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Resumen general

Las biotas contemporaneas son el resultado acumulativo de una serie de complejas
interacciones entre las propiedades de los organismos y las condiciones de su
entorno sucedidas a lo largo del desarrollo de la vida en la Tierra. Por tanto, la
distribucion y evolucion de las especies, incluidos los mamiferos de la Peninsula
Ibérica, no es azarosa, sino que sigue patrones que responden a diferentes factores
contemporaneos y pasados. En un momento en que la comunidad cientifica se ha
puesto de acuerdo en estudiar los mecanismos que determinan la biodiversidad
desde una éptica ecoldgica, historica y evolutiva complementaria y no excluyente,
es necesario desarrollar y consensuar metodologias que permitan dicha
integracion. Por ello, este trabajo se aborda desde una triple perspectiva:

macroecologica, filogenética y biogeografica.

La Peninsula Ibérica es un destacado punto caliente de biodiversidad europea,
punto caliente de endemicidad y ademas se ha sugerido su importante papel como
refugio en diferentes eventos climaticos pasados. Con todo, no es un territorio libre
de padecer las consecuencias de la actual crisis ambiental y se espera un fuerte

impacto negativo de esta en la distribucién y supervivencia de sus especies.

La Tesis Doctoral aqui presentada tiene como principal objetivo avanzar en el
conocimiento de los mecanismos que subyacen en el origen y mantenimiento de los
patrones y procesos de distribucion de las especies, utilizando el caso particular de
los mamiferos terrestres silvestres de la Peninsula, para poner después ese
conocimiento al servicio de la conservacion de su biodiversidad. Comprender para

proteger. Este es el hilo conductor de esta investigacidon.

La Tesis Doctoral se divide en tres bloques: uno relativo al presente, otro sobre
pasado y futuro, y el ultimo, que incluye una aplicacién a la conservacion de la
biodiversidad. El bloque primero, presente, estd dedicado a los patrones de
distribuciéon de los mamiferos observados (Capitulos 2). El objetivo principal es
analizar las interrelaciones entre el clima actual, la heterogeneidad de habitat, las
interacciones bidticas y los componentes histéricos, con la riqueza de mamiferos.

Utilizando técnicas de particiéon de la varianza se determina la variacion de cada
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uno de los componentes no compartida por los otros asi como sus solapamientos.
Los capitulos del segundo bloque (Capitulos 3 y 4) comparten una aproximaciéon
basada en modelos de distribucion de especies (SDMs). Como los SDMs caracterizan
el espacio ambiental multidimensional que limita la distribucién de una especie es
posible proyectar este subconjunto del espacio ambiental sobre el espacio
geografico de diferentes escenarios presentes, pasados y futuros. Esto permite
conocer las variaciones en la distribuciéon que sufren las especies en escenarios de
cambio y a partir de ahi es posible revelar la existencia procesos historico-
evolutivos que tuvieron lugar en el pasado. Tomando el caso concreto de un
endemismo como la musarafia ibérica (Sorex granarius), en el Capitulo 3 se
profundiza en el estudio de la relaciéon entre el espacio ambiental y geografico
(fundamental para la comprension del nicho ecologico de las especies); y
adicionalmente, se reconstruye la distribucidn de la especie bajo diferentes
escenarios con el fin de contribuir a la conservacion de este endemismo ibérico. La
congruencia en los resultados obtenidos por diferentes aproximaciones sirvié para
generar un marco metodolégico adecuado sobre el que fundamentar el capitulo
siguiente. En el Capitulo 4 se comprueba hasta qué punto las fluctuaciones
climaticas ocurridas en el pasado han condicionado la distribucién de la riqueza de
especies actual. Concretamente se explora la hipotesis de que los refugios, ademas
de cruciales para la persistencia de muchas especies, actian como centros de
especiacion. Para ello, desarrollamos un marco analitico que combina SDMs (para
delimitar los refugios) con métodos filogenéticos comparativos (para estimar las
tasas de especiacion de la fauna de mamiferos del Paleartico occidental). El tercer y
ultimo bloque, priorizando areas de conservacion (Capitulo 5), parte de los
resultados obtenidos a lo largo de esta memoria para aplicarlos a la conservacién de
la biodiversidad. El objetivo aqui es establecer un sistema de priorizaciéon de areas
protegidas y evaluar como de efectivas son y seran las actuales redes de espacios
protegidos de la Peninsula Ibérica. Para ello, se desarrolla un indice que considera
en un solo valor aspectos ecolégicos y evolutivos de la biodiversidad de mamiferos

asi como los aspectos de relevancia histérica de la Peninsula.

La riqueza de mamiferos en la Peninsula Ibérica se encuentra principalmente en las
cadenas montafiosas de la mitad Norte de la Peninsula, mientras que el valle del

Ebro, el Sur de Espafia y gran parte de Portugal destacan por todo lo contrario. Los
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modelos obtenidos en el Capitulo 2 sugieren que los patrones de riqueza actual
reflejan la existencia de una sefial historia significativa y que la dindmica agua-
energia, la heterogeneidad del habitat, y las interacciones bi6ticas desempefian un
papel importante en la distribucién actual de los mamiferos. Todas las técnicas
utilizadas en la construccién de SDMs en el Capitulo 3 revelan que la variacién en
términos de probabilidad de ocurrencia de la musarafia ibérica queda bien
explicada por factores climaticos, que en todos los casos se logran altos grados de
precision en los valores de probabilidad de ocurrencia predichos y que las
proyecciones de todos los modelos fueron congruentes entre si. Tales congruencias
indican que la distribucién de la musarafia fue mas amplia y continua en el pasado y
se prevé que el cambio climatico tenga un impacto muy negativo en su distribucion
futura. Los resultados del Capitulo 4 confirman la existencia de refugios en el Norte
de la Peninsula Ibérica y en el margen Atlantico de Francia. Se demuestra ademas el
importante papel que juegan los refugios como centros de diversificaciéon de las
especies. Finalmente, de acuerdo con el indice propuesto en el Capitulo 5, las areas
de la Peninsula Ibérica con mayor valor de conservacion se localizan en el norte
peninsular, en puntos montafiosos del Sistema Central, Sistema Ibérico, algunos
puntos de Sierra Morena y los Sistemas Béticos, asi como en la depresion final de los
rios que desembocan en el Golfo de Cadiz. La superposiciéon entre estas areas
destacadas y las actuales areas protegidas muestra que la conservaciéon de la

biodiversidad de mamiferos es incompleta, tiene vacios.

Consideramos que en este trabajo es relevante en el campo de la macroecologia y la
biologia de la conservacion ya que pone de manifiesto que la inclusién de procesos
evolutivos e historicos es clave para entender los patrones biogeograficos de
diversidad. En él demuestra céomo las fluctuaciones climaticas del pasado han
dejado una huella detectable en los patrones geograficos observados de la riqueza
de especies. Asimismo, en esta memoria se pone de manifiesto que la Peninsula
Ibérica ha tenido histéricamente un papel fundamental en la configuracion de la
biota actual de mamiferos, actuando como refugio para la supervivencia de las
especies en eventos climaticos pasados y sirviendo como motor generador de
nuevas especies. Todo esto incrementa el valor bioldgico de la Peninsula Ibérica.
Teniendo en cuenta la relevancia de los componentes histéricos y evolutivos,

encontramos recomendable incluir este tipo de cuestiones en los planes de
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conservacion. El indice propuesto para establecer areas prioritarias evidencia la
existencia de vacios en las actuales redes de areas protegidas, por lo que seria

conveniente una revision de las mismas.

Vi



Capitulo 1

Introduccién general
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INTRODUCCION GENERAL

Basada en los mamiferos terrestres silvestres de la Peninsula Ibérica, la presente
Tesis Doctoral ha sido ideada para avanzar en el conocimiento de los mecanismos
que subyacen en el origen y mantenimiento de los patrones y procesos de la
distribucion de las especies, para poner después ese conocimiento al servicio de la

conservacion de la biodiversidad. Comprender para proteger.

La comunidad cientifica se ha puesto de acuerdo en afirmar que la distribucion y
diversidad de la vida en la Tierra en ultima instancia esta determinada por la accion
conjunta de factores ecologicos (e.g. clima, heterogeneidad del habitat,
interacciones bidticas), evolutivos (la historia del linaje) e histoéricos (la historia del
lugar) (véase e.g. Willig et al. 2003; Field et al. 2009). Examinar la relacién entre la
variacion espacial de la riqueza y los factores ecolégicos contemporaneos es
posible mediante lo que se ha venido en llamar 'andlisis de gradientes'
(Whittaker 1956, 1967). La reconstruccion de aspectos historico—evolutivos es
posible siempre que los lazos que unen el pasado con el presente sean informacion
que se haya preservado (Sober 1988 en Espinosa et al. 2002, p. 29). Pero, si esa
informacién existe ;dénde buscarla? A este respecto, es posible considerar la
historia del lugar desde una aproximacidon biogeografica y obtener la historia
evolutiva de los linajes a partir de filogenias disponibles. En consecuencia, para
entender los mecanismos que generan y mantienen la diversidad bioldgica es
preciso realizar trabajos desde una triple perspectiva: macroecoldgica,
macroevolutiva y biogeografica valiéndose y combinando los conceptos y métodos

que cada una de las aproximaciones proporciona.

La Tesis Doctoral puede dividirse en tres bloques fundamentales. El bloque primero
(Capitulo 2) se centra en estudiar el grado de superposicion e interdependencia de
los factores ecologicos y los e historico-evolutivos que subyacen en los patrones de
riqueza de mamiferos observados en la Peninsula Ibérica. El andlisis de la
contribucidn relativa de estos factores y de sus interrelaciones es fundamental
para comprender el funcionamiento, dinamica, origen y mantenimiento de la
biodiversidad. El segundo bloque (Capitulos 3 y 4), una vez definido el marco

analitico sobre el que proyectar la distribuciéon pasada, presente y futura de las
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especies, estd dedicado a entender cémo respondieron los mamiferos a las
fluctuaciones climaticas pasadas. Comprender la historia evolutiva de los
organismos puede ayudar a predecir las respuestas que estos tendran frente a la
actual situacién de cambio climatico. En el tercer y ultimo bloque (Capitulo 5),
evaluamos como de efectivas son y seran las actuales redes de espacios protegidos
de la Peninsula Ibérica en funciéon de los componentes ecolégicos, histéricos y
evolutivos que, de acuerdo con nuestros resultados, mejor definen la distribucion

de los mamiferos en ese territorio.

Patrones de biodiversidad

Toda la variedad y variabilidad de vida en la Tierra queda encerrada en el término
‘biodiversidad’. Este neologismo fue acufiado por Walter G. Rosen en el Foro
Nacional de BioDiversidad de 1985 como una contraccion de ‘diversidad biol6gica’
(Wilson 1988). A partir de entonces se populariz6 enormemente probablemente
debido a que su magnitud conceptual recoge todos los tipos y niveles posibles de la
diversidad (Purvis y Hector 2000): genética (dentro de las especies), taxonémica
(entre especies) y de ecosistemas (Convenio sobre la Diversidad Biologica 1992,
disponible en https://www.cbd.int; véase también Harper y Hawksworth 1995), asi
como los procesos ecolégicos y evolutivos que se dan a esos niveles (Jeffries 1997;
Solis et al. 1998). S6lo una evaluacién multidimensional de la biodiversidad
proporcionaria la vision mas aproximada posible de los cambios que puedan

producirse en esta (véase Capitulo 5).

La macroecologia se ha definido como una disciplina observacional orientada al
estudio estadistico de patrones y procesos, ecoldgicos y evolutivos, a escalas
espaciales y temporales diversas (cf. Brown 1995; Gaston 2000; Kent 2005;
Olalla-Tarraga 2014). En la década de los noventa del pasado siglo, paralelamente a
la formulaciéon y maduracion del concepto de biodiversidad, los ec6logos Brown y
Maurer (1989) introducian por primera vez el término macroecologia para
referirse al reparto del alimento y el espacio entre las especies, a escales espaciales
continentales. A partir de entonces y especialmente en los ultimos afos, la

macroecologia se ha convertido en una disciplina ecolégica en auge fuertemente
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vinculada a otras disciplinas cientificas como la paleobiologia, la biogeografia o la
macroevoluciéon (Kent 2005; Olalla-Tarraga 2014). Sin embargo, el pensamiento
macroecoldgico contaba con un largo bagaje anterior a su reconocimiento oficial.
Asi, naturalistas de los siglos XVIII y XIX como Forster, de Buffon, von Humboldt,
Darwin o Wallace ya especulaban sobre los mecanismos que podian estar detras de
la distribucién de plantas y animales alrededor del mundo. El siglo XX se iniciaria
con la llegada de las primeras formulaciones matemadticas de las relaciones
observadas (e.g. Arrhenius 1921; Gause 1934) y culminaria con el asentamiento de
pilares conceptuales y metodoldgicos que fundamentarian las bases del actual
pensamiento ecolégico en general y macroecolégico en particular [e.g. concepto de
nicho (Hutchinson 1957), aplicacién ecoldgica de la teoria de la informacién para el
estudio de la diversidad de especies (Margalef 1958), o desarrollo de la teoria de la

biogeografia insular (MacArthur y Wilson 1963)].

El interés del estudio a escalas espaciales amplias —esto es, a escalas regionales,
continentales y/o globales— reside en explicar propiedades emergentes de la
estructura y funcionamiento de ecosistemas y biotas que pudieran no manifestarse
a escalas mas locales. La mayoria de problemas ambientales que se dan a escala
mundial, como el calentamiento climatico o la fragmentacion y pérdida de habitats
(Ceballos et al. 2015; Barnosky et al. 2011), aunque se generan a escalas locales,
por su magnitud, operan precisamente a escalas espaciales macroecolégicas
(Olalla-Tarraga 2014) y su estudio nos permitird desarrollar medidas adecuadas

para resolver problemas relativos a la conservacion de la biodiversidad.

El creciente desarrollo de los sistemas de informaciéon geografica (GIS), la
disponibilidad de grandes bases de datos y la construccion de superarboles
filogenéticos ha supuesto el punto de inflexién decisivo para que la comunidad
cientifica pueda abordar estudios de macroecologia, biogeografia y macroevolucién
desde una 6ptica complementaria e integrativa. Incluso es posible revisar preguntas
ecologicas clasicas desde una serie de perspectivas nuevas. Esta Tesis Doctoral se
enmarca en un momento de intenso debate y desarrollo teérico y metodolégico
para alcanzar la integraciéon de aspectos contemporaneos, evolutivos e historicos

que definan los patrones de distribucién de la biodiversidad.



CAPITULO 1

Cuantificando la diversidad bioldgica

En el momento en que aceptamos la multidimensionalidad de la diversidad
biolégica y reconocemos que esta es mucho mas que el nimero de especies que
coexisten en un lugar y un tiempo determinados, resulta necesario cuantificar las
diferentes dimensiones y contar con aproximaciones metodolégicas que resuelvan
las preguntas relativas a la comprension de la biodiversidad y los problemas de su
conservacion. Todos los capitulos aqui presentados tienen en comun el uso de
sistemas de celdas distribuidas uniformemente a lo largo del area de estudio, siendo
la unidad de analisis cada una de las celdas. Aunque a lo largo de esta memoria
trabajamos con diferentes niveles de resolucién (50 km x 50 km para el Capitulo 2;
10 km x 10 km para los demas capitulos), en cualquiera de los casos se transforma
la realidad continua que aparece en la naturaleza a por ejemplo, el conjunto de
especies (real o potencial) de cada celda, los valores promedio de rasgos de las
agrupaciones de especies (e.g. su grado de desarrollo evolutivo) o los de factores

ambientales asociados a las celdas.

De entre los muchos métodos existentes para cuantificar la biodiversidad, la
comunidad cientifica mayoritariamente ha trabajado con medidas de riqueza
—numero de elementos, e.g. especies o familias— y medidas de equitabilidad
—cantidad y proporcion de los elementos— (e.g. Margalef 1958; Hill 1973; Magurran
1988). Aunque la riqueza de especies es la forma mas sencilla de cuantificar la
diversidad (Capitulo 2), cuando a esta ultima se le incorpora el componente de
equitabilidad se obtiene una idea del grado de heterogeneidad y complejidad del
ecosistema (Margalef 1958). Estas medidas, a pesar de haber sido ampliamente
utilizadas con éxito en muchos estudios para describir la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas tienen la limitacion de asumir que todos los
elementos (e.g. especies) tienen el mismo valor. No toman en cuenta la rareza,
endemicidad, grado de vulnerabilidad o historia evolutiva del elemento, cuestiones
fundamentales cuando, por ejemplo, se disefia una red de areas prioritarias para la

conservacidn (véase mas abajo).

Trabajar con niveles taxondémicos superiores (e.g. familias) puede mostrar

propiedades y funciones no presentes en el nivel anterior (e.g. especies). Bajo el
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supuesto de incremento de la complejidad con los niveles taxondmicos, cabria
esperar que a medida que aumenta el nimero de especies lo haga paralelamente el
numero de grupos taxondmicos de niveles superiores. De ser asi, la diversidad de
familias podria ser un buen indicador de la cantidad de informacién genética
contenida en cada agrupacion de especies y del grado de divergencia de ciertos

linajes (véase Capitulo 5).

A pesar de que las disciplinas clasicamente evolutivas (sistematica o filogenia)
tienen una larga tradiciéon histérica, las medidas histérico-evolutivas son
relativamente mas recientes que las ecologicas como el indice de Shannon-Wiever
(Margalef 1958, 1968; cf. Rabosky 2014). Para comprender la historia evolutiva de
especies o linajes, la fuente de informacién ideal seria el registro fésil, pero el
inventario de formas de vida del pasado es incompleto y sesgado. Afortunadamente,
la revolucién en las técnicas moleculares permite cuantificar la diversificacion
bioldgica a través de la informacién contenida en filogenias moleculares fiables.
Tanto es asi que todas las medidas evolutivas actuales se fundamentan en las
relaciones ancestro-descendiente extraidas de diferentes filogenias. Asi por
ejemplo, podemos medir el grado de desarrollo evolutivo acumulado en una especie
(o linaje) a partir del nimero de nodos que la separa de la raiz de su filogenia, ya
que hay una correlacidon entre el nimero de estos y el de cambios o novedades
evolutivas (Kerr y Currie 1999; Hawkins et al. 2005; Fritz y Rahbek 2012; Capitulo
2). Con medidas mas sofisticadas es posible ademds cuantificar tasas de
especiacion, extincion o diversificacion neta asociadas a cada especie, donde, por
ejemplo, las tasas de especiacion deben ser entendidas como una medida del ritmo

al que se originan nuevas especies (Rabosky 2014; Capitulo 4).

Factores que afectan a la biodiversidad

Las variaciones en la diversidad bioldgica a lo largo de gradientes latitudinales han
sido los patrones clasicos mas generales y discutidos en ecologia (e.g. von Humboldt
y Bonpland 1807; Simpson 1964; Pianka 1966; Currie 1991; Rohde 1992; Hawkins
et al. 2003; Willig et al. 2003; Brown et al. 2004; Wiens y Donoghue 2004;

Mittelbach et al. 2007). Dicho patrén, documentado en sistemas terrestres y
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marinos para una gran cantidad de animales, plantas y microorganismos, sugiere
que la diversidad biolégica sufre una reduccién en el nimero de especies a medida
que nos desplazamos del ecuador hacia los polos. El tiempo transcurrido desde su
descubrimiento y la ausencia de una teoria definitiva explicaria el gran ndmero de
hip6tesis propuestas para explicar este patrén general, mas de 30 segin recogen
Willig et al. (2003; véase también Vetaas 2006). Sin embargo, es importante
recordar que detras de un patrén no necesariamente opera un s6lo mecanismo, que
los patrones observados varian con la escala espacial (Levin 1992), que los
procesos a escala regional influyen en los patrones observados en escalas locales
(Ricklefs 1987), y que ninglin patréon esta exento de excepciones (véase e.g.

Morales-Castilla y Garcia-Valdés 2014).

Las hipdtesis mas ampliamente aceptadas podrian agruparse en tres grandes
familias: i) hipotesis ecoldgicas centradas en mecanismos de coexistencia de
especies y mantenimiento de la diversidad de especies (e.g. Hawkins et al. 2003;
Currie et al. 2004); ii) hipotesis evolutivas basadas en las tasas de diversificacion
(tasas de especiacion y extincién) (e.g. Rohde 1992; Jablonski et al. 2006; Mittelbach
et al. 2007; Marin y Hedges 2016), y iii) hipotesis histéricas que se fundamentan
generalmente en la duracion y extension de los ambientes tropicales con respecto a
los extratropicales (e.g. Mittelbach et al. 2007; Marin y Hedges 2016). A pesar de
que la consideracién individual de factores ecolégicos, histéricos o evolutivos es
insuficiente para explicar satisfactoriamente los patrones de diversidad observados
(Whitaker et al. 2001), tradicionalmente el estudio de estos patrones se ha
abordado desde una dptica reduccionista en lugar de plantear un analisis integral
(véanse, por ejemplo, Currie 1991; Brown et al. 2004). A esto hay que afiadir la
dificultad para establecer relaciones causales, la ausencia de una falsificacion
rigurosa, y la complejidad para discernir la interdependencia de los efectos de los
diferentes factores. Sin embargo, cada vez mas autores sostienen que la accién
conjunta de aspectos ecolégico-contemporaneos e histérico-evolutivos es la clave
para entender los patrones de diversidad (e.g. Whittaker et al. 2001; Hawkins y
Porter 2003; Ricklefs 2004, 2007; Wiens y Donoghue 2004; Svenning y Skov 2005;
Wiens y Graham 2005). Asi, en el Capitulo 2 analizamos algunas de las principales

hipdtesis propuestas e investigamos de manera especifica las interrelaciones entre
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la dindmica agua-energia, la heterogeneidad de habitat y la influencia de factores

histérico-evolutivos en la riqueza de mamiferos de la Peninsula Ibérica.
Factores ecolégicos contempordneos

Las hipotesis ecoldgicas estdn basadas en cdmo la limitaciéon o disponibilidad de
determinados factores bidticos y abioticos afecta a los mecanismos de coexistencia
de las especies y al mantenimiento de la diversidad (e.g. Hawkins et al. 2003; Currie
et al. 2004). En este contexto, se reconoce el importante papel jugado por el clima
en la distribucion espacial de la biota (e.g. Hawkins et al. 2003; Currie et al. 2004),
aunque esta relacion se ha planteado desde diferentes perspectivas. Por un lado,
encontramos los trabajos donde la energia disponible ha emergido como principal
factor limitante de la biodiversidad en las regiones templadas y frias (e.g. Currie
1991; Grytnes et al. 1999). Su ldgica reside en que ambientes mas productivos
pueden sostener mas individuos y por tanto sostener mas especies (Currie et al.
2004). Por otro lado, estan los que han observado que la disponibilidad de agua es
el principal factor limitante para los organismos de regiones tropicales,
subtropicales y templado-calidas (Givnish 1999; Bhattarai y Vetaas 2003). Sin
embargo, para muchos investigadores el efecto de la energia sobre la riqueza de
especies no podria ser entendido sin incluir el agua (Whittaker et al. 2001; Hawkins

etal. 2003, 2007; O'Brien 2006)

Ampliamente aceptada también es la relacion positiva que existe entre la riqueza de
especies y la heterogeneidad del habitat. Pianka (1966) apuntaba: “Cuanto mds
heterogéneo y complejo llegue a ser el ambiente fisico, mds complejas y diversas serdn
las comunidades desarrolladas en ese ambiente”. Como en el caso del clima, las
hipétesis sobre heterogeneidad de habitat también se han abordado desde
diferentes enfoques, abidticos y bidticos. Por un lado, Simpson (1964) destacaba la
importancia del papel jugado por el relieve topografico, donde por ejemplo las
regiones montafiosas ofrecerian una gran diversidad de habitats disponibles a lo
largo de un rango altitudial. Por otro lado, Robert MacArthur destacaba la
importancia de la complejidad estructural de la vegetacion para la diversidad de
especies (MacArthur y MacArthur 1961), que ademas de relacionada con el nimero
de habitats disponibles podria entenderse como una dependencia interespecifica

via cascadas troficas.
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Factores historico-evolutivos

Pese a que los padres de la teoria de la evolucion (Darwin, Wallace) articularon
hace mas de un siglo los primeros razonamientos historico-evolutivos en relacién
con los gradientes de diversidad, la falta de datos paleontolégicos, biogeograficos y
el embrionario estado de desarrollo de las filogenias (hechas “a olfato” o “a ojo”
segin Sanz 2005 p. 50; cf. Meredith et al. 2011; Rolland et al. 2014) provoc6 que los
aspectos evolutivos e historicos recibieran escasa consideracién en comparacion
con las cuestiones ecoldgicas hasta fechas recientes (e.g. Ricklefs 2004). La reciente
y creciente disponibilidad de este tipo de informacidn ha reavivado el interés y las
oportunidades para poner a prueba las hipotesis evolutivas e histéricas que
expliquen los patrones de diversidad observados. Estos trabajos se apoyan en la
influencia que han tenido la historia del lugar y la historia del linaje sobre las
caracteristicas de las especies y los ecosistemas, incluida su distribuciéon y
diversificacion. Entendemos la historia del lugar como los cambios geolégicos,
tecténicos, geograficos y/o climaticos ocurridos en el pasado, mientras que la

historia del linaje aludiria a los cambios evolutivos de las caracteristicas intrinsecas

de cada especie.

Las hipotesis evolutivas propuestas para explicar los patrones de diversidad
mayoritariamente estin centradas en las tasas de diversificacion neta entre
ambientes tropicales y templados (e.g. Stebbins 1974; Rohde 1992; Wiens y
Donoghue 2004; Wiens y Graham 2005; Jablonski et al. 2006; Mittelbach et al. 2007;
Arita y Vazquez-Dominguez 2008; Marin y Hedges 2016). Utilizando la metafora de
Stebbins (1974) de “cunas”y “museos” de biodiversidad (i.e. lugar donde se generan
especies y lugar donde sobreviven las especies a lo largo del tiempo,
respectivamente), un primer modelo sugeriria mayores tasas de especiacion en los
tropicos y similares tasas de especiacion entre latitudes. Un segundo modelo
sugeriria bajas tasas de extincion en ambientes tropicales e invariables tasas de
especiacion entre latitudes. Y un tercer modelo, que es una combinacién de los
anteriores, sugeriria que las regiones tropicales albergarian unas mayores tasas de
especiacion (atribuido a mayores oportunidades de aislamiento, tiempos

generacionales mas cortos, tasas de mutaciéon mas altas) y menores tasas de
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extincién (atribuido a la estabilidad climatica) que las areas extratropicales

(Jablonski et al. 2006; Mannion et al. 2014; Rolland et al. 2014).

Las hipétesis historicas se fundamentan en la duracién y extensién de los ambientes
tropicales. Estas hipdtesis asumen que los clados originados en ambientes
tropicales (mds antiguos, amplios y estables) tuvieron mas oportunidades para la
diversificacion ya que habrian disfrutado de mayor tiempo para de divergencia que
los clados originados fuera de esos ambientes (e.g. Jablonski et al. 2006; Hawkins
2008; Mittelbach et al. 2007; Weir y Schluter 2007; Marin y Hedges 2016).
Terborgh (1973) sefialaba que la gran extensién histéricamente ocupada por las
regiones tropicales podia soportar mas especies. Asimismo, mayores Aareas
permitirian rangos de distribucion de las especies mas amplios y, por consiguiente,
poblaciones propensas a mantener tasas de extincibn bajas y mayores
probabilidades de aislamiento geografico que aumentarian las oportunidades de
especiacion (Rosenzweig 2003). Por ultimo, la estabilidad del clima y, sobre todo, la
disponibilidad permanente de recursos en los trépicos en comparacién con zonas
de regimenes climaticos inestables (e.g. zonas templadas), habria promovido la
aparicion de especializaciones y adaptaciones de muchas especies (Pianka 1966;

Rosenzweig 1995; Willig et al. 2003).

Las anteriores hipoétesis historico-evolutivas generales respaldarian el papel de los
tropicos como fuentes de novedades evolutivas. Sin embargo, no son explicitas en
cuanto a los cambios evolutivos impulsados en regiones templadas (véase Lister
2004). La consideracion de las regiones extratropicales como cunas o museos de
diversidad, o una combinaciéon de ambas, puede arrojar luz sobre las dindmicas
evolutivas que estan detras de los gradientes de diversidad observados. Para ello se

requiere de investigaciones adicionales, como las llevadas a cabo en el Capitulo 4.

Los esfuerzos realizados para reconciliar las hipdtesis ecoldgicas con las historico-
evolutivas han dado lugar a conceptos tan importantes como el del
conservadurismo de nicho (Peterson et al. 1999; Martinez—Meyer et al. 2004; Wiens
y Graham 2005; Losos 2008; véase ademas Capitulo 3). Seglin este concepto existe
una retencion evolutiva de los rasgos ancestrales relacionados con el nicho
ecologico de las especies. Este concepto podria parecer contrario a la evolucion

ecoldgica del nicho —base del desarrollo de la vida— (e.g. Brown y Pavlovic 1992;

11
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Lister 2004), gracias a la cual las poblaciones podrian adaptarse a nuevas
condiciones como una de las alternativas a la extinciéon (Davis et al. 2005). Sin
embrago, ambos conceptos (conservadurismo y evolucién del nicho) no deben
entenderse como opuestos, pues conservadurismo no es falta total de cambio, ni la
retencién de rasgos es falta total de plasticidad (Wiens 2004; Wiens y Graham
2005; Peterson 2011), mas bien es una limitada capacidad de adaptacién a las
nuevas condiciones por ‘sutiles’ cambios en las dimensiones del nicho de las
especies. Wiens (2004; véase también Wiens y Graham 2005) se refiere al
conservadurismo como un agente que controlaria los rangos de distribucién de las

especies y, por tanto, el aislamiento, la divergencia, e incluso la especiacion.
Factores antrdpicos

En la medida en que tomamos conciencia del conflicto claramente abierto entre ser
humano y vida silvestre y de la grave crisis ambiental que esto ha generado
(Vitousek et al. 1997), el interés por la proteccion de la naturaleza se ha
intensificado. Los cientificos predicen que el ritmo de desaparicién de especies
desde el siglo XX es entre 100 y 1000 veces mayor que la tasa media de extincién
natural (May 2007; Ceballos et al. 2015). La destruccién del habitat, la
sobreexplotacion, la contaminacion y el cambio climatico encabezarian la lista de
factores responsables de las actuales extinciones, todas ellas provocadas por la
generalizada y creciente repercusiéon de las actividades humanas sobre la
distribucién y supervivencia de las biotas del planeta (e.g. Ceballos et al. 2005;
Pautasso 2007). Tanto es asi que el término Antropoceno (Crutzen 2006), término
utilizado para referirse a la época actual, ha sido aceptado en el 35th International
Geological Congress celebrado en Sudafrica en 2016. Combatir los efectos de los
cambios ambientales pasa por minimizar o revertir las consecuencias negativas de
la interaccion entre ser humano y vida silvestre. Todos los modelos climaticos de
circulaciéon global recientemente elaborados, entre ellos los utilizados en los
Capitulos 3 y 4, contemplan varios escenarios futuros que difieren en el tipo de

politicas implementadas para mitigar el cambio climatico.

12
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Escala espacial y temporal

La importancia ejercida por la escala en el estudio de cualquier patrén ecoldgico es
conocida desde hace décadas (Greig-Smith 1952, 1983; Legendre y Fortin 1989;
Levin 1992; Whittaker et al. 2001). La riqueza de especies asi como muchas
medidas cominmente utilizadas en estudios de diversidad (e.g. Margalef 1958; Hill
1973) son dependientes de la escala, y su ‘buen uso’ ha sido largamente discutido
(Hill 1973, Jost 2006) con el propdsito de alcanzar medidas comparables (e.g.
muestras de tamafio estandarizado). Por lo tanto, es recomendable definir
explicitamente atributos de la escala espacial como la extension (area de estudio) y
la resolucion (tamafio de grano), ademas de la longitud de los gradientes (Vetaas y

Ferrer—-Castan 2008, y referencias) y encuadrar el lapso temporal.

La extension geografica principal de este estudio, la Peninsula Ibérica (Capitulos 2,
3 y 5), es mas pequena que la que suele abarcarse en estudios macroecolégicos
[escala continental, subcontinental (Capitulo 4) o global]. Sin embargo, la Peninsula
Ibérica cuenta con unos gradientes ambientales que varian de condiciones aridas y
calidas a frias y hiumedas, gradientes comparables a los que pueden encontrarse en
extensiones como Africa o América del Norte (véase Vetaas y Ferrer—Castan 2008).
La Peninsula Ibérica es un territorio relativamente aislado por los Pirineos al norte,
los cuales regulan el desplazamiento de plantas y animales hacia o desde el resto de
Europa, y por el Mar Mediterraneo al sur, una barrera que limita la posibilidad de
desplazamiento de las biotas hacia regiones mas meridionales. Muchos trabajos
otorgan a la Peninsula Ibérica la condicién de refugio (Hewitt 1996, 2000; Taberlet
et al. 1998; Stewart et al. 2010; Schmitt y Varga 2012) y cierto “fondo de saco” para
la vida (Pineda et al. 2001 p. xv). Paralelamente, se han encontrado numerosos
ejemplos sobre cambios evolutivos impulsados durante el Cuaternario en
mamiferos actuales y extintos (Lister 2004). ;Como se distribuy6 la biota en
diferentes eventos climaticos cuaternarios? ;Promovieron los repetidos ciclos
climaticos cuaternarios la divergencia o especiacion de las biotas? De ser asi, ;qué
papel jugaron los refugios? No hay respuestas definitivas a estas preguntas y sobre

ellas tratamos en el Capitulo 4.

El anterior planteamiento requiere encuadrar un contexto temporal amplio, en

nuestro caso, desde el Pleistoceno Superior hasta el presente (de 130 a 0 ka). El
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Pleistoceno estuvo caracterizado por multiples episodios glaciales (con hielos sobre
latitudes altas y medias y descenso del nivel marino) separados por periodos
interglaciales mas cdlidos y cortos. El pentltimo periodo interglacial se conoce
como Ultimo Interglacial (LIG; ~ 130 ka; Lunt et al. 2013) y se caracteriza por un
clima relativamente calido y una cobertura de hielo terrestre reducida con respecto
a los periodos glaciales. A este penultimo interglacial le sucedi6 la época de maxima
extension de las capas de hielo del tltimo periodo glacial, conocido como Ultimo
Maximo Glacial (LGM; ~ 21 ka; Mix et al. 2001). En ese tiempo, las capas de hielo en
Europa cubrian hasta Alemania, y aunque la Peninsula Ibérica contenia algunos
sectores con glaciares (Pirineos, la Cordillera Cantabrica y Galicia, el Sistema Ibérico
y el Central y Sierra Nevada), la maxima extension de estos sectores no coincide con
el LGM (Cacho et al. 2010). El clima de la meseta central era mas extremo y lluvioso
que el actual, parecido al de la Rusia que conocemos ahora; la costa cantabrica se
asemejaba a la Escocia actual y el sur peninsular al sur de Francia de hoy dia (Clark
et al. 2009; Cacho et al. 2010). El periodo interglacial mas reciente se ha venido
denominando Holoceno (~ 12 a 0 ka) y comenzd con un incremento de las
temperaturas que provocé la disolucién de la capa de hielo con el subsiguiente
ascenso del nivel del mar. Posteriormente, la region Mediterranea sufrié una fase de
transicion de condiciones humedas a aridas (Jalut et al. 2009). Hay que tener en
cuenta que la civilizacion humana se desarrolla a lo largo de este periodo y

participd en los importantes cambios del medio ambiente.

Estas particularidades geograficas y biogeograficas convierten a la Peninsula
Ibérica en un lugar ideal para la supervivencia y la diversificaciéon de las biotas

Europeas, y fundamentan su interés desde el punto de vista de la conservacion.

Modelar, predecir y proyectar la biodiversidad

Fundamentalmente existen dos aproximaciones diferentes para modelar y predecir
la riqueza de especies: la primera, el modelado directo a partir del numero de
especies que coexisten en un determinado lugar (Capitulo 2); y la segunda y mas
reciente, a partir del apilamiento de las predicciones de las distribuciones

individuales de las especies (Capitulo 4). La primera forma de modelar relaciona los

14



INTRODUCCION GENERAL

valores observados de riqueza de especies en las celdas con las variables
predictoras obtenidas para esas mismas celdas, mientras que la segunda relaciona
valores de riqueza potencial con esos mismos predictores. En el modelado por
apilamiento primero se obtienen modelos de distribucién de las especies
consideradas individualmente (SDMs) y posteriormente se apilan sus proyecciones

para obtener la agrupacién de especies de cada celda.

Como el modelado directo y el modelado por apilamiento parten de una
metodologia y un fundamento teérico diferentes, cada uno de ellos esta sujeto a
distintas fortalezas y limitaciones que deben ser consideradas. El modelado directo
tradicional no proporciona un listado de las especies predichas en un determinado
lugar (sélo el valor de riqueza media), pero reproduce adecuadamente los patrones
de riqueza observados a lo largo de un gradiente (Dubuis et al. 2011). En cambio, el
modelado por apilamiento si permite obtener listados de especies, aunque sin un
numero minimo de presencias las especies raras no pueden modelarse, y por el
hecho de partir del nimero potencial de especies que podrian vivir en
determinadas condiciones ambientales, de manera general, da lugar a una
sobreprediccion de los valores de riqueza (Dubuis et al. 2011). Asimismo, esta
ultima aproximacion permite generar valores de riqueza incluso en territorios
escasamente muestreados. Considerados estos aspectos, parece aconsejable utilizar
el modelado directo cuando se plantean estudios de patrones de distribuciéon (como
en el Capitulo 2), mientras que el modelado por apilamiento resultaria la opcién
mas acertada cuando se desea localizar aquellos puntos que potencialmente
pudieran albergar los valores mas altos de riqueza. Esto ultimo es util para la
identificacion de hotspots o, como en nuestro caso, para la delimitaciéon de refugios

(Capitulo 4).

El desarrollo de GIS y la disponibilidad de grandes bases de datos ha estimulado el
desarrollo de un grupo heterogéneo de técnicas estadisticas y de herramientas
analiticas, los modelos de distribucion de especies (SDMs; Guisan y Zimmermann
2000; Guisan y Thuiller 2005; Elith y Leathwick 2009), que han permitido
relacionar la distribucién geografica de las especies con la distribucién espacial de
los factores que pueden explicar su presencia. Aunque es un campo que ha

madurado mayoritariamente durante las dltimas décadas, la base en la que se
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fundamentan los SDMs se formalizd en el siglo pasado con el concepto de nicho
fundamental de Hutchinson (1957). En el Capitulo 3 se presenta una aplicacién de
las principales metodologias involucradas en estos andlisis tomando como caso de
estudio la musarafia ibérica (Sorex granarius Miller 1910). La revision conceptual y
metodoldgica realizada, asi como el ejemplo considerado, buscan clarificar la
utilidad y el potencial que tienen los distintos SDMs para sustentar un modelado

por apilamiento robusto (Capitulo 4).

Las predicciones de los modelos generados (los valores tedricos) pueden
proyectarse en el espacio geografico (Capitulos 2 y 3), lo mismo que los valores
residuales (Capitulo 2). Ademas, esto puede llevarse a cabo considerando diferentes
escenarios temporales (Capitulos 3 y 4), lo cual tiene un gran interés aplicado. La
capacidad predictiva de los modelos y la proyeccién de los resultados obtenidos a
partir de ellos se ha utilizado para simular los efectos del cambio climatico sobre
especies y ecosistemas en distintas ventanas de tiempo (Capitulo 3 y 4), identificar
refugios biogeograficos (Capitulo 4), definir rutas migratorias (Williams et al.
2005), evaluar hipoétesis ecolégicas y evolutivas (Capitulos 2, 3 y 4) e identificar

areas con alto valor de conservacidn (Capitulo 5), entre muchas otras.

La macroecologia al servicio de la conservacion de la biodiversidad

La vision macro de la biodiversidad ha servido para responder a multitud de
cuestiones, unas tedricas (e.g. teoria del conservadurismo del nicho, estudio de
gradientes de riqueza), otras metodolégicas (e.g. modelado de la distribuciéon de
especies) o a cuestiones de caracter aplicado (e.g. delimitacién de hotspots o disefio
de areas protegidas). El Capitulo 5 es un ejemplo de la aplicaciéon practica de la
vision macro especificamente dirigida a la conservacién de la biodiversidad de
mamiferos de la Peninsula Ibérica aunque es potencialmente aplicable a otros

grupos taxonémicos y escalas mas locales.

La irreversible pérdida de diversidad biologica que ha provocado el conflicto entre
ser humano y vida silvestre precisaria de un cambio en los modelos de desarrollo y
consumo, en definitiva, un cambio en la conciencia politica y social que nos

condujera hacia un desarrollo sostenible (Pineda et al. 2001). Mientras se
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‘consolida’ ese cambio, gestores y conservacionistas han considerado la
delimitacién de areas protegidas como la piedra angular para la conservacion de la
biodiversidad (Rey Benayas y de la Montafia 2003; Abellan et al. 2011). Sin
embargo, no deberiamos caer en el error de verlas como un remedio definitivo, sino
mas bien como una medida provisional util en la transicién hacia ese modelo
sostenible. El criterio mas utilizado en los ultimos cincuenta afios para designar
areas protegidas ha sido maximizar la conservacién de la biodiversidad actual
(Margules y Pressey 2000) al menor coste posible. Es decir, se ha priorizado la
conservacion de aquellas areas que contenian el mayor numero de
especies/ecosistemas, ciertas poblaciones de especies raras o en riesgo (Ceballos et
al. 1998, 2005; Rey Benayas y de la Montafia 2003; Grenyer et al. 2006) o incluso
habitats muy especificos (Margules y Usher 1981; Margules y Pressey 2000).

A pesar de los no pocos esfuerzos que se estan realizando, las actuales redes de
areas protegidas no representan a todas las especies y ecosistemas (e.g. Margules y
Pressey 2000; Rey Benayas y de la Montafia 2003; Araujo et al. 2011;
Assuncdo-Albuquerque et al. 2012). Si ademas se consideran las multiples
dimensiones de la biodiversidad y los diferentes patrones y procesos que
intervienen en su generacién y mantenimiento, la conservaciéon ‘completa’ de la
biodiversidad y su continuidad a largo plazo estarian comprometidas. A este
respecto, cuando se disenan planes de conservacidn, igual que ocurre cuando se
trata de explicar patrones (véase mas arriba), los aspectos histdrico-evolutivos son
el “componente ausente” (Baquero y Telleria 2001). Incorporar en los planes de
conservacion regiones que favorecieron la supervivencia y evolucién de los
organismos en el pasado puede ser una manera indirecta de preservar la historia
evolutiva de las especies y favorecer su potencial evolutivo futuro. En definitiva,
serfa necesario plantear metodologias que agregaran la informacién contenida en
los componentes ecoldgicos, histéricos y evolutivos de la biodiversidad para no
limitar la futura persistencia de especies y procesos. Miguel Aradjo en una
entrevista recogia la esencia de ese argumento recordando que: “La historia no se

repite, pero puede rimar... como matizaba Mark Twain” (www.mncn.csic.es).
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Objetivos y organizacion general de la Tesis Doctoral

El objetivo general de esta Tesis Doctoral se centra en analizar los patrones de
distribuciéon de la diversidad de mamiferos terrestres nativos de la Peninsula
Ibérica, examinando su relacién con factores ambientales actuales e histdricos, y
con la historia evolutiva de este grupo taxonémico para contribuir a la preservacion
de especies asi como los lugares clave donde tienen lugar procesos que acumulan y

generan mas diversidad.

Esta memoria se divide en tres bloques: uno relativo al presente, otro sobre pasado
y futuro, y el ultimo con una aplicacién a la conservacién de la biodiversidad. El
bloque primero, presente, estd dedicado a los patrones de distribucion de
mamiferos observados (Capitulos 2). Su objetivo principal se centra en analizar las
interrelaciones entre el clima actual, la heterogeneidad de habitat, las interacciones
bidticas y los componentes histéricos, con la actual riqueza de mamiferos de la
Peninsula Ibérica. Los capitulos del segundo bloque, pasado y futuro (Capitulos 3 y
4), tienen en comun el uso de una aproximacién basada en SDMs para conocer las
variaciones en la distribuciéon que sufren las especies en escenarios de cambio.
Tomando el caso concreto de un endemismo como la musarafia ibérica (Sorex
granarius), en el Capitulo 3 se profundiza en el estudio de la relaciéon entre la
espacio ambiental y geografico y adicionalmente, se reconstruye la distribucion de
la especie bajo diferentes escenarios con el fin de contribuir a la conservacion de
este endemismo ibérico. La congruencia en los resultados obtenidos por diferentes
aproximaciones sirvio para generar un marco metodolégico adecuado sobre el que
fundamentar el Capitulo 4. En este, se comprueba hasta qué punto las fluctuaciones
climaticas ocurridas en el pasado han condicionado la distribucién de la riqueza de
especies actual. El tercer y ultimo bloque, priorizando areas de conservacion
(Capitulo 5), parte de los resultados obtenidos a lo largo de la Tesis para ponerlos al
servicio de la conservacion de la biodiversidad. Finalmente, el Capitulo 6 recoge las

conclusiones generales de la Tesis Doctoral.

Estos capitulos reproducen los contenidos de articulos publicados (Capitulo 2), en
revision (Capitulo 4) o preparados para ser enviados a revistas cientificas

(Capitulos 3 y 5). A continuacién se presentan los objetivos concretos de cada uno
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de los capitulos de investigacion. El orden de los capitulos y su contenido resumido

se presenta también en la Tabla 1.

BLOQUE 1 Presente

Capitulo 2:

Objetivos generales:

)

1)

1)

Analizar la variacidon espacial actual de la riqueza especifica de mamiferos
totales y mamiferos no voladores de la Peninsula Ibérica.

Examinar las interrelaciones entre los factores que explican la variacién de
mamiferos, siendo los factores: dinamica agua-energia, heterogeneidad del
habitat (relieve topografico y complejidad estructural de la vegetacion) y la
historia evolutiva.

Determinar cuanta de la estructura espacial de la riqueza de mamiferos se

explica con los factores considerados.

Objetivos especificos:

i)

Probar que en zonas templado-calidas, un pequefio aumento en la energia
disponible tiene fuertes efectos negativos sobre la riqueza de mamiferos
cuando la disponibilidad de agua es limitante.

Testar si existen relaciones funcionales entre la riqueza de mamiferos y la
riqueza de plantas lefiosas.

Comprobar la existencia de una sefial de histérico-evolutiva en los patrones
contemporaneos de diversidad de mamiferos.

Examinar si la riqueza de mamiferos y el grado de desarrollo evolutivo de las

agrupaciones de especies responden a los mismos factores.

BLOQUE 2 Pasado y Futuro

Capitulo 3:

Objetivo general:

N

Testar la congruencia en las proyecciones obtenidas mediante diferentes

técnicas de modelado de distribucion de especies.
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Objetivos especificos:

i)

iii)

Analizar las relaciones entre la distribucion de Sorex granarius y factores
macroclimaticos mediante modelos de distribucion de especies correlativos, y
poner a prueba lo que en este trabajo denominamos ‘hipdtesis de las curvas de
respuesta asimétricas’.

Determinar la distribucién geografica potencial de la especie mediante
distintas aproximaciones metodoldgicas y comprobar si lo proyectado por los
modelos de distribucidn de especies es congruente con la forma de las curvas
de respuesta obtenidas.

Comparar la distribucién potencial actual de la especie con la distribucién
proyectada en escenarios climaticos tanto del pasado como del futuro, y
evaluar el impacto que podria tener el cambio climatico sobre esta especie en

el futuro.

Capitulo 4:

Objetivos generales:

)

1)

Explorar si la riqueza de especies es el resultado acumulativo de diversos
procesos historicos.
Analizar si los lugares que histéricamente han acumulado una alta diversidad

de especies acumulan también las tasas de especiacién mas elevadas.

BLOQUE 3 Priorizando areas de conservacion

Capitulo 5:

Objetivos generales:

N

1)

Disefiar y detectar areas prioritarias para la conservaciéon de mamiferos de la
Peninsula Ibérica, de acuerdo con los componentes ecoldgicos, evolutivos e
histéricos que definen la biodiversidad de mamiferos.

Evaluar si las areas mas merecedoras de conservacion detectadas estan
adecuadamente representadas en las actuales areas prioritarias de

conservacion.
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Tabla 1 Resumen del objeto, taxén o grupo taxonémico de estudio, contexto geografico y

temporal de cada capitulo de investigacion.

Objeto de Contexto Tax6n o grupo
. e Contexto temporal o
estudio geografico taxondmico
. Riqueza de Peninsula Mamiferos de la
Capitulo 2 quez ‘o Presente . ‘s
especies Ibérica Peninsula Ibérica
Nicho ecolégico . .
Capitulo 3 distribucig(')n Peninsula Pleistoceno Sorex granarius
P y e Ibérica Tardio—-afio 2070 9
geografica
; Refugios y Paleartico Pleistoceno Mamiferos del
Capitulo 4 > . . o
especiacion occidental Tardio-presente oeste Paledrtico
Areas ] . ]
. L Peninsula Escenarios Mamiferos de la
Capitulo5 prioritarias para . ; g
Ibérica pasados y presente  Peninsula Ibérica

Capitulo 6

la conservacion

Conclusiones generales
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CONCLUSIONES GENERALES

La variacién geografica de la riqueza de mamiferos terrestres silvestres de la
Peninsula Ibérica estd determinada, en gran medida, por factores climaticos
relacionados con la energia y la precipitacidn, asi como por la heterogeneidad del

habitat y la historia evolutiva.

Nuestros resultados confirman la hipétesis derivada de la dindmica agua-energia,
donde un pequefio aumento en la energia disponible tiene fuertes efectos negativos
sobre la riqueza de mamiferos cuando la disponibilidad de agua es limitante. Se
confirma la hipotesis de que existen relaciones funcionales entre la riqueza de
mamiferos y la complejidad estructural de la vegetacién, que ademads de
relacionado con el niumero de habitats disponibles puede entenderse como una
dependencia interespecifica via cascadas tréficas. Ademas se confirma la existencia
de una senal puramente histérica que indica la importante contribucién de
determinados procesos histérico-evolutivos en la configuraciéon y generacion de la
biodiversidad actual. El solapamiento entre los factores que explican la distribucién
de los mamiferos sugiere que la dindmica agua-energia ha sido probablemente un
conductor activo a lo largo de la historia evolutiva, junto con la heterogeneidad del

habitat y las interacciones bidticas.

Distintas técnicas para modelar la distribucién de especies individuales revelan que
la variacion en términos de probabilidad de ocurrencia, para el caso particular de
Sorex granarius, esta bien explicada por los factores climaticos actuales, llegdndose
a explicar la mayor parte de la estructura espacial de los datos. Esto apoya la idea de
que son los factores climaticos los que determinan la respuesta individual de las
especies a grandes escalas espaciales. A nivel predictivo comprobamos que las
diferentes técnicas fueron congruentes en sus proyecciones y que con todas ellas
alcanzamos altos grados de precision en los valores de probabilidad de ocurrencia

predichos.

Las curvas de respuesta no gaussianas de Sorex granarius en relacién con diferentes
factores climaticos apoyan la hipétesis de las curvas asimétricas. Observamos

también una reciprocidad entre la forma de las curvas de respuesta y el espacio
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geografico proyectado por diferentes modelos de distribucién de especies, lo cual

sustenta la llamada dualidad de Hutchinson.

Las proyecciones de los modelos indican que la distribucién de Sorex granarius fue
mas amplia, e incluso continua, en el Ultimo Maximo Glacial, y que sus poblaciones
debieron estar ya fragmentadas en el Holoceno Medio. Las proyecciones hacia el
futuro apuntan hacia un impacto muy negativo del cambio climatico sobre la

especie si no se adoptan medidas drasticas para mitigarlo.

Las continuas retracciones y expansiones en los rangos de distribucién de los
mamiferos como respuesta a las oscilaciones climaticas del Cuaternario
contribuyeron a aumentar el nimero de especies en el suroeste europeo. Nuestros
hallazgos destacan el papel de las areas recurrentemente utilizados durante
distintas oscilaciones climaticas pasadas en la supervivencia de las especies. Esos
refugios, localizados al norte de la Peninsula Ibérica y en el margen Atlantico
francés, albergan los conjuntos de especies con el mayor nivel de divergencia y
cambios evolutivos acumulados de los mamiferos europeos, por lo que pueden

ademas considerarse centros de especiacion y endemismo.

Hasta aqui, todos los resultados confirman que la conjuncién de procesos
ecolégicos, evolutivos e historicos es la responsable de mantener y generar
biodiversidad. Por ello, una planificacién estratégica integral dirigida a mitigar el
declive de la biodiversidad que no comprometa su continuidad a largo plazo, debe
tener en cuenta valores ecoldgicos, evolutivos y cuestiones histoéricas relevantes. En
este sentido, el uso de técnicas de decision multicriterio es adecuado para recoger
en un unico valor los componentes clave de la biodiversidad, antes mencionados, y

establecer una red de areas prioritarias para la conservacion.

La propuesta de indice de biodiversidad que presentamos revela la existencia de
areas con importante valor de conservacién fuera de los limites de las actuales
redes de areas protegidas. Esto significa que ciertos componentes ecolégicos,
evolutivos y/o histéricos que condicionan la distribucién de los mamiferos de la

Peninsula Ibérica, no estan siendo considerados.

Mas alla de su valor cientifico en lo que a la distribucién de mamiferos terrestres de

la Peninsula Ibérica y Europa se refiere, la Tesis Doctoral aqui presentada
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contribuye a avanzar en el conocimiento de los mecanismos que subyacen en el
origen y mantenimiento de los patrones y procesos de la distribucién de la
biodiversidad global. Asimismo, el conjunto de herramientas y técnicas utilizadas a
lo largo de esta investigaciéon tiene un gran interés para la comprension y
conservacién de la biodiversidad, ampliable a otros grupos taxonémicos y escalas.
Sin embrago, el éxito de esta Tesis residird en conseguir que parte de ella pueda

tener alguna aplicacién en el mundo real.
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