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El aspecto más agradable de esta investigación es que ha sido realizada 

conjuntamente con los líquenes. Su objetivo es el de analizar las alteraciones ecológicas 

trabajando al lado de estos queridos talófitos. Pero, ¿es posible colaborar con los líquenes? 

¿Por qué no?  

Las ventajas son las siguientes: 

Los líquenes no participan en tensiones políticas y, por tanto, no se ven afectados 

por el síndrome de la mentira.  

Cuando quieren advertir que la cosa se pone mal y que la consecuencia de este 

malestar puede ser fatal para nosotros, lo hacen mediante una señal de interpretación 

inequívoca y clara lectura: muriendo antes que nosotros.  

Esta es una componente oriental en la tradición cultural de los líquenes, ya que 

recuerda a la religión oriental donde el disentimiento no desemboca en la agresividad 

hacia el prójimo, sino en el sacrificio – siempre sublime – de sí mismos, mucho más eficaz 

en el plano de la persuasión.  

El deseo no puede ser más que uno:  

¡Larga vida a los líquenes! Y con ellos a todos nosotros.  

 

(Texto adaptado de Mario Guerra en la Rivista del Museo  

Civico di Scienze Naturali “Enrico Caffi”, vol 17) 

Autora: Ana B. Fernández Salegui 
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1. RESUMEN ABREVIADO 

La pérdida de biodiversidad actual constituye una problemática medioambiental 

sin precedentes a nivel mundial. El cambio climático, la fragmentación de los bosques 

como consecuencia de la actividad antrópica, así como la pérdida de calidad en el hábitat 

que deriva de ello son algunos de los principales motores del cambio global responsables 

de la pérdida de especies. En este contexto y con el fin de diseñar medidas de gestión 

eficaces que minimicen su impacto sobre la biodiversidad, resulta necesario conocer 

cómo se estructuran las comunidades biológicas y cómo responden a los cambios en su 

ambiente. Sin embargo, el concepto de biodiversidad es complejo y, pese a que 

tradicionalmente solo se ha considerado su dimensión taxonómica, es decir, cambios en 

la riqueza y composición de especies, la información que esta faceta aporta de manera 

aislada es muy limitada, puesto que considera que todas las especies son equivalentes 

ecológicamente e independientes en términos evolutivos. Para salvar estas limitaciones y 

obtener información completa sobre las comunidades resulta necesario incorporar otras 

dos facetas de la diversidad, las denominadas diversidad funcional y filogenética. La 

diversidad funcional expresa la variedad de rasgos funcionales morfológicos, 

fisiológicos, ecológicos, etc. que están presentes en la comunidad y contribuyen al 

funcionamiento del ecosistema, mientras que la diversidad filogenética refleja la historia 

evolutiva y el grado de parentesco entre las especies que la conforman. A pesar de la 

importancia de este enfoque plural, aún existen muchos interrogantes sobre la respuesta 

de cada una de las facetas de la diversidad a los motores del cambio global a diferentes 

escalas, especialmente en organismos como los líquenes epífitos que, a pesar de su 

necesario papel en los ecosistemas forestales y de ser indicadores ambientales 

ampliamente reconocidos, pasan a menudo desapercibidos. Por todo ello, el objetivo 

general de esta Tesis Doctoral consiste en evaluar el efecto a diferentes escalas espaciales 

de la fragmentación forestal, el clima, la estructura y calidad del hábitat sobre la 

diversidad taxonómica, funcional y filogenética de las comunidades de líquenes epífitos.  

Para ello, muestreamos las comunidades de líquenes epífitos que se desarrollan en 

ambientes fragmentados al noroeste de la península Ibérica. En concreto, seleccionamos 

20 fragmentos de robledal en un área de ecotonía climática templada-mediterránea, y en 

ellos cuantificamos la cobertura de cada especie liquénica a escala de fragmento, parcela 

y árbol. A nivel funcional, obtuvimos la información para tres rasgos funcionales suaves 

o cualitativos ampliamente utilizados en estos organismos y, adicionalmente, para 
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algunas de las especies de macrolíquenes más representativas medimos dos rasgos duros 

o cuantitativos relacionados con la estrategia hídrica. Asimismo, construimos un árbol 

filogenético utilizando cuatro marcadores moleculares (nuITS, nuLSU, mtSSU y RPB1) 

para cuantificar la diversidad filogenética de cada una de las comunidades de estudio. Por 

último, en cada una de las tres escalas registramos diferentes factores ambientales 

relacionados con el grado de fragmentación, el clima, la estructura y calidad del hábitat 

como variables explicativas de los patrones de diversidad observados.  

Los resultados obtenidos muestran que, tanto el clima como la estructura y calidad 

del hábitat ejercen un efecto sobre los patrones de diversidad de las comunidades de 

líquenes epífitos. Sin embargo, a distintas escalas espaciales, la diversidad está 

determinada por factores diferentes. La estructura del hábitat y el clima resultaron más 

determinantes a escalas más amplias, mientras que, a escala de árbol, la calidad del hábitat 

emerge junto a los anteriores como uno de los factores más significativos. De manera 

general, la mayor calidad del hábitat y la heterogeneidad microambiental influyen de 

manera positiva sobre la diversidad, así como los mayores niveles de precipitación y las 

temperaturas suaves sin grandes fluctuaciones estacionales. No obstante, según la faceta 

de la diversidad considerada, varían los predictores ambientales responsables de los 

patrones observados. Mientras que la estructura y calidad del hábitat tuvieron un efecto 

(directo y/o indirecto) sobre las tres facetas consideradas, el clima únicamente repercutió 

sobre la dimensión taxonómica. Por otra parte, la diversidad funcional se postula como el 

componente clave que modula la respuesta de las otras dos facetas de la diversidad al 

ambiente. Las comunidades más diversas funcionalmente, son más diversas taxonómica 

y filogenéticamente y, además, las dos últimas también se relacionan de manera positiva 

entre sí. Al analizar por separado las distintas categorías de los rasgos considerados 

