Abies alba
no desempefiaron un papel importante en la migracién y propaga-
cién de este taxon por el resto de Europa tras las glaciaciones (Ter-
hirne-Berson et al. 2004). En cambio, el registro fosil permite
atestiguar la expansién de A. alba en el propio macizo pirenaico con
la llegada del maximo térmico del Holoceno (c. 6000 BP) desde las
zonas mas bajas (e.g. Banyoles y sierras vascas), ascendiendo en
altitud por el Pirineo Central aragonés y leridano (e. g. sitios 22, 23,
24, 25, 26, 28), asi como por el Pirineo Oriental de Girona (sitio 27)
(Tabla 2; Figs. 2y 4, Alba-Sanchez et al. 2009). Estos registros apo-
yan la idea de que en el Holoceno Medio el abeto pudo formar parte
de la vegetacion local de muchas zonas del Pirineo en las que hoy
esta ausente. La posible desaparicion de Abies en la cordillera Can-
tabrica no esta aun resuelta, si bien los registros de A. Pena Grande,
Fervedes Il y Chan de Lamoso (Tardiglacial, sitios 16 y 17; Holoceno
inicial, sitio 18) sugieren la desaparicidn progresiva por un ascenso
en altitud a nivel regional, en respuesta al aumento de las tempera-
turas. El registro constante de Abies desde hace 6.9 ka en el Lago
de Sanabria (39), Zamora (Allen et al. 1996) podria mostrar el limite
occidental de la distribucion de la especie en el pasado.

En las Islas Baleares, el registro polinico continuo, pero con
bajos porcentajes de Abies (33, 34, 35) durante el Holoceno (8.0 —
3.1 ka BP) (Burjachs i Casas et al 1994; Yll et al. 1997), junto a los
macrorrestros fosiles (Depape 1928) y la evolucion tectonica del
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Figura 3. Registros de Cedrus en el Cuaternario en la peninsula ibérica. 1. MD99-2331; 2. 8057-B; 3. MD95-2042; 4. SU-8113; 5. Cueva de Gorham; 6.
Cueva de Bajondillo; 7. ODP-976; 8. Turbera de Padul; 9. MD95-2043; 10. SU-8103; 11. Laguna de Villena; 12. Navarrés; 13. Abric Romani; 14. Tres
Pins; 15. MD01-2447; 16. Laguna de Rio Seco; 17. Laguna de la Mula; 18. Dehesa de Camarate; 19. Sierra de Gador; 20. Sierra de Baza; 21. Antas; 22.
San Rafael (Parra 1994; Combourieu-Nebout et al. 1999; Postigo-Mijarra et al. 2010 y referencias incluidas; Anderson et al. 2011; Jiménez-Moreno et al.
2013; Abel-Schaad et al., datos sin publicar; European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/).

Figure 3. Quaternary records of Cedrus in the Iberian Peninsula. 1. MD99-2331; 2. 8057-B; 3. MD95-2042; 4. SU-8113; 5. Cueva de Gorham; 6. Cueva
de Bajondillo; 7. ODP-976; 8. Turbera de Padul;, 9. MD95-2043; 10. SU-8103; 11. Laguna de Villena; 12. Navarrés; 13. Abric Romani; 14. Tres Pins; 15.
MDO01-2447; 16. Laguna de Rio Seco; 17. Laguna de la Mula; 18. Dehesa de Camarate; 19. Sierra de Gador; 20. Sierra de Baza; 21. Antas; 22. San
Rafael (Parra 1994; Combourieu-Nebout et al. 1999; Postigo-Mijarra et al. 2010 y references therein; Anderson et al. 2011; Jiménez-Moreno et al. 2013;
Abel-Schaad et al., unpublished data).; European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/).
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Figura 4. Cronologia de la presencia de polen de Abies en el Pleistoceno Superior y en el Holoceno en la peninsula ibérica (Alba-Sanchez et al. 2010 y
referencias incluidas, y de European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/). Fechas en ka BP= Miles de afios antes del presente.

