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Resumen Los paisajes vegetales ibéricos del Gelasiense, Calabriense y Pleistoceno Medio
estuvieron formados principalmente por bosques de coniferas y bosques mixtos con
taxones mediterraneos en los que puede destacarse su notable y llamativa diversidad.
La desaparicién de estos bosques durante las fases mas frias del Pleistoceno gener6
la apertura de la vegetacion y la formacion, en amplias regiones de Iberia, de areas
esteparias. Las principales extinciones se detectan aproximadamente en la transicién
al Pleistoceno Medio (e.]. Liquidambar o Parrotia). Sin embargo, es también destacable
el hecho de que un importante conjunto de plantas terméfilas/termohigroéfilas
sobrevivieron durante todo el Cuaternario (e.]. Juglans o Castanea). Probablemente, las
denominadas areas refugio desempefiaron un papel muy importante en la persistencia
de sus poblaciones. Respecto al Tardiglacial y el Holoceno, podemos destacar que
existen diferencias regionales muy importantes respecto al modelo de recuperacién
de la vegetacién. Aunque el clima fue determinante, otros factores como la resiliencia
de las poblaciones vegetales, la accion antropica y otros aspectos de indole ecolégica
desempefiaron un significativo papel en la respuesta de la vegetacion ante los cambios.

Palabras clave: Areas refugio, Cuaternario, extincién, paisaje vegetal, paleoboténica, Pleistoceno.

Abstract The vegetal landscapes of the Gelasian, Calabrian and Middle Pleistocene periods in the
Iberian Peninsula were mainly covered by conifers and mixed forests with Mediterranean
taxa. Interestingly, these forests showed an extraordinarily high diversity. The
disappearance of the forests and the opening of the vegetation during the coldest glacial
phases of the Pleistocene allowed the appearance of steppes in many areas of Iberia.

The main extinctions of taxa are found during the Middle Pleistocene Transition (e.g.
Liquidambar or Parrotia). However, it is also remarkable that a significant set of temperate
taxa survived throughout the Quaternary (e.g. Juglans or Castanea). The so-called refuge
areas probably played an important role in this long-term persistence. On the other

hand, we observe strong regional differences in the recovery of vegetation after the Last
Glacial Maximum. Climatic changes were significant but other factors such as resilience of
populations, anthropogenic disturbances and other ecological factors also played a key
role in the response of the vegetation.

Keywords: Refuge areas, Quaternary, extinction, vegetal landscape, palaeobotany, Pleistocene.

ria en el suroeste de Europa les permitié evolucionar

INTRODUCCION bajo unas condiciones climéaticas de relativa influen-
cia glacial durante el Pleistoceno, lo cual ha favoreci-

Los paisajes vegetales ibéricos actuales son el do la supervivencia de especies y comunidades ter-
fruto de una dilatada historia geobotanica fuerte- mofilas a lo largo del Cuaternario. Por otro, la abrupta
mente condicionada por el marco espacial en el que y variada orografia a lo largo y ancho del territorio
se han desarrollado. Por un lado, la situacién de Ibe- ha configurado un complejo escenario de mesetas,
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Fig. 1. Tabla

cronoestratigrdfica del

Plioceno y Cuaternario

(modificado de Cohen et

al., 2013).

valles y montanas que tuvo como consecuencia la
presencia de acusados contrastes de temperatura y
humedad dentro del territorio, favoreciendo los fe-
némenos de desplazamiento altitudinal de especies.
Del mismo modo, la disposicién E-W de algunas de
estas cadenas montafiosas ha generado un cierto
aislamiento del territorio ibérico respecto a Europa,
poniendo trabas evidentes a los fenémenos de migra-
cion latitudinal también dentro de la Peninsula (Gon-
zalez-Sampériz et al., 2010). Sin embargo, aunque los
efectos de las glaciaciones hayan sido mucho menos
evidentes que en otras areas de latitudes mas meri-
dionales, la Peninsula también se ha visto sometida
a los avatares climaticos del Pleistoceno. El resultado
de éstos, unido a factores ecolégicos inherentes a las
propias especies y comunidades, ha permitido confi-
gurar nuestros actuales paisajes vegetales, algunos
de los mas diversos en cuanto a taxones y comuni-
dades vegetales se refiere del continente. Asi, como
resultado de los cambios sufridos durante el Cuater-
nario, la flora de la Peninsula Ibérica e Islas Baleares
se encuentra enmarcada en dos ambitos climaticos
y biogeograficos: la Regién Eurosiberiana, situada

en el norte y noroeste peninsular, de clima

Sistema

Serie

hdmedo y fresco sin sequia estival marca-

Piso da, y la Regién Mediterranea, ampliamente

Holocen
0.0117

extendida en el resto del territorio, con in-
viernos relativamente frios y sequia estival
bien diferenciada (Peinado Lorca y Rivas-

Cuaternario

0.126

Pleistoceno
Superior

Martinez, 1987).

A pesar de los numerosos estudios lle-
vados a cabo hasta la fecha, existen varios
problemas evidentes a la hora de abordar
la interpretacién de los paisajes cuaterna-
rios. Por un lado, la mayor parte de estos
se refieren al Holoceno y al Pleistoceno

Pleistoceno

0.781

Pleistoceno
Medio

Superior, existiendo un exiguo conjunto
de datos para el Gelasiense, Calabriense
y el Pleistoceno Medio. Ademas, por lo ge-
neral, estos estudios son fragmentarios,
tienen dataciones imprecisas y proceden
casi exclusivamente de secuencias poli-
nicas cortas de areas muy concretas. Te-
niendo en cuenta estas dificultades, nos
proponemos realizar una sintesis de la
vegetacion cuaternaria que caracterizé los

Calabriense

1.80

2.58

Nedgeno

Piacenziense

paisajes ibéricos, partiendo de los drama-
ticos acontecimientos acaecidos a finales
del Nedgeno.

¢EXISTE UN PUNTO DE RUPTURA DE
LA FLORA CUATERNARIA CON LA DEL
NEOGENO?