(forma de crecimiento, tipo de fotobionte y estrategia reproductiva) demostramos que 

difieren en su respuesta a los factores abióticos. A nivel de fragmento, la fragmentación 

ejerce un efecto negativo sobre la mayoría de rasgos, especialmente sobre el tipo de 

fotobionte y la estrategia reproductiva, en tanto que las precipitaciones estivales y las 

temperaturas más suaves durante el invierno repercuten positivamente. En cambio, a nivel 

de parcela es la calidad del hábitat la que influye sobre todo sobre la estrategia 

reproductiva adoptada por los líquenes, mientras que la estructura del hábitat determina 

las formas de crecimiento. Por otra parte, los rasgos cuantitativos capacidad de retención 

de agua y masa específica del talo de los macrolíquenes analizados muestran diferencias 
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interespecíficas según el tipo de fotobionte y otras particularidades concretas de cada 

especie, mientras que la forma de crecimiento tiene menor importancia. La masa del talo 

se relaciona de manera positiva con la capacidad de retención hídrica. Los cianolíquenes, 

seguidos de los cefalolíquenes, acumulan más agua por unidad de biomasa que los 

líquenes con algas verdes. Además, los rasgos cuantitativos considerados varían con las 

condiciones ambientales, aunque ambos rasgos parecen responder en mayor medida a 

variaciones microambientales. No obstante, y en contra de lo esperado, una disminución 

de la humedad no siempre conlleva un aumento de la capacidad de retención hídrica y/o 

de la masa específica del talo, al menos en las especies más sensibles a la sequedad 

ambiental.  

En conclusión, las tres facetas de la diversidad ofrecen información distinta y 

complementaria acerca de la respuesta de las comunidades a los factores ambientales del 

medio. Por ello, es necesario un enfoque integrador y plural que tenga en cuenta no solo 

la composición de las comunidades liquénicas, sino sus rasgos funcionales e historias 

evolutivas. Además, dado que los factores abióticos que determinan los patrones de 

diversidad difieren según la escala espacial, se debe abordar su estudio desde 

planteamientos multiescala para evitar informaciones parciales y sesgadas. A pesar de lo 

anterior, la diversidad funcional es un componente clave que determina la respuesta de 

los líquenes a su medio abiótico. Los rasgos forma de crecimiento, tipo de fotobionte y 

estrategia reproductiva pueden utilizarse como indicadores de cambios relacionados con 

la fragmentación y el clima, así como la estructura y calidad del hábitat. Sin embargo, 

aún queda mucho por explorar acerca de los rasgos cuantitativos relacionados con la 

estrategia hídrica y su papel mediador en la adaptación de los líquenes a las condiciones 

cambiantes del medio.  
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2. INTRODUCCIÓN 

En las últimas décadas, estamos asistiendo a una pérdida alarmante de la 

biodiversidad (Cowie et al., 2022). Cada vez son más las especies en peligro debido a la 

actividad humana, la cual supone una amenaza sin precedentes en el ritmo de desaparición 

de las mismas (Sanderson et al., 2002; Rands et al., 2010). En consecuencia, los esfuerzos 

en materia de conservación se centran en descubrir cuáles son las causas que están detrás 

de esta pérdida de especies, para lo cual resulta fundamental conocer los patrones que 

determinan la estructura de las comunidades y cómo estas varían con las condiciones 

ambientales de su entorno (Pavoine & Bonsall, 2011). En concreto, profundizar en el 

estudio del efecto de los motores del cambio global sobre la diversidad nos permite 

anticipar escenarios futuros y disponer de herramientas de gestión eficaces para mitigar 

sus efectos. Para lograrlo, se ha de entender la diversidad como un concepto plural 

evaluando la respuesta de las comunidades no solo a nivel taxonómico, sino también 

teniendo en cuenta su papel funcional en el ecosistema, así como su diversidad de linajes. 

Por lo tanto, evaluar el efecto que los principales motores del cambio global ejercen sobre 

la diversidad taxonómica, filogenética y funcional de las comunidades biológicas puede 

ayudarnos a comprender cómo se estructuran y cómo estas comunidades pueden 

responder frente a cambios ambientales presentes o futuros.  

2.1. Fragmentación, pérdida de calidad del hábitat y cambio climático como motores 

de cambio global 

La fragmentación, la pérdida de calidad del hábitat y el cambio climático están 

consideradas tres de las amenazas más serias que comprometen la biodiversidad de todo 

el planeta (Debinski & Holt, 2000; Young & Clarke, 2000; Fahrig, 2003; Santos & 

Tellería, 2006; Ellis & Coppins, 2007; Rands et al., 2010; Scheffers et al., 2016) y cuya 

interacción provoca un efecto sinérgico (Rogan & Lacher, 2018).  

La fragmentación del hábitat consiste en la transformación progresiva de 

grandes y continuas extensiones de hábitat en pequeños fragmentos aislados y separados 

por distintos tipos de matrices (Didham, 2010). En concreto, los hábitats forestales 

albergan una parte muy importante de la diversidad terrestre (Ozanne et al., 2003) y su 

fragmentación, como consecuencia de la actividad humana a lo largo de décadas, está 

provocando la sustitución de la cubierta vegetal natural por otro tipo de sistemas tales 

como cultivos, pastos o infraestructuras de diversa índole (Cardós et al., 2016), con el 
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detrimento que ello ocasiona ya que los bosques actúan como sumideros de carbono que 

mitigan los efectos del calentamiento global (Scheffers et al., 2016). De hecho, se estima 

que en torno al 50% de la superficie terrestre se ha visto transformada por la acción 

humana (Millennium Ecosystem Assessment, 2005; Barnosky et al., 2012). Y aún más 

alarmante es el estado de los bosques europeos, dado que menos del 3% de ellos mantenía 

sus condiciones naturales intactas al principio de este milenio (Hannah et al., 1995; 

McGillivray, 2001).  

