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RESUMEN

Dadas las amenazas actuales sobre la biodiversidad del planeta, es critico desentrafiar los mecanis-
mos evolutivos responsables de la formacion de los puntos calientes de biodiversidad («hotspotsy).
Sierra Nevada es un «hotspoty» en la cuenca mediterranea, donde una compleja historia geoldgica
y climdtica ha creado diversos habitats a los que las plantas se han adaptado, dando lugar a distintas
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comunidades locales y una flora regional peculiar. En este contexto, las relaciones evolutivas entre las
especies son un factor clave para entender la composicién final de estas comunidades. En este pro-
yecto se ha desarrollado una aproximacion filogenética al estudio de comunidades y la flora lefiosa
de Sierra Nevada dentro del «hotspoty de rango superior en el que se incluye (el arco Bético-Rifefio,
entre el sur de Espaiia y el norte de Africa). Se usan datos floristicos de todo el «hotspot» Béti-
co-Rifefio, de las sierras Béticas y de comunidades lefiosas de Sierra Nevada en diferentes altitudes
y sustratos, asi como megafilogenias regionales de todo el «hotspot» o especificamente elaboradas
para Sierra Nevada. En particular, se proporciona informacion para contestar las siguientes cuestio-
nes: (i) ;Como se distribuye la diversidad filogenética alfa y beta en la regién Bético-Rifefia y cual es
la posicion de Sierra Nevada en este contexto!? (i) ;Cémo es la estructura filogenética y funcional
de las comunidades de plantas lefiosas y como varia dicha estructura en los gradientes altitudinales
bajo diferentes sustratos? (iii) ;Cuales son los correlatos biolégicos de estos procesos de adapta-
cion y diferenciacion? Ademas, para comprender mejor los mecanismos del cambio adaptativo que
originan diversidad, se estudian (iv) las relaciones filogenéticas y genéticas de un género muy diverso
en Sierra Nevada: Helianthemum (Cistaceae). De esta forma se ensamblan los mecanismos macro y
microevolutivos que han determinado la alta biodiversidad vegetal de Sierra Nevada dentro de la
region donde se encuadra.

Palabras clave: Adaptacion, «barcoding» genético, biodiversidad, comunidad, edafismo, elevaciéon, endemismo,
especie lefiosa, Estrecho de Gibraltar, filogenia, genética poblacional, Helianthemum, Rif, sierras Béticas, Sierra
Nevada.

DISENTANGLING HISTORY AND EVOLUTION
OF THE MAJOR IBERIAN BIODIVERSITY
HOTSPOT,A MULTISCALARAPPROACH INTHE
SIERRA NEVADA NATIONAL PARK

ABSTRACT

Given current threats of global change on biodiversity, it is of outstanding importance to unravel
the mechanisms that allowed the evolutionary construction of biodiversity hotspots. Sierra Nevada
is a hotspot within the Mediterranean basin, where a complex geological and climatic history have
promoted a high diversity of habitats, moulding different plant communities and assemblages. In this
context, the evolutionary history of species is critical to understand the current composition of
communities. In this project, we have developed a phylogenetic approach using the woody flora of
Sierra Nevada, which is nested within the Baetic-Rifan hotspot. We use floristic data for the whole
Baetic-Rifan hotspot, the Baetic sierras and woody plant communities at different elevations and
substrates in Sierra Nevada, as well as regional megaphylogenies for the whole hotspot and phyloge-
nies specifically developed for Sierra Nevada.We specifically address the following key questions: (i)
How is alpha and beta phylogenetic diversity distributed in the Baetic-Rifan hotspot and what is the
position of Sierra Nevada within this context? (ii) What is the phylogenetic and functional structure
of woody plant communities, and how does community structure vary along elevation gradients
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and different substrates!? (i) What are the biological correlates of these adaptive and differentiation
processes! Besides, in order to get a better understanding of the mechanisms driving adaptive change
and originating diversity and endemism, we study (iv) the phylogenetic and genetic relationships of
a key genus of high diversity in Sierra Nevada, Helianthemum (Cistaceae). Thus, we jointly address the
macro- and microevolutionary mechanisms determining the high plant biodiversity of Sierra Nevada

and surrounding regions.

Keywords: Adaptation, Baetic sierras, biodiversity, edaphism, elevation, endemism, genetic barcoding, Helian-
themum, phylogeny, plant community, population genetics, Rif, Sierra Nevada, Strait of Gibraltar, woody species.

INTRODUCCION

Dadas las amenazas actuales sobre la biodiver-
sidad del planeta, es de crucial importancia des-
entrafar los mecanismos responsables de la for-
macién de los puntos calientes («hotspots») de
biodiversidad, para poder asi anticiparnos a los
efectos del cambio global (HODAR et al. 201 1;
MATIAS et al. 2012). Los mecanismos evoluti-
vos que generan biodiversidad (diferenciacion
de especies) y los mecanismos ecoldgicos res-
ponsables del mantenimiento de la biodiversi-
dad en las comunidades (por ejemplo, las inte-
racciones entre las especies) se han estudiado
tradicionalmente por separado. Sin embargo,
evidencias recientes muestran como las interac-
ciones bidticas pueden afectar a la diversifica-
cion de las especies (VALIENTE-BANUET et al.
2006) y que, a la inversa, la posicién filogenética
de las especies (i.e. su historia evolutiva) puede
determinar su coexistencia en las comunidades
(VEBB et al. 2002). En los «hotspotsy de biodi-
versidad, como la cuenca mediterranea (MYERS
et al. 2000), algunos linajes de plantas han sufrido
una radiacién evolutiva relativamente reciente,
generando un gran nimero de especies endé-
micas de distribucion restringida (THOMPSON
2005). La especiacion puede haber ocurrido en
diferentes escenarios en relacién con los meca-
nismos subyacentes de aislamiento genético.Asi,
en los eventos de especiacion alopatrica se es-
pera que las especies cercanas filogenéticamen-
te sean ecoldgicamente similares, debido a la
conservacion evolutiva del nicho (WIENS 2004).

Sin embargo, cuando el aislamiento genético ha
ocurrido en simpatria, la seleccién natural pue-
de favorecer la divergencia ecoldgica para mi-
nimizar las interacciones competitivas entre las
especies relacionadas (SCHLUTER 2000). De
este modo, diferentes escenarios de especiacion
pueden generar patrones de conservacion o de
divergencia de nicho en conjuntos de especies
relacionadas.

La competencia por los recursos entre especies
emparentadas debe tender a su exclusién mutua
(WEBB et al. 2002), lo que podria conducir a
un incremento de la diversidad filogenética de
la comunidad (i.e. esta tendera a la sobredisper-
sion filogenética; pero véase MAYFIELD & LE-
VINE 2010). Sin embargo, cuando las especies
de la comunidad experimentan un proceso de
filtrado en funciéon de su tolerancia ambien-
tal (similar en especies emparentadas segun la
teoria de la conservacion de nicho), como es
de esperar en el caso de habitats estresantes,
la comunidad puede ver reducida su diversidad
filogenética (i.e. agrupamiento filogenético). Por
lo tanto, la estructura filogenética de las comu-
nidades vegetales puede estar determinada por
la interaccién entre distintos procesos evoluti-
vos (divergencia vs. conservacion del nicho) y
ecoldgicos (exclusion competitiva, filtrado del
habitat). Esta hipotesis esta recibiendo un apoyo
empirico cada vez mayor (WEBB et al. 2002),
particularmente en ecosistemas de tipo medi-
terraneo (ANACKER & STRAUSS 2016; MOLI-
NA-VENEGAS et al. 2016).
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Tradicionalmente se ha concedido una gran im-
portancia a las condiciones climaticas presen-
tes y pasadas para explicar la alta biodiversidad
vegetal que presentan todos los ecosistemas
mediterraneos del planeta (las cinco regiones
mediterraneas del globo son «hotspots»; RA-
VEN 1973; COWLING et al. 1996; MYERS et al.
2000). No obstante, otros factores no exclusivos
de los ambientes mediterraneos pueden contri-
buir a explicar su gran diversidad. Por ejemplo, la
elevacién, por su doble papel de estrés climatico
y aislamiento orografico (FAVARGER 1972) y la
diversidad de sustratos geoldgicos (KRUCKE-
BERG 1986), se consideran de crucial impor-
tancia para explicar la alta diversidad de estas
floras (ANACKER & STRAUSS 2014; LOIDI
et al. 2015).

En el proyecto 296/201 | del Organismo Auté-
nomo Parques Nacionales (OAPN) se ha desa-
rrollado una aproximacién filogenética al estu-
dio de la flora y vegetacion de Sierra Nevada,
un «hotspoty» de biodiversidad dentro del arco
Bético-Rifefio, ya destacable por su biodiversi-
dad dentro del gran «hotspot» que supone la
cuenca mediterranea (GOMEZ-CAMPO et al.
1984; CASTRO-PARGA et al. 1996; BLANCA
et al. 1998; MEDAIL & QUEZEL 1999). Dentro
de la Peninsula Ibérica, solo los Pirineos centra-
les son equiparables en riqueza de especies a
Sierra Nevada (LOBO et al. 2001). Aunque los
principales centros de diversidad de la Peninsu-
la Ibérica han atraido la atencién de numerosos
botanicos y ecédlogos desde tiempos histéricos,
la gran mayoria de estudios sobre flora han te-
nido un enfoque no histérico-evolutivo, basado
en listas de especies y endemicidad. El objetivo
general de este proyecto consiste en cuantificar
la importancia relativa de la elevacién, el sustra-
to y el mesoclima en los patrones de diferen-
ciacion de la flora nevadense y en conocer sus
correlatos bioldgicos a distintas escalas, desde la
flora regional hasta poblaciones de linajes mo-
delo. Sierra Nevada alberga un nimero alto de
especies endémicas con areas de distribucién
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muy restringidas. Se ha propuesto que el ori-
gen de su alta diversidad radica en la confluen-
cia de una amplia gama de factores ecologicos
(alta variabilidad edafica, orogrifica y climdtica)
e histéricos, en combinacién con su situacion
geografica (una latitud privilegiada donde las
glaciaciones tuvieron un efecto relativamente
menor, favoreciendo el aislamiento y la diferen-
ciacion y minimizando la extincion; BLANCA
et al. 2001). Sin embargo, estas hipdtesis no han
podido ser sometidas a pruebas explicitas, en
gran parte debido a la falta de herramientas ana-
liticas suficientemente potentes como las que se
han desarrollado a lo largo de la dltima década.
De igual modo que no es posible entender la
biodiversidad actual sin mirar al pasado evoluti-
vo, tampoco puede explicarse sin contextualizar
el andlisis en el espacio geografico circundante.
Por tanto, se analizan también los patrones de
diferenciacion del «hotspoty» Bético-Rifefio, que
es el marco de referencia en el que se han dife-
renciado la mayoria de los taxones que confor-
man hoy la flora nevadense.

La presencia de suelos derivados de rocas muy
diferentes se aprovechara para estudiar su
efecto en la estructura funcional y filogenética
de las comunidades de Sierra Nevada. Ciertos
modelos predicen que la estructura funcional
y filogenética de las comunidades vegetales de-
pendera de la disponibilidad de recursos, como
resultado del balance competencia-facilitacion
(BERTNESS & CALLAWAY [994; CALLAWAY
2007). En condiciones muy estresantes se pre-
dice que las relaciones mutualistas entre plantas
(facilitacion) cobraran mayor peso, lo que gene-
ralmente se traduce en una agregacién espacial
entre plantas facilitadoras y facilitadas. En este
sentido, VALIENTE-BANUET & VERDU (2007)
han propuesto que cuando las interacciones
de facilitacion predominan en la comunidad se
observa una tendencia hacia la sobredispersion
filogenética (VALIENTE-BANUET & VERDU
2013 ). Este patron esta bien documentado en el
caso de comunidades mediterrdneas sometidas
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al estrés hidrico estival (VALIENTE-BANUET et
al. 2006). La facilitacién en la vegetacién de Sie-
rra Nevada estd también documentada con res-
pecto a la dispersion, la herbivoria y los recursos
hidricos (GOMEZ-APARICIO et al. 2004). No
obstante, cabe también esperar que en suelos
quimicamente estresantes para las plantas los
efectos sean similares, favoreciéndose la facili-
tacion en la captacion de nutrientes (OVIEDO
et al. 2014). Para probar esta hipdtesis, en este
proyecto se investiga si existe un gradiente de
facilitacion entre suelos nevadenses de carac-
teristicas muy contrastadas, desde los mas es-
tresantes (dolomias) hasta los menos limitantes
(calizas, micaesquistos).

La inclusion de objetivos a distintos niveles de
organizacién biologica (i.e. flora, comunidad, es-
pecie, poblacién) nos permite interrelacionar
procesos macro y microevolutivos. Si bien el sal-
to entre la macro y la microevolucién es uno de
los grandes retos pendientes de la biologia evo-
lutiva actual, se puede conseguir una buena apro-
ximacién con la eleccién de un grupo adecuado
de organismos que ejemplifique bien los patro-
nes que se observan para la biota. Para la apro-
ximacién microevolutiva se ha elegido el género
Helianthemum (Cistaceae) que, integrado por un
centenar de especies que se distribuyen por gran
parte del hemisferio norte, tiene su mayor cen-
tro de diversidad en el oeste y sur de la regién
mediterranea (APARICIO et al. 2017). Las floras
recientes (LOPEZ-GONZALEZ 1993; BLANCA
et al. 2009) incluyen unos 44 taxones en la Pe-
ninsula Ibércia, de los que el 75% se encuentra
en el sur y el sureste. De éstos, el 77% son en-
démicos ibéricos o ibero-magrebies, y cerca del
20% son exclusivos de las montafas Béticas. Las
especies ibéricas de Helianthemum muestran una
importante variacion en sus rasgos fenotipicos
y estrategias reproductivas. Asi, existen desde
hierbas anuales hasta plantas perennes fruticosas
y sufruticosas, con distintas estrategias que van
desde la autogamia hasta la alogamia en distintos
grados (TEBAR et al. 1997). Si ademés sumamos

la variabilidad existente en lo referente tanto al
tamafo y coloracion de las flores como al nu-
mero de estambres y évulos, resulta evidente la
importancia de los sistemas de reproduccién en
la historia evolutiva del linaje. La mayoria de los
taxones del género presentan areas de distribu-
cién restringidas, pero en su conjunto crecen en
una gran diversidad de sustratos y altitudes. Sie-
rra Nevada es un marco ideal para este estudio
pues, gracias a su gradiente altitudinal y su gran
diversidad de habitats, concentra mas de la mitad
de las especies de Helianthemum presentes en
la Peninsula Ibérica, asi como el 75% del ende-
mismo ibérico y magrebi del género. Ademas, el
género cuenta con dos taxones que son endé-
micos exclusivos de Sierra Nevada (H. pannosum
y H. apenninum subsp. estevei). Por tanto, este
grupo de plantas es ideal también para estudiar
procesos microevolutivos de adaptacién a dife-
rentes ambientes edaficos y de altitud que ocu-
rren en Sierra Nevada.

En este proyecto se someten a prueba distin-
tas hipotesis que vienen interesando desde hace
mucho tiempo a evolucionistas, biogeografos,
botéanicos y ecélogos. En particular, aprovechan-
do (i) la alta diversidad de condiciones ambien-
tales de Sierra Nevada y el arco Bético-Rifefio,
(i) el buen conocimiento floristico que se tiene
de la region, y (iii) la existencia de herramientas
cada vez mds potentes para elaborar hipétesis
filogenéticas, se estudian los mecanismos eco-
l6gicos y evolutivos responsables de la gene-
raciéon y el mantenimiento de los ensamblajes
de plantas de Sierra Nevada en su correspon-
diente contexto geogrifico. Para ello, se abor-
dan las siguientes escalas espaciales y niveles de
organizacion: |. La flora vascular completa del
arco Bético-Rifefio, del que se tiene un conoci-
miento floristico como pocas veces ocurre en
un «hotspot» de tal calibre; 2. La flora vascular
de las montafias andaluzas de cierta altitud, que
permite comparar sus patrones de diferencia-
cién con los de la flora de Sierra Nevada, la méas
alta de ellas; 3. La flora lefiosa de Sierra Nevada;
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4. Las comunidades de plantas lefiosas de Sierra
Nevada, analizando la diversidad filogenética y
funcional en relacion a la elevacion y al sustrato;
5. Las poblaciones de algunas especies clave de
Helianthemum en Sierra Nevada, que ejemplifi-
can los procesos de diferenciacion microevolu-
tiva detectados.

MATERIALY METODOS
La flora Bético-Rifefia a distintas escalas

Para conocer el nimero de especies y subes-
pecies vegetales presentes en el arco Bético-Ri-
fefo y particularmente en Sierra Nevada, asi
como su distribucién geogrifica aproximada,
se elaboraron listas floristicas completas a par-
tir de las tres floras estandar del area (Anda-
lucia Occidental: VALDES et al. 1987; Andalucia
oriental: BLANCA et al. 2009; Rif: VALDES et al.
2002), determinando la presencia o ausencia de
cada taxon en las comarcas naturales reconoci-
das para Andalucia y el norte de Marruecos en
dichas floras. Posteriormente, se consideraron
solo las comarcas que aproximadamente coinci-
den con los limites del arco Bético-Rifefio para
determinar la distribucién de cada taxén en la
regién,aunque también se considero la distribu-
cién general fuera del territorio para determi-
nar el grado de endemismo.

Para estudiar los patrones de diferenciacion en
las montafas Béticas (incluyendo Sierra Nevada),
se eligieron ocho sierras del arco Bético con una
altitud minima de 1900 m y con litologias domi-
nantes contrastadas (Sierra de las Nieves, Sierra
de Tejeda-Almijara, Sierra Nevada calcarea, Sie-
rra Nevada silicea, Sierra de Gador, Sierra de los
Filabres, Sierra de Cazorla y Sierra de Maria-Los
Vélez). La flora completa de cada sierra se com-
pilé a partir de catalogos floristicos publicados
entre 1987 y 2009 (las referencias estan dispo-
nibles en MOLINA-VENEGAS et al. 2015a),y los
taxones se clasificaron segun su rango de eleva-

156

Proyectos de investigacion en Parques Nacionales: 2012-2015

cion en tres categorias (1: 700-1300 m; 2: 1300-
1800 m y 3: 1800-2700 m, basado en BLANCA
et al. 2009). Con esto se pudo compilar la flora
de cada nivel altitudinal dentro de cada sierra.
Unicamente Sierra Nevada (3482m) alcanza alti-
tudes superiores a 2700m y por tanto los datos
recopilados en este nivel altitudinal no se pudie-
ron comparar. Ademas, las especies se caracte-
rizaron segun su forma bioldgica y una serie de
rasgos funcionales relacionados con la resisten-
cia al estrés ambiental, |la estrategia reproductiva
y la regeneraciéon (HERRERA 1984). Estos rasgos
permiten inferir procesos de adaptacion y filtra-
do de hébitat en el ensamblaje de la flora de cada
sierra y nivel altitudinal. Los detalles metodolo-
gicos se describen con detalle en MOLINA-VE-
NEGAS et al. (2015a).

Por otro lado, se compilé una lista exhaustiva
de la flora lefiosa del Parque Nacional de Sierra
Nevada a partir de catdlogos disponibles que se
han ido actualizando progresivamente (LORITE
2016). Se consideraron como lefosas aquellas
especies que presentan lefio en alguna parte
aérea (fanerodfitos y caméfitos), lo que excluye
a los hemicriptdfitos. Las determinaciones du-
dosas se resolvieron recurriendo a la flora es-
tandar de la region (BLANCA et al. 2009) y a
observaciones directas en el campo. Esta lista
sirvio de referencia para elaborar filogenias es-
pecificas de la flora del Parque Nacional (véase
«barcoding» genético mas abajo).

El estudio del ensamblaje de las comunidades
de plantas lefiosas de Sierra Nevada se centré
en dos gradientes altitudinales dentro de cada
uno de los tres tipos de sustratos dominantes
(i.e. micaesquistos, calizas y dolomias). Dentro de
cada gradiente altitudinal (N = 6) se delimitaron
tres niveles de elevacion (1300, 1650 y 1950 m)
y dentro de cada nivel se delineé un transecto
de 75 x | m. en el que se conté el nimero de
individuos de cada especie lefiosa presente. Ade-
mas, se anotd la posicion espacial relativa de cada
planta segun tres categorias (a cielo abierto, bajo
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la cobertura de otra planta, dando cobertura a
otra planta) como indicador de las posibles in-
teracciones (competitivas vs. facilitadoras) entre
especies (VERDU et al. 2009). En cada transecto
se tomd una muestra de suelo para su andlisis
fisico y quimico (macro y micronutrientes) y los
valores obtenidos se sometieron a un andlisis de
componentes principales para sintetizar la infor-
macion redundante. Por ultimo, las comunida-
des se caracterizaron funcionalmente tomando
muestras de hojas para medir el area foliar es-
pecifica y la proporcién C:N foliar de las pobla-
ciones de cada especie, y se recopilé informacion
sobre la altura de las plantas y la duracién de la
floracién a nivel de especie haciendo uso de la
literatura existente (BLANCA et al. 2009).

A partir de las listas floristicas de las comarcas
naturales, niveles de elevacién dentro de sie-
rras y de los datos de comunidades se estimo
la diversidad taxonoémica, filogenética y funcio-
nal empleando diversos indices (véanse detalles
abajo). Para conocer el papel de la elevacion, el
sustrato y el clima sobre la diferenciacion de la
flora Bético-Rifefia y nevadense, se relacionaron
los distintos componentes de la diversidad bio-
légica con variables ecoldgicas obtenidas para
cada drea (i.e. comarca, nivel de elevacion, comu-
nidad) a partir de diversos repositorios publicos
(HJMANS et al. 2005, REDIAM 2011) o de la
informacion obtenida directamente en el cam-
po (i.e. muestras de suelo). No fue posible usar
variables litolégicas para las comarcas naturales
africanas por ausencia de informaciéon equipa-
rable. Se usaron técnicas de regresién multiple
usando tanto variables simples como matrices
de distancias (véase MOLINA-VENEGAS et al.
2013,2015a,b 2016,2017 para mas detalles).

Elaboracion de filogenias
Se elaboré una filogenia molecular y ultramé-

trica (i.e datada) a nivel de género para toda
la flora de la region Bético-Rifefia. Para ello,

se recopilaron secuencias de marcadores plas-
tidiales (rbcL, matK, ndhF, trnL-F) y nucleares
(ITSI, ITS2) disponibles en repositorios de da-
tos genéticos (GenBank) para mas del 99% de
los géneros presentes en la region. Sobre esta
base de datos se aplicaron técnicas mixtas de
construccion de supermatrices y superarboles
(ROQUIET et al. 201 3) basadas en maxima vero-
similitud y aplicando modelos de reloj molecular
para su calibracién (véanse detalles metodoldgi-
cos en MOLINA-VENEGAS & ROQUET 2014).
La filogenia resultante fue usada en su totalidad
o podada convenientemente para representar
los distintos subconjuntos de especies en las
distintas escalas de andlisis (comarcas naturales,
niveles de elevacién en sierras, comunidades).
La incertidumbre de la resolucion filogenética
dentro de los géneros se solventd siguiendo
el método mas apropiado en cada caso (véase
MOLINA-VENEGAS et al. 2015a,b,2016,2017).

Por ultimo y de forma complementaria, la diver-
sidad filogenética de la flora lefiosa del Parque
Nacional de Sierra Nevada se estimé en base a
filogenias construidas con secuencias de «bar-
coding» (cédigo de barras genético), obtenidas
a propésito a partir de un individuo recolectado
en campo por cada especie y subespecie de la
lista floristica. Los marcadores usados fueron los
plastidiales matK, rbcla y trnH- psbA (KRESS
et al. 2009), y los nucleares ITS| e ITS2, aunque
se presentan solo resultados preliminares de los
dos primeros. El «barcodingy» resulta particular-
mente recomendable cuando se quiere conocer
la diversidad filogenética en conjuntos amplios
de especies con historias evolutivas diversas a
un cierto nivel de detalle (e.g. especies o subes-
pecies, LAHAYE et al. 2008).

indices de diversidad
La diversidad filogenética alfa (dentro de cada si-

tio de muestreo) se estimé para la flora de las
comarcas y niveles altitudinales dentro de sierras
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usando (i) el indice de diversidad filogenética PD
(i.e. el sumatorio de todas las ramas de la filogenia
que conectan las especies de cada sitio; FAITH
1992) y (ii) la distancia filogenética media entre las

especies de cada sitio (MPD; WEBB et al. 2002).

La diversidad filogenética beta (recambio entre si-
tios) se estim6 como la fraccion de la longitud de
rama de la filogenia no compartida entre dos sitios

cualesquiera (MOLINA-VENEGAS et al. 2015a,b).

Asimismo, se calculé la sefal filogenética (i.e. el
grado de constriccién filogenética que presenta
el parecido entre las especies) de los rasgos feno-
tipicos funcionales compilados para las floras de
las distintas sierras Béticas (MOLINA-VENEGAS
et al. 2015a). De esta forma se pudo determinar
hasta qué punto un rasgo esta presente por coan-

cestria en contraposicion a otros procesos (e.g.

adaptacion). A nivel de comunidad, la diversidad
filogenética alfa y beta se estimé con métodos de
particion aditiva de la varianza (JOST 2007). Para
detalles sobre los indices de diversidad taxonémi-
ca y funcional empleados véase MOLINA-VENE-
GAS et al. (2013,2015a,2016).

Para determinar la distribucién espacial de la
antigliedad de los linajes se empled el indice de
endemismo filogenético relativo (RPE, MISHLER
et al. 2014), una medida de biodiversidad basada

en el concepto de endemismo filogenético (i.e.

concentracion geografica de la historia evoluti-
va, ROSAUER et al. 2009) que permite diferen-
ciar entre centros de paleoendemismo y neoen-
demismo usando filogenias datadas en el tiempo
(véase MOLINA-VENEGAS et al. 2017).

Relaciones filogenéticas del género
Helianthemum en la Peninsula Ibérica y
diferenciacion ecolégica y genética

en poblaciones de Sierra Nevada

La reconstruccién filogenética del género He-
lianthemum elaborada para tratar de conocer
las relaciones entre las especies presentes en la
Peninsula Ibérica se basé en secuencias de ADN
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nuclear (ITSI e ITS2) y plastidial (ndhF, psbA-trnH,
trnL- trnF) obtenidas para un total de 95 taxones
representativos de todo el género en toda su
area de distribucién del género. De estos 95 ta-
xones, 43 estan presentes en la peninsula Ibéri-
ca.Algunas de estas secuencias fueron obtenidas
ad hoc a partir de material procedente tanto del
campo como de herbarios (con las correspon-
dientes autorizaciones) y todas se analizaron
mediante técnicas de méxima verosimulitud con
RAXML BlackBox server (http://embnet.vital-it.
ch/ raxml-bb/, ultimo acceso 25 Enero 2017)
(STAMATAKIS et al. 2008) e inferencia Bayesiana
con MrBayes v.3.2.6 (RONQUIST et al. 2012) .

Para determinar la influencia de la distribu-
cion (amplia vs. endémica), la ecologia (sustra-
to estresante de dolomias vs. calizas) y rasgos
reproductivos en la diferenciacion del género
Helianthemum se eligieron cuatro especies o
subespecies propias de Sierra Nevada: dos taxo-
nes estrictamente endémicos de dolomias (He-
lianthemum pannosum y H. apenninum subsp. este-
vei) y dos emparentados pero mas ampliamente
distribuidos con poblaciones en casi todos los
tipos de suelos (H. cinereum subsp. rotundifolium
y H. apenninum subsp. apenninum). Se eligieron
dos sitios de Sierra Nevada con presencia de
ambas litologias y se muestrearon al azar 155
plantas entre 1260 y 2230 m de elevacién. De
cada individuo se tom¢ tejido foliar fresco para
extraccién de ADN, asi como flores y boto-
nes florales para estimar diversos parametros
reproductivos (tamafo floral, separacién entre
anteras y estigma, razén polen/évulos). En cada
punto de muestreo se tomaron muestras de
suelo para andlisis fisico y quimico (macro y mi-
cronutrientes). Por ultimo, se caracterizo el ve-
cindario de cada individuo anotando el nimero
de plantas conespecificas y la cobertura total de
especies lefiosas en un radio de 5 m.

Los parametros de diversidad y estructura gené-
tica poblacional se estimaron mediante el uso de
marcadores de microsatélite nucleares (a partir
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de una prueba de transferibilidad de 12 pares de
cebadores disefiados previamente para H. cine-
reum subsp. rotundifolium). Para cada taxén se cal-
culd el nimero observado y efectivo de alelos, la
heterocigosidad esperada y observada y el coefi-
ciente de endogamia (F;). La estructura genética
del conjunto de individuos de los cuatro taxo-
nes muestreados fue analizada mediante agrupa-
miento bayesiano en STRUCTURE 2.3.4. (PRIT-
CHARD et al. 2000) para evaluar si constituyen
entidades evolutivas independientes o si, por el
contrario, estan sujetas a evolucion reticular.. Los
posibles efectos geogrificos en los patrones de
diferenciacion se determinaron mediante un test
de Mantel y construyendo autocorrelogramas
espaciales. Para inferir el efecto del sistema de
reproduccion y del microhabitat (vecindario) en
los parametros de diversidad genética de cada
taxon, los valores de los pardmetros genéticos
fueron contrastados frente a los valores de las
variables florales medidas y de las variables de
vecindario. Por ultimo, se analizé la correlacién
entre las matrices de distancias genéticas y ed-
aficas para ver los posibles efectos del tipo de
sustrato en los indices de diversidad genética.

RESULTADOS

La flora Bético-Rifefia como contexto
de la flora nevadense

Un primer andlisis usando solo informacion flo-
ristica (sin informacion filogenética) reveld pa-
trones interesantes. Se registraron un total de
4450 especies y subespecies vasculares nativas
para la region en su conjunto (Andalucia y el
norte de Marruecos). El 91% de estos taxones
estan presentes en las comarcas que conforman
el arco Bético-Rifefio y, dentro de éstos, el 16,5%
es endémico del mismo en sentido estricto. Del
conjunto de especies endémicas, el 72,7% estan
presentes solo en la parte europea del «hots-
pot», el 19,3% en la parte africana y el 7,9% res-
tante es compartido entre ambos continentes. Es

destacable la gran semejanza floristica existente
entre las comarcas que conforman el Estrecho de
Gibraltar a ambas orillas del «hotspoty (Fig. I).

Fig. 1. Andlisis jerarquico de clasificacion (UPGMA) apli-
cado sobre la matriz floristica de taxones x comarcas en
la regién de estudio. La escala de grises representa grupos
floristicamente homogéneos con elevado apoyo estadistico
(«bootstrap»). Notese como el Rif occidental se asemeja
mas floristicamente a las comarcas de Andalucia occidental
que al resto de comarcas norteafricanas. El recuadro rojo
sefiala la posicion aproximada del Parque Nacional de Sie-
rra Nevada, que incluye dreas de las comarcas 18 (Treven-
que-Almijara) y 26 (Nevada-Filabres) (modificado de MOLI-
NA-VENEGAS et al. 2103).

En cuanto a la riqueza de especies dentro de las
comarcas Bético-Rifefias, es de notar una desigual
distribucién de la diversidad, en particular para
los taxones endémicos (que tradicionalmente han
pesado mucho en la delimitacion de «hotspotsy).
Asi, la riqueza de especies endémicas se relacioné
positivamente con valores de precipitacion eleva-
dos durante el periodo de sequia estival y con
mayores oscilaciones térmicas, caracteristicas que
comparten las comarcas mds montafiosas de la
region de estudio (Fig. 2). Los valores de riqueza
alcanzados por las comarcas de la parte africa-
na son claramente mas bajos, con alguna notable
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excepcion (e.g. Rif occidental), lo que podria de-
berse en parte a un menor esfuerzo de muestreo
en la parte africana del «hotspot». Por otra par-
te, la diversidad floristica beta muestra también
una relacion estrecha con las distintas variables
ambientales consideradas, aunque el patréon es
diferente segiin se aplique a todo el «hotspoty»
Bético-Rifefio o solo a la parte Bética. En el arco
Bético se observa un efecto significativo de la li-
tologia (Unicamente para los taxones endémicos)
y del clima, disminuyendo légicamente el efecto
de la distancia espacial al reducirse el ambito geo-
grafico. No obstante, se observa un importante
componente de variaciéon correlacionada entre
variables ambientales (Fig. 3).

Fig. 2. Relacién entre diversidad taxonémica alfa de ende-
mismo en las comarcas Bético-Rifefas y variables ambientales
resumidas en un eje multivariante (analisis de componentes
principales, se incluyen los valores de cada comarca Bético-Ri-
fefia). Los valores negativos representan mayor precipitacion
de verano y oscilacién térmica respectivamente. Por tanto, los
valores de mayor endemismo (color negro en la escala de gri-
ses) ocurren donde estas variables climaticas alcanzan valores
mas altos (R? ajustado = 0,28,P < 0,01 en la gréfica). Las co-
marcas en blanco no se consideraron para este andlisis, por-
que quedan fuera del arco Bético-Rifefio o bien representan
zonas no montafiosas. Las comarcas representadas en Sierra
Nevada son «Nevada-Filabres» (-6,6) y «Trevenque-Almijara»
(-2,4) (modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2013)

160

Proyectos de investigacion en Parques Nacionales: 2012-2015

Fig. 3. Proporcién de la varianza en diversidad taxonémica
beta (recambio de taxones entre comarcas) explicada por
distintas variables ambientales (climaticas, litoldgicas, altitu-
dinales y distancia geografica). Se consideran todo el arco
Bético-Rifefio y las sierras Béticas por separado, dado que
en el Rif no se pudo considerar la litologia por falta de in-
formacién equiparable. Los datos se consideraron separa-
damente para especies endémicas (E) y no endémicas (NE).
Modificado de MOLINA-VENEGAS et al. (2013).

Patrones filogenéticos en el «hotspot»
Bético-Rifefio

Se encontré que las comarcas andaluzas mues-
tran una mayor diversidad filogenética (PD)
que las africanas. La distancia filogenética media
(MPD) es mayor en las comarcas mas occiden-
tales (i.e. mayor dispersién filogenética) de am-
bas partes del «hotspot» y menor (i.e. mayor
agrupamiento filogenético) en las mas orienta-
les (Fig. 4). En general las comarcas orientales
son mas elevadas, secas y frias que las occiden-
tales, factores ambientales correlacionados con
estas diferencias en diversidad. Las comarcas
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representadas en el Parque Nacional de Sie-
rra Nevada no destacan por presentar valores
extremos. Trevenque-Almijara tiende hacia la
sobredispersion filogenética mientras que Ne-
vada-Filabres lo hace hacia el agrupamiento,
aunque los valores son cercanos a un patrén
azaroso en ambos casos. En cuanto a la diversi-

dad filogenética beta, se observa que el recam-
bio en ramas terminales de la filogenia tiende
a ocurrir entre comarcas situadas en regiones
diferentes (europea vs. africana), mientras que
el recambio en ramas profundas de la filogenia
tiende a ocurrir entre comarcas dentro de la
misma region (Fig. 5).

Fig. 4. Representacion de la diversidad filogenética (PD) y de la distancia filogenética media (MPD) para las angiospermas de
las comarcas de Andalucia y el Rif (modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2015b).

Fig.5. Representacion grafica de la diversidad filogenética beta de las comarcas de Andalucia y el Rif. Las lineas rojas conectan
comarcas de diversidad filogenética beta menor de lo esperado al azar (i.e. el recambio ocurre hacia las ramas terminales de la
filogenia), mientras que las lineas azules conectan comarcas con valores superiores a los esperados por azar (i.e. el recambio
implica nodos profundos de la filogenia). El arbol de la derecha ejemplifica un bajo recambio filogenético (ramas en color rojo)
frente a un recambio en ramas profundas (ramas en color azul) (modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2015b).
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Fig. 6. Mapa de Andalucia y el Rif en el que se represen-
tan las areas con un elevado nivel de paleoendemismo (por
encima del percentil 75 en la distribucion de endemismo
filogenético relativo, RPE) y neoendemismo (por debajo del
percentil 25 en RPE) en color azul y rojo respectivamente,
en relacién al conjunto de la flora endémica del «hotspot»
(modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2017).

La datacion de la filogenia empleada sirvié para
determinar la distribucién regional de la anti-
gliedad de los linajes y los posibles correlatos
ambientales que la explican. Asi, se pudo dife-
renciar en términos absolutos entre centros
de neoendemismo y de paleoendemismo, que
presentan distribuciones contrastadas (Fig. 6). El
paleoendemismo se concentra en las comarcas
mas occidentales, sobre todo en la regiéon mas
cercana al Estrecho de Gibraltar, mientras que
el neoendemismo se concentra en las comarcas
montafosas orientales. Todo apunta a que un cli-
ma benigno y himedo, proclive a actuar como
refugio, favorece el paleoendemismo, mientras
que zonas de compleja orografia y sustratos con-
trastados de origen reciente (orogenia alpina)
favorecen el neoendemismo. La Sierra Nevada
silicea no muestra una tendencia concreta hacia
ninguno de los dos tipos de endemismo. Sin em-
bargo, un sub-andlisis en el que se descontaron
los linajes aislados disyuntos (e.g. boreo-alpinos)
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muestra que la Sierra Nevada silicea emerge
como un centro de paleoendemismo rodeado
de centros de neoendemismo, como la comarca
Trevenque-Almijara (que incluye las dolomias de
Sierra Nevada), que resulto ser el principal cen-
tro de neoendemismo del «hotspot».

La flora de las montaiias Béticas
como modelo para estudiar

los efectos de la altitud y el sustrato
en los procesos de diferenciacion

La compilacion de la flora de las distintas sierras
Béticas produjo una lista total de 1982 especies
o subespecies de eudicotileddneas. Se encontré
que la diversidad filogenética (PD) corregida por
la riqueza de especies (SESpd) disminuye con la
elevacién, aunque solo muestra diferencias sig-
nificativas en el nivel altitudinal superior (Fig. 7).

Fig. 7. Diversidad filogenética corregida por la riqueza de
especies (SESpd) en los tres niveles de elevacion considera-
dos (N = 8 sierras Béticas). |, 700—1300 m; 2, 1300—-1800 m;
3, 1800-2700 m. Las lineas punteadas marcan los umbrales
de significacién (error nominal alfa = 5%) y la linea continua
indica el valor de diversidad filogenética esperado por azar
(modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2015a).

En cuanto a la diversidad beta en los niveles
altitudinales de las sierras, no se encontré una
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correlacion significativa global entre las tasas de
recambio floristico y filogenético (r=-0,03). La
consecuencia de este hecho es que los patrones
de diversidad beta floristica y filogenética son
bien diferentes (Fig.8), un resultado que advierte
de que el primero no es necesariamente un su-
brogado del segundo y justifica la aproximacion
filogenética. La diversidad filogenética beta mues-
tra diferencias claras entre niveles altitudinales
dentro de cada sierra, pero no entre sierras para
el mismo nivel altitudinal, especialmente cuando
se tienen en cuenta todos los linajes, no solo
los endémicos del arco Bético-Rifefio. Resulta

notable que el recambio floristico de especies
endémicas entre sierras de sustrato contrasta-
do es muy marcado, cosa que no ocurre para el
conjunto de todas las especies. La diversidad filo-
genética beta de la banda altitudinal superior de
Sierra Nevada (2700-3482m), aunque no pueda
ser comparada con otras sierras, muestra un re-
cambio significativo y reforzado cuando se intro-
duce la comparacién con los tres niveles inferio-
res. No obstante, no hay una clara diferenciacion
filogenética entre las dos bandas superiores (3
y 4), sugiriendo que ambas comparten muchos
linajes relacionados o idénticos.

Fig. 8. Patrones de diversidad beta taxonémica (a) y filogenética (b) entre niveles altitudinales (1,2 y 3) dentro de las sierras
Béticas y entre sierras Béticas. Niveles altitudinales: 1, 700-1300 m; 2, 1300-1800 m; 3, 1800-2700 m. (c) Diversidad funcional
beta basada en sindromes morfo-funcionales estimados mediante analisis multivariante de diversos rasgos fenotipicos. Las
lineas punteadas marcan los umbrales de significacion (error nominal alfa = 5%) y las lineas continuas indican el valor esperado
por azar (solo para diversidad beta filogenética y funcional). Modificado de MOLINA-VENEGAS et al. (2015a).

Finalmente, atendiendo a los rasgos funcionales
recopilados para la flora de las sierras, todas las
formas bioldgicas, excepto la arborea, mostraron
una fuerte sefal filogenética, al igual que los ejes
multivariantes que resumen la variacién de los ras-
gos funcionales descritos en HERRERA (1984). En
cuanto al efecto de la elevacion o de las sierras en
el recambio de rasgos funcionales, las diferencias
se establecen sobre todo cuando entra en juego la
comparacién con el nivel altitudinal superior den-
tro de cada sierra, no entre sierras, debido a una
fuerte diferenciacién fenotipica en ese nivel.

La flora lefiosa de Sierra Nevada

La diversidad floristica de especies lefiosas en
Sierra Nevada ascendié a 326 taxones (especies
o subespecies), de las cuales muchas presenta-
ron escaso lefio en la base de los tallos (caméfi-
tos sufruticosos en las zonas mas elevadas de la
sierra). Casi la totalidad de esta flora pudo se-
cuenciarse con técnicas de «barcodingy. Asi, se
obtuvieron un total de | 131 secuencias corres-
pondientes a 321 especies o subespecies (98,5%
del total de la flora lefiosa). Usando las secuen-
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cias plastidiales matK y rbcla (582 secuencias
de 291 especies o subespecies: 89,3% de la flora

lefiosa) se elaboroé una filogenia preliminar (Fig.

9) a partir de la cual se calculd la diversidad filo-

genética alfa de la flora lefosa de Sierra Nevada.

La distancia filogenética media entre todos los
pares de taxones (MPD) fue de 250.6062 May la
distancia filogenética media al taxén mas proéxi-
mo (MNTD) fue de 30.65939 Ma. La incorpora-
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cion de secuencias nucleares (véase mas arriba)
para la resolucién de esta filogenia en un futuro
inmediato podria cambiar algo estos valores. La
filogenia definitiva servird de base para nume-
rosos estudios futuros que quieran considerar
el papel de la historia evolutiva en los procesos
ecoldgicos que determinan el ensamblaje de las
especies lefiosas de Sierra Nevada y sus comu-
nidades.

Fig. 9. Relaciones filogenéticas de los taxones lefiosos de Sierra Nevada basadas en los marcadores plastidiales matK y rbcL
y en inferencia bayesiana. Para mayor facilidad en la visualizacién se han colapsado las ramas de las especies para cada familia.

Las comunidades lefiosas
de Sierra Nevada

Los transectos estudiados (Fig. 10a) incluyeron
un total de 77 especies lefosas. La diversidad
filogenética alfa (en cada transecto) se relacio-
noé positivamente con la elevacion (R?* = 0,28, p
< 0,05), indicando que las comunidades de zo-
nas mas elevadas tienden a la sobredispersion
y las mas bajas al agrupamiento filogenético. La
diversidad funcional muestra justo el patrén
contrario (i.e.agrupamiento fenotipico en zonas
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elevadas y sobredispersién en zonas bajas; R? >
0,28, p < 0,05), mientras que las caracteristicas
edaficas mostraron poca relacién con las medi-
das de diversidad filogenética o funcional (aun-
que los valores promedio de los caracteres fo-
liares a nivel de comunidad mostraron una clara
relacion con las propiedades fisico-quimicas de
los suelos; Fig. 10b). Por otra parte, la diversidad
filogenética beta apenas mostré correlaciones ni
con las propiedades del suelo ni con la eleva-
cion. La diversidad funcional beta en duracion
de la floracién y altura de las plantas mostré una
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correlacién positiva con la elevacidn, mientras
que la diversidad funcional beta en caracteres
relacionados con la tasa de crecimiento y el uso

de los nutrientes (i.e., area foliar especifica SLA
y razéon carbono-nitrogeno foliar) se relaciono
positivamente con las propiedades de los suelos.

Fig. 10. a) Mapa de Sierra Nevada donde se muestra la localizacion de los transectos para el estudio de las comunidades
lefiosas en los distintos gradientes altitudinales. Circulos: calizas; cuadrados: micaesquistos; rombos: dolomias. b) Relacion entre
area foliar especifica (SLA), proporcién de C:N foliar de las comunidades lefiosas de Sierra Nevada (valores promedio a nivel
de comunidad) y algunas caracteristicas fisico-quimicas de los suelos donde se desarrollan (i.e. pH y concentracién de micro-
nutrientes, eje 2 de andlisis de componentes principales).Valores positivos del eje 2 indican pH basico y baja concentracion de
micronutrientes (modificado de MOLINA-VENEGAS et al. 2016).

El estudio de la distribucién espacial de las
plantas en estas comunidades arrojé un patrén
interesante con respecto a los sustratos anali-
zados (Fig. | 1). En el mas estresante de todos, el

dolomitico, las plantas protegidas por la cober-
tura vegetal mostraron una diferenciacién con-
siderable en sus rasgos funcionales (i.e. mayor
SLA) respecto de aquéllas que crecen a cielo
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abierto, sugiriendo la existencia de mecanismos
de facilitacién en estas comunidades. El estrés
que representan las dolomias explica que las
comunidades sobre ellas tuvieran el menor va-
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lor medio de SLA en relacién a los otros dos
sustratos, donde no se apreciaron diferencias
significativas en la estructura espacial de las co-
munidades.

Fig. 1. Efecto de la posicion espacial de las plantas (bajo cobertura, B; formando la cobertura vegetal, C;y al descubierto,
A) en el valor promedio de area foliar especifica estandarizado y ponderado por la abundancia de las especies (CWM-SLA)
para las comunidades lefiosas de Sierra Nevada sobre tres tipos de sustrato (dolomia, caliza, micaesquisto, véase Fig. 10 para
la localizacion).Valores préximos a | y -1 indican valores altos y bajos de SLA respectivamente. Las lineas punteadas indican el
valor de SLA esperado para cada grupo de plantas (i.e. B, C y A) en relacion al conjunto de la comunidad.

Patrones y mecanismos adaptativos
y de diferenciacion en Helianthemum

El andlisis detallado del género Helianthemum en
la zonas de estudio confirma que es un modelo
idéneo para estudiar los procesos de diferencia-
cién en el «hotspot» Bético-Rifefio y en Sierra
Nevada. La Peninsula Ibérica alberga la mitad
de las especies y subespecies del género (44),
y dentro de ésta las provincias de Granada (26)
y Almeria (21) concentran en torno a la mitad
de las especies ibéricas cada una de ellas. Sin
llegar a tal nivel de diversidad, es también no-
table la acumulacién de especies y subespecies
en el Rif oriental, hasta |7 en la regién de Ga-
reb (PAREJO-FARNES et al. 2013). La filogenias
mas reciente de que se dispone (APARICIO et
al. 2017) indica que las relaciones filogenéticas
respetan a grandes rasgos los tratamientos ta-
xondémicos mas aceptados a nivel de subgéne-
ro y seccion (LOPEZ-GONZALEZ 1993). Esto
indica que la diversidad de taxones reportada
tiene una base evolutiva clara, al menos en las
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ramas mas profundas del género. Una filogenia
completa recientemente publicada para todo el
género muestra que estos patrones se mantie-
nen (APARICIO et al. 2017).

El estudio microevolutivo de los cuatro taxones
elegidos (Fig. 12) reveld patrones interesantes
relacionados con caracteristicas reproductivas
de estos o con las condiciones ecoldgicas en
que viven. Asi, la estructura genética del conjun-
to de plantas analizadas respeta bien la identidad
taxonomica a nivel de especie, pero no para las
subespecies de H. apenninum (Fig. 13). En cuanto
a los pardametros genéticos poblacionales hubo
claras diferencias en el coeficiente de endogamia
(Fis), con valores altos para H. apenninum subsp.
apenninum (0,33) y H. apenninum subsp. estevei
(0,23), y bajos para H. pannosum (0,05) y H. cine-
reum subsp. rotundifolium (0,04). Esta diferencia-
cién se vio explicada asimismo por la relacion
inversa entre el Fis y la razén polen/évulos de
los individuos. Asi, los taxones de elevada razén
polen/évulos (usualmente asociado a la alogamia:
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H. cinereum subsp. rotundifolium y H. pannosum)
tienen un bajo Fis y lo contrario ocurre con los
taxones con un valor bajo en esta razén (asocia-
do a autogamia, H. apenninum subsp apenninum y
H. apenninum subsp. estevei). Por ultimo, la rela-
cion entre la matriz de distancias genéticas y las

matrices de caracteristicas ambientales fue signi-
ficativa para H. apenninum subsp. estevei (suelos,
p=0,01), H. cinereum subsp. rotundifolium (distan-
cias geograficas, p=0,03) y H. pannosum (distan-
cias geograficas, p=0,02), mientras que el efecto
del vecindario no fue significativo en ninguin caso.

Fig. 12. Taxones incluidos en el estudio poblacional de Helianthemum y localizacién en Sierra Nevada de las muestras tomadas
para el estudio, de izquierda a derecha: H. apenninum subsp. estevei (amarillo), H. pannosum (azul), H. apenninum subsp. apenninum

(rojo), H. cinereum subsp. rotundifolium (verde).

Fig. 13. Resultados del analisis STRUCTURE para datos de
microsatélites nucleares en Ha, H. apenninum subsp. apen-

ninum; He, H. apenninum subsp. estevei; Hc, H. cinereum subsp.

rotundifolium; Hp, H. pannosum, para K=3 y K= 4 grupos (co-
lores diferentes) en Sierra Nevada.

DISCUSION

Patrones de diversidad floristica regional
y procesos que la explican

La magnifica oportunidad que representa tener
una flora completa y actualizada para todas las
partes que conforman el arco Bético-Rifefio ha

permitido cuantificar patrones que antes solo se
intuian (MEDAIL & QUEZEL 1997).Asi,empeza-
mos a tener una idea comprehensiva del peso
relativo de los factores climaticos, geograficos
y litologicos en los patrones de diversidad alfa y
beta para todo el «hotspot».Aunque el papel de
la litologia en la diferenciacion ain permanece
inexplorado en el norte de Africa, es remarcable
que se haya cuantificado por primera vez para
la mitad europea del «hotspot» (i.e. Andalucia),
como ha sido determinado para otras regiones
de clima mediterraneo (KRUCKEBERG 2006;
ALLSOPP et al. 2014). En cualquier caso, las
partes europea y africana del «hotspot» son en
buena medida equivalentes en su historia, geo-
morfologia y clima (VALDES 1991) y el andlisis
mas detallado de la parte europea puede ser-
vir en buena medida de guia para plantear en
el futuro una aproximacion similar en el lado
africano.
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El notable papel de la litologia sobre la diversidad
de endemismo, en comparacion con la diversidad
de taxones no endémicos, es especialmente inte-
resante. Algunos autores sefalan que esto es una
evidencia de la baja capacidad dispersiva de los li-
najes endémicos mediterraneos (LAVERGNE et al.
2004), que son consecuencia del aislamiento pro-
vocado por la orografia y la posterior diferencia-
cion debida a la fuerte seleccion ejercida por los
diferentes sustratos. El desacople que se observa
entre la diversidad beta taxondémica y filogenéti-
ca de linajes endémicos entre sierras de sustratos
contrastados supone una evidencia mas a favor de
esta hipotesis (MOLINA-VENEGAS et dl. 201 5a).

Nuestros resultados apoyan algunos conceptos
precursores como los altos valores de diversidad
floristica beta ya anotados para toda la regién
mediterranea (THOMPSON 2005), o la unidad
de la flora regional a ambos lados del Estrecho
de Gibraltar (VALDES 1991;ARROYO 1997; GA-
LAN DE MERA & VICENTE ORELLANA 1997),
para la que algunos autores ya habian sefialado
algunas causas (dispersion, establecimiento) y sus
consecuencias (escasa diferenciacién genética
y filogenética) (RODRIGUEZ-SANCHEZ et dl.
2008; LAVERGNE et al. 2013). A mayor distancia
del Estrecho, la diferenciacion floristica y de pro-
cesos subyacentes es progresivamente mayor. Es
decir, la gran diferencia no se establece justo en el
Estrecho, sino entre las altas cordilleras Béticas y
Rifefias separadas por el mar de Alboran.

Conocer la historia evolutiva de los linajes (filoge-
nia) hace posible inferir apropiadamente los pro-
cesos que han generado la biodiversidad floristica
actual en ambas partes del «hotspot» Bético-Ri-
fefio.Asi, la distribucion diferente de la diversidad
filogenética beta profunda y superficial ofrece
una explicacion clave. Una diversidad filogenética
beta basada en ramas terminales entre Andalucia
y el Rif estd en consonancia con un escenario
de diferenciacién alopatrica de linajes recientes
(con posterior diversificacion paralela en ambas
partes del «hotspoty), posiblemente facilitado
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por la ultima apertura del Estrecho de Gibraltar
hacia finales del Mioceno (MOLINA-VENEGAS
et al. 2015b). Por el contrario, dentro de cada una
de las dos zonas del «hotspot» el recambio fi-
logenético ocurre entre linajes profundos en la
filogenia. Asi, en la parte mas occidental de cada
una de las dos regiones se han refugiado a través
de las épocas geoldgicas linajes propios de climas
mas humedos (LAVERGNE et al. 2013), debido
a la conservacion del nicho (véase por ej. Laurus:
RODRIGUEZ-SANCHEZ & ARROYO 201 1). En
consecuencia, se observa una gran sobredisper-
sion filogenética en esas zonas. Por otra parte, en
las regiones orientales de Andalucia y el Rif, mas
elevadas debido a procesos orogénicos relativa-
mente recientes, solo algunos linajes colonizaron
y persistieron para después radiar intensamente
por adaptacién a condiciones muy diferentes (e.g.
sustratos contrastados) sobre poco espacio, con
el consiguiente agrupamiento filogenético (MO-
LINA-VENEGAS et al. 2015b). El andlisis de la
distribucion del endemismo en funcién de su an-
tigliedad proporciona unos resultados consisten-
tes con los patrones de diversidad filogenética
alfa y beta: centros de paleoendemismo hacia el
oeste y centros de neoendemismo hacia el este,
ligados a climas bien contrastados, en el pasado y
en el presente (MOLINA-VENEGAS et al. 2017).
Finalmente, el fuerte recambio de linajes profun-
dos que se observa a lo largo de los gradientes
altitudinales de las sierras Béticas podria deberse
en parte a un mecanismo de filtrado de hébitat
actuando sobre caracteres fenotipicos que mues-
tran una elevada sefal filogenética (MOLINA-VE-
NEGAS et al. 2015a).

La diversidad y los procesos histéricos
y ecolégicos en la flora y las comunidades
de Sierra Nevada

La flora lefiosa de Sierra Nevada

El uso de indices de diversidad basados en la
identidad taxonémica ha estado muy extendido
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en la practica de la ecologia de comunidades y
la biogeografia descriptiva desde mediados del
siglo xx. Por tanto, existe una base de datos muy
amplia que ha permitido obtener patrones glo-
bales, regionales y locales de los correlatos eco-
l6gicos de esos indices, incluyendo el mas sen-
cillo, la riqueza de especies (MARGALEF 1998;
MAGURRAN 2003). Por el contrario, el uso de
indices de diversidad filogenética y funcional es
mucho mds reciente y ain debe desarrollarse
mucho, dados los métodos filogenéticos cada
vez mas potentes Y las herramientas analiticas y
de calculo cada vez mas sofisticadas. Estas me-
todologias, junto con la creciente disponibilidad
de datos filogenéticos, permitiran incorporar el
efecto de la historia evolutiva en los distintos
patrones macroecoldgicos a escala global y re-
gional (i.e. considerando la historia geolégica de
las biotas), abriéndose un campo de gran futuro
como en su dia hicieron los estudios clasicos de
diversidad. En nuestro caso, hemos empezado a
estimar la diversidad filogenética de las especies
lefiosas de Sierra Nevada (a partir de la filoge-
nia local generada con técnicas de “barcoding”)
con idea de compararla con la de otros sistemas.
De forma preliminar, los valores de diversidad
filogenética parecen ser algo mas bajos que los
de otros sistemas mediterraneos de condicio-
nes menos estresantes (menor altitud, sustra-
tos més benignos; e.g. VERDU & PAUSAS 2007),
probablemente debido a un cierto agrupamien-
to filogenético mediado por filtrado de habitat
a nivel regional. Por limitaciones del alcance de
este proyecto, no es posible ofrecer ain una
comparacién con otras regiones del «hotspoty.
En la medida en que estas bases de datos sean
cada vez mas frecuentes y se puedan establecer
estas comparaciones, el valor de estos datos ird
incrementandose.

Las comunidades lefiosas de Sierra Nevada

El estudio de las comunidades lefosas de Sierra
Nevada revela un efecto opuesto de la elevacién

sobre la diversidad alfa filogenética y funcional
(MOLINA-VENEGAS et al. 2016). Este patrén
se fortalece cuando se incluye la abundancia de
las especies en las comunidades, indicando que
las especies responsables del patrén son ade-
mas dominantes. Estos resultados apuntan a que
los filtros ambientales impuestos por la altitud
en Sierra Nevada determinan los conjuntos de
especies que conviven a través de rasgos feno-
tipicos convergentes en la evolucién. En otras
palabras, a medida que aumenta la altitud las
especies se parecen en sus rasgos fenotipicos
pero son filogenéticamente mas distantes entre
si. Esto es esperable en floras y comunidades
mediterraneas, en las que la adaptacién local
ha ocurrido repetidamente en grupos (e.g. fa-
milias) cosmopolitas o de distribuciéon amplia
(LAVERGNE et al. 2013). Aunque no podemos
determinar con exactitud los mecanismos (e.g.
facilitacion, exclusion competitiva) que deter-
minan la tendencia hacia una mayor sobredis-
persién filogenética con la altitud, es esperable
que este patrén sea en parte un subproducto de
la facilitacion propia de ambientes estresantes,
como los de alta montafia (ANTHELME et al.
2014; CAVIERES et al. 2016). Por el contrario, la
mayor agrupacion filogenética en zonas menos
elevadas de Sierra Nevada hace pensar que los
filtros alli son diferentes y tal vez mas drasticos,
como una combinacién de fuerte estrés hidrico
y suelos muy pobres. En este caso, solo ciertos
grupos de plantas habrian sido capaces de adap-
tarse mediante rasgos fenotipicos particulares.
De forma mas exagerada, es lo que parece ocu-
rrir con la adaptacién a suelos salinos que mues-
tran preferentemente determinadas familias
(e.g. quenopodidceas, tamaricaceas), en la que la
mayoria de sus representantes muestran rasgos
adaptativos similares (FLOWERS et al. 2010).

Conocer los mecanismos implicados en el
origen y mantenimiento de la diversidad re-
quiere del estudio de las interacciones entre
las especies que conforman las comunidades.
Como primera aproximacién, la disposicién
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espacial de unas plantas respecto de otras pue-
de permitir inferir procesos de competencia
y facilitacion. Los resultados obtenidos en las
comunidades sugieren que tanto mecanismos
de filtrado de habitat (que promueven el agru-
pamiento fenotipico) como relaciones facilita-
doras entre plantas (que promueven la disper-
sion fenotipica) en sustratos particularmente
estresantes como las dolomias pueden deter-
minar en ultima instancia la diversidad funcional
de estas comunidades. No es de extrafiar que
las plantas sobre dolomias muestren un area
foliar especifica menor, constituyendo un sin-
drome morfoldgico en respuesta a condiciones
de estrés que ha sido ampliamente reconocido
(MOTA et al. 2008). Es notable que la elevacion
no muestre apenas influencia en la diferencia-
cién funcional de este caracter dentro de las
comunidades, quizas debido a que las diferen-
cias de altitud no son lo suficientemente dra-
maticas en el intervalo estudiado.

Helianthemum, un caso modelo para
estudiar adaptacion y diferenciacion en
el «hotspot» Bético-Rifefio y en Sierra
Nevada

La distribucion de la diversidad taxonémica vy fi-
logenética del género Helianthemum parece ser
paralela, confluyendo en el sureste de la Penin-
sula Ibérica y el noroeste de Africa los valores
mas elevados (PAREJO-FARNES et al. 2013).No
obstante, los datos filogenéticos disponibles son
preliminares. La falta de resolucién encontrada
a nivel de especie y subespecie parece estar re-
lacionada con la alta plasticidad fenotipica, los
posibles eventos de hibridacién e introgresién y
sobre todo con una diferenciacién reciente y ra-
pida probablemente conducida por fenémenos
de adaptacion local, que han dejado poco ras-
tro en la filogenia obtenida (PAREJO-FARNES
et al. 2013; APARICIO et al. 2017). De hecho,
Helianthemum es uno de los mejores ejemplos
de grupos que aparentemente han evolucionado

170

Proyectos de investigacion en Parques Nacionales: 2012-2015

en condiciones de clima mediterrdneo reciente
en la cuenca, y por tanto de diversificacion pro-
bablemente posterior al Plioceno (APARICIO et
al. 2017; HERRERA 1992).

El estudio microevolutivo de los cuatro taxones
propios de Sierra Nevada sujetos a distribucio-
nes y condiciones edaficas contrastadas arroja
alguna luz sobre los procesos subyacentes de
diferenciacién, que no parece ligada al tipo de
sustrato sino a la identidad de los taxones, es
decir, a su coancestria. Asi, las dos subespecies
de H. apenninum, a pesar de estar sobre sustra-
tos bien diferentes, muestran escasa diferencia-
cién genética. Sin embargo, en consonancia con
una asociacion estricta a suelos derivados de
dolomias, H. apenninum subsp. estevei si mues-
tra patrones de diferenciacién entre individuos
ligados a condiciones edaficas contrastadas. Es
decir, cuando estas condiciones son diferen-
tes (algo raro dentro de este taxén) los indi-
viduos son genéticamente diferentes también,
probablemente debido a la estricta adaptacion
al sustrato dolomitico. En otras especies solo
la distancia geografica actia como el principal
predictor de la distancia genética, como es de
esperar cuando no hay un patrén especial de
diferenciacion debida a condiciones locales. Fi-
nalmente, los rasgos reproductivos de las espe-
cies parecen ser criticos a la hora de explicar los
parametros genéticos poblacionales estimados,
particularmente aquéllos relacionados con la
alogamia, como la alta produccién de polen o el
mayor tamafo floral.
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