La respuesta a esta pregunta se en-
cuentra en el analisis de las secuencias
palinolégicas del Plioceno. En el Zanclien-

Plioceno

5.333

Zancliense

se (Plioceno inferior) (Fig. 1), el enfria-
miento progresivo que habia caracteriza-
do el Nedgeno comenz6 a experimentar
fluctuaciones periddicas de temperatura,
dando lugar durante la segunda parte del
Plioceno, el Piacenziense (ca. [ca.=circa=

Mioceno

aproximadamente] 3.6-2.6 millones de

anos [Ma]), a periodos de enfriamiento
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acusados (Zachos et al., 2001; Lisiecki y Raymo,
2005). Ademas, el clima se hizo mas seco, consoli-
dandose hace unos 3.2-3.1 Ma en una buena parte
de Iberia la pertinaz sequia estival que caracterizara
a partir de este momento los ecosistemas medite-
rraneos (Suc y Cravatte, 1982). Numerosos taxones,
como por ejemplo Ginkgo y Rhizophora (mangle),
los helechos arborescentes (Cyatheaceae) y abun-
dantes representantes de familias que hoy se en-
cuentran en regiones tropicales o subtropicales (p.
e., lLauréaceas, Pittosporaceas, Menispermaceas,
Palmaceas y Hamamelidaceas) desaparecieron
durante las fases inmediatamente anteriores al
Cuaternario (Postigo-Mijarra et al., 2009). En total,
aproximadamente 36 taxones, entre familias y géne-
ros, desaparecieron durante el Piacenziense, produ-
ciéndose un profundo cambio en las comunidades
vegetales. Como consecuencia, los paisajes subtro-
picales de caracter sabanoide y los bosques mixtos
con coniferas zonales y azonales dieron paso a unos
ecosistemas en donde los taxones mediterraneos
fueron poco a poco ganando terreno, combinandose
con los supervivientes de las comunidades nedge-
nas precedentes. La flora de origen paleotropical
quedé diezmada, dando comienzo el Cuaternario.

EL INTERVALO GELASIENSE-CALABRIENSE
(2,58-0,78 MA): BOSQUES DE ELEVADA
DIVERSIDAD

Este largo periodo posee dos caracteristicas que
le confieren, en la Peninsula Ibérica, un caracter bien
definido. Por un lado, constituy6 la etapa de mayor
diversidad floristica de las comunidades vegetales
ibéricas del Cuaternario, al menos en cuanto a gé-
neros y familias de arboles y arbustos se refiere.
Por otro, y de forma llamativa, se produjo la desa-
pariciéon de un importante grupo de taxones, con-
figurandose a partir de este periodo unos paisajes
vegetales muy similares a los actuales. Un ejemplo
paradigmatico de flora y vegetacién de este periodo
queda bien definido en la secuencia de Tres Pins (ca.
2,2-1,3 Ma) (Figs. 2Ay 3; Leroy, 1997).

En este diagrama, en el que parece esbozarse la
transicion de una fase mas fria inicial con dominio de
Pinus a otra mas calida con una mayor presencia de
quercineas y frondosas (Gonzélez-Sampériz et al.,
2010), se pone de manifiesto la importante mezcla
y diversidad floristica que hubo en este periodo. Al
menos 7 tipos de coniferas aparecen representadas
(Picea, Abies, Tsuga, Pinus haploxylon, cf. Cathaya,
Cedrus y Cupressaceae) junto a un elenco de frondo-
sas muy diverso en el que Quercus y Carpinus des-
tacan desde un punto de vista cuantitativo (Leroy,
1997). Sin embargo, lo que mas llama la atencion es
la diversidad de grupos representados. Junto a las
especies mediterraneas y arctoterciarias tipicas de
los conjuntos vegetales actuales (e.j. Olea, Fraxinus,
Celtis 0 Acer) destaca la presencia de tres conjuntos
de taxones hoy dia restringidos a partes del globo
muy distantes. Este es el caso del elemento del su-
reste asiatico (e.j. Cathaya y Eucommia), algunos
supervivientes paleotropicales como Sapotaceae,
Nyssa o Symplocos, asi como un conjunto de espe-




cies que seran abundantes en las fases méas calidas
y hlimedas de los interglaciares, entre las que por
ejemplo podemos destacar a Pterocarya, Carya o
Parrotia.

En otras secuencias palinol6gicas mucho mas
cortas y con dataciones mas imprecisas, se han in-
ferido comunidades vegetales relacionables con las
de Tres Pins que aportan en algunos casos datos
sobre la presencia de otros taxones. Este es el caso
de los yacimientos portugueses de Morgandinho y
Algoz, de edad comprendida entre el Pleistoceno
Inferior y la base del Pleistoceno Medio (Fig. 2A;
Antunes et al., 1986) en los que se ha identifica-
do al género Keteleeria, conifera hoy restringida al
sudeste asiatico. Otro caso interesante es el de las
taxodiaceas. El polen de estas coniferas aparece en
diferentes yacimientos gelasienses peninsulares
como el de Pampilhosa do Botao (Diniz, 1972) o el
de Cal Guardiola (Postigo-Mijarra et al., 2007), ha-
biéndose hallado también maderas en el yacimiento
de Caranceja (Alcalde et al., 2004) (Fig. 2A). Estas
referencias constituyen algunas de las dltimas evi-
dencias para este grupo en el continente europeo.
Es, precisamente Cal Guardiola (1.2-0.78 Ma) el Gni-
co yacimiento en el que se ha encontrado presencia
fosil para el castafio de indias (Aesculus) a nivel pe-
ninsular, en este caso a partir de maderas fésiles.
Adicionalmente, el anélisis de impresiones foliares
del yacimiento catalan de Crespia permitié inferir
una asociacion caracteristica de un bosque deciduo
integrado por Quercus cerris, Carpinus suborientalis,
Carya minor, Zelkova crenata y Parrotia persica (Fig.
2A; Roiron, 1983; 1992). Contemporéneos, al menos
parcialmente, con Cal Guardiola, son los niveles de
Atapuerca relacionados con el Calabriense (unida-

des litoestratigraficas TD6 y TD7; ca. 0.9-0.7 Ma)
(Fig. 2A; Rodriguez et al., 2011). En estos se pone de
manifiesto la existencia de un bosque mediterraneo
abierto con robles y encinas y otras frondosas como
Ceratonia, Carpinus t. betulus y Castanea. Las taxo-
diaceas, asi como Pinus y Cedrus, también aparecen
representadas en la secuencia (Gonzalez-Sampériz
etal., 2010; Rodriguez et al., 2011).