Figure 4. Chronology of the Late Pleistocene and Holocene presence of Abies pollen in the Iberian Peninsula (Alba-Sanchez et al. 2010 and references
therein, and European Pollen Database, www.europeanpollendatabase.net/). Dates on ka BP = thousands of years before present.
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archipiélago balear (Rosenbaum et al. 2002) suscitan la posibilidad
de pequenios reductos poblaciones en las islas hasta fechas relati-
vamente recientes. La localizacién de nuevas evidencias fosiles
seria imprescindible para corroborar esta hipotesis.

El registro fosil de Abies hallado a partir de la recuperacion cli-
matica del Holoceno deja constancia de la presencia del pinsapar
en las Béticas (Tabla 2; Figs. 2 y 4). Tal es el caso de Laguna de
Villena (c. 6.3-6.2 ka), San Benito (¢. 5000-4000 BP y 1500-1400
BP) o Torreblanca (6 ka y Holoceno Reciente) ubicados en el Le-
vante peninsular. Los datos de Antas, Roquetas de Mar y San Ra-
fael (Pantaléon-Cano et al. 2003) muestran la permanencia de la
especie en el sureste peninsular tras el Maximo Térmico Holoceno
(c. 6000 BP) y en fechas subactuales (ultimos dos milenios), asi
como los de la laguna de Rio Seco en Sierra Nevada (c.1.2-1.1 ka),
que explicarian el ascenso altitudinal del pinsapo en Sierra Nevada.
El reciente hallazgo de marorrestos fosiles de Abies (c. 7.4-6.5 ka
BP) en localidades donde hoy no esta presente (Sierra Bermeja,
Malaga) (Olmedo-Cobo et al. 2017) refuerza la hipotesis de pre-
sencia de pinsapos en cotas elevadas de las Béticas asociada a la
recuperacion térmica del Holoceno. Si bien, los recurrentes pulsos
de aridez y el proceso de neolitizacion regional pudieron provocar
la extincion local de estos rodales.

Mas alla de los registros fésiles atribuibles a Abies pinsapo (Tabla
2), para el Holoceno Reciente se dispone de un estudio paleoecolo-
gico realizado en la Sierra de las Nieves (Alba Sanchez et al., datos
sin publicar), cuya base se situa hacia 1180 cal AD. En él se observa
una fase inicial de gran estabilidad durante el periodo islamico, se-
guida de una importante degradacion en los inicios de la época cris-
tiana (ca. 1487-1530 cal AD). La Era Moderna (1530-1800 cal AD)
marca el inicio de la gestion del bosque con ciclos de deforestacion-
conservacion relacionados con el aprovechamiento del pinsapo para
la industria naval. A partir de estas fechas, se registra una progresiva
reduccion de su representacion hasta las fechas actuales.

Los registros de Abies en Marruecos son muy escasos, y se li-
mitan a apariciones esporadicas de su polen en algunos depdsitos
de las montafias del Rif en los Ultimos milenios (Abel-Schaad et al.
2016; Cheddadi et al. 2016) y en el yacimiento arqueoldgico de
Boussaria en la Peninsula Tingitana en el Holoceno Medio (Lépez-
Saez et al. 2011). Hasta la fecha, no se han realizado estudios en
las areas donde sus bosques estan mas desarrollados (Fig. 1).

El registro fésil de Cedrus en la peninsula ibérica a lo largo del
Holoceno (Figs. 3 y 5) se limita a apariciones discontinuas y con
bajos porcentajes en el sureste peninsular que, de nuevo, diversos
autores atribuyen a su llegada mediante los vientos saharianos pro-
cedentes del norte de Africa (e.g. Magri 2012). El mayor predominio
de estos vientos coincide con la instalacién de periodos de aridez
en el oeste de la region Mediterranea (Moreno et al. 2005; Jimeé-
nez-Espejo et al. 2008; Martin-Puertas et al. 2010). Cabria esperar,
por lo tanto, una mayor acumulaciéon de polen de cedro del Atlas
en los distintos depésitos precisamente en periodos con un clima
mas seco, pero no se observa ninguna correlacion entre ambos
acontecimientos (Fig. 5), ni tampoco entre cada uno de los regis-
tros, a pesar de los escasos porcentajes y la separacion de las apa-
riciones de polen de Cedrus. Tampoco existen evidencias, hasta el
momento, de la presencia de C. atlantica en la peninsula ibérica
en los ultimos milenios, en forma de macrorrestos o de citas histo-
ricas, que pudieran apoyar la hipotesis de la persistencia de roda-
les. Postigo-Mijarra et al. (2010) sefialan que una de las principales
causas para la desaparicion de Cedrus en la peninsula ibérica se
relacionaria con el incremento de la actividad antrépica, o bien con
la competencia con otras especies con las que pudiera compartir
area de distribucion pues, de acuerdo con Cheddadi et al. (2009),
las laderas meridionales de las sierras Béticas poseen las condi-
ciones Optimas para el desarrollo de cedrales.