Entre las principales causas responsables del declive de los bosques se encuentran 

la explotación minera y maderera, la deforestación con fines agrícolas y ganaderos, la 

expansión urbana o la actividad cinegética (Rogan & Lacher, 2018). Estos cambios en el 

paisaje provocan una serie de transformaciones físicas que suponen la alteración de las 

condiciones homeostáticas de los bosques y, en consecuencia, repercuten de manera seria 

en las poblaciones que los habitan (Saunders et al., 1991; Santos & Tellería, 2006). Por 

una parte, la reducción del tamaño de un bosque supone una disminución de la cantidad 

de hábitat disponible y de su heterogeneidad, por lo que podrá albergar un menor número 

de especies y las poblaciones presentes serán cada vez más pequeñas (Saunders et al., 

1991; Gignac & Dale, 2005; Hanski, 2005). Esta disminución en superficie hace que la 

cantidad de zona central o core area que conserva las particularidades típicas de bosque 

disminuya (Saunders et al., 1991) y, por el contrario, aumente el efecto borde con la 

consiguiente alteración de las condiciones microclimáticas (Murcia, 1995; Kivistö & 

Kuusinen, 2000): aumento de la insolación e intensidad lumínica, mayor exposición al 

viento y tasa de evaporación, temperaturas más extremas, disminución de la humedad, 

etc. (Chen et al., 1993; Harper et al., 2005; Crockatt, 2012). Esto repercute sobre la 

distribución y abundancia de las especies, pudiendo subsistir aquellas más tolerantes y 

generalistas en detrimento de las especies más sensibles ligadas a las condiciones del 

interior del bosque (Rheault et al., 2003; Aragón et al., 2015). Por otra parte, la formación 

de fragmentos aislados puede dar lugar a poblaciones también aisladas con importantes 

problemas de dispersión y viabilidad genética (Hanski, 2005; Martínez et al., 2011), 

especialmente si la matriz entre fragmentos ofrece tal contraste que dificulta la 

colonización de otros nuevos (Belinchón et al., 2009; Smith et al., 2011; Aragón et al., 

2015).   

La pérdida de calidad del hábitat es un concepto subjetivo muy ligado al 

organismo de estudio. En el caso de especies epífitas que se desarrollan sobre los troncos 
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de los árboles, la fragmentación a menudo conlleva una pérdida de calidad en los 

forófitos, los cuales constituyen su hábitat principal (Whittet & Ellis, 2013). Por una parte, 

el tamaño de los árboles es un claro reflejo de la madurez del bosque (Nascimbene et al., 

2014), indicativo del tiempo que esos forófitos llevan allí desarrollándose y, por tanto, 

del tiempo que han estado disponibles para su colonización por especies epífitas (Riiali 

et al., 2001). Esta variable es crucial para organismos tales como líquenes o briófitos que 

requieren de largos periodos de tiempo para la colonización de nuevos sustratos (Snäll et 

al., 2003; Nascimbene et al., 2013). Además de la variable temporal, la espacial también 

cobra especial relevancia ya que los árboles más grandes presentan un área disponible 

mayor para la colonización por estos organismos (Ranius et al., 2008). Por otra parte, 

conforme un árbol se desarrolla, se producen una serie de cambios físicos y químicos en 

su corteza tales como mayor rugosidad y más cantidad de grietas y fisuras, cambios de 

textura y pH, aumento de su capacidad de absorción de agua, etc. (Mistry & Berardi, 

2005; Lie et al., 2009) que incrementan la heterogeneidad ambiental al favorecer la 

formación de nuevos microhábitats (Nascimbene et al., 2013). Por lo tanto, la pérdida de 

calidad del hábitat en los fragmentos de bosque es un factor clave que repercute en la 

supervivencia y diversidad de diferentes especies (Johansson & Ehrlén, 2003; Belinchón 

et al., 2009).  

Por otra parte, los efectos del cambio climático son hoy en día notables en 

prácticamente todos los ecosistemas terrestres, marinos y de agua dulce, por lo que 

minimizar su impacto se ha convertido en una prioridad absoluta en términos de 

conservación (Scheffers et al., 2016). El clima terrestre ha ido variando a lo largo de 

millones de años sucediéndose periodos glaciares de temperaturas muy bajas intercalados 

con episodios interglaciares más cálidos. Estos cambios se han originado de manera 

cíclica debido a las variaciones de la órbita terrestre alrededor del sol, pero también otros 

factores como cambios abruptos en las corrientes oceánicas o erupciones volcánicas han 

jugado un papel determinante (Gignac, 2001). En los últimos años, se han producido 

cambios muy rápidos en el clima debido a las grandes emisiones de gases de efecto 

invernadero como consecuencia de la actividad antrópica (quema de combustibles fósiles, 

deforestación, etc.) (Beerling & Royer, 2011). Dichas emisiones están suponiendo un 

aumento generalizado de las temperaturas y de la sequía, el deshielo de los polos con el 

consiguiente incremento del nivel del mar o la formación de eventos extremos en lo que 

a precipitaciones y viento se refiere (Smith et al., 2015; Scheffers et al., 2016).  
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El cambio climático afecta a la biodiversidad en todos sus niveles, desde el nivel 

genético al ecosistémico, a través de cambios de diversa índole que suponen un intento 

de adaptación a las nuevas condiciones ambientales (Scheffers et al., 2016). A nivel 

fisiológico, se están produciendo variaciones en la tolerancia a las altas temperaturas de 

los organismos con mayor plasticidad (Chown et al., 2010), lo que está determinando 

cambios a nivel poblacional en la abundancia y distribución de las especies (Gregory et 

al., 2009; Lehikoinen & Virkkala, 2016). Además, dichos ajustes fisiológicos pueden 

reflejarse también a nivel morfológico, a través de una reducción del tamaño de los 

individuos que resulta más ventajosa en estas condiciones (Sheridan & Bickford, 2011). 

Por otro lado, la fenología de las especies está muy condicionada por las variaciones en 

el clima, por lo que procesos como el brote de las hojas o la floración en plantas, la 

eclosión de los huevos en aves, la hibernación de algunos mamíferos o las migraciones 

estacionales se están viendo también afectados por el cambio climático (Visser & Both, 

2005; Travers et al., 2015). Además, la variación en la temporalidad de estos procesos 

repercute en las relaciones interespecíficas de las comunidades a través de la 

desincronización de los ciclos biológicos de insectos y plantas hospedadoras o de 

depredadores y presas (Thomas et al., 2001; Millon et al., 2014), a la par que emergen 

nuevas relaciones (García et al., 2015). 