A modo de resumen, y teniendo en cuenta el
analisis de secuencias complementarias coetaneas,
en algunos casos mas cortas e imprecisas en su da-
tacion (p.e, Mas Miguel, Moli Vell [Geurts, 1979; De
Dekker et al., 1979], Bobila Ordis [Leroy, 2008] o
Caranceja [Alcalde et al., 2004]) (Fig. 2A), se pone
de manifiesto la existencia de unos paisajes con
una elevada diversidad, con presencia de elemen-
tos floristicos muy diversos, entre ellos algunos ta-
xones de origen paleotropical, y la relevancia, aln,
de numerosos géneros de 6ptimo climatico calido-
himedo (e]. Aesculus, Parrotia o Liquidambar). Por
otro lado, Pinus y Quercus dominaron ya en buena
parte de los paisajes ibéricos a lo largo de este pe-
riodo, unas veces conviviendo de manera conjunta
y otras alternando entre ellos como respuesta a
fluctuaciones ambientales. Finalmente, la dindmica
de la vegetacién pone de manifiesto la presencia de
estadiales e interestadiales para esta fase del Cua-
ternario.

La MPT: un punto deinflexién para laflora cuaternaria.

A finales del Calabriense se observa en el regis-
tro peninsular un destacado evento: catorce géne-
ros de coniferas y frondosas, todos ellos integrantes
habituales de los paisajes de las primeras etapas
del Pleistoceno, desaparecieron de forma conjunta

Fig. 2. Localizacion en

la Peninsula Ibérica

de los yacimientos
cuaternarios citados en
el texto: A. Gelasiense

y Piacenciense: 1- Tres
Pins y Mas Miguel, 2-
Morgandinho, 3- Algoz,
4- Pampilhosa do

Botao, 5- Cal Guardiola,
6- Crespia, Mas Grill y
Moli Vell, 7- Atapuerca,
8- Bobila-Ordis, 9-
Caranceja. B. Pleistoceno
Medio: 1- Pla de I’Estany,
Vall d’en Bas y Pla de
les Preses, 2- Vila nova
de Milfontes, Ribeira de
Provenga, Sdo Pedro

de Muel, Porto Covo,
Ribeira do Penegral

y Samourqueira,

3- Alpiar¢a, 4- Sines
(Morgavel), 5- Mealhada,
6- Villaverde, 7-
Atapuerca, 8- Torralba y
Ambrona, 9- Villacastin,
10- Formacion Pinedo,
11- Padul, 12- Rio Aguas.
C. Pleistoceno Superior:
1- Abric Romani, 2- Cova
I’Arbreda, 3- Area Longa,
4- Perneras, 5- La Pila, 6-
Santa Catalina, 7- Pefia
del Perro, 8- El Abalario.
D. Holoceno: 1- Navarrés,
2- Lagoa de Albufeira,

3- Albufera d’Alcudia,

4- Quintana Redonda,

5- Gredos y Cuerpo de
Hombre, 6- Interior de

la Cuenca del Duero, 7-
Mallorca, 8- Menorca.

ENSENANZA DE LAS CIENCIAS DE LA TIERRA, 2017 (25.1) - 37




Fig. 3. Secuencia polinica
de Tres Pins (modificada
de Leroy, 1997). Se
recomienda consultar la
version digital.

Fig. 4. Relacion

de taxones que
desaparecen del registro
fosil con la transicion

al Pleistoceno Medio
(modificado de Postigo-
Mijarra et al., 2010a).
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del registro en los inicios del Pleistoceno Medio (Fig.
4; Postigo-Mijarra et al., 2010a). Una posible expli-
cacion es la climéatica. El paso de la ciclicidad glacial
de 41 ka a 100 ka (Lisiecky y Raymo, 2007) a lo largo
de la llamada Transicion al Pleistoceno Medio (MPT,
en sus siglas en inglés), que tuvo lugar aproxima-
damente durante los MIS 36-18 (1250-700 ka), tuvo
como consecuencia una intensificacion del frio en
los estadiales y la disminucién de la disponibilidad
hidrica tanto edafica como ambiental durante los
mismos, lo cual pudo ser la causa de la desaparicion
de numerosos géneros terméfilos o termohigréfilos
(Postigo-Mijarra et al., 2010a). Precisar el momento
exacto de su desaparicién es una tarea imposible
de realizar. Sin embargo, podemos suponer que las
duras condiciones de los estadiales del Pleistoceno
Medio debieron suponer una importante barrera
para la supervivencia de estos taxones. No hay que
descartar que en un futuro pueda aparecer alguna
cita esporadica de estos, pero en cualquier caso, no
cuestionaria la rarefaccion de sus poblaciones a par-

tirde la MPT y por ende, el hecho de que los paisajes
vegetales experimentaron un cambio importante de
composicion y fisionomia. Nuevamente, al igual que
sucedi6 en el Piacenziense la flora qued6 diezmada,
dando comienzo el Pleistoceno Medio.

EL LARGO Y DIFICIL TRANSITO DEL
PLEISTOCENO MEDIO (0,78-0,125 KA)

El cambio de ciclicidad glacial provocé una etapa
de frio intenso generalizado, produciéndose duran-
te el Pleistoceno Medio el conjunto méas importante
de largas e intensas glaciaciones de la historia del
Cuaternario (Becquey y Gersonde, 2002). En la Pe-
ninsula, esta etapa presenta varias caracteristicas
bien definidas: escasez general de datos, casi total
ausencia de secuencias largas, dataciones impre-
cisas y, probablemente, debido a la génesis de los
yacimientos estudiados, un cierto sesgo tafonémico
hacia el conocimiento de los periodos glaciales o es-

Instalacion de la ciclicidad glaciar de 100.000 afios e
intensificacion del frio durante los estadiales.
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YACIMIENTO (VER F16.1B) | EDAD VEGETACION BIBLIOGRAFIA

Pla de 'Estany Riss (190-170) Pinus, Abies, Quercus, Corylus y Olea-Phillyrea. (Burjachs, 1990).

Vila nova de Milfontes Riss, Riss-Wiirm Pinus, Ericaceae, Betula, Salix, Alnus y Castanea. | (Andrade, 1944).

Ribeira da Provenca Riss Pinus, Ericaceae, Betula, Salix,Ulmus y Castanea. | (Andrade, 1944).
Alpiarca Riss | Pinus, Ericaceae, Salix. (Andrade, 1944).
Samourqueira Riss | Pinus, Betula, Alnus, Ericaceae, Quercus (Teixeira, 1943).