La situacion es bien distinta en el norte de Africa, donde bos-
ques de C. atlantica han persistido a lo largo del Holoceno. Cabe
destacar, en primer lugar, la extincion de la especie en su area mas
oriental (en Tunez) hace aproximadamente 8000 afios, como mues-
tra el registro de Dar Fatma (Ben Tiba y Reille 1982) (Fig. 6).
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Figura 5. Registro de polen de Cedrus durante el Holoceno en el sudeste
de la peninsula ibérica (1. Anderson et al. 2011; 2. Carrion et al. 2007; 3.
Carrion et al. 2003a; 4. Jiménez-Moreno et al. 2013; 5. Abel-Schaad et
al., datos sin publicar) y su relacién con los vientos procedentes del Sahara
(a) Martin-Puertas et al. 2010; b) Jiménez-Espejo 2008).

Figure 5. Holocene pollen records of Cedrus in southeastern Iberian Penin-
sula (1. Anderson et al. 2011; 2. Carrién et al. 2007; 3. Carrioén et al. 2003a;
4. Jiménez-Moreno et al. 2013; 5. Abel-Schaad et al., unpublished data)
and their relationship with Saharan winds (a) Martin-Puertas et al. 2010;
b) Jiménez-Espejo 2008).

También desaparece en Chataigneraie (Argelia) poco tiempo des-
pués (Salamani 1993). Ambas extinciones se han atribuido al ca-
lentamiento inicial del Holoceno, que probablemente obligo al cedro
a migrar a mayores altitudes (> 1250 m snm) que en las que se en-

contraba en los citados depositos (Cheddadi et al. 2009).

Los registros polinicos del Rif (Fig. 6) confirman que Cedrus ha
estado presente durante el Holoceno en la mayor parte del sector
occidental (Reille 1977; Muller et al. 2014; Cheddadi et al. 2016).
Su maxima extension se alcanzé entre 8000 y 6000 cal BP, cuando
llegd a dominar en el paisaje de montafia (Cheddadi et al. 2016). A
partir de esa fecha, se observa una gran expansion de Quercus ca-
nariensis Willd. y Q. pyrenaica Wild., lo que se ha relacionado con
un cambio climatico hacia condiciones de mayor aridez, que habrian
obligado a los bosques de cedro del Atlas a migrar hacia zonas de
mayor altitud (Cheddadi et al. 2009, 2016). A partir de 2200 cal BP,
la intensificacion de los cultivos y una creciente estacionalidad difi-
cultaron el desarrollo de los cedrales (Muller et al. 2014; Abel-
Schaad et al. 2016; Cheddadi et al. 2016). No obstante, se detecta
una gran capacidad de recuperacion de la especie tras distintos epi-
sodios de tala y deforestacion, ocurridos sobre todo en época me-
dieval (Cheddadi et al. 2015; Abel-Schaad et al. 2016). Cedrus
atlantica se habria extinguido localmente en montafas situadas por
debajo de los 1700 m snm en épocas muy recientes debido a la alta
intensidad del impacto humano (Ajbilou 2003; Taiqgi 2005; Lopez
Saez y Lopez Merino 2008), favorecida por una tendencia climatica
general hacia temperaturas mas altas y mayor aridez.
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Figure 6. Pollen diagramas of Cedrus in northern Africa. 1. Salamani 1993; 2. Ben Tiba y Reille 1982; 3. Muller et al. 2014; 4. Cheddadi et al. 2016;
5. Abel-Schaad et al. 2016; 6. Lamb et al. 1999; 7. Lamb y van der Kaars 1995; 8. Cheddadi et al. 2009; 9. Nour El Bait et al. 2014; 10. Tabel et al. 2016.