2.2. La biodiversidad como concepto plural: dimensión taxonómica, filogenética y 

funcional 

Desde que la biodiversidad está en el foco de las políticas de gestión y 

conservación, su estudio se ha planteado desde una perspectiva taxonómica. Es decir, la 

mayoría de trabajos se basan en la riqueza y composición de especies, debido a su 

sencillez o conveniencia (Prieto et al., 2017; Benítez et al., 2018; De Pauw et al., 2021). 

Sin embargo, reducir la diversidad únicamente a su faceta taxonómica puede llevar a 

conclusiones erróneas debido a las grandes limitaciones que presenta. Por una parte, la 

riqueza y composición de especies aportan poca información, puesto que asumen que 

todas las especies son equivalentes en términos ecológicos e independientes 

evolutivamente, sin importar sus características funcionales e historias evolutivas 

(Swenson, 2011; Arnan et al., 2015; Alves et al., 2021). En consecuencia, no son un buen 

indicador del papel que juegan las especies en el funcionamiento del ecosistema ni 

permiten comprender los procesos ecológicos y evolutivos que están detrás del 

ensamblaje de las comunidades (Safi et al., 2011; Concostrina-Zubiri et al., 2014; Benítez 
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et al., 2018). Además, la diversidad taxonómica no refleja cambios en las comunidades 

dado que el número de especies puede mantenerse constante a pesar de que se produzca 

un recambio de especies (Pinho et al., 2012; Lelli et al., 2019). De hecho, dos 

comunidades pueden presentar el mismo número de especies, pero ser completamente 

distintas en términos funcionales o filogenéticos (Petchey & Gaston, 2006). Por otra 

parte, la riqueza está muy ligada a la escala y a la zona geográfica, lo que dificulta los 

estudios comparativos en gradientes más amplios y entre áreas geográficas diferentes 

(Chiarucci et al., 2011; Stapper & John, 2015).  

En los últimos años, las limitaciones ligadas al uso exclusivo de la diversidad 

taxonómica han conducido al desarrollo de nuevas medidas alternativas como la 

diversidad funcional y filogenética, que permitan esclarecer qué factores influyen en la 

estructuración y ensamblaje de las comunidades (Swenson, 2011; Srivastava et al., 2012). 

Por lo tanto, una aproximación integrada y plural que tenga en cuenta las tres facetas de 

la diversidad y su interrelación podría ser la forma más adecuada de abordar los efectos 

de los motores del cambio global sobre la diversidad de las comunidades biológicas (Si 

et al., 2017; Hurtado et al., 2019). La diversidad funcional refleja la variedad de rasgos 

funcionales (morfológicos, fisiológicos, ecológicos, etc.) presentes en una comunidad 

(Lavorel et al., 2008) y permite cuantificar el papel de las especies en el funcionamiento 

del ecosistema y su contribución a los servicios ecosistémicos (Petchey & Gaston, 2006; 

Dias et al., 2013), así como medir el efecto de las perturbaciones (Bässler et al., 2016). 

Por otro lado, la diversidad filogenética expresa la historia evolutiva de la comunidad 

(Webb et al., 2002; Chao et al., 2021), es decir, el grado de divergencia evolutiva y 

parentesco entre las especies que la conforman en base a su filogenia molecular 

(Srivastava et al., 2012; Venail et al., 2015), lo que repercute en la estabilidad y capacidad 

de adaptación de la comunidad frente a futuros e inciertos cambios ambientales (Cadotte 

et al., 2012; Arnan et al., 2016).  

Recientemente, varios trabajos han comenzado a integrar las tres facetas de la 

diversidad en el estudio de comunidades de diversos taxones y sus resultados muestran 

que cada una responde de manera diferente a los cambios ambientales, por lo que la 

información que aportan es distinta y complementaria, reforzando la necesidad de abordar 

su estudio desde este enfoque multidimensional (Devictor et al., 2010; Purschke et al., 

2013; Arnan et al., 2016; Hurtado et al., 2019, 2020a; De Pauw et al., 2021). Además, la 

escala espacial a la que se evalúa la relación diversidad-ambiente puede arrojar 



Resumen 
_____________________________________________________________________________________ 

- 21 - 

 

diferencias en los resultados finales (Pan et al., 2022). En particular, la respuesta de la 

diversidad frente a la misma variable explicativa puede variar en dirección, magnitud y 

significación estadística según la escala (Piano et al., 2020). Las comunidades responden 

tanto a factores ambientales que operan a gran escala en los que el filtrado ambiental 

comúnmente determina el ensamblaje de la comunidad (De Oliveira et al., 2014), como 

a pequeña escala, donde ganan peso los factores microambientales así como las 

interacciones bióticas (Medina et al., 2014). Este es también el caso de los motores del 

cambio global sobre la biodiversidad, cuyos efectos varían no solo según la faceta 

considerada, sino que también la escala es determinante en su relación, lo que respalda la 

necesidad de realizar estos estudios desde una perspectiva multiescala (Smith et al., 

2011). En definitiva, los patrones de diversidad en respuesta a las condiciones 

ambientales pueden variar en función de si estos afectan a las especies, rasgos o linajes 

de la comunidad (Hurtado et al., 2020b), así como a tenor de la escala espacial a la que 

se evalúa la relación entre ambos (Ellis et al., 2021).  

Las diferencias que muestran las distintas facetas de la diversidad en su respuesta 

a los motores del cambio global a diferentes escalas suponen un reto a la hora de 

establecer estrategias y prioridades en materia de conservación. Tradicionalmente, estos 

planes de conservación se han elaborado atendiendo a la necesidad de preservar la 

diversidad taxonómica (e.g., Myers et al., 2000). Sin embargo, la protección de áreas de 

alta riqueza de especies no garantiza la conservación de la diversidad funcional o 

filogenética, tanto o más importantes (Gonçalves-Souza et al., 2015). Por lo tanto, una 

estrategia de conservación efectiva frente al cambio global debería poder preservar la 

biodiversidad en todas sus facetas (Devictor et al., 2010; Alves et al., 2021).  

