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EFECTOS GEQGRAFICOS Y AMBIENTALES SOBRE LA
DISTRIBUCION DE LAS AVES FORESTALES IBERICAS

A. Ramirez* y J. L. Telleria*

RESUMEN

El efecto peninsula es un patrén segun el cual la riqueza de especies disminuye en funcion de la
distancia al continente. Sin embargo, este patron es frecuentemente enmascarado por la incidencia de
variables ambientales. En este trabajo estudiamos el efecto relativo de la ubicacion geografica y de un
conjunto de variables ambientales (temperatura, precipitacion, cobertura forestal...) sobre la distribu-
cion de la riqueza de especies de aves forestales en Espafia peninsular. Los resultados sugieren que
tanto la posicion geografica como las condiciones ambientales afectan a la distribucion de la riqueza
de aves. También se estudia si estos resultados varian en funcion de las caracteristicas particulares de
las areas estudiadas. Para esta segunda aproximacion se definieron dos corredores de similar longitud
ubicados entre las costas atlanticas y mediterraneas y las montafas interiores. El corredor Atlantico
mostr6 una elevada homogeneidad ambiental en toda su extension, mientras el corredor Mediterraneo
present6 un marcado gradiente desde las areas mas hiimedas del norte a las condiciones mas secas del
sur. Los resultados muestran que en el corredor Atlantico la distancia al continente, no las condiciones
ambientales, fue la principal predictora de la riqueza de especies, mientras que en el corredor
Mediterraneo las variables ambientales fueron mejores predictoras de la distribucion de la riqueza.
Estos resultados son utilizados para discutir algunos aspectos biogeograficos y metodoldgicos de la
distribucion de aves forestales en la Peninsula Ibérica.
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ABSTRACT
Geographic and environmental effects on the distribution of Iberian forest bird richness

The peninsular effect is a biogeographical rule according to which species richness decreases as a
function from the distance to the mainland base of peninsulas. However, this pattern is frequently obs-
cured by the effect of environmental variables. In this paper we study the relative effect of the geo-
graphic location and some environmental variables on the distribution of the richness of Iberian forest
birds. Results suggest that both the geographic location and some environmental variables (temperatu-
re, precipitation, forest coverage...) affect the species richness. We have also explored if these results
can change according to the particular features of the study areas. To approach this, we defined two
corridors of a similar length. The Atlantic corridor was quite homogeneous in the study environmental
variables while the Mediterranean showed a sharp gradient from moist northern to dry south. Results
showed that in the Atlantic corridor, distance to continent and not environmental variables were the
main correlates to species richness while in the Mediterranean corridor environmental variables were
the best correlates to richness distributions. These results are used to discuss some methodological and
biogeographical aspects of the forest bird distribution across the Iberian Peninsula.

Keywords: peninsular effect, forest birds, species richness, Iberian Peninsula.
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Introduccion

Europa es una macro-peninsula que ocupa el
extremo occidental del Paleartico. En esta zona, la
riqueza de especies de diferentes taxones disminu-
ye hacia el oeste, un patréon que se ha interpretado
como consecuencia de un efecto peninsula a gran
escala (Huntley, 1993; Blondel & Mouver-
Chauviré, 1998; Monkkonen, 1994; Tomialojc,
2000; Baquero & Telleria, 2001). Este efecto predi-
ce una disminucion del numero de especies hacia el
extremo de las peninsulas apoyado en la teoria del
equilibrio insular (Simpson, 1964; MacArthur &
Wilson, 1967). Segtin este planteamiento, la pérdi-
da de especies al aumentar la distancia a las areas
fuente (continente) seria una consecuencia de las
dificultades crecientes que afrontan las poblaciones
para paliar por inmigracion los efectos de las extin-
ciones locales en la dindmica colonizaciones-extin-
ciones (Brown & Kodric-Brown, 1977; Brown &
Lomolino, 1998). A pesar de que numerosos estu-
dios han ilustrado este patron, el efecto peninsula
no es un fendmeno universal que pueda observarse
en cualquier region y/o sobre cualquier taxon o
comunidad de organismos (Busack & Hedges,
1984; Brown, 1987; Wiggins, 1999). Es frecuente,
por ejemplo, que las condiciones ambientales cam-
bien al hacerlo la distancia al continente, enmasca-
rando o distorsionando las predicciones del efecto
peninsula e, incluso, propiciando la aparicion de
patrones inversos (véase, por ejemplo, Brown &
Opler, 1990 para un efecto peninsula inverso en
mariposas tropicales en Florida). Diversos autores
han senalado la existencia de otros factores como
responsables ultimos de estos patrones. Se ha sefia-
lado, por ejemplo, la incidencia de factores ambien-
tales (clima, heterogeneidad ambiental, etc.; Milne
& Forman, 1986; Schwartz, 1988; Wiggins, 1999),
biolégicos (capacidad dispersiva, amplitud de
nicho, etc.; Brown & Opler, 1990; Wiggins, 1999)
e histéricos (Busack & Hedges, 1984; Brown,
1987). Por lo tanto, parece que la distribucion de la
riqueza de especies a lo largo de una peninsula sera
el resultado final de una combinacion de efectos
ambientales y geograficos.

La Peninsula Ibérica ocupa el extremo surocci-
dental de la macro-peninsula europea (Figura 1).
Parece, por lo tanto, un escenario adecuado para
analizar la existencia de un efecto peninsula en la
distribucion de la riqueza de especies de diferentes
grupos taxonomicos. Es importante sefialar, ade-
mas, que en este entorno geografico se da una dras-
tica transicion climatica entre los ambientes mas
huimedos y frios del sector Atlantico y las zonas
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mas secas y térmicas de la region Mediterranea que
pueden enmascarar ese efecto geografico. De
hecho, la distribucion de muchos organismos en
Iberia se encuentra asociada a este cambio latitudi-
nal en las condiciones ambientales, de modo que
existe una marcada transicidén en la composicion de
especies entre los sectores Eurosiberiano y
Mediterraneo (por ejemplo, Purroy, 1997;
Pleguezuelos, 1997). Esto, junto con la existencia
de una orografia compleja, podria difuminar el
efecto de la distancia e, incluso, dar lugar a distri-
buciones inversas a las predichas por el efecto
peninsula en el caso de aquellos taxones de prefe-
rencias mediterraneas o de origen africano (Busack
& Hedges, 1984; Martin & Gurrea, 1990).

En este trabajo, abordamos el estudio de la distri-
bucion de la riqueza de aves forestales que se repro-
ducen en Espaia peninsular. Ademas, estudiamos el
efecto de una serie de variables geograficas y
ambientales sobre dicha distribucion. Este grupo
animal parece particularmente apropiado para ilus-
trar el efecto peninsula ya que el grueso de las pobla-
ciones de aves forestales del Paleartico estd com-
puesto por especies adaptadas a las condiciones
ambientales del Paleartico central (Mdnkkonen,
1994; Blondel & Mouver-Chauviré, 1998). De
hecho, muchas de estas aves tienden a presentar un
descenso de su abundancia y una distribucion cre-
cientemente fragmentada en el suroeste del
Paleartico donde, ademas, se observa la pérdida de
ciertas especies de distribucion mas nortefia (Telleria
& Santos, 1993; Hagemeijer & Blair, 1997). Aunque
esta tendencia podria explicarse por un efecto penin-
sula, no debe descartarse el papel de determinadas
restricciones ecologicas en este extremo meridional
de su area de distribucion paleartica (Carrascal &
Diaz, 2003, en este mismo volumen). De hecho, el
aumento de la distancia a las areas centrales de la
distribucion de las especies a menudo se ha relacio-
nado con un deterioro en la calidad del habitat y la
consiguiente reduccion de la abundancia de dichas
especies (Brown, 1984; Lawton, 1993; Dias, 1996,
véase, no obstante una revision sobre este patron y
sus limitaciones en Sagarin & Gaines, 2002).

Dado que el efecto relativo de los factores geo-
graficos y ambientales puede variar segun zonas
(Lobo et al., 2001), hemos disefiado dos aproxima-
ciones complementarias aprovechando ciertas parti-
cularidades topograficas de la Peninsula Ibérica.
Esta se encuentra separada del resto del continente
por los Pirineos, una gran cadena montafiosa conti-
nua que presenta dos pasos en sus extremos oriental
(Mediterraneo) y occidental (Atlantico; Figura 1).
Estos pasos constituyen dos vias de paso de aves
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corredor Atlantico

Firineos

cotredior hlediterr dneo

Fig. 1.— Rasgos topograficos de la Peninsula Ibérica y situacion de los corredores estudiados (en gris las areas por encima de los
500 m.s.n.m. y en negro las ubicadas por encima de los 1000 m.s.n.m.).

Fig. 1.— Topographical features of the Iberian Peninsula and location of the studied corridors (areas over 500 m.a.s.l. in grey and

those over 1.000 m.a.s.l. in black).

durante su migraciéon (Bernis, 1963), asi como sen-
das vias de colonizacion de Iberia para las especies
de latitudes mas nortefias, ya que conectan las tie-
rras bajas francesas con sendos corredores definidos
por las costas Atlantica y Mediterranea y los siste-
mas montaflosos interiores  (Figura 1).
Historicamente dichos pasos habrian constituido
igualmente vias de penetracion durante los procesos
de avance y retraccion de los hielos pleistocénicos
(Hewitt, 1999), quedando cubierta por los hielos
buena parte del corredor Atlantico durante los perio-
dos de maxima expansion glacial (Goudie, 1977).
Sin embargo, estos corredores presentan caracteris-
ticas ambientales muy contrastadas, propias de las
regiones Eurosiberiana (corredor Atlantico) y
Mediterranea (corredor Mediterraneo) (Font, 1983).
Mientras el corredor Atlantico (600 km de longitud
entre la frontera francesa y el Cabo de Finisterre,
74-92 km de anchura), posee unas condiciones cli-
maticas bastante homogéneas a lo largo de toda su
extension, caracterizadas por un clima atemperado y
hiimedo tipicamente Eurosiberiano, el corredor
Mediterraneo (650 km entre la frontera francesa y el
Cabo de Gata, 80-130 km de anchura) muestra un
gradiente climatico muy acusado, con un progresivo
incremento de la sequia hacia el sur y un clima tipi-
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camente Mediterraneo (Font, 1983). Estos corredo-
res constituyen, por lo tanto, sendos escenarios
donde evaluar el papel potencial que el efecto penin-
sula y las condiciones ambientales pudiesen tener
sobre la distribucion de las aves forestales en la
Peninsula Ibérica.

Material y métodos

RIQUEZA DE ESPECIES

Este estudio se ha centrado en el andlisis de la
distribucion de la riqueza de especies de aves fores-
tales en la Peninsula Ibérica. Se trata de aquellas
aves de los Ordenes Piciformes y Passeriformes
que utilizan el estrato forestal como sustrato de
nidificacion y/o alimentacion (Apéndice). Para eva-
luar la distribucion de la riqueza en Espafia penin-
sular, se contabiliz6 el nimero de especies presen-
tes en cada cuadricula Lambert 1:50.000 (aprox.
28,5 x 18,5 km) del Atlas de las Aves
Reproductoras en Espafia (Purroy, 1997). Para estu-
diar si las condiciones ambientales podrian dar
lugar a diferentes patrones de distribucion de la
riqueza segin las preferencias ecoldgicas de las
especies, se realizé una clasificacion adicional de
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las mismas. Para ello, se ordenaron en cuatro gru-
pos biogeograficos en funcion de su distribucion en
el Paleartico Occidental segun Hagemeijer & Blair
(1997), (véase también Telleria & Santos, 1994
para una aproximacién similar): a) especies norte-
fias, aquellas que ocupan una amplia porcion de
Europa central y occidental y que alcanzan su limi-
te meridional en la region Eurosiberiana de la
Peninsula Ibérica, aunque pueden penetrar en el
interior de Iberia a través de las formaciones mon-
tafosas; b) especies palearticas, que se distribuyen
a lo largo y ancho del Paleartico occidental y ocu-
pan toda la Peninsula; c) especies suroeste-paledr-
ticas, presentes en la Region Mediterranea y que,
ademas de ocupar toda la Peninsula, colonizan los
sectores mas calidos del Suroeste de Europa, y d)
especies mediterraneas, solo distribuidas por la
Region Mediterranea y que presentan una distribu-
cion complementaria con las especies nortefias.

VARIABLES AMBIENTALES Y GEOGRAFICAS

Se seleccionaron un conjunto de variables que
definen, a gran escala, las condiciones ambientales
de cada cuadricula: Indice de Temperatura de la
superficie terrestre (TEMP), Indice de
Evapotranspiracion (PWI), Precipitaciéon anual
(PLUVIOSIDAD) y Cobertura de bosque (BOS-
QUE). Los datos de las variables TEMP (canal 4
del sensor AVHRR) y PWI, fueron obtenidos del
sensor AVHRR situado a bordo de satélites NOAA
(NOAA-9 y NOAA-11), utilizando los valores
medios de los datos de la estacion de cria de las
aves (Abril a Julio) desde 1985 a 1990 (excepto
1988). Los datos de precipitaciones anuales
(mm/afo), procedentes del Atlas Climatologico
Nacional (Font, 1983), y de cobertura de bosque
(%), basados en el mapa de bosques de la
Comunidad Europea (1987), se obtuvieron super-
poniendo los respectivos mapas temadticos al del
area de estudio y estimando para cada cuadricula un
valor medio para dichas variables. Este conjunto de
variables proporciona un buen indicador del clima
(Guttman et al., 1997), asi como del desarrollo de
la cubierta forestal. Es importante sefialar aqui que,
de acuerdo con nuestras previsiones, el corredor
Mediterrdneo presentd una mayor variabilidad
ambiental que el Atlantico (véase, por ejemplo, los
coeficientes de variacion en la Tabla 1).

Se utilizé la localizacion geografica de las cua-
driculas (longitud y latitud), para evaluar la posible
existencia de un efecto peninsula. Debido al feno-
meno de la autocorrelacion espacial en los procesos
ecoldgicos (dos cuadriculas proximas son mas
parecidas entre si que a una tercera mas alejada por
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un efecto puramente geografico), es necesario con-
trolar ese contagio espacial (Legendre, 1993). Para
ello, utilizamos un polinomio de tercer grado con
las coordenadas geograficas (Borcard ef al., 1992):
fxy)=b,+bx+by+bx’+bxy+by +bx’+
+bx’y +bxy* + by’

donde x e y representan longitud y latitud, respecti-
vamente, y b son los coeficientes de regresion.
Dichas coordenadas fueron previamente centradas
en sus respectivas medias, estandarizadas y re-esca-
ladas entre -1 y 1 respecto a la dimension geografi-
ca con mayor variacion (Longitud, LON), recalcu-
lando el rango de variacion de la otra componente
geografica (Latitud, LAT) respecto a la Longitud
estandarizada (Carrascal et al., 2002).

Aquellas cuadriculas mal muestreadas en la rea-
lizacidén del atlas (Purroy, 1997) o sin datos meteo-
rologicos o de satélite fueron excluidas. Para evitar
posibles sesgos en la riqueza de especies asociados
a diferencias en el tamafio del area muestreada, se
excluyeron también las cuadriculas con mas del
70% de su superficie ocupada por mar o situada
fuera de Espafia. De acuerdo con estos criterios, se
consideraron un total de 857 cuadriculas para el
conjunto de Espafia peninsular, 103 cuadriculas
para el corredor Atlantico y 103 cuadriculas para el
corredor Mediterraneo.

ANALISIS

Para sintetizar y controlar los patrones de cova-
riacion entre las variables ambientales se realizé un
Analisis de Componentes Principales (ACP) con
las cuatro variables ambientales cuantificadas. La
distribucion de la riqueza de especies forestales se
analiz6 mediante regresion multiple utilizando
modelos generales lineales, con las componentes
obtenidas en el ACP y los nueve términos del poli-
nomio de la latitud-longitud como variables inde-
pendientes. Por ultimo, con el objeto de evaluar si
los patrones observados eran debidos a un efecto
peninsula (geografico) o a las condiciones ambien-
tales, se realizaron regresiones multiples por pasos
hacia delante (Forward) y hacia detras (Backward)
en los dos corredores definidos. En este ultimo ana-
lisis, so6lo se utilizaron las componentes ambienta-
les obtenidas en el ACP y la distancia al punto de
entrada al corredor (medida como longitud y latitud
en los corredores Atlantico y Mediterraneo, respec-
tivamente), ya que esta era la Gnica componente
geografica con un rango de variacion significativo.
Todos los analisis se realizaron tanto para el con-
junto de especies, como para cada uno de los cua-
tro grupos biogeograficos definidos.
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Tabla 1.— Caracteristicas de las variables ambientales y geograficas de los corredores Atlantico y Mediterraneo. CV: coeficien-

te de variacion.

Table 1.— Environmental and geographical features of Atlantic and Mediterranean corridors. CV: variation coefficient.

PWI TEMP PLUVIOS BOSQUE DIST

Media Atlantico 132,59 159,64 1411,65 24,95 293,65
Mediterraneo 149,42 171,25 553,40 30,97 293,37

cv Atlantico 1,88 1,33 30,75 49,52 58,91
Mediterraneo 4,61 521 47,65 71,56 62,50

Maxima Atlantico 138,38 163,50 2200 70 599,98
Mediterraneo 160,20 187,00 1250 90 645,93

Minima Atlantico 126,25 155,13 550 10 18,53
Mediterraneo 126,33 154,83 200 0 0

Resultados manera se observo una asociacion negativa con la

PATRONES GEOGRAFICOS

La maxima riqueza de aves forestales se encuen-
tra en las areas mas proximas a Europa continental,
observandose una pérdida gradual de especies hacia
las areas mas meridionales, donde solo las areas
montafiosas parecen mantener valores importantes
(Figura 2a). Sin embargo, existen diferencias entre
grupos biogeograficos. Mientras el niimero de espe-
cies nortenas, paledrticas y suroeste-palearticas
sigui6 este mismo patrén (Fig. 2b-d), las especies
mediterraneas mostraron un patrén opuesto al
aumentar su riqueza hacia el Sur (Fig. 2e).

EFECTOS AMBIENTALES Y GEOGRAFICOS

El Analisis de Componentes Principales dio
lugar a dos componentes que parecen definir sen-
dos gradientes ambientales (Tabla 2). La primera
componente (PC1) puede interpretarse como un
gradiente climatico que diferencia aquellas areas
mas calidas y secas (valores positivos de TEMP y
PWI), de las zonas menos térmicas y con mayores
precipitaciones (menores valores de Pluviosidad).
Esta componente parece describir bien el gradiente
climatico resultante de la transicion Eurosiberiano-
Mediterranea caracteristico de la Peninsula Ibérica.
La segunda componente (PC2) se asocid principal
y negativamente con la variable BOSQUE, sepa-
rando en un extremo las cuadriculas con menor
superficie forestal, de aquellas con mayor cobertu-
ra de bosque.

A escala peninsular la riqueza de especies se
asocio tanto a los factores ambientales como a los
geograficos. El nimero de especies mostrd una
asociacion negativa con el PC1, indicando una
disminucion del nuimero de especies con el incre-
mento de la temperatura y la xericidad. De igual
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segunda componente (PC2), lo que indicaria que
la riqueza aument6 con la cobertura de bosque.
Por grupos de especies, como era de esperar, solo
las especies mediterraneas mostraron un patron
opuesto, asociandose positivamente con la com-
ponente climatica (PC1). Igualmente, la ubica-
cidén geografica juega un papel relevante en la
distribucion de la riqueza de aves forestales.
Aunque con ciertas variaciones segun los grupos
de especies, en términos generales se obtuvieron
mayores valores de riqueza hacia el norte de
Espafia (asociacion positiva con la latitud), con
ligeros aumentos tanto en los extremos sur, suro-
este, este y noreste de la peninsula (Tabla 3), y
valores mas bajos en las cuadriculas centrales. La
habilidad del conjunto de variables seleccionadas
para ilustrar los patrones de distribucion de la
riqueza de especies disminuy6 de las aves norte-

Tabla 2.— Analisis de Componentes Principales realizado con
las variables ambientales consideradas en este estudio.
(*p<0,05; n = 857).

Table 2.— Principal Components Analysis performed with
the environmental variables considered in this study.
(*p<0.05; n = 857).

Variable PC1 pPC2
PWI 0,882%* -0,066
TEMP 0,871* -0,150*
PLUVIOSIDAD -0,847* -0,004
BOSQUE -0,190* -0,979*
Autovalor 2,291 0,986
Varianza explicada (%) 57,3 24,7
Varianza acumulada (%) 57,3 82,0
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Fig. 2.— Distribucion de la riqueza total de especies de aves forestales en Espafia y de los cuatro grupos biogeograficos defini-
dos: A) Total, B) especies nortefias, C) especies palearticas, D) especies suroeste-palearticas, E) especies mediterraneas. Se indi-

can también las cuadriculas contenidas en los corredores Atlantico y Mediterraneo (F).

Fig. 2.— Distribution of the total richness of forest birds in Spain as well as the richness of the four biogeographical groups: A)
Total, B) northern species, C) palaearctic species, D) south-western palaearctic species, and E) mediterranean species. The distri-
bution of the squares contained in the Atlantic and Mediterranen corridors is also shown (F).
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Tabla 3.— Analisis de Regresion Multiple entre el numero total de especies y el de cada uno de los grupos biogeograficos defi-
nidos y las variables ambientales y geograficas. Se indica el coeficiente de regresion (B) y el valor del estadistico (F) para cada
una de las variables. También se incluye el porcentaje de varianza explicada (R?) por cada uno de los modelos (**p < 0,001; *p <

0,05; n = 857).

Table 3.— Multiple Regression analyses between total richness and richness of the four biogeographic groups and the environ-
mental and geographic variables. Regression coefficients (B) and F-value (F) are shown. The explained variance (R?) is also shown

(**p <0.001; *p < 0.05; n = 857).

Mediterraneas SO-Palearticas Palearticas Norteias Total

B F B F B F B F B F
PC1 0,21%* 5,4 -0,96%* 81,0 -3,86%* 159,8 -1,67%* 3259 -6,27%* 160,23
PC2 -0,18%* 11,6 -0,16* 6,3 -0,69%* 14,6 0,09 2,9 -0,94* 10,31
LON 0,52%* 5,4 0,48 3,4 1,70* 52 -0,43 3,6 2,27 3,54
LAT 1,55%%* 15,8 4,09%* 81,8 6,59%* 26,3 -0,56 2,1 11,67*%* 31,17
LON? 2,82%* 40,9 2,99%* 34,1 15,26%* 109,9 1,06* 5,8 22,13%%* 87,50
LAT? 4,58%* 33,4 3,14% 11,7 11,03%%* 17,7 3,70%* 21,7 22.46%* 27,83
LONXLAT -4,49%* 442 -5,16%* 434 -16,38%* 54,0 0,20 0,1 -25,83%* 50,80
LONX*XLAT -4, 43%% 16,0 -8,76%* 46,6 -36,78%* 101,1 -5,71%* 26,6 -55,68%* 87,81
LONXLAT? 7,38%* 233 9,49%* 28,7 20,91%%* 17,2 10,94%%* 51,3 48,72%* 35,31
LON? 0,84 3,8 0,78 2,5 3,54% 6,3 0,36 0,7 5,51%* 5,79
LAT? -15,17** 83,4 -20,87**  117,5 -27,76%* 25,6 9,67** 33,9 -54,13%* 36,92
R? (%) 26,8 36,0 49,4 68,9 49,4

flas y palearticas a las suroeste-palearticas y
mediterraneas que fueron las peor modelizadas,
como puede apreciarse en los valores de varianza
explicada (Tabla 3).

CORREDORES

Los dos corredores mostraron un descenso en la
riqueza de especies hacia las zonas mas alejadas del
centro del continente (Fig. 3). Sin embargo, el por-
centaje de varianza explicada por los gradientes
geograficos y ambientales fue diferente en los dos
corredores. En el corredor Atlantico, la componen-
te geografica (longitud) tuvo mayor importancia
cuantitativa en la varianza explicada (46,2%),
mientras que las variables ambientales sélo expli-
caron un 3,1% (PC2) (Tabla 4), por lo que puede
concluirse que la componente geografica fue la
principal responsable del patréon observado. Todos
los grupos de especies mostraron igualmente una
asociacion positiva con la longitud, siendo la com-
ponente geografica la que retuvo la mayor parte de
la varianza explicada, y quedando en un segundo
plano las variables climaticas. S6lo en las especies
mediterraneas, la componente climatica (PC1) fue
la que retuvo mayor porcentaje de la varianza
(Tabla 4), mostrando nuevamente una asociacion
positiva con dicha componente. Esto parece reflejar
diferencias en la capacidad de colonizacion de cada
uno de los grupos asociadas a sus preferencias de
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habitat. En el corredor Mediterraneo, la riqueza
total de especies disminuy6 hacia el extremo del
mismo (Figura 3b). Sin embargo en este corredor,
la Gnica variable que aparecid como significativa
fue la componente climatica (PC1), que explicé un
74% de la varianza para el conjunto de especies.
Por grupos de especies el patron general es el
mismo, con una preponderancia de la componente
climatica sobre la geografica (2-3% de la varianza
explicada) (Tabla 4). Esto parece apoyar la idea de
que el nimero de especies de aves forestales dismi-
nuy6 mas por el efecto de la temperatura y la sequia
que por la lejania al continente. De nuevo las espe-
cies mediterrdneas mostraron un patrén opuesto,
asociandose positivamente con la componente cli-
matica, y volviendo a ser las peor modelizadas
(6,2% de la varianza explicada).

Discusion

Pese a la diversidad de factores determinantes
de la distribucion de la riqueza de especies en una
region, siempre es util conocer quienes son los res-
ponsables de la mayor parte de la variacion obser-
vada (Currie, 1991; Lobo et al., 2001). Esto permi-
te avanzar en el conocimiento de las restricciones
ambientales a las que estan sometidas las especies
asi como interpretar el potencial efecto de la histo-
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Fig. 3.— Correlacion entre la riqueza total de aves forestales y la distancia a los Pirineos en los dos corredores analizados

(Atlantico y Mediterraneo).

Fig. 3.— Correlation between the total richness of forest birds and the distance to Pyrenees in Atlantic (A) and Mediterranean (B)

corridors.

ria sobre su distribucion actual. Hay que tener en
cuenta, sin embargo, que estas aproximaciones
estan condicionadas por una serie de limitaciones
operativas que restringen la generalizacion de las
conclusiones obtenidas. Estas tienen que ver, en
primer lugar, con la escala de estudio ya que los
factores que afectan a la riqueza de especies, y su

(c) Sociedad de Amigos del Museo

Nacional de Ciencias Naturales y

Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

interpretacion biogeografica, pueden cambiar
segun se aborden a nivel regional o continental
(Brown & Lomolino, 1998). En segundo lugar, es
importante considerar el escenario en el que se han
obtenido los resultados, ya que los rangos de varia-
cion de los factores que afectan a las especies pue-
den cambiar entre regiones con la consiguiente dis-
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Tabla 4.— Analisis de Regresion Multiple por pasos hacia delante entre la riqueza (total y por grupos) y las variables ambienta-
les y geograficas en los corredores estudiados (Atlantico, n = 103) y Mediterraneo (n = 103). Sélo se han incluido las variables
que entraron como significativas (p<0,05) en los modelos. Se indican los valores de los coeficientes de regresion y la varianza

explicada por cada una de las variables (entre paréntesis).

Table 4.— Forward Stepwise Regression analyses between richness and environmental and geographic variables at the two corri-
dors (Atlantic, n = 103; and Mediterranean, n = 103). Only significant variables (p<0.05) included in the models are shown.
Regression coefficients and the explained variance (in brackets) are also shown.

Corredor Atlantico

Intercepto LONGITUD PC1 PC2 R? (%)
Mediterraneas 3,02 1,033 (27,6) -0,526 (14,0) 41,6
SO-Palearticas 7,88 0,245 (24,9) 0,920 (6,0) -0,795 (5,9) 36,8
Palearticas 23,26 0,635 (34,8) 34,8
Nortefias 5,61 0,773 (37,6) -2,220 (17,3) 54,9
Total 40,06 1,595 (46,2) -1,764 (3,1) 49,3
Corredor Mediterraneo

Intercepto LATITUD PC1 PC2 R? (%)
Mediterraneas 3,695 0,229 (6,2) 6,2
SO-Palearticas -4,090 0,244 (2,3) -0,673 (44,1) 46,4
Palearticas -12,250 0,763 (2,5) -2,518 (64,0) 66,5
Nortefias 18,950 -0,410 (2,9) -2,507 (66,2) 69,1
Total 30,550 -6,372 (74,0) 74,0

paridad en la respuesta de la riqueza a una variable
geografica o ambiental determinada (Kerr &
Packer, 1997). Y, finalmente, han de tenerse en
cuenta las caracteristicas biologicas de las especies
analizadas ya que los resultados basados en el estu-
dio de la distribucidon de un gremio o comunidad no
tienen por qué ser extrapolables a otros grupos de
especies (Kerr, 1997; Prendergast ef al., 1993;
Waide et al., 1999). Por eso, puede ser ttil discutir
los resultados desde esta triple perspectiva (escala
geografica, caracteristicas regionales y composi-
cién taxondmica).

ESCALA GEOGRAFICA

La distribucion de las aves forestales ibéricas es
el resultado de las fluctuaciones ambientales que
tuvieron lugar en el Paleartico Occidental durante
el Cuaternario. A lo largo del Pleistoceno tardio, y
a medida que el calentamiento global fue progre-
sando tras la retirada de los hielos y la sequia esti-
val se fue extendiendo desde las areas mas meri-
dionales hacia el norte, el 6ptimo ecologico de los
bosques caducifolios y de coniferas se fue despla-
zando hacia el centro de Europa (Huntley, 1993;
Hewitt, 1999), con la consiguiente retirada de
muchas aves forestales (Blondel & Mouver-
Chauviré, 1998). En el area mediterranea, estos
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cambios fueron acompafiados de una severa y con-
tinua presion humana (Lobo et al., 2001) que favo-
recié a las especies vegetales heliofilas, esclerofilas
y pirofitas, con la consiguiente expansion de las
aves asociadas a estos medios mas secos y arbusti-
vos (Costa et al., 1990; Blondel & Vigne, 1993). La
Peninsula Ibérica, donde la transicion de las regio-
nes Eurosiberiana y Mediterranea replica a menor
escala estos cambios ambientales continentales, es
un escenario amplio y contrastado donde, ademas,
encuentran el limite de su area de distribucion
muchas aves forestales nortefias (Telleria & Santos,
1993). Esto no se da en otros sectores centroeuro-
peos donde, tal y como queda reflejado en la estruc-
tura y composicion de la vegetacion (Ozenda et al.,
1979), el ambiente es mucho mas uniforme y la dis-
tribucion de las aves no ilustra patrones tan claros
como los aqui descritos (Blackburn et al., 1999).
Es también importante resaltar desde esta pers-
pectiva el posible origen de los patrones de distri-
bucion peninsular observados. De acuerdo con lo
arriba expuesto, la distribucion actual de las aves
forestales ibéricas parece deberse mas a los resulta-
dos de un proceso de retraccion que a un clasico
evento de colonizacion peninsular desde el conti-
nente proximo. Esto no altera, sin embargo, la 16gi-
ca del efecto peninsula (asimetria en la dinamica de
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extinciones y colonizaciones en poblaciones perifé-
ricas y crecientemente alejadas del grueso pobla-
cional) ni la posibilidad de que la distribucion
actual de ciertas especies sea el resultado de even-
tos de colonizacion recientes no conocidos.
Después de todo, ciertas especies de arboles tipica-
mente centroeuropeos (el haya Fagus sylvatica)
parecen haber irrumpido en el escenario ibérico al
retirarse las glaciaciones (Costa et al., 1990).

CARACTERISTICAS REGIONALES

Los resultados obtenidos en este trabajo sugie-
ren que la riqueza de especies de aves forestales de
Espana peninsular estd condicionada tanto por el
ambiente como por la distancia al continente,
variando la importancia de estas segiin regiones.
Esta ultima parece tener una importancia menor
que la calidad ambiental (precipitaciones, desarro-
llo del bosque...) pues explica mucha menos varian-
za de la distribucion de la riqueza (Tabla 2). Ese
papel secundario de la distancia se ha observado,
por ejemplo, en la distribucion de la riqueza de
plantas lefiosas en un conjunto de peninsulas de
Norteamérica (Milne & Forman, 1986), y de plan-
tas vasculares en la Peninsula Ibérica (Lobo et al.,
2001). En el contexto ibérico, esto puede relacio-
narse con los mencionados cambios ambientales
drasticos asociados a la transicion bioclimatica
entre las regiones Eurosiberiana y Mediterranea
que provocan el paso desde los humedos bosques
de los Pirineos o de la Cordillera Cantabrica a las
secas formaciones esclerdfilas del sureste arido.
Parece razonable aceptar, por lo tanto, que de no
darse estas contrastadas condiciones ambientales,
el efecto de la distancia hubiera sido mas acentua-
do. Afortunadamente, los resultados obtenidos en
los corredores parecen corroborar esta interpreta-
cion. Mientras que los factores que determinan la
distribucion de las aves forestales en el corredor
Mediterraneo son principalmente ambientales
(Tabla 4), la distribucion de la riqueza en el corre-
dor Atlantico, mucho mas homogéneo ambiental-
mente (Tabla 1), viene determinada basicamente
por la distancia a la zona de contacto con el conti-
nente (Tabla 4).

COMPOSICION TAXONOMICA

El trabajo ilustra claramente que diferentes gru-
pos de especies responden de forma diferente a la
variacion ambiental de la Peninsula Ibérica. La
mayoria de las aves forestales se asocian mejor con
los sectores mas humedos y boscosos del norte o de
las montafias ibéricas que con las zonas mas secas de
la mitad meridional (Carrascal & Diaz, 2003, en este
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mismo volumen). Esto es 16gico si consideramos las
peculiaridades ecoldgicas del grupo estudiado y el
hecho de que en estas ultimas zonas el arbolado tien-
de a desarrollarse mal y a defenderse peor del secu-
lar proceso de deterioro de la cubierta forestal ibéri-
ca (Costa et al., 1990). En los bosques aclarados y de
facies arbustiva tipicos de amplios sectores del medi-
terraneo ibérico, muchas especies de aves forestales
comunes crian mal (por ejemplo, Erithacus rubecu-
la, Sylvia atricapilla, Phylloscopus collybita, Sylvia
borin, Turdus philomelos), y suelen presentar una
condicion fisica deficiente con respecto a sus pobla-
ciones de los bosques mas nortefios (Carbonell &
Telleria, 1998, 1999; Pérez-Tris et al., 2000) y, a
menudo, terminan por desaparecer de grandes regio-
nes (Telleria & Santos, 1993; Purroy, 1997). Por el
contrario, aquellas especies adaptadas a ambientes
mas xéricos y deforestados (Sylvia cantillans, S. hor-
tensis, S. undata, Phylloscopus bonelli, Serinus seri-
nus) tienden a desarrollarse mejor. Esta interpreta-
cion parece quedar corroborada por el desigual sen-
tido de la asociacion de la riqueza de aves forestales
paleartico-nortenas frente a las mediterraneas.
Mientras que la riqueza de estas ultimas, mas adap-
tadas a los ambientes tipicamente mediterraneos,
aumenta en los sectores mas térmicos y menos
himedos, las primeras parecen encontrar fuertes
limitaciones ambientales en ese tipo de medios y se
desarrollan mejor en los bosques himedos y mas
desarrollados de ambientes eurosiberianos. Estas
diferencias en las preferencias ecoldgicas explicarian
que las especies mediterraneas se desmarquen de los
patrones obtenidos para el resto de grupos. Ademas,
la posicion periférica de la Peninsula Ibérica en las
areas de distribucion de las especies estudiadas,
podria estar relacionada con los patrones de distribu-
cion de riqueza observados (Brown, 1984; Telleria &
Santos, 1993). Esto, y no el efecto peninsula, unido
al deterioro de las condiciones ambientales dptimas
para las especies mediterraneas, explicaria la pérdida
de riqueza de este grupo en el corredor atlantico. Por
lo tanto, y pese a su caracter mayoritariamente nor-
teno, las aves forestales ibéricas no son un grupo
homogéneo en su respuesta a las condiciones
ambientales que determinan la distribucion de su
riqueza de especies.

Un comportamiento igualmente dispar puede
encontrarse en las mariposas ibéricas, donde la pér-
dida de riqueza hacia el sur para el conjunto de espe-
cies (principalmente de origen europeo) se incumple
en los grupos de origen africano (Antocharinae) que
tienden a diversificarse en las areas mas meridiona-
les (Martin & Gurrea, 1990). Estas diferencias en
los patrones de distribucién también se pueden
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observar en otros grupos bioldgicos, como los lagar-
tos y serpientes (Busack & Hedges, 1984), que
aumentan su riqueza de especies en las zonas mas
térmicas del sur peninsular. Por lo tanto, aunque
existe un claro efecto de la distancia en los patrones
de distribucion de la riqueza de las aves forestales a
lo largo de la Peninsula Ibérica, su efecto parece
estar claramente condicionado por la identidad taxo-
némica y preferencias ecoldgicas de estas especies.
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Apéndice.— Listado de especies incluidas en el presente estudio. Se indican los grupos biogeograficos definidos para cada una
de las especies: M (Mediterraneas), SW (Suroeste-Palearticas), P (Palearticas) y N (Nortefias). También se indica el nimero de

cuadriculas ocupadas en el total del area de estudio (Cuadriculas).

Appendix.— List of species included in this study. Biogeographic group: M (Mediterranean), SW (South-western palaearctic), P
(Palaearctic) and N (Northern) species (see text). The number of occupied squares (Cuadriculas) by each specie is also shown.

ESPECIES Grupo Cuadriculas ESPECIES Grupo Cuadriculas
Jynx torquilla P 401 Phylloscopus collybita P 482
Picus viridis P 707 Phylloscopus trochilus N 32
Dryocopus martius N 49 Regulus regulus N 161
Dendrocopos major P 530 Regulus ignicapillus SW 461
Dendrocopos medius N 27 Muscicapa striata P 483
Dendrocopos leucotos N 6 Ficedula hypoleuca N 251
Dendrocopos minor P 142 Aegithalos caudatus P 613
Lullula arborea SW 643 Parus palustris N 103
Anthus trivialis N 258 Parus cristatus P 512
Erithacus rubecula P 566 Parus ater P 529
Luscinia megarhynchos SW 728 Parus caeruleus P 733
Phoenicurus phoenicurus P 245 Parus major P 792
Turdus merula P 795 Sitta europaea P 379
Turdus philomelos N 324 Certhia familiaris N 52
Hippolais pallida M 113 Certhia brachydactyla SW 689
Hippolais polyglotta SW 695 Garrulus glandarius P 623
Sylvia undata M 655 Fringilla coelebs P 738
Sylvia cantillans M 502 Serinus serinus P 803
Sylvia melanocephala M 453 Serinus citrinella SW 120
Sylvia hortensis M 369 Carduelis chloris P 756
Sylvia communis P 512 Carduelis spinus N 64
Sylvia borin N 406 Loxia curvirostra P 299
Sylvia atricapilla P 627 Pyrrhula pyrrhula N 212
Phylloscopus bonelli SW 556 Coccothraustes coccothraustes P 157
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