San Pedro de Muel Tirreneano Ill (Riss) Pinus pinaster, Ericaceae, Betula,Corylus, Rhus. (Zbyzewsky, 1958).

Sines (Morgavel) Riss
Mealhada

Pinus y Ericaceae (Andrade, 1944).

Tirreneano llI(Riss) Pinus (P. sylvestris/P. cembra), Ericaceae, Betu-

la, Ulmus, Salix, Quercus.

(Andrade, 1944).

Porto Covo Riss? Pinus, Ericaceae, Betula y Quercus. (Andrade, 1944).
Ribeira do Penegral Riss /Mindel-Riss Pinus y Salix (Andrade, 1944).
Pla de les Preses Mindel-Riss Pinus, Betula, Abies, Quercus, Tilia y Artemisia. (Pérez Obiol et al., 1986).
Vall d'en Bas Mindel-Riss Quercus p., Carpinus, Juglans, Tilia,Alnus y (Cros et al., 1986).
Corylus.
Villaverde Mindel-Riss P. sylvestris, Juglans, Fagus, Picea yQuercus. (Menéndez Amor y Florchutz, 1959).

tadiales. Un gran conjunto de secuencias ubicadas
en el noreste y occidente peninsular que cumplen

con estadiales con predominio de coniferas (Pinus,
Juniperus), Ephedra, Artemisia y Chenopodiaceae

Tabla I. Vegetacion y
cronologia aproximada
de diversos yacimientos

estas caracteristicas quedan recogidas en la tabla I.

Como puede apreciarse, en estos yacimientos el
género Pinus aparece frecuentemente junto a otras
coniferas (Abies/Picea) estando también asociado a
Quercus, Betula, Corylus y Ericaceae, especialmente
en las secuencias mas occidentales. Para el centro
peninsular destaca nuevamente el yacimiento de
Atapuerca (Galeria; ca. 256-200 ka) (Fig. 2B; Garcia-
Antén y Sainz-Ollero, 1991; Berger et al., 2008). Su
registro muestra una secuencia relativamente con-
tinua dominada por Quercus deciduos y perennifo-
lios y, ocasionalmente, altas frecuencias de Pinus
y Cupressaceae. Taxones mediterraneos (e.j. Olea,
Pistacia, Phillyrea, Ceratonia) y mesofilos (e.j. Co-
rylus, Carpinus, Alnus, Fagus, Juglans, Platanus) se
encontraban bien representados. En su conjunto,
se aprecian oscilaciones periddicas en el tiempo
con dominancia de diferentes conjuntos vegetales y
apertura de la vegetacidn en fases frias.

También en el centro peninsular, los datos de las
localidades de Torralba y Ambrona, muestran una
vegetacion abierta tipo estepa con presencia de Pi-
nus (en Torralba, Pinus cf. sylvestris), que alternaba
con Juniperus, Artemisia y Poaceae, y algunos ele-
mentos meséfilos y/o mediterraneos como Quercus,
Castanea, Fagus, Juglansy Olea (Fig. 2B; Ruiz-Zapa-
ta et al., 2003; Postigo-Mijarra et al., 2016). Otros
yacimientos de edad coetanea, también del interior
peninsular y que reflejan paisajes similares, son los
de Villaverde (Menéndez-Amor y Florschutz, 1963),
Villacastin (Carridn et al., 2007) y la Formacién Pi-
nedo (Ruiz-Zapata et al., 2004) (Fig. 2B). Esta alter-
nancia de paisajes estépicos abiertos con dominan-
cia de Artemisia, Chenopodiaceae y coniferas (e.j.
Pinus) con fases templadas, debi6 de ser frecuente
no sélo en el interior peninsular. Asi, en secuencias
mas meridionales como la de Padul (Florschiitz et
al., 1971) o Rio Aguas (Schulte et al., 2008) y las de
los margenes continentales (e.j. Sdnchez-Godi et al.,
1999; Roucoux et al., 2006) (Fig. 2B) puede apreciar-
se el desarrollo de fases frias y xéricas, coincidentes

alternando en muchas ocasiones con fases intergla-
ciares o interestadiales mas calidas con mayor rele-
vancia de mediterraneos y deciduos como Quercus,
Carpinus, Corylus o Betula. Esta dinamica vegetal
constituye uno de los rasgos mas caracteristicos del
Pleistoceno Medio. Otro de sus rasgos es el referido
a la flora. A excepcion de algunas referencias espo-
radicas, como por ejemplo Tsuga, citada en la base
de Padul, de edad imprecisa y discutida (Pons y Rei-
lle 1988; Gonzalez-Sampériz et al., 2010), o algunas
dltimas citas como Carya, Ostrya (Geurts, 1979) o
Pterocarya (Gonzélez-Sampériz et al., 2013), el con-
junto de las secuencias ofrece unos paisajes relati-
vamente similares a los actuales. Sin embargo, aln
encontraremos bosques poblados o incluso quizas
definidos por otros taxones que terminaran desapa-
reciendo o reduciéndose in extremis a lo largo del
Pleistoceno Superior y el Holoceno. Este es el caso
de Picea, Cedrus, Platanusy Carpinus.

EL ULTIMO CICLO GLACIAR E INTERGLACIAR

EL PLEISTOCENO SUPERIOR (125-11.5 ka BP)

Aunque hay zonas en lberia en las que no ha
sido posible encontrar secuencias o yacimientos con
macrofdsiles que aporten informacién secuencial
completa para el Pleistoceno Superior, el conjunto
de datos para esta época del Cuaternario es mucho
mas abundante, pudiendo encontrarse algunas se-
cuencias bien datadas que cubren la mayor parte del
Gltimo ciclo glaciar-interglaciar. Hasta el momento,
el analisis de los datos conocidos muestra unos ras-
gos similares que detallamos a continuacién:

1. Los bosques de coniferas (principalmente pi-
nares, aunque en muchas ocasiones tiene relevan-
cia el género Juniperus) o las formaciones mixtas de
Pinus-Quercus con mesohigréfilos alternaron con
paisajes abiertos de gramineas o compuestas en
respuesta a las fluctuaciones climéaticas provocadas
por la alternancia de estadiales e interestadiales.
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Fig. 5. Secuencia
polinica de Abric Romani
(modificado de Burjachs
y Julid, 1994).

Fig. 6. Diagrama de

Cova de ’Arbreda

en la que se sefiala
aproximadamente la fase
que se corresponde con
el LGM (modificado de
Burjachs, 1993).
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Esta dindmica ya podia observarse incluso desde timo ciclo glaciar-interglaciar que se desarroll6 hace
las primeras etapas del Pleistoceno pero el con- unos 20-18 ka BP (antes de la actualidad).Esta fase
trol cronolégico de estas secuencias mas recientes de extremo frio ha quedado marcada en la mayor
permiten detectar estos cambios con mucha mayor parte del registro de las secuencias de este periodo,
precision. A modo de ejemplo podemos comentar la y aunque con diferencias regionales y de altitud, es
secuencia de Abric Romani (Fig. 2C; Burjachs y Julia, facilmente reconocible por la expansion de forma-
1994) correspondiente al estadio isotdpico marino ciones abiertas esteparias y la casi ausencia o des-
(MIS) 4 (70-40 ka) (Fig. 5). En ella puede apreciarse, aparicion de los elementos arbdreos. Un ejemplo en
desde un punto de vista de composicion floristica, el Norte peninsular puede apreciarse en la Cova de
el predominio de Pinus-Juniperus junto a robles, en- I’Arbreda (Figs. 2Cy 6; Burjachs, 1993).
cinas y un diverso conjunto de especies mesoéfilas y 2. La diferenciacion regional de la vegetacion ya
mediterraneas. También es destacable la presencia esbozada en las secuencias del Pleistoceno Medio,
polinica tanto de Carpinus como de Cedrus. queda patente, de forma clara, en el analisis de es-
Un caso particular de estadial lo constituye el tas secuencias del Pleistoceno Superior, dado que
maximo glacial wurmiense (Last Glacial Maximum ya existian elementos peculiares que definfan con
en sus siglas en inglés, LGM), la fase mas fria del dl- claridad una vegetacion atlantica y otra mediterra-
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nea. Por ejemplo, la abundancia del elemento ter-
mo6filo mediterraneo en el sureste ibérico, y de las
ericaceas y los mesohigrofilos en el Norte y occiden-
te peninsular.

Un ejemplo de esta diferenciacion regional se
observa en el sondeo de Area Longa (Galicia; MIS 5¢
a MIS 3) (Fig. 2C; Gomez-Orellana et al., 2007). En
esta secuencia se pone de manifiesto la relevancia
de algunos taxones, por ejemplo Calluna o Erica, a lo
largo de todo el periodo, hallando su maxima repre-
sentacion en el MIS 4 (Fig. 7). Los bosques estuvie-
ron dominados en la fase templada del MIS 5c por
frondosas (Fagus, Betula, Quercus robur), mientras
que en el estadial del MIS 4 su importancia se redujo
apareciendo espacios abiertos como lo indican los
altos porcentajes de Calluna, Erica y Poaceae. Hay
que destacar la presencia de Abies, Picea y Carpi-
nus, hoy en dia desaparecidos de esta zona. En ge-
neral, puede afirmarse para el N/NW peninsular el
predominio de especies mesohigréfilas, con pinares
atribuidos a P. sylvestris y P. pinaster en cotas bajas.

Por otro lado, en la Iberia mediterranea, la pre-
sencia de taxones terméfilos queda patente en la se-
cuencia polinica musteriense de Perneras (Fig. 2D;
Carrion et al., 1995). Aqui, junto a Pinus y Quercus,
vivieron taxones mediterraneos como Olea-Phillyrea
y Pistacia, que estaban acompafiados por un con-
junto de plantas terméfilas muy significativas como
Withania, Myrtus, Lycium o Periploca. También lla-
ma la atencién la existencia en el drea de especies
mesohigréfilas que estaban refugiadas en los fon-
dos de valle.

3. La presencia de algunos taxones hoy en dia
extintos o casi desaparecidos en los bosques ibéri-
cos del Pleistoceno Superior constituye también una
diferencia significativa respecto al Holoceno. Asi,
como lo atestigua el registro polinico y antracolégi-
co, Carpinus fue un taxon frecuente principalmente
en el norte peninsular, mientras que Picea habité al
menos en la cordillera Cantébrica. El caso del car-
pe es bastante llamativo porque en la actualidad
quedan tan solo exiguas poblaciones relictas en la
cuenca del rio Bidasoa (Aizpuru y Catalan, 1984).
Sin embargo, es un taxén que habité en la Peninsula
desde el Oligoceno (Postigo-Mijarra et al., 2010a) y
que estuvo ampliamente repartido por ésta durante
el Pleistoceno, como asi lo atestiguan abundantes
estudios palinolégicos (Fig. 8). Sin embargo, expe-
riment6 una drastica reduccién de sus poblaciones
durante el Holoceno. Las causas de esta extrema
reduccién se desconocen, aunque se ha indicado
como una posible causa la actividad humana y/o la
competencia con robles, hayas y avellanos (Postigo-
Mijarra et al., 2010a).

Otro caso muy interesante es Picea. Este taxén
formé parte de los bosques del norte de la Penin-
sula, al menos hasta los inicios del Holoceno. A
partir de macrorrestos, el género Picea ha sido
identificado en tres yacimientos arqueolégicos de
la costa Cantabrica (La Pila, Santa Catalina y Pefa
del Perro [Uzquiano, 1995; Gonzalez-Sampériz et al.,
2010). Tampoco estan claros los posibles motivos
de su desaparicion, habiéndose mencionado como
posibles factores de su declive y extincién la com-
petencia con otras especies arboreas y/o la accion
antrépica (Postigo-Mijarra et al., 2010a).
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4. Como respuesta a las fluctuaciones climati-
cas, en zonas montafosas tanto del interior como
del exterior de la Peninsula Ibérica, se produjeron
continuos desplazamientos altitudinales. Esto provo-
c6 que en fondos de valle o zonas del interior de las
cuencas, especies microtermas cohabitaran con otras
mas termofilas. Este proceso se enmarca en la dina-
mica habitual a lo largo del Cuaternario de extension
y retraccion de los bosques, desde zonas altitudinal-
mente superiores a zonas de menor cota, por ejemplo
valles y zonas intracuenca. Como consecuencia de
estos desplazamientos altitudinales, se produjo en
latitudes meridionales y orientales peninsulares una
significativa mezcla de taxones, generandose bos-
ques o areas de una elevada diversidad en espacios
relativamente reducidos. Por ejemplo, durante los

L]
Tito Butillo

Atapuerca

Fig. 7. Secuencia
polinica de Area Longa
en la que destaca la
importancia de ericdceas
como Calluna o Erica
(modificado de Gomez-
Orellana et al., 2007).

fig. 8. Citas de Carpinus
sp. en el Pleistoceno
Superior de la Peninsula
Ibérica.
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Fig. 9. Referencias fosiles

de Pinus nigra en el

sury levante durante
el Pleistoceno Superior

y Holoceno y detalle

de la madera fésil del
yacimiento de El Abalario
perteneciente a P. nigra
en la costa del Parque
Natural de Dofiana
(modificado de Postigo-
Mijarra et al., 2010b).

estadiales, las coniferas mas microtermas (ej. Pinus
sylvestris/nigra) experimentaron descensos altitudi-
nales desde las sierras interiores a zonas mas exter-
nas, en ocasiones en zonas préximas a la costa donde
los taxones mediterraneos ya eran frecuentes en las
comunidades vegetales (Fig. 9). Como resultado, se
produjo un interesante fenémeno de mezcla de espe-
cies y comunidades vegetales.

5. La enorme diversidad espacial de Iberia, tanto
topografica como litolégica, permitié la existencia
de numerosos enclaves en los que existieron dife-
rentes condiciones microclimaticas. Asi, las zonas
del interior de las cuencas sedimentarias y los fon-
dos de valle ligados a sierras de altitud media (Cos-
ta et al., 1990) debieron jugar un papel importante
favoreciendo la supervivencia de especies termofi-
las o higréfilas durante los periodos glaciales mas
adversos. A partir de estas areas, que podriamos in-
cluir en un amplio concepto denominado dreas refu-
gio, se produjeron los fendmenos de recolonizacion
una vez que las condiciones ambientales volvieron
a ser favorables para estas especies. Del estudio de
la velocidad de recolonizacién de espacios adyacen-
tes, de la estructura genética de las poblaciones y
de modelos climaticos, sabemos que estas areas
refugio no existieron s6lo en el sureste ibérico sino
que estuvieron repartidas por todo el territorio pe-
ninsular (Carrion et al., 2008; Postigo-Mijarra et al.,
2008; Gonzélez-Sampériz et al., 2010). De hecho, el
conjunto de evidencias que apoyan la supervivencia
de numerosas poblaciones de especies de arboles
durante los MIS 4, 3y 2, tanto en areas montafio-
sas (e.j. Cordillera Cantabrica, Sistema Central o
Cordilleras Béticas) como en zonas intracuenca, es
muy numeroso (Gonzalez-Sampériz et al., 2010).
También es interesante resefar el caso de especies
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mesohigroéfilas y/o microtermas, que pudieron en-
contrar durante los interestadiales mas calidos de la
Region Mediterranea las condiciones idéneas para
sobrevivir en valles y gargantas con condiciones mi-
croclimaticas favorables. En este sentido, el sureste
peninsular jugé un papel esencial hasta épocas muy
recientes, permitiendo la supervivencia de un elen-
co de taxones mesohigréfilos muy importante (ej.
Corylus o Tilia), que se mezclaron en areas reduci-
das con especies mediterraneas (Gonzalez-Sampé-
riz et al., 2010).

MIGRACION, ‘EXTINCI(‘)N, RESILIENCIA Y
ACCION ANTROPICA: EL TARDIGLACIAL Y LA
COMPLEJA DINAMICA HOLOCENA (18-0 KA BP)

La dltima fase del Cuaternario esta determinada
por la abundancia de datos disponibles, a veces con
un grado de detalle muy significativo. A partir de la
profusa informacion disponible, la historia de la ve-
getacion durante este periodo estuvo caracterizada
por una serie de rasgos generales que de modo sin-
tético detallamos a continuacién:

A. - LA AUSENCIA DE UN MODELO UNICO DE DINA-
MICA DE LA VEGETACION

1. La deglaciacién a partir del LGM generd un au-
mento de la disponibilidad hidricay de la tempe-
ratura. En las areas englobadas en la Regién Eu-
rosiberiana de gran parte de Europa, incluyendo
el Ny NE peninsular, tuvo como consecuencia el
incremento de la vegetacion arb6rea durante el
Tardiglacial (14.700-11.500 anos cal BP=edad ca-
librada antes de la actualidad). De este modo, se
produjo un mosaico de paisajes caracterizados
por coniferas, abedulares y bosques mixtos de
robles y pinos que alternaban con estepas crio-
xerofiticas (Tzedakis, 1994; Ramil-Rego et al.,
1998; Carrion et al., 2010). La llegada del Holoce-
no provocd una recuperacion de los bosques en
las regiones atlanticas, la montafa cantabrica,
los Pirineos y los sectores mas septentrionales
de la sub-Meseta Norte (Fig. 10). En estas zonas
se infieren dos fases: una primera representa-
da por la expansién de Betula y Pinus, para dar
paso posteriormente a una segunda consistente
en la recuperacion de las frondosas: Quercus ca-
ducifolios, Corylus, Ulmus, Alnus vy, finalmente,
Fagus. En estas primeras etapas post-glaciares,
al igual que en otras del Pleistoceno, también
pudo jugar un papel destacado el género Junipe-
rus (Carrién et al., 2000; Morla, 2003).

2. El cambio de vegetacién que se produjo en Iberia
durante el Tardiglacial y las primeras fases del
Holoceno constituyé una clara respuesta al cam-
bio de las condiciones climéticas. Asi, periodos
cortos, a escala de centenares o incluso decenas
de afos, han quedado perfectamente definidos
por las variaciones de la vegetacion (Pérez-Obiol,
2007; Carrion et al., 2010). Por ejemplo, el Dryas
reciente, periodo de intenso frio que se produjo
entre 12.650 y 11.500 afos cal BP, ha quedado
reflejado en la vegetacion de la Iberia Atlantica,
eincluso de la mediterranea, a través de la expan-
sion de xeréfitos como Artemisia o Ephedra y la




reduccion de las formaciones arbéreas.

. El anélisis de las secuencias del ambito de la
Region Mediterranea muestra no pocas varia-
ciones a esta dindmica general de la vegetacion,
siendo muy dificil encontrar rasgos comunes o
un patrén similar en todas ellas. Un ejemplo de
tal variacién lo constituye la tardia sustitucién
de las formaciones de pinos por las de frondo-
sas durante los primeros milenios del Holoceno
o incluso en su segunda mitad, situacién que
puede apreciarse en un ndmero significativo de
secuencias como por ejemplo Navarrés (Carrion
y Van Geel, 1999), Lagoa de Albufeira (Queiroz,
1989) o Albufera d’ Alcudia (Burjachs et al., 1994)
(Fig. 2D). La resiliencia de los pinares en estos
ambientes es notable y s6lo procesos de tipo
catastréfico, como por ejemplo incendios repe-
tidos o quizas los cambios climaticos acaecidos
en la segunda mitad del Holoceno, parecen ha-
ber favorecido su reemplazamiento natural por
el de especies tipicamente mediterraneas.

. Una variante extrema de este largo proceso de
inercia de las poblaciones de pino se produjo
en la Iberia continental. En algunos de estos
ambientes de intenso frio y xericidad del cen-
tro peninsular, las formaciones de P. sylvestris
y P. nigra dominaron principalmente en areas
montafosas, mientras que las de P. pinaster vi-
vieron en zonas mas bajas a lo largo de buena
parte del Holoceno, siendo reemplazados en la
segunda mitad del mismo por frondosas o for-
maciones arbustivas, en muchos de los casos
atribuidos a la accién antrépica en estas areas.
Algunos ejemplos los hallamos en secuencias o
yacimientos tales como Quintana Redonda (Fig.
11; Garcia Anton et al., 1995), Gredos (Rubiales
et al., 2007), Rascafria (Franco et al., 1998) o el
interior de la cuenca del Duero (Morales-Molino
et al., 2012) (Fig. 2D). Por otra parte, en am-
bientes mediterraneos secos, las formaciones
mixtas de Pinus-Quercus tuvieron también una
larga persistencia como se ha constatado en el
valle del Ebro y en otras zonas mas meridionales
del Este peninsular (Pérez-Obiol et al., 2010). Si
bien durante los primeros milenios los pinos (P.
sylvestris/nigra) formaron parte de estas comu-
nidades, otras especies como P. pinea y P. ha-
lepensis pudieron haber desempefiado a finales
del Holoceno un importante papel ecolégico (Ca-
rrion et al., 2010).

. Otra variacién de este modelo es la generada
por factores climéaticos regionales, como la ari-
dez. En estos ambientes, los taxones xer6fitos,
meso6filos y las quercineas tuvieron diferentes
comportamientos segln el area considerada,
estando bastante influenciados por los factores
bioclimaticos y antrépicos (Pantaleén-Cano et
al., 2003; Carrién et al., 2010; Pérez-Obiol et al.,
2010).

. En las Islas Baleares, a partir de estudios reali-
zados en Mallorca y Menorca, se han hallado al-
gunas particularidades notables. Asi, existieron
bosques principalmente integrados por Junipe-
rus, Corylus, Pinus y Buxus como especies prin-
cipales desde hace 7.800 afios cal BP (Burjachs
et al., 1994; Yl et al., 1997). Aproximadamente
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hace 6.000 afios BP, estas formaciones experi-
mentaron un cambio drastico que coincidié con
aumentos significativos de polen de Olea. En
qué medida la accién climatica y antrépica con-
tribuyeron a este cambio de la vegetacion, aln
no esta claro.

7. En general, la mayor expansion de los bosques

en Iberia se produjo durante los primeros mi-
lenios del Holoceno. Aproximadamente entre
7.000-6.000 anos cal BP los taxones deciduos
que estaban extendidos incluso por regiones li-
torales disminuyeron o desaparecieron, siendo
reemplazados por taxones escleréfilos (Pérez-

Fig. 10. Modelos de
recuperacion de la
vegetacion para el Norte
peninsular (modificado
de Carrion et al., 2000).

Fig. 11. Ejemplo de larga
persistencia de los
pinares en secuencias
del interior peninsular,
secuencia de Quintana
redonda (modificado
de Garcia-Anton et al.,

1995).
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Obiol et al., 2010). Existe, sin embargo, una cier-
ta diacronfa en esta recuperacion. Asi, en el sur
de la Peninsula, la recuperacién de Quercus es
anterior en las areas calidas mas septentriona-
les (Carrion et al., 2010).

B. PROCESOS DE EXTINCION VERSUS
PERSISTENCIA DE TAXONES
8. Durante el Holoceno se extingui6 el género Pla-

tanus de los paisajes ibéricos. Este aparece en el
registro Cuaternario de forma continua aunque
de modo escaso y fragmentario. Su desaparicion
podria estar ligada a fendmenos de competen-
cia con arboles riberefios como Salix o Fraxinus,
0 a procesos ecoldgicos desconocidos (Garcia-
Anton et al., 1990; Postigo-Mijarra et al., 2010a).
Otro taxén con registro palinolégico continuo a
lo largo del Pleistoceno es Cedrus. Segln algu-
nos autores, todo el polen procede (inicamente
del Norte de Africa (Magri y Parra, 2002). Otros,
sin negar esta posible via de entrada polinica,
indican que no deberia descartarse del todo su
posible presencia relicta durante el Cuaternario,
incluido el Pleistoceno Superior y el Holoceno
(Postigo-Mijarra et al., 2010a) en los sistemas
montafiosos peninsulares. Recientemente, se ha
detectado su presencia de forma mas o menos
continua (5%), en el yacimiento de Cuerpo de
Hombre (Sierra de Gredos, Fig. 2D), habiéndose
interpretado su presencia como natural y aut6c-
tona en la zona (Ruiz-Zapata et al., 2011).

. Una posible explicacion a la variabilidad de la
dinamica y los paisajes holocenos de la iberia
mediterranea podria estar relacionada con la he-
terogeneidad espacial del territorio. Esta generd
enormes diferencias microclimaticas y edaficas
que sumadas a la heterogeneidad espacial de
la vegetacion instalada en esas zonas durante
el Pleistoceno Superior, provoc6é enormes dife-
rencias de unos lugares a otros (Carrion et al.,
2010). La presencia y la mayor o menor proximi-
dad de areas refugio en unas regiones u otras
también podria explicar la recuperacién mas o
menos rapida de la vegetacién en una zona de-
terminada.

10. A pesar de los procesos de extincion sefialados y

en relacion a la presencia de estas areas refugio,
un nimero muy significativo de taxones ya pre-
sentes en el Nedgeno han llegado hasta nues-
tros dias. Podemos destacar dos conjuntos: por
un lado, el conjunto de pteridéfitos de afinidad
paleotropical, entre los que se encuentran Cul-
cita macrocarpa, Davallia canariensis, Psilotum
nudum, Pteris vitatta y Woodwardia radicans,
que persistieron bajo condiciones microclimati-
cas favorables a lo largo del Cuaternario (Morla,
2003; Postigo-Mijarra et al, 2008); por otro, se
encuentran los géneros Castanea, Juglans, Cel-
tis, Laurus y Ceratonia, que aunque en diferen-
tes momentos de la historia fueron expandidos
por los seres humanos, tanto su registro polinico
como los estudios genéticos realizados sefialan
una permanencia continua a lo largo de todo el
Pleistoceno y el Holoceno (Garcia-Antén et al.,
1990; Carrién y Sanchez-Gémez, 1992; Postigo-
Mijarra et al., 2008, 2009).
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C. CAMBIOS EN LOS PAISAJES :ANTROPICOS O
CLIMATICOS?
11. La influencia antrépica comenz6 a detectarse en

12.

los paisajes ibéricos ya en los albores del Neoli-
tico. Sin embargo no parece que tuviera un im-
pacto importante en estos hasta el Calcolitico y
la Edad del Bronce (ca. 3200-800 a. de (), exis-
tiendo a partir de estos periodos numerosisimas
evidencias a lo largo de toda la geografia ibéri-
ca ligadas a actividades de pastoreo, practicas
agricolas o mineria (Pérez-Obiol et al., 2010; Ca-
rrion et al., 2010).

El impacto del fuego como recurso utilizado por
el ser humano para eliminar bosques y matorra-
les esta suficientemente probado en el Holoceno
ibérico, pero alin se necesitan mas estudios que
cuantifiquen su relevancia en la transformacion
de los paisajes vegetales (Carrion et al., 2010).
Su utilizacién en practicas ganaderas o agricolas
pudo tener una gran relevancia en la desapari-
cién de todos aquellos taxones con imposibili-
dad o dificultad para rebrotar de cepa, favore-
ciendo a otros que si lo hacen. En este caso, las
coniferas fueron claramente perjudicadas res-
pecto a las frondosas.

13. A lo largo del Holoceno el clima fue un factor de-

terminante en la dinamica de la vegetacion. Sin
embargo, no fue el Gnico. Factores ecolégicos
(como la competitividad o capacidad de rege-
neracion de las especies), estocasticos (como
el fuego), espaciales (topograficos, edéaficos o
proximidad a areas refugio) y la propia interven-
cién humana, también jugaron un papel esen-
cial a lo largo del Holoceno (Garcia-Anton et al.,
2002). A pesar de la enorme cantidad de trabajos
existentes, alin son necesarios, especialmente
en el area mediterranea y en cotas medias o ba-
jas, estudios con largas secuencias y buen con-
trol cronolégico que permitan detectar la posible
relacion entre el clima, la accién antrépica y la
vegetacion. Del mismo modo, nuestro conoci-
miento sobre la autoecologia de las especies po-
dria explicar algunas dudas que persisten sobre
la capacidad de las éstas o de sus poblaciones
para resistir periodos desfavorables, reproducir-
se en determinadas condiciones o reconquistar
territorios, todos ellos factores clave para poder
entender mejor la dinamica vegetal.

ALGUNAS IDEAS PARA EL TRABAJO EN EL
AULA

A continuacién presentamos varias propuestas

didacticas a realizar en el ambito universitario de
las ensefianzas de grado (Biologia, Ciencias Am-
bientales o Geologia), o en secundaria en materias
tales como Ciencias de la Tierra y Medioambienta-
les o Geologia (ambas de segundo de Bachillerato).
Para la realizacion de estas actividades los alumnos
podran consultar el libro “Paleoflora y Paleove-
getacion de la Peninsula Ibérica e Islas baleares:
Plioceno-Cuaternario” (Carrion (Coord.), 2012). Las
propuestas son las siguientes:

1.

Realizacién de un anélisis comparado de la vege-
tacién presente-Holoceno. Para ello partiremos




de una secuencia polinica de una zona concreta,
préxima a nuestra localidad o en el ambito cerca-
no de nuestra Comunidad Auténoma, con datos
de la segunda mitad del Holoceno. El alumnado
analizara en el aula cudles han sido las especies
integrantes de los paisajes y como ha ido varian-
do lavegetacion a lo largo del tiempo, prestando
especialmente atencién a los cambios al final del
Holoceno. En una segunda fase, se realizara una
salida de campo para comprobar in situ cémo
ha variado el paisaje respecto al diagrama, de-
dicando especialmente atencién a la presencia
de indicadores antrépicos como cultivos y a la
permanencia de comunidades preservadas a
pesar de la intervencién humana en el medio. El
alumnado podra investigar, buscando fuentes
documentales histéricas, el origen y evolucién
de los cambios observados.

2. Una variante de esta propuesta podria consistir
en buscar indicadores de presencia antrépica
en una zona o regién determinada vy, a partir de
estos datos, reconstruir la historia de la agricul-
tura y usos del territorio en un area determina-
da. En este caso, lo mas facil podria ser intentar
detectar la aparicién de taxones indicadores de
agricultura o arboricultura como, por ejemplo,
Cerealia, Vitis, Olea, Plantago lanceolata-coro-
nopus, Polygonum arviculare y, en el tramo final
del Holoceno, incrementos bruscos de Juglans,
Castanea u Olea.

3. Una (ltima propuesta podria ser realizar un traba-
jo de investigacion de gabinete sobre la historia
del nogaly del castafio en la Peninsula. Los alum-
nos hallaran numerosas fuentes documentales
que afirmaran que su presencia en los paisajes
ibéricos responde (nicamente a su reciente in-
troduccién en época histérica, pudiendo trazar
los principales rasgos de su expansién y usos por
parte del ser humano. Podra completar, de una
forma critica, la historia de estos taxones, em-
pleando para tal efecto la informacién procedente
de la documentacién paleopalinolégica.
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