Pese a las numerosas evidencias de la importancia de combinar las diferentes 

facetas de la diversidad, aún son pocos los estudios que las integran y la mayoría de ellos 

están sesgados hacia organismos vertebrados (especialmente, aves), aunque también 

plantas vasculares o artrópodos (Alves et al., 2021; De Pauw et al., 2021; Hacala et al., 

2021; Morelli et al., 2021; Napoleone et al., 2021; Palmeirim et al., 2021). En cambio, 

poco se conoce sobre la respuesta de las múltiples facetas de la diversidad a los motores 

del cambio global en otros seres vivos de gran importancia ecológica y ampliamente 

distribuidos, pero más inconspicuos, como los líquenes, aunque en los últimos años 

algunos estudios se han focalizado en estos organismos (e.g., Prieto et al., 2017; Hurtado 

et al., 2019, 2020a, 2020b; Malíček et al., 2019). 
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2.3. Los líquenes epífitos como indicadores de cambios ambientales 

Los líquenes son organismos formados por la asociación simbiótica entre un 

hongo, mayoritariamente ascomicete (micobionte), y uno o más organismos 

fotosintetizadores (fotobiontes), comúnmente constituidos por un alga verde y/o una 

cianobacteria (Gauslaa et al., 2012). Como resultado de esta unión, se origina un talo 

estable, con características morfológicas y fisiológicas específicas que permiten a sus 

componentes desarrollarse en un mayor espectro ecológico (Nash, 1996). El micobionte 

aporta agua, sales minerales, protección frente a la desecación, etc. al fotobionte, mientras 

que este contribuye con la aportación de compuestos ricos en carbono procedentes de la 

fotosíntesis y, en ocasiones, también con compuestos nitrogenados (Palmqvist & 

Sundberg, 2000; Longinotti et al., 2017). Sin embargo, estudios recientes han cuestionado 

esta definición tradicional perpetuada durante más de 140 años al revelar la presencia en 

el talo de otros componentes tales como bacterias y levaduras que podrían convertir a los 

líquenes en auténticas simbiosis multiespecie (Aschenbrenner et al., 2016; Spribille et al., 

2016). 

Los líquenes tienen una amplia distribución y están presentes en la mayoría de 

ecosistemas terrestres, siendo especialmente abundantes en aquellos hábitats que por sus 

características (pobres en nutrientes, muy secos o fríos, etc.) impiden el desarrollo óptimo 

de las plantas (Asplund & Wardle, 2016). Así pues, se estima que estos organismos son 

dominantes en aproximadamente el 8% de la superficie terrestre (Nash, 2008a). En los 

ecosistemas forestales, son un componente especialmente abundante y diverso, por lo que 

constituyen una parte muy importante de su biomasa y desempeñan numerosas funciones 

que contribuyen a su buen funcionamiento (Galloway, 1992; Calviño-Cancela et al., 

2013; Nascimbene et al., 2013). Los líquenes participan en el ciclo hidrológico del bosque 

al absorber el agua de las precipitaciones y prolongar la humedad ambiental tras los 

eventos de lluvia (Gauslaa & Coxson, 2011). También, participan en el ciclo del carbono 

y otros nutrientes dado que algunos líquenes con cianobacterias son capaces de fijar el 

nitrógeno atmosférico (Antoine, 2004; Ellis, 2012). Por otra parte, colaboran en la 

formación del suelo, evitan su erosión y modifican su reflectancia, con la consiguiente 

variación de la temperatura y evaporación en superficie (Chaudhary et al., 2009; 

Concostrina-Zubiri et al., 2019). Asimismo, los líquenes son el hábitat fundamental de 

multitud de pequeños seres vivos como insectos, arácnidos, gasterópodos, etc. que 

utilizan los líquenes como refugio y recurso trófico (Brodo et al., 2001; Asplund & 
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Wardle, 2016).  

Por otra parte, los líquenes están entre los seres vivos más sensibles a los cambios 

ambientales, lo que hace de ellos excelentes indicadores de alerta temprana para otros 

organismos de menor sensibilidad (Pinho et al., 2014; Matos et al., 2015). La razón de su 

sensibilidad radica en sus características fisiológicas. Los líquenes son organismos 

poiquilohídricos, es decir, son incapaces de regular activamente la absorción, 

almacenamiento y pérdida de agua, por lo que su contenido hídrico fluctúa para 

equilibrarse al del ambiente, dependiendo en su totalidad del agua de lluvia, la 

condensación y la humedad del aire (Nash, 1996; Gauslaa, 2014). Esta característica los 

hace especialmente sensibles a pequeñas variaciones de temperatura, luz y humedad en 

su entorno (Nash, 2008b) y condiciona su actividad metabólica y crecimiento ya que, en 

ausencia de humedad ambiental (o incluso, agua líquida en algunos casos), permanecen 

inactivos (Green et al., 2011; Phinney et al., 2021). Además, carecen de raíces, estomas 

o sistemas de excreción por lo que el intercambio de gases y la toma de nutrientes de la 

atmósfera se realiza de manera pasiva a través de la superficie del talo, no pudiendo 

seleccionar las sustancias que absorben y, por tanto, acumulándolas (Barreno, 2003; 

Gauslaa, 2014).  

Esta sensibilidad junto a otras características tales como su amplia distribución y 

largos ciclos de vida, su carácter perenne en el sustrato y mínima interacción con él, su 

baja capacidad de dispersión, fácil muestreo, disponibilidad todo el año, etc. (Martínez et 

al., 2001; Radies et al., 2009; Rapai et al., 2012) convierte a los líquenes, especialmente 

los epífitos, en organismos muy valiosos para evaluar el impacto antrópico sobre los 

ecosistemas (Werth et al., 2005). Además, el monitoreo ambiental a través de 

bioindicadores es una forma económica de obtener información detallada acerca del 

efecto de los motores del cambio global sobre la diversidad que puede ser crucial para 

establecer políticas de gestión y conservación (Pinho et al., 2012). En consecuencia, son 

numerosos los estudios que evalúan la respuesta de estos organismos a la contaminación 

atmosférica (e.g., Rose & Hawksworth, 1981; Giordani et al., 2002; Nimis et al., 2002), 

a la fragmentación y al manejo forestal (e.g., Rose, 1974; Kivistö & Kuusinen, 2000; 

Belinchón et al., 2007; Aragón et al., 2010; Nascimbene et al., 2013) y al cambio 

climático (e.g., Martínez et al., 2003; Ellis & Coppins, 2007; Ellis et al., 2007; Matos et 

al., 2015).  
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2.4. Los rasgos funcionales en líquenes epífitos 

El uso de rasgos funcionales en líquenes epífitos como forma de evaluar la 

relación entre comunidad y ambiente constituye una herramienta muy prometedora en 

estudios ecológicos sobre la que aún queda mucho por investigar (Giordani et al., 2012). 