En el Medio Atlas (Fig. 6) los registros polinicos (Lamb y van
der Kaars 1995; Lamb et al. 1999; Cheddadi et al. 2009; Nour el
Bait et al. 2014; Tabel et al. 2016) indican la reciente expansion de
Cedrus, a partir de 6500 cal BP, coincidiendo con la migracién en
altitud de la especie en las montafias del Rif. Su mayor extension
se observa hacia 3700 cal BP, gracias a unas mejores condiciones
climaticas para el desarrollo de los bosques (Nour el Bait et al.
2014). A partir de 2000 cal BP comienza la degradacién de la cu-
bierta vegetal (Lamb y van der Kaars 1995; Cheddadi et al. 2015).
El creciente impacto de las actividades humanas, en particular el
sobrepastoreo y las talas excesivas han conducido al progresivo
declive de los cedrales y a su sustitucion por especies mas resis-
tentes a las perturbaciones o la sequia, como Quercus ilex L. o Ju-
niperus oxycedrus L. (Linares et al. 2011, 2012).

Conclusiones

Los primeros restos fosiles de Abies en el Mediterraneo Occi-
dental corresponden al Oligoceno (30 Ma), en el marco de la con-
solidacion en el area de la flora arctoterciaria. Cedrus habria
llegado antes, en el Eoceno Medio (45 Ma), con los primeros ele-
mentos de la citada flora. Desplazamientos tecténicos habrian per-
mitido su dispersion hacia el Sur, de modo que formarian parte de
la vegetacion ibérica y rifefia durante el Ne6geno en zonas situadas
por encima de los 1000 m snm. La apertura del estrecho de Gibral-
tar (5.33 Ma), pudo haber desencadenado mecanismos de espe-
ciacion alopatrica entre las poblaciones de Abies ibéricas y
marroquies, si bien no se descarta una divergencia anterior de
ambos linajes hacia el Mioceno Medio. En el caso de Cedrus la au-
sencia de registros impide establecer un patrén mas detallado, aun-
que parece que su llegada al norte de Africa se produjo durante el
Messiniense (5 Ma).

Alo largo de las glaciaciones del Cuaternario, abetos y cedros
mediterraneos habrian permanecido en refugios montafiosos de
media y baja altitud en el sur de la peninsula Ibérica y del norte de
Africa. En el caso de Abies el registro fésil muestra una significativa

presencia durante el Pleistoceno. Sin embargo, Cedrus desaparece
practicamente de la peninsula ibérica a lo largo de los ciclos gla-
ciales, estando restringida su distribucién a refugios situados en el
norte de Africa. En el Holoceno, se observa la migracion en altitud
de Abies en el sureste ibérico coincidiendo con el éptimo térmico
del Holoceno Medio. A partir de ahi se registra un notable declive
de sus poblaciones relacionado con el incremento de la aridez y un
mayor impacto de las actividades humanas. En el caso de Cedrus,
sus apariciones en la peninsula Ibérica son muy limitadas, mientras
que en el norte de Africa se observan patrones diferentes en las
montafas del Rif y en el Medio Atlas. En las montafias rifefias se
detectan extinciones locales recientes y un retroceso general de
sus poblaciones, muy relacionado con la presién humana. En el
Medio Atlas, con el ascenso en altitud, las poblaciones ocuparon
durante el Holoceno Medio la mayor parte de la cordillera, aunque
recientemente sufren un continuo declive relacionado igualmente
con las actividades humanas.

Ambas especies han sufrido numerosas perturbaciones a lo
largo de su historia. A pesar de ello, mantienen aun significativas
extensiones en el Mediterraneo Occidental. Las oscilaciones clima-
ticas experimentadas por sus poblaciones demuestran una gran re-
siliencia de sus bosques. Actividades tales como el sobrepastoreo
o las cortas ilegales ponen en entredicho su viabilidad reciente, im-
pidiendo la regeneracion de sus poblaciones. El establecimiento de
espacios protegidos para las especies de abetos y cedros medite-
rraneos ha frenado su declive en numerosas areas, lo que demues-
tra que la puesta en marcha de medidas de conservacion puede
permitir a estas especies afrontar con garantias los retos del futuro.
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