Ecologia, N.° 11, 1997, pp. 253-276

MARCADOR FILOGENETICO DEL GENERO ABIES.
ENSAYOS PARCIALES

D. Soto!

RESUMEN

Este trabajo se desarrollé entre 1967 y 1974 con una investigacidn profusa sobre la filogenia de Abses
pinsapo, Boiss., en todos los esrendropos marroquies y espafioles mediante el estudio estadistico de sus
nameros cotiledonares que responden como marcadores de la variabilidad meriscica subespecifica y
varietal y acreditan una Gnica especie: Abies pinsapo, Boiss., con dos subespecies: maroccane y pinsapo.

Aplicado posteriormente el ensaye a todo el género Abies mediante el valor medio de! ndmero cotile-
donar de cada una de sus principales especies, el autor encuentra una concordancia idénea entre este
marcador, la filogenia del género y su historia geoldgica acreditada por los tafétopos fosiliferos locali-

zados mundialmente hasta ahora.

Palabras clave; Aéies. Marcador filogenético. Nitmero cotiledonar, Variacifn discreta o merf{stica.
Tafitopo. Acroesrenoecia. Mutacidn. Foronastia. Sistema estomdrico.

INTRODUCCION

Tras la aparicién de las Ceniferas en el Carbonife-
o hace 325 millones de afios y su expansién
mixima a finales del Jurdsico y durante el Cretd-
ceo en que llegaron a contar con unas 20.000
especies, tuvo lugar su drdstica reduccién, al
finalizar la Edad Secundaria, debida a los movi-
mientos orogénicos y a la formacién de barreras
montafiosas con las consiguientes variaciones cli-
miticas que propiciaron la formidable expansién
del subphylum Angiospermae con especies mds
evolucionadas y adaptadas al cambio, hasta que-
dar las Coniferas reducidas a las 600 especies
actuales,

Dentro de las Coniferas, Abietineae tienen vesti-
gios reconocibles en el Trias Superior de Arizona
(U.5.A.), (DAUGHERTY, 1964 in: AXELROD,
1964) en el Jurdsico de regiones boreales
(MORET, 1964). GAUSSEN (1954) listaba las 69
especies que aparecen en la Figura 1 con la distri-
bucién del género, de las que sélo unas 40 eran
linneanas o fuertes y el resto estaban deficiente-
mente definidas (jordanianas). La especie de drea

! Cf Romero Robledo 13, 4-C. 28008 Madrid.

mds reducida es A. nebradensis Martei, situada en
Sicilia en los Montes Nebrodi, que en 1969 sélo
contaba 22 pies (MORANDINI, 1969). La Figura 2
contiene el mapa de distribucién geogrifica de
A. alba Mill. en Europa.

CEBALLOS (1928) ya advertfa sobre estas anoma-
lias y destacaba el polimorfismo foliar, floral y de
los componentes estrobilares de A. pinsape con-
tribuyendo con Emberger y Maire a apear y
corregir la inconsistencia sistemdrica de A.
Maroccana Trabur (1906). Lo mismo ocurrié des-
pués con A. tazaotanz, SANCHEZ COZAR (1946}
cuya falea de categoria especifica advirti6 el bord-
nico y edaf6logo H. del Villar en 1951, Las can-
sas fueron los escasos e incompletos especimenes
estudiados por los primeros taxénomos y su
defectuosa comparacién con las estirpes afines.
En cuanto 2 filogenia, GAUSSEN (1954} y CEBA-
1103 (1958) sosteniarn [a hipdtesis de una mayor
anrigiiedad para los abetos rifefiobéricos sobre
A alba.

A propésito de la variabilidad meristica FONT
QUER (1953) sugiere que su estudio deberia
desarrollarse mediante pracesos estadisticos y
BauMEr (1977) se pronunciaba sobre la igualdad
ecotipica de los abetos marroquies y sobre la
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Fig. 1. Distribucitn del Génera Abies. H. GAUSSEN (1934)

1, amabilis =. — 2, arizonjca \l. — 3, balsamea. — 4, BEISSNE-
RIANA (ERNESTII) N. — 3, Barisii-regis. — 6, Bormiilletiana
Il. — 7, bracteata. — 8B, brevifolia. — 9, cephalonica [l. — 10,
CHENSIENSIS, — 11, cilicica. — 12, concolor, — 13, DELAVAYI
Il. — 14, durangensis. — 15, Equi-trojani. —- 16, FABERL. —
17, FARGESQ N. — 18, FAXONIANA, — 19, FERREANA N. vt
20, FIRMA. — 21, FORRESTIL. — 22, Fraseri =. — 23, GAMBLEI
. — 24, GEORGEI +. — 23, GRACILIS N. — 26, grandis +. —
27, Guatemalensis, — 28, Hickeli. — 29, HOLOPHYLLA. — 30,
HOMOLEPIS =. ~— 31, Kawsouensis II. — 32, KAWAKAMI, —

Fig. 2. Distribucién de Abjes alba en Europa (FIRBAS & EHREN-
DORFER, 1994).

necesidad de un estudio estadistico para deter-
minar exactamente la posicién del abeto de Taza-
ot en el phylum de sus congéneres mediterrdneos
occidentales, pero ninguno de los dos botdnicos
insinuaba siquiera cual podria ser el elemento
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33, KOREANA N. — 34, Lowiana =. — 35, magnifica ||. — 36,
MARIESII ||, — 37, marocana. — 38, MAaYRIANA . — 39,
mexicana. — 40, Minensis N. — 41, nebrodensis. — 42, NEMO-
RENSIS. — 43, NEPHROLEPIS. — 44, nobilis N. — 45, Nord-
manniana. — 46, numidica. — 47, Pardei. — 48, pectinata
N. — 49, Pindrow N. — 30, Pinsapo. 531, RECURVATA =, —
52, religiosa. — 53, ROLIL. 54, SACHALINENSIS =. — 55,
SALOUENENSIS =. — 56, SEMENOWIL. — 57, rhastensis. — 38,
SIBIRICA. — 59, SQUAMATA. —- G0, swbalping. — G, iacanensis
N. — 62, tazaorana, — 63, TIEGHEMI X. — 64, UMBELLATA
N. — 63, VEITCHI, — 66, Vejari. — 67, WEBBIANA. — 68,
xanthocarpa. — 69, Yuana N.

fisioldgico mutativo o variable que pudiera servir
de marcador filogenérico.

Este trabajo supone una modesta incursion en la
Paleobotdnica y sus conclusiones sélo alcanzan el
nivel de hip6tesis en el sentide que le da S1TTE
(1993): «explicacién revisable que, para alcanzar
la categoria de teoria general, tiene que superar
numerosos experimentos sin refutacidn». A ellos
lo someto.

MATERIALES, METODOS Y
RESULTADOS

Marcador filogenético y vectorial
intraespecifico de A, pénsapo

Esta era la situacién entonces, a la que habia de
afiadirse la dificulrad material de acceso a los
ecotipos de A. pinsaps y su elevado ndmero, asi
como la necesidad de recolectar especimenes flo-
rales y seminales en un reducido periodo de
tiempo cada afio. Espoleado por ella y por la afi-
cién transmitida por el Prof. Ceballos, realicé
numerosos viajes a todos los pinsapares de Tala-
sentdn y Tazaot en Marruecos, y a los de Reales
de Genalgnacil, Parauta, Tolox, Yunquera,
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Ronda (Milaga) y de Grazalema (Cddiz) —en
este filtimo descubrf en 1967 varios ejemplares
de Prunus avium, L. no seriados anteriormente
por ningin botdnico—- y también a los abetares
de A. @/ba, Mill. del Pirineo navarro que me die-
ron la oportunidad de recoger y estudiar abun-
dantes especimenes.

El examen morfolégico e histolégico de hojas y
de amentas confirmé las variaciones dentro de
cada estendtapo y a veces dentro del mismo pie,
que dificultan fundamentar categorias infraespe-
cificas. De a misma manera el sistema estomati-
co tampoco €s determirante porque el nimero
de alineaciones de puntos en el envés de las aci-
culas forma dos bandas a cada lado de su eje, con
un nimero que varia entre 5 y 11 y que a veces se
interrumpen o aumentan. La presencia de alinea-
cicnes de estomas solo en el envés (hipostomatis-
mo} o también en el envés y en el haz (anfiscoma-
tismo) es comin a todos los estendropos. Los
tileimos ramos anuales son siempre anfiscomdri-
cos y también los dos anteriores cuando estdn
bien soleados. Del tercero hacia atrds suelen ser
hipostomdricos si se asombran, por causa del
solape de los verricilos superiores o por vegerar
en masas de pies trabados, cerrdndose casi total-
mente los del haz, o a lo sumo, quedando escasos
estomas en la punta del haz de la acicula por
reaccidn forondsrica. Por eso el aspecto glanco
intenso de los pinsapos indica que sus copas
estdn aisladas; cuando se traban pierden esa cua-
lidad.

Mi estudio de la filotaxia tanto foliar como la
correspondiente a la insercién helicoidal de las
escamas alrededor del raquis estrobilar resuleé
dextrorsa y del mismo paso y dngulo en todas las
muestras examinadas.

La forma de la insercién de la acfcula sobre la cor-
teza tampoco tiene constancia; es ciccular pero
pasa a eliptica por la teviracién dextrorsa de las
hojas nadirales en busca de la méxima insolacién,
provocando un momento de torsién.

También se observan troncos de gran didmetro
con la albura revirada por excesivo crecimiento
longitudinal de Ios haces fibrosos externos.

Dispuse de 6.000 pifiones, 2 razén de 1.200 por
cada procedencia: Talasentdn, Tazaor, sierra Ber-
meja, Yunquera y Grazalema y, finalmente, des-

pués de muchos ensayos, encontré un marcador
filogenético en el namero de hojas serninales de
los embtiones cuya variacién discrera o meristica
fue determinada tras una operacién quirirgica
E£NgOrfosa consistente en extraer, con un escalpe-
lo, el embrién de cada uno de los 6.000 pifiones,
liberdndolo del albumen como indica la Figura
3. Se obtuvieron 1.200 muestras por cada estend-
topo y se contaron sus cotiledones con el auxilio
de una lupa binocular. Durante los meses de abril
y mayo de 1973, realicé una comprobacién de
hojas cotiledonates para el estenéropo de Graza-
lema en el vivero del ICONA de la Huerta del
General en Pelayo (Algeciras) en 1na muestra de
3.676 pldntulas y coincidid con la diseribucién
obtenida en el laboratorio.

vesicuias
Sleo-resiniferas

Fig. 3. Diseccién «Soto» para extraer el embrién. A. pinsape.
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TABLA I
POSICION ESTADISTICA COTILEDONAR DE LOS ESTENOTOPOS DE A, PINSAPO

Estenotopos Estadfsticos N® Cotiledonac
5 6 7 8 9
n = 126 668 377 29 0
X =062
TALASENTAN Oy, = 0.6459
¢, =1032%
E  =038%
noo= 68 588 472 68 4§
X =646
TAZAOT 6y, = 0,6786
¢, =1050%
E =0,%9%
no= 39 531 535 72 3
X = 6,52
SIERRA BERME]A Gy = 07827
¢, =1200%
£ = 0,68%
n = 47 489 583 76 3
X = 6,58
SIERRA DE LAS NIEVES Gy, = 0,6537
¢, =99%
e  =05%
n = 20 371 G696 108 5
X = 6,76
GRAZALEMA Gy, - 0.6207
¢, = 013%
e = 0,52%
no= 7 960 2.338 361 10
GRAZALEMA VIVERO 3 = 64
{Hta. General) Opa = 058
e, =495%
€ = 016%

El niimero coriledonar puede diferir entre las
semillas de la misma pifia.

El niimero cotiledonar (x,), la distribucién de fre-
cuencias (n) y los diferentes posicionadores esta-
disticos: media (%), desviacidn tipica (Gn-1), coe-
ficiente de variacién (c,) y error tipico de la
media (g), para una probabilidad p = 0,95 y c de
Student = 1,96, figuran en la Tabla I,

Las medias estadisticas nos dicen que Talasentdn
con 6,26 y Tazaor con 6,46, se corresponden con
una cantidad discreta de 6 hojas cotiledonares,
mientras Sierra Bermeja con 6,52, Yunquera con
6,58 y Grazalema con 6,76 respectivamente,
pasan a 7. Es rambién destacable la variaci6n del
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nimero cotiledonar entre 5 y 8 para el estendeo-
po de Talasentdn y entre 5 y 9 para codos los res-
tantes, siendo el primer conteo que elevé a 9 el
niimero de 8 considerado maximo hasta entonces
para A. pinsapo.

El conteo cotiledonar de Sierra Bermeja sobre
semillas del afio ancerior (1972) adolecid de un
fuerte enmohecimiento de los pifiones con difi-
culrad en la identificacién numérica y serfa desea-
ble su repeticién imposible de realizar en el vera-
no de 1996 por falra absoluta de pifias.

Se han abtenido para las medias, unos ecrores
tipicos muy bajos, como conviene a la elevada
serie de frecuencias de cada ensayo y a la relativa
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fijeza temporal del niimero cotiledonar, cuya
progresiva tendencia variable en las masas espa-
fiolas, junto a la imporrante reduccién del peso
embrionario, testifican una mayor evolucién
hacia el Norte y la antigiiedad y el origen marro-
qui de la estirpe parental como consecuencia de
fenémenos geoldgicos —separacién maritima
entre BEuropa y Africa hace 5 millones de afios
durante el Plioceno Superior (BRINKMANN,
1966)— y las correspondientes variaciones cli-
miticas modificadoras del medio ecolégico de
nuestros estendeopos y, consiguientemente, de
sus caracteres morfoldgicos y meristicos.

Con los datos de la Tabla I se dibujan los poligo-
nos de frecuencias del ndimern cotiledonar, segiin
aparece en la Figura 4 con la oblicuidad de sus
cimas a izquierda o derecha y un apuntamiento
sinistrorso para los dos estendtopos marroquies y
dextrorso para los espafioles. Es la verificacién
estadistica grifica del corrimiento filogenérico:
Talasentdn {paleStopc) — Tazact — Sierra Ber-
meja {mesétopo} — Sierra de [as Nieves — Gra-
zalema (neétopo), representado por la flecha
horizontal.

Fig. 4. Grifico estadiscico de la variacién filética de A. pinsapo.
Original de D. SoT10.

Todas los poligonos son leptocirricos a excep-
ci6n del de sierra Bermeja que resulea platoctrri-
co por haber nivelado las frecuencias de los
niimero cotiledonares G y 7 en el valor medio de
los cince estenétopos. La escala de pesos en gra-
mos a la derecha del grifico, sitiiz los correspon-
dientes a mil semillas, con ala y sin ella, en las
cinco habitaciones, doblando las dos marroquies

a las tres espafiolas; el sentido regresivo de esta
variacién ponderal, fruto de la adapracién gené-
tica de la especie 2 un mds facil cransporte aéreo
para asegurar su supervivencia, queda indicado
en la flecha vertical.

Dirigi el posterior examen y estudio de especi-
menes hacia las escamas, brdcceas rectrices y
pifiones con la intencién de establecer diferencias
infraespecificas encre los diversos estendtopos y, a
tal fin, se recolectaron 20 pifias en cada uno de
Talasentdn, Tazaot, Parauta, Yunquera y Graza-
lerna, sin haberlo conseguido en Sierra Bermeja,
Tolox y Ronda, con el resultado de la Tabla II,
donde aparecen los caracteres y la diagnosis
subespecifica sinéptica para maroccana (rvifefia) y
para pinsapo (bética).

También realicé de forma incompleta la diagno-
sis de las variedades espafiolas que espero poder
repetir el préximo afio con mayor niimero de
muestras; con esea advertencia, la posicién siste-
mdcica de Abies pinsapo, Boiss queda asi:

REGNUM: Eukaryota
SUBREGNUM: Cormobionta
PHYLUM: Spermatophyta
SUBPHYLUM: Gimnospermae
CLASSIS: Pinopsidae
SUBCLASSIS: Pinidae = Coniferae
ORDOQ: Pinales

FAMILIA: Pinaceae
SUBFAMILIA: Abietoideae
GENUS: Abies

SPECIES: ABIES PINSAPOQ, Boiss
SUBSPECIES: Maroccana (Trabuc), Emberger ec
Maire

SUBSPECIES: Pinsapo, (Boiss)

Con cardcter provisional afiado las variedades:
Ssp. Maroceana (Trabue) Emb. et Maire, VARIE-
TAS: maroccana (Trabur) Ceballos et M. Bol.
(procedencia: Talasencdn); VARIETAS: tazaotana
(5. Coz.) H. del Villar (procedencia: Tazaot). Sip.
pinsapo (Boiss). VARIETATES: Bermexa, {proce-
dencia: Sierra Bermeja); Parantensis, (praceden-
cia: La Nava de San Luis); Arundensis, (proceden-
cia: Sierra de las Nieves-Grazalema).

Boissier (1837) hizo la descripeién taxondmica
de Abies pinsape sobre especimenes de Sierra Ber-
meja con absoluto desconocimiento de las estir-
pes marroquies que, por su mayor antigiiedad,
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TABLAII
DIAGNOSIS SUBESPECIFICA SINOPTICA

Subespeci
Caracteres mérficos y métricos fijos roespecies
Rifefia Bética
ESCAMAS
Elipticas o reniformes con bordes inferiores [lanos subhorizonrales. Q X
Flabeliformes con bordes recros u ondulados. Q <? X
BRACTEAS TECTRICES MUCRONULADAS
Espatuladas enteras, o X
Otbiculates enteras O , Teusas O o muy hendidas Q? . X
PINONES
Longitud 2 14 mm. X
Longitud € 12,5 mm. X
Relacién A/TP< 1,85 X
>

Q;I-E 2230 X

Peso de cien piffones conala 2 10,5 gr. X
<6,5 gr. X

NUMERO COTILEDONAR
Méxima frecuencia: & X
Mixima frecuencia: 7 X

Subespecies provisionales. D. Soro

Subespecie rifefia: Escamas elfpticas p reniformes con bordes inferiores llanes. Brdcteas tectrices mucronuladas espatuladas enteras. Pifiones
con longitud 2 14 mm. Relacién A/P < 1,85. Peso de cien pifiones con afa 2 10,5 gr. Nitmero cotiledonar de mdxima fre-

cuencia: 6.

Subespecie bética; Escamas flabeliformes con bordes rectos u ondulados. Bréicreas tectrices mucronuladas orbiculares enteras, retusas o muy
hendidas. Pifiones con longitud £ 12,5 mm. Relacidn A/P 2 2,30. Peso de ¢ien pifiones con ala £ 6,5 gr. Nitmero cotile-

donar de mdxima frecuencia: 7.

deberian haber tenido la prioridad nominariva.
Sin embargo el Cédigo Internacional de Nomen-
clatura Botdnica de 1993 (Yokohama Code) san-
ciona la vigencia de estas situaciones.

Recientemente GARCIA ef /. (1993) hicieron un
ensayo mediance electroforesis de ispenzimas en
gel de almid6n aplicado a megagametéfitos de
semillas procedentes de los cinco estenétopos de
A. pinsapa, que confirma la existencia de dos
poblaciones sélo a nivel de subespecie: maroccana
en el Rif y pinsapo en la Bérica. Sin embargo, des-
cartan dos variedades para maroccana. Me parece
discutible esca iltima asercién porque la varie-
dad se basa en la diferenciacién de caracteres
muy secundarios que s{ se aprecian: ndémero
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mdximo de 8 cotiledonres en Talasentdn y de 9
en Tazaort, entre otros. Dejo la discusién de esta
cuestién para posterior estudio y admizo, provi-
sionalmente, las dos variedades marroquies y las
tres espafiolas; estas Gltimas basadas en la dife-
renciacién morfoldgica de escamas y bricteas.

Acroestenoecia del pinsapo en el
Cuaternacio reciente

Veremos mds adelante que la enrrada de Abdes,
desde el centro de Europa en las nuevas tierras
emergidas del mar de Tetis ocurre en el Mioceno
¥ que, probablemente, una especie proromedite-
rrinea fue la antecesora de A, numidica Lannoy y
de A. pinsapo.
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La Geologia y la Paleoclimarologia durante el
Holoceno, cuando estaban fijados definitivamen-
te los relieves topogréficos de la Tierra, nos per-
miten conocer, con buena aproximacién, los vai-
venes geograficos de nuestras masas de pinsapo.

El Dr. Jacobo Ruiz del Castillo, investigador del
INIA y auror de varios sondeos palinolégicos en
Espafia y de interesantes estudios sobre las varia-
ciones climdcicas en [os tleimos 5.000 afios, ha

compuesto, con datos de Labeyrie y Duplessi, un
diagrama de acontecimientos climdricos en el
8.0. europeo, con las variaciones térmicas estiva-
les de la superficie del Golfo de Vizcaya y los flu-
jos de nivel del Mediterrineo durante los dltimos
18.000 afios (Rutz DEL CASTILLO, 1995). Le agra-
dezco su permiso para reproducirlo y para
ampliatlo con una ditima columna mfa aplicada
a la migracién de los pinsapares, Figura 5.
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Fig. 5. Diagrama geoclimofitolégico del pinsapo en el Cuatemario reciente. {Labeyrie, Duplessi, RUIZ DEL CA_TI:II.LO, 1995 y D. Soto).
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Mi hipdtesis sobre la dispersién en dreas reduci-
das y culminantes se basa en estos argumentos:

1. estaespecie, después de los avatares mesol6gi-
cos soportados con anterioridad al minimo tér-
mico registrado entre -18.000 y -15.000 afios y
de la posterior y fuerte subida de la temperatura
entre -13.000 y -11.000 afios, adquirié su actual
temperamento higréfilo y mesotérmico frio
junto con su amplitud altitudinal de 1.400 a
1.900 m s.n.m. en los estenétopos rifefios y de
1.000 a 1.700 m s.n.m. en los béticos;

2. con los limites anteriores, la maxima expan-
sién posible durante la dleima glaciacién wiir-
mense, hacia -11.000 a -9.000 afios que aunque
no llegé al 4rea de estos pinsapares, hizo descen-
der su temperatura media anual en unos 4 °C con
un régimen abundante de lluvias durante rodo el
afio, ocupd la exrensién comprendida en alticu-
des superiores a 1.000 m en la Béticaya 1.400 m
en el Rif con lluvia superior a 1.000 mm, segiin
puede verse ¢n las Figuras 6 y 7, con un mdximo
de unas 19.000 y de 92.000 ha respectivamente
comprendidas en las orientaciones septentriona-
les de las 4reas que cumplen las dos condiciones
de altitud y pluviometria;

3. entre -8.000 y -5.000 afios, el clima medite-
rrdneo sufre un fuerte cambio con subida impor-
tante de la temperatura y notable descenso de la
lluvia v, en esos 3.000 afios, se origina el desierto
del Sahara, se establecen las Iberias seca y hiime-

3

« YUHQUERA
“ToLo%

4.
& 0 5 10 15 20 25km
o Masas AcTuaLES

Fig. 6. Nudo de Ronda y Sierra Bermeja. Hip6tesis del 4rea del
pinsapo hace 10.000 afios. D. S0T0.
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AN IN A P U Tk

Fig. 7. Hipétesis del dominio del pinsapo sobre la cora 1.400
m. En lailtima glaciacién (Wiirm) a comienzos del Holoceno,
hace 10.000 afios.

da y las caducifolias adquieren su médxima expan-
sién en detrimento de las pindceas que se refu-
gian en alturas superiores. Desaparecen varias
especies vegetales en la Bética pero no Rhododen-
dron ponticnm como creen todavia algunos paleon-
t6logos.

No es dificil basar ahora la hipéresis del movi-
miento migratorio horizontal y alcicudinal del
pinsapo para adaptatse a estos importantes cam-
bios climdricos si consideramos las dos barreras
que los condicionaron:

a) imposibilidad de la supervivencia del pifién
germinado sobre suelos arcillosos con veranos
secos, «barrera xeroargilica», y

b) nichos alritudinales ya mencionados, «<barre-
ra barotérmica».

El pinsapo que anteriormente y con lluvias abun-
dantes, se habia reproducido bien sobre suelos
calcireos paleozéicos, secundarios y terciarios,
encuentra ahora una insalvable dificultad debida
a la sequia estival para seguir haciéndolo sobre
las arcillas y margas que forman un cinturén
infrayacente alrededor de las masas calcdreas
secundarias y peridotiricas culminantes. Se ha
establecido as{ la médxima reduccién superficial
del pinsapo, confinado a las mdximas alturas
montafiosas que, empleando un nuevo vocablo
cientifico —etimolégico, denomino estenoacroe-
cia del pinsapo {6Tevél = estrecho; axpwl =
cumbre; o1ke® = habito). El pinsapo es estenoa-
croico y se codea con las rapaces de altura y con
los vérrices de la red geodésica que se encuentran
en todos sus estenSropos.

La barrera altitudinal estd siendo infrarrebasada,
de hecho, por al adapracién terméfila del pinsapo
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y, si encuentra sueio y humedad adecuadas,
puede bajar a los 600 ¢ 500 m (Monda e Istdn, en
Mdlaga).

En cuanto a su capacidad migratoria y a la forma
en que se desarrolld y sigue desarrollindose,
figuran los medios siguientes:

1. difusién anemdcora. Traslado de las semillas
por el viento, aunque las del pinsapo tienen poca
aptitud anemdcora por su elevado peso, sobre
todo en la subespecie de la Yebala. La funcién del
ala es de orientacién del pifién en posicion de
minima resistencia a través de los filetes de vien-
to v, principalmente, para posicionar la semilla
sobre el suelo en sentido geotrépice facilitando
su germinacion y arraigo;

2. difusién ornitica. Aunque desconocemos la
apetencia de las aves por este piiién, sabemos que
es casi nula, pero no podemos desechar la posibi-
lidad de que algunas rapaces y carrofieras que
anidan en los pinsapares lo traguen y regurgiten
posteriormente sin daflo en su testa y sin menos-
cabo de su poder germinacivo y, a pesar de que
este medio sea infrecuente, bastarfa que se diera
pocas veces para conseguir el traslado de [a espe-
cie a bastantes kilémetros de distancia.

Pero hay otra facultad de migracién ornitica def
pifién, basada en la parricularidad de la existen-
cia de resina pegajosz en las escamas de la pifia y,
al desintegrarse, pueden quedar adheridas junco
con el pifidn, al pico, patas, y plumas de las aves
y ser facilmente trasladadas a grandes distancias
hasta su desprendimiento. Conozco bastantes
pinsapos a distancias de 5 y 10 km de los pinsa-
pares con fuerces barreras orogrificas interpues-
tas cuya presencia abone este medio difusive. Un
caso bien préximo es el de un ejemplar que ahora
puede tener unos treinta o treinta y cinco afios,
descubierto por m{ hace unos 25 vegerando nor-
malmente debajo y al pie de un alcornoque adul-
to en las proximidades del cortijo de Monte
Higuer6n, Grazalema, a unos cionco km del pin-
sapar. Opino que la difusién ornitica ha sido y
seguird siendo un medio de expansién esporddica
de la especie;

3. difusién pluviofluvial. Las semillas deposira-
das a fines de octubre o primeros de noviembre
al pie de cada pinsapo, suelen ser arrastradas por

las lluvias a las vaguadas y arroyos mds préxi-
mos en cuyas orillas pueden quedar depositadas,
sin dafio en la testz ni mengua de su poder ger-
minativo, en suelos himedos y con abrigo tér-
mico entrando a formar parce de las galerfas de
ribera.

A las causas estenoacroicas, barreras xeroargilica
y altitudinal, hay que afiadir los motivos de su
escasa difusidén. Aunque se trata de una especie
monoica, los amentos femeninos situados en la
cima del drbol suelen ocupar escasa superficie y
su fecundacidn por el polen de los abundantes
amentos masculinos que ocupan la mayor patte
de la fronda media e inferior, puede llegar a
impedirse por los fuertes viencos de Levante y
por las abuadantes lluvias de la borrasca de Las
Azores en Andalucia en abril y comienzos de
mayo. Por otra parte la frucrificacidn es vecera,
nula algunos afios v, en otros, son escasos los
pifiones fértiles no dafiados por insectos.

Hasta el siglo pasado contaba con el poco aprecio
de los nativos que, con un critetio ercréneo de
funcién aleernativa de urilidad, cortaban y des-
mochaban los pinsapos y s6lo prestaban alguna
vigilancia y cuidado a sus consocios alcornoques,
quejigos y encinas, tal come lo manifestaba el
guarda del duque de Osuna a Clemente en su
visita a Grazalerna en 1807,

Sin embargo, el pinsapo tiene una vitalidad y
una resistencia a la adversidad puestas de mani-
fiesto en su dificil colonizacién de rocas diaclasa-
das, canchales y coluvios y cimas de sierras
expuestas a fuertes vendavales y tempestades,
como acreditan los pies atormentados y con
extravagantes figuras que habican en Sierra Ber-
meja, Las Nieves y El Pinar. En Talasentdn y
Tazaor, este efecto es poco intenso; hay pequeidios
valles 0 navas con suelos bien nutridos que reci-
ben, ademds, lluvias horizontales de nieblas
mediterrineas frecuentes en verano como ocurre
en Tazaot y tode esto da como resulcado una
subespecie de desarrollo y porce superiores a la
espafiola.

La superficie del pinsapo es, accualmente, de
3.024 ha en Marruecos y de 3.363 en Espafia.

En la Tabla HI se contienen los datos geogrificos
y de variabilidad meristica de A. pinsapo.
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TABLA III

DATOS GEOGRAFICOS Y DE VARIABILIDAD MERISTICA DE A. PINSAPO BOISS (1973)

Variables Talasentin Tazaat 5. Bermeja S.Las Nieves Grazalema
Laritud geogrifica N 35° 09 35° 15 36° 29" 36° 42 36° 46
Longitud geogrifica W.G. 5% @' 3% 06 5% 12 5° 00 5925
Aleitnd méxima {m} 1.900 1.890 1.440 1.700 1.6035
Altitud minima (m) 1.450 1.400 1.030 1.100 900
Temperatura mixima (°C} 34 33 35 36 35
Temperatura minima (°C) -4 -2 -2 -6 -7
Temperatura media (°C) 14 16 15 13 12
Amplitud cérmica 38 35 37 42 42
Superficie (ha) 2.531 493 35 2.871 418
Dim. méxima estsébilos (cm) 20X5,5 22X6 19x4,5 18x4,5 19%4,5
Dim. minima escrébitos {cm) 11x4 11x4 10x3,5 10%3 8x3
Peso mil pifiones con ala (gr) 115 106 65 61 59
Peso mil pifiones sin ala (gr) 103 95 54 50 50
Dim. mixima amente 0 (mm) 15%3 13%6 16x5 15%x4,5 16X5
Dim. minima amenro ¢ {mm) 103 12%4 12x4 10x3 11%x4
Dim, mixima amento 9 {mm) 30x8 37x10 28x8 28x% B 30x8
Dim. minima amento @ {(mm) 19%7 5%7 197 18x7 18x6
NP cotiledonar méximo 8 9 9 9 9
N° cotiledonar media 6 [ 7 7 7
N° cotiledonar minimo 5 5 5 5 5

Aplicacién al género Abies del marcador
filogenético y vectorial

El método inductivo me estimulé a pasar de lo
narticular, resulrados obtenidos con el ensayo de
Abies pinsapo, 2 lo general, restantes especies
mundiales del género Adder. Sin embargo, por la
dificultad de disponer de tan numerosas semillas
v su vasta extension, simplifiqué el ensayo redu-
ciéndolo a calcular la media aritmécica de los
nimeros cotiledonares mdximo y minimo de las
especies en que nos son conocidos y 2 ordenarla
vectorialmente para verificar, 4 continnacidn, su
conctraste con la hisroria geolégica de las regiones
concernidas y con la edad de los depésitos fosili-
feros —rafétopos— de Abies conacidos hasea hoy.
Hay informecidn suficiente para 23 de estas
=species en los trabajos de GAUSSEN (1943-
1979), DEBAZAC (1964), MARTINEZ (1963) y
30710 (1967-1974), con la ventaja de cubrir la
mayor parte de las situadas en 4reas afecradas
intensamente por la orogénesis alpina.

La carta de la Figura 8 en proyeccién gnomoénica
wolar boreal representa las dreas de las tres espe-
~les principales de maxima extensidn, stbirica,
balsamez y alba, con sus respectivas proles colate-

264

rales; estas dleimas dentro de la orogenia alpina
en Kamechatka, Manchuria, Corea, Hokaido y
Japtn, Montafias Rocosas y Apalaches, y costas e
islas mediterrdneas, respectivamente. En esta
catra aparece, también, la lista de las 23 especies
con sus niimeros cotiledonares y la suma de
méximo y minimo, para evitar los decimales que
resultarfan para su medias en caso de un suman-
do impar, equivalentes a otros rantos marcadores
geofiléticos que ordenan la evolucidn en el tiem-
po v el espacio: (11) A, alba < (7) A. sibirica —
(9 A. balsamea, e indican el origen siberiano del
género Abier con un vector filogenérico hacia el
Este, A. balsamez, y otro, posterior en el tiempo,

hacia el Qeste, A, alka.

De cada una de estas grandes especies se desgajan
sus proles cuyos nimeros cotiledonares definen
los vectores:

a) (7) sibivica — (8) firmz —
_x (O kawakami
™3 (11) holopbyia

b) (9) balsamea —> (10) kasiocarpa — (10) amabilis —
{11) concalor — (11) procera — (12) bracteata —
— (12) religiosa

— (8) veitchii
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Fig. 8. Discribucién actual del género Abies y vectores peafiléricos.

/,,(12) nordmanniana
) (11) alba = (14) cephaionica — (16) cilicica
S (12) numidica — (13) pinsapo
Talasentin — (14) pinsapo bético

A pesar del empefio puesto en la bisqueda del
ntmero cotiledonar de A, religéosa en Méjico sélo
he podido lograr la referencia de MARTINEZ
(1963) que lo cifra en 6, sin conteo de médximo ni
minimo. Con esta reserva debe aceprarse el
nimero 12 con que figura.

Las secuencias vectoriales actuales recogidas en
este estudio responden como marcadores ordina-
les y algunos de sus saltos, poco graduales, pue-
den justificarse con ancestros intermedios desa-
parecidos o por intensos cambios mesolégicos.

Sobre los l{mites meridionales contemporineos
de las tres especies mis importantes presento las
causas mds destacadas: isoterma de enero -7 °Cy
de +16 °C en julio para A. balsamea; cadena

0. A, SIBIRICA 3-4.(7)

L. A. firma 3-5.(8)

2. A, veitchii 3-5.(8)

. mariesii 4-5.(9)

. homolepis 4-5. (9)

. kawakami 4-5, (9)

. bolophyla 5-6. (11}
BALSAMEA 4-5.(9)
Aasiocarpa 4-6, {100

. amabifis 4-6. (10)

. grandis 5-6.(11)

. concolor 5-6.(11)
Drocera 4-7.(11)

. bracteata 5-7.{12)

. religipra (12)?

ALBA 4-7.(11)

. numidica 4-8.(12)

. pinsapo, ral. 5-8.(13)
. pinsape, taz. 5-9. (14)
. pintapo, pins. 5-9. (14)
. tephalonica 5-9. (14)

. eilicica 7-9. (16)

. nordmanniana 5-7.(12)

e I o = R R U B = S A
P N O N - N Y

monrtafiosa de los Pirineos, Alpes y Cdrparos para
A. alba, e isoterma de julic +21 °C para A. sébiri-
ca.

Concordancia paleogeografica

La Figura 9 reproduce la tabla de tiempos de
Kurp (1960), y de MELENDEZ (1964), para que el
lectar pueda sicuar las fechas de la evolucién geo-
légica de la tierra y su relacién con el género
Abies.

El diagrama de la Figura 10 de FIRBAS y EHREN-
DORFER (1994), relaciona filogenéticamente a los
principales grupos sistemdricos espermafitos er:
los diferentes tiempos geolégicos. El mayor
abultamiento de la barra Pinidze coincide tam-
bién con la méxima expansién del protogénerc
Abies.

La carta paleogeogrifica de Europa durante ¢!
Lias y el Dogger, Figura 11 (AUBOUIN, 1967},
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Fig. 9. Tabla de tiempos de los periodes geolégicos (KULP, 1966 y MELENDEZ, 1994)
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Fig. L0. Relaciones filogenéticas probables de los grupes espermardficos. FIBRAS y ERENDOREER (1994).

muestra el Mar de Tetis (Mesogea) ocupando la
totalidad o la mayor parte de las penfasulas e

LAY

<
2] 5
MCEZS=0 G%_E—"'A_

gl ¢ -
=] Lis [ Dogyer+ SENTIBOD I;F. LA
AR EPICONTINENTAL'

Fig. 11. Paleografia europea, Lifsico y Dogger, AUBOUIN (1967).

[ REGIONES

i = MARMESOGED

islas meditercdneas actuales y las costas norreafri-
canas. En la signiente, del mismo autor, Figura
12, aparecen las tierras emergidas y los mares
europeos con una barrera marina que impedia la
expansién de A. alba, ya existente en Centroeu-
ropa, al macizo seco galo-ibérice y a las cordille-
ras béticas.

Er la Figura 13, rambién de Aubouin, correspon-
diente al Mioceno europeo, se muestra el corredor
terrestre emergido en Viena gne puso en comuni-
cacién a Centroeuropa con los Alpes Dindricos y
los Balcanes al Este, y con los Apeninos, la costa
norceafricana y las cordilleras béricas hasta las Islas
Baleares al Sur, dando Jugar a la extensidn de A.
alba por los Apeninos y Alpes Dindricos hasta los
Balcanes y, en sucesivas etapas geol6gicas y
mediante muracién especifica, a Cércega, Cerde-
fia, Norte de Africa y cordilleras béticas hasta
Baleares. Por esta causa, la presencia de Aéies en
toda la ribera surmediterrinea y en la cadena béti-
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Fig. 12. Palecgrafia europea. Crerdceo inferior, AUBDUIN
(1967).
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Fig. 13. Paleogeopafia europea en el mioceno, AUBOUIN (1967).
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ca dara del Mioceno, mientras que en Centroeuro-
pa es anterior, y existen depésitos de macrofésiles
en Mallorca y palinolégicos con mds de 50.000
afios en El Padul (Granada) probablemente proce-
dentes de Sierra Tejeda. La antigiiedad méxima de
Abies mediterrdnea puede situarse entre -23 y -13
millones de afios con una especie provomediterra-
nea de la que derivarfan A, numidica y A. pinsaps.
El vector alba — nordmanniana entre Bulgaria y
Turquia pudo discutrir por el sur del Mar Negroy,
finalmence, alba — cephalonica — cilicica avanzé
rambién durante el Mioceno desde Cefalonia hasta
El Libano (Ehden) y Siria. En relacién con las
migraciones de floras del Cuaternario, segiin
EHRENDOREER (1994), se origind en los Balcanes
orientales el abeto A. Berisii-regis debido al con-
tacto ¢ hibridacion entre A. afba y A. copbalonica.

El mapa de la Figura 14 sitda las dreas principales
de Abfer bordeadas por la faja de mayor actividad
otogenética alpina en el hemisferio Norte que dis-
locé y elevé notablemente con fuertes alteraciones
climéricas todos los rerrenos ocupadas inicialmen-
te por sus progenies entre -100 y -50 millones de
afips durante el Cretdceo superior y el Eoceno, y
fue la causa de las variaciones y mutaciones especi-
ficas acordes con les nimeros cotiledonares.

Yacimientos fosiliferos

Mi indagacién sobre los tafScopos fosiliferos de
Abies queda documentada y datada en 1a Tabla
IV con 69 depésitos distribuidos entre Asia,
América y Europa que he situado en las Figuras
15, 16y 17. La escasez de fdsiles vegetales com-
parada con la presencia de fésiles animales se
debe a la ficil descomposicién de los primeros
que no tienen esqueletos durcs como los segun-
dos; ademis en Siberia, regidén originartia, por su
vasta extensién y reducida poblacién con baja
densidad de vias de comunicacién, se realizan
muy pocos sondeos y excavaciones de perfiles de
instalaciones induscriales y de obras piblicas,
razén que la sitliz en evidente inferioridad en
parangén con Canadd, U.S.A., Europa y Japén.
Parece seguro que un mayor elenco de raforopos,
proporcional a las tres especies mds antiguas y
extendidas de Abies, reflejarfa mejor su historia
geoldgica.

£l cardcter de inclusién o exclusién de las bricteas
tectrices de los estrébilos de Abées llegs a relacio-

narse por algunos bordnicos con la ancigtiedad
con escaso fundamento, porque la presencia de
especies diferentes con una v acra caracteristica
en dreas muy préximas invalidaba el aserto.
Como informacidn afiadimos el escado de posi-
cién de brdcteas, tomado de GAUSSEN, DEBAZAC
y MARTINEZ. I = inserras; E = exerras.
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TABLA IV

YACIMIENTOS FOSILIFEROS MUNDIALES DE ABIES. D. Soto
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TABLA IV (Concinuacién)
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Fig. 17. Carra cafocdpica del género Abrer en Buropa. (Original: D. Sot1o).

En la Figura 18 se representa el esquema geofilo-
genético del género Abies bajo dos hipéeesis,
monotdpica y politépica, cuya disyuntiva queda-
rd resuelta cuando se descubran suficientes tafg-
topos fosiliferos sobre todo en Siberia. El origen
anico {(monotopismo) parece por ahora el mds
probable.

DISCUSION DE LOS RESULTADOS

Principios basicos en Paleontologia (Smith,
Darwin, Willis, Gaussen, Briquer)

1. Ley de Willis; cuanto mayor ¢s la superficie
natural de una especie, mds antigua es ésta.

2. Ley de pureza de linea: la pureza de Iinea es
un cardccer de anrigiiedad; todas las formas
mutantes naturales indican juventud.

3. El endemismo es acrivo en paises monrafio-
sos; indica aislamiento.

4. Ley de ortogénesis: cuando un érgano s¢
transforma por evolucién lo hace siempre en el
mismo sentido creciente o decreciente a través
de sus descendiences, nunca vuelve arrds.
Ejemplo: el caballo antiguo de 5 dedos evolu-
ciond hasta la pezufia actual. Todos sus descen-
dientes fueron reduciendo este niimero paulati-
namente y ninguno de 3 pudo tener descen-

dientes de 4.

5. El origen monotdpico de los taxones tiene la
mdxima probabilidad, pero no excluye el polito-
pismo.

6. Los vegetales, con una estructura ficilmente
alterable y descomponible, dejan pocas huellas
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Fig. 18. Arbal geofitogenérico del género Abies. (Original: D.
SoTo, 1996).

f6siles; por el contrario, los animales de esquele-
to 6seo duro, se fosilizan en abundancia.

7. Los 6rganos reproductores evolucionan mds
lentamente que los vegerativos.

8. 1a madurez sexual es mdés tardia en los grupos
mis evolucionades.

9. Las especies poco evolucionadas, poco espe-
cializadas, ocupan grandes extensiones, mds
ficilmente que las mds evolucionadas adaptadas a
condiciones edafoclimdrticas escrictamente deter-
minadas.

Test de ordenacién cronofilética de los tres
taxones; A, sibzrica, A. balsamea, A, alba

El test que aparece en la Tabla V justifica el
orden cronofilético objetivo: 1 sibirica, 2 balsa-
mea v 3 alba, en 6 de las 7 causas consideradas.
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La causa 6 como hemos visto anteriormente es
incomplera.

CONCLUSIONES PROVISIONALES

1. Los niimeros cotiledonares de las especies del
género Abijes tienen categaria de Marcadores
filogenéticos y vectoriales tanto tracados esta-
disticamente y transformados en poligonos de
frecuencias con aplicacién intraespecifica como,
simplemente, tomados en el valor medic de cada
especie, en escudios interespecificos.

2. Con la informacidn geoldgica y paleoboténica
disponble hasta hoy y el niimero cotiledonar, el
orden de antigiiedad y la vectacién del phylem de
las tres especies principales de Aéies es: (3) alba
— (1) sibirica = (2) balsamea,

3. Cada una de las tres especies principales del
género Abies: sibirica, balsamea y alba, tiene varias
estirpes colaterales en las zonas costeras e islas
asidticas del Pacifico; en las Montaiias Rocosas
americanas, y en las zonas costeras e islas medite-
rrineas, respectivamente, cuyas dreas sufrieron
graves trastornos geolégicos durante la orogéne-
sis alpina, con importantes cambios ecolégicos
causantes de sus migraciones, hibridaciones y de
sus microevolucién especifica.

4. Abies maroccana solo tiene categoria taxong-
mica de subespecie dentro de la especie A. pinsa-
po, Boiss., a pesar de ser antecesora filogenética
de esca diltima,

5. En los ecotipos o razas ecolégicas de A. pimsa-
bo, el paleétopo corresponde a Talasentdn, el
mes6topo a sierra Bermeja y el neéropo a Graza-
lema, siendo este dltimo el mds reciente de todos
los mediterrdneos.

6. Es conveniente reproducir estos ensayos con
aplicacién intraespecifica en las poblaciones de
A. sibirica (Montes Stanovoy, Meridiano 1359
Lago Baikal, M. 110°; Urales, M. 60°); A. balia-
mea (Yukon Territory, M. 135°; Alberta, M.
115°; Quebec, M. 75°) y A. 2lba (Cdrparos ucra-
nianos, M. 24°; Montes Tatra (Polonia), M. 20°;
Tirol (Austria), M. 12° 30' y Cevennes (Francia)
M. 4°} y en las especies derivadas de las anterio-
res en las costas e islas asiaticas; en el Oeste ame-
ricafio y en Méjico, y en el Mediterrdneo Este y
Mar Negro, respectivamente.
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TABLAV
TEST DE ORDENACION CRONOFILETICA DE LOS TRES TAXONES

Justificacién Ordén cronofildtico
A.sibir. | A.bals. | A.alba.
1. Tamabo de sus 4reas nacurales, Ley de Willis 1 2 3
2. Orragénesis del niimero cotiledonar L 2 3
3. Testificacién geocronolégica de la orcogénesis cotiledonar en la cadena filética vecrorial N.-S, de
* las especies descendientes de cada una de los cres taxones sf si si

4. Probable origen manotépico siberiano: tamaiio de dreas y ortogénesis cotiledonar 1 2 3
5. Menos probahle arigen politépico: raxén europea independiente del asidtico-americano; tamaio

de dreas y ortogénesis cotiledonar 1 2 3
6. Ancigiiedad de los f6siles de cada raxén encontrados hasta la fecha. Data provisional e insuficiente

porque s6lo se dispone de 4 ralGeopos para Siberia y el resto de Asia continental 3 1 2
7. Concordancia del tiempo y paleogeografia con los corredores geolégicos de expansitn filética de los

raxones si si si
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SUMMARY

This work was developed between 1967 and 1974 wich a profuse investigation on the philogeny of
Abies pinsapo, Boiss, in boch the marrocco and spanish stenotopes by seariseically studying chetr coty-
ledonals numbers as chey act as indicators of the meristic subspecific and varietal variability and also
chey accredit one and only species: Abses pinsapo, Boiss., with two subspecies: marorrana and pinsapo.

Afrer applying the test to the whole Abies genus by using the arithmertical mean of cotyledonal num-
ber of each and everyone of its main species I find that there is a qualified concordance among this
indicator, the genus philogeny and its geological histary, already accredited by the fossiliferous tapho-
topes that have been located all over che world, so far.

Key Words: Abies. Philogenetic indicator. Cotyledonal number. Meristic variation. Taphotope.
Acrostenoecia. Mutation. Photonastia. Estomatic system.
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