Los rasgos funcionales son los atributos morfológicos, fisiológicos, fenológicos, etc. de 

un organismo que determinan su crecimiento, reproducción y supervivencia y, como 

consecuencia de ello, afectan a su distribución y abundancia (Violle et al., 2007; Ellis et 

al., 2021). Están estrechamente ligados con la respuesta del individuo a las condiciones 

abióticas del medio (Ellis et al., 2021), de modo que la cuantificación del tipo de rasgos 

y su abundancia constituye un indicador muy útil para evaluar el efecto de los motores 

del cambio global y la adaptación de las especies a cambios ambientales (de Bello et al., 

2010; Hurtado et al., 2020b; Łubek et al., 2020). 

La mayoría de estudios que evalúan la respuesta funcional de los líquenes a 

cambios ambientales utilizan rasgos suaves o soft traits (e.g., Giordani et al., 2012; Matos 

et al., 2015; Benítez et al., 2018; Hurtado et al., 2019). Estos son rasgos comúnmente 

cualitativos, económicos y fáciles de medir, con gran poder explicativo e indicativos de 

la adaptación de los líquenes a las condiciones del medio (Cornelissen et al., 2007; 

Giordani et al., 2012; Ellis et al., 2021). Los rasgos suaves más utilizados en la 

bibliografía son la forma de crecimiento, el tipo de fotobionte y la estrategia reproductiva, 

tres rasgos fáciles de reconocer (Matos et al., 2015) y que aportan información relevante 

sobre la fisiología y actividad liquénica (Hurtado et al., 2020c). Además, están 

estrechamente relacionados con el efecto de la perturbación antrópica, el clima y la 

estructura forestal (Marini et al., 2011; Giordani et al., 2012; Nascimbene & Marini, 2015; 

Benítez et al., 2018). Por un lado, la forma de crecimiento está asociada a la toma y 

pérdida de agua (Lakatos et al., 2006; Büdel & Scheidegger, 2008), así como a la 

incidencia lumínica (Giordani et al., 2012). Por ejemplo, los líquenes fruticulosos 

generalmente requieren de mayores niveles de luz en comparación con otras formas de 

crecimiento (Giordani et al., 2012). De manera similar, el tipo de fotobionte determina el 

régimen hídrico del liquen y está relacionado con la luz y temperatura (Lange et al., 1986; 

Marini et al., 2011). La mayoría de cianolíquenes se desarrollan en hábitats de elevada 

humedad (Jovan & McCune, 2004), mientras que los líquenes con algas del género 

Trentepohlia Mart. están adaptados a entornos sombríos de temperaturas más suaves 

(Marini et al., 2011). Por otro lado, la estrategia reproductiva se asocia con procesos como 
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la dispersión, colonización y establecimiento (Stofer et al., 2006; Koch et al., 2013). Los 

propágulos asexuales como los soredios e isidios se dispersan con mayor dificultad 

debido a su tamaño (Scheidegger & Werth, 2009). Sin embargo, ambos simbiontes se 

dispersan juntos, por lo que las probabilidades de establecerse con éxito son mayores 

(Malíček et al., 2019). En cambio, las ascosporas de la reproducción sexual son mucho 

más pequeñas, lo que les permite llegar a distancias más largas (Werth et al., 2006), siendo 

un rasgo más ventajoso en ambientes extremos o perturbados (Murtagh et al., 2000). No 

obstante, su establecimiento puede no ser tan exitoso debido a la necesidad del hongo de 

encontrar un fotobionte compatible (Ellis, 2012).  

Pese a su utilidad, los rasgos suaves no son más que subrogados de funciones más 

específicas, pero no están directamente vinculados con ellas (Violle et al., 2007). En 

cambio, los rasgos duros o hard traits permiten obtener información directa y precisa 

sobre funciones tales como la actividad fotosintética (por ejemplo, a través del contenido 

en clorofila), la estrategia hídrica (a través de la capacidad de retención de agua y la masa 

específica del talo) o la adquisición de nutrientes (con la concentración de radios 

isotópicos), entre otras (Hurtado et al., 2020c). Se trata de rasgos frecuentemente 

cuantitativos cuya medida suele ser más cara, compleja y/o requerir más tiempo (Violle 

et al., 2007; Shipley et al., 2016; Ellis et al., 2021). Pese a su potencial y la importancia 

de las criptógamas en el ecosistema, son pocos los estudios que han abordado el estudio 

funcional de los líquenes utilizando rasgos duros, mientras que en otros grupos de 

organismos como plantas vasculares y animales su uso es más común (de Bello et al., 

2010; Wan & Ellis, 2020). 

Dado su carácter poiquilohídrico, los líquenes han desarrollado estrategias que les 

permiten optimizar la toma y almacenamiento de agua (Hovind et al., 2020). A este 

respecto, la capacidad de retención de agua y la masa específica del talo son dos rasgos 

duros o cuantitativos especialmente valiosos en la fisiología de estos organismos (Gauslaa 

et al., 2017; Longinotti et al., 2017). Por un lado, la capacidad de retención de agua es 

una medida equivalente a los milímetros de lluvia o rocío necesarios para alcanzar la 

saturación hídrica del talo (Gauslaa et al., 2017) y que, por lo tanto, determina la duración 

del periodo en el que el liquen está metabólicamente activo tras un evento de hidratación 

(Gauslaa, 2014). Por otra parte, la masa específica del talo hace alusión al peso seco del 

talo por unidad de superficie, es decir, representa su grosor y está considerado un buen 

predictor de la capacidad de retención de agua (Gauslaa & Coxson, 2011; Gauslaa, 2014; 
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Merinero et al., 2014). Por lo tanto, un aumento en el peso seco por área suele conllevar 

un incremento en la capacidad de almacenar agua (Gauslaa & Coxson, 2011; Longinotti 

et al., 2017).  

Tanto la capacidad de retención de agua como la masa específica del talo 

responden a los gradientes ambientales (Ellis et al., 2021) y muestran importantes 

diferencias inter- e intraespecíficas (Gauslaa & Coxson, 2011; Merinero et al., 2014). En 

consecuencia, el estudio de sus variaciones es de gran importancia para determinar el 

impacto de los cambios ambientales y la adaptación de las especies a ellos (Poorter et al., 

2008; Roos et al., 2019). La variabilidad entre especies depende de características 

morfológicas y anatómicas que modifican la capacidad de almacenar agua tales como la 

forma de crecimiento, el tipo de fotobionte, la hidrofobicidad de la superficie del talo, su 

color, su grosor, la presencia o ausencia de tomento, la relación superficie-volumen, etc. 

(Pintado et al., 1997; Lakatos et al., 2006; Palmqvist et al., 2008; Gauslaa & Coxson, 

2011; Esseen et al., 2015; Gauslaa et al., 2017; Wan & Ellis, 2020). Por ejemplo, el tipo 

de fotobionte es responsable de gran parte de estas diferencias, puesto que los 

clorolíquenes y cefalolíquenes (estos últimos con algas verdes como fotobionte principal 

y cianobacterias como fotobionte secundario) pueden activarse en condiciones de 

humedad (Lidén et al., 2010; Hovind et al., 2020), pero los cianolíquenes requieren 

necesariamente de agua en estado líquido para reanudar su actividad fotosintética (Lange 

et al., 1986). Por lo tanto, los cianolíquenes suelen presentar una mayor capacidad de 

retención hídrica en compensación a su incapacidad de utilizar vapor de agua (Gauslaa & 

Coxson, 2011; Gauslaa, 2014; Merinero et al., 2014). Por otro lado, la forma y el grosor 

del talo también influyen en las variaciones interespecíficas, dado que los líquenes más 

finos retienen menos agua (Esseen et al., 2015), pero se activan rápidamente (Phinney et 

al., 2018), en comparación con los talos más gruesos que requieren de más tiempo para 

hidratarse por completo (Larson, 1981). Así pues, parece existir una compensación entre 

los valores bajos de estos rasgos en clorolíquenes de talo fino, asociados a su rápida 

activación y al uso flexible de distintas formas de hidratación, frente a valores altos como 

estrategia conservadora en líquenes con talos gruesos que dependen del agua líquida 

(Gauslaa, 2014; Asplund & Wardle, 2016; Longinotti et al., 2017; Hovind et al., 2020). 

Pese a que la mayoría de trabajos se han centrado en buscar las causas de las 

diferencias funcionales entre especies, recientemente el interés se ha focalizado en el 

estudio de la variabilidad intraespecífica de los rasgos de estos organismos (Siefert et al., 
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2015). Ello se debe a que la variabilidad intraespecífica puede tener una mayor 

influencia a la hora de determinar las variaciones de los rasgos liquénicos en gradientes 

ambientales (Asplund & Wardle, 2014; Hurtado et al., 2020c). A este nivel, las 

variaciones entre organismos de la misma especie están asociados a su plasticidad 

fenotípica y variabilidad genética que les permiten hacer frente a los cambios ambientales 

(Pintado et al., 1997; Jung et al., 2010; Hurtado et al., 2020c; Ellis et al., 2021). Varios 

estudios han demostrado la gran variabilidad existente en la capacidad de retención 

hídrica y masa específica del talo entre individuos de la misma especie (e.g., Snelgar & 

Green, 1981; Asplund et al., 2012; Merinero et al., 2014, 2015; Hurtado et al., 2020d). 

Dicha variación se interpreta como una forma de aclimatación a condiciones ambientales 

adversas tales como el aumento de luz o la mayor tasa evaporativa en zonas soleadas y 

abiertas (Gauslaa, 2014; Merinero et al., 2014). Frente a estas situaciones de estrés, la 

masa específica del talo puede incrementarse con el fin de almacenar más agua y 

compensar así su rápida pérdida (Pintado et al., 1997; Gauslaa & Coxson, 2011; 

Macdonald & Coxson, 2013).  

Teniendo en cuenta todo lo anterior, es de gran importancia ampliar el 

conocimiento sobre la variación de los rasgos funcionales en un mayor rango de especies 

con atributos y requerimientos diversos que permitan esclarecer el efecto de los motores 

del cambio global en la respuesta funcional de los líquenes epífitos (Giordani, 2019; Ellis 

et al., 2021). 
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3. JUSTIFICACIÓN  

Aunque cada vez son más los estudios que evalúan la diversidad de manera plural 

considerando sus tres facetas (taxonómica, filogenética y funcional), el conocimiento a 

este respecto es aún limitado y poco diverso debido al sesgo existente hacia organismos 

tales como plantas vasculares, aves, mamíferos, etc. Por lo tanto, es necesario hacerlo 

extensivo a otros grupos de seres vivos como los líquenes epífitos que, aunque 

comúnmente pasan desapercibidos, están considerados buenos indicadores de cambios 

ambientales. Además, resulta necesario ampliar los factores ambientales estudiados y 

hacerlo a distintas escalas espaciales, con el objetivo de disponer de una información más 

detallada de la respuesta de las comunidades en distintos escenarios y poder así anticipar 

las consecuencias del cambio global.  

Por otro lado, dada la importancia de los rasgos funcionales a la hora de determinar 

el papel de las especies en el ecosistema, resulta imprescindible extender su estudio a 

nuevas comunidades sometidas a distintas condiciones ambientales, como forma de 

evaluar su respuesta y capacidad de adaptación a los cambios del entorno. En esta línea, 

el estudio de los rasgos duros o cuantitativos es especialmente valioso pues permite la 

obtención de información mucho más concreta sobre la función de los organismos. Sin 

embargo, hasta la fecha están muy poco documentados en líquenes, por lo que resulta 

necesario ampliar el abanico de especies de estudio y analizar su variación tanto a nivel 

interespecífico como intraespecífico frente a distintas condiciones ambientales.  

Por último, la mayoría de los estudios que evalúan la respuesta de las comunidades 

a los motores del cambio global se han desarrollado en amplias áreas de clima templado, 

boreal o mediterráneo. Sin embargo, poco se sabe acerca de la respuesta de las especies 

en zonas de transición climática, más susceptibles de sufrir alteraciones como 

consecuencia del cambio climático. A este respecto, el noroeste de la península Ibérica 

ofrece un área limítrofe entre el clima templado y el mediterráneo, donde cabría esperar 

un aumento de las temperaturas y la sequía que, unido a los efectos de la fragmentación 

forestal, podría comprometer la supervivencia de muchas especies y determinar cambios 

a nivel funcional y filogenético.  
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4. OBJETIVOS Y ESTRUCTURA DE LA TESIS 

El objetivo general de esta Tesis Doctoral consiste en evaluar los efectos de la 

fragmentación forestal, el clima, la estructura y calidad del hábitat sobre los patrones de 

diversidad taxonómica, funcional y filogenética de las comunidades de líquenes epífitos 

a diferentes escalas espaciales.  

Para alcanzar este objetivo general, la tesis se estructura en varios objetivos 

específicos que se abordan a lo largo de los siguientes tres capítulos:  

- Capítulo 1: Analizar el efecto de la fragmentación forestal, el clima, la estructura 

y calidad del hábitat sobre los patrones de diversidad taxonómica, funcional y filogenética 

de las comunidades de líquenes epífitos en robledales de un área de transición templada-

mediterránea al noroeste de la península Ibérica. Además, evaluar el efecto de la escala 

espacial en la relación entre los distintos factores abióticos y las tres dimensiones de la 

diversidad. Por último, analizar si el efecto de dichos factores ambientales sobre las tres 

facetas de la diversidad ocurre de manera directa o de manera indirecta a través de la 

diversidad funcional.  

- Capítulo 2: Estudiar qué factores ambientales relacionados con la fragmentación 

forestal, el clima, la estructura y calidad del hábitat determinan la riqueza y abundancia 

de distintos rasgos funcionales en las comunidades de líquenes epífitos presentes en 

robledales de un área de ecotonía climática al sur de la cordillera Cantábrica. Asimismo, 

estudiar la influencia de la escala espacial en la relación entre los factores ambientales y 

los diferentes atributos funcionales. También, analizar si la abundancia de determinados 

rasgos funcionales puede considerarse un subrogado de la riqueza total de especies.  

- Capítulo 3: Evaluar la variabilidad inter- e intraespecífica de dos rasgos 

relacionados con la estrategia hídrica (capacidad de retención de agua y masa específica 

del talo) en varias especies de macrolíquenes presentes en los robledales fragmentados de 

un área de transición climática al noroeste peninsular. Por un lado, analizar si hay 

diferencias en ambos rasgos entre las especies objeto de estudio a tenor de su forma de 

crecimiento, tipo de fotobionte y otras características. Por otro lado, examinar qué 

factores abióticos relacionados con el clima, la estructura forestal y las condiciones 

microclimáticas determinan la variabilidad de ambos rasgos a nivel intraespecífico. 

Asimismo, estudiar la relación entre los dos rasgos en cada una de las especies y si la 

masa específica del talo determina la capacidad de retención hídrica.  
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5. METODOLOGÍA GENERAL 

En este apartado se hace una descripción general y resumida de la metodología 

seguida a lo largo de la tesis. Una información más detallada de la metodología utilizada 

en cada capítulo puede consultarse en la sección Materials and methods de cada uno de 

ellos.  

5.1. Área de estudio 

El área seleccionada para realizar este estudio se ubica al noroeste de la península 

Ibérica, concretamente en las comarcas de Omaña y Laciana de la provincia leonesa, 

situadas al sur de la cordillera Cantábrica (Fig. 1). Esta zona, que combina montañas 

escarpadas con otros terrenos más planos (desde 887 a 2025 m s.n.m.), se caracteriza por 

representar un área de ecotonía climática templada-mediterránea, con algunos territorios 

sometidos a ciertas condiciones de sequía estival. La precipitación anual varía entre 791 

y 1515 mm y la media anual de temperaturas fluctúa entre los 5 °C y 10.45 °C (Fick & 

Hijmans, 2017).  

Las formaciones boscosas de la zona estudiada están dominadas principalmente 

por el melojo (Quercus pyrenaica Willd.), así como el roble albar (Quercus petraea 

(Matt.) Liebl) y el abedul (Betula alba L.), rodeadas de diferentes tipos de matrices tales 

como pastos, cultivos, matorrales y plantaciones de pino (Fernández, 2012). Esta Tesis 

Fig. 1 Área de estudio. A) Situación geográfica del área de estudio en el noroeste de la península Ibérica. 

B) Extensión del área de estudio en las comarcas de Omaña y Laciana al norte de la provincia de León 

(España).  
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Doctoral se centra en la diversidad de líquenes epífitos que se desarrollan sobre los 

troncos de Quercus L. (principalmente, Q. pyrenaica y ocasionalmente Q. petraea o sus 

híbridos), sometidos a un proceso de fragmentación a lo largo de décadas como 

consecuencia de la actividad económica de la zona, sustentada hasta hace bien poco en la 

explotación de sus minas de carbón (Santos & Fernández, 2011). A la disminución y 

fragmentación de la cubierta vegetal por la minería a cielo abierto, se le unen otras 

transformaciones tales como la instalación de turbinas eólicas, plantaciones de pinos o la 

creación de escombreras, cortafuegos y pistas forestales para el acceso de maquinaria 

pesada, que han conducido a la completa fragmentación del paisaje de la zona (Fig. 2) 

(García & Cantó, 2010; Santos & Fernández, 2011).    

5.2. Diseño experimental y toma de datos 

Para abordar el muestreo en campo, se seleccionaron 20 fragmentos de robledal a 

través de las ortofotos ofrecidas por el servicio de cartografía de la Junta de Castilla y 

León (2014) (Fig. 3 y 4). Para su selección, se siguieron algunos criterios: (1) Que fueran 

bosques puros de Quercus (los bosques mixtos con abedul fueron descartados); (2) que 

fueran variados en tamaños, formas y matrices circundantes; y (3) que estuvieran 

separados por un corte en la continuidad forestal de al menos 5 metros de ancho. 

Asimismo, siguiendo a Cardós et al. (2016) con pequeñas modificaciones, se determinó 

el número de parcelas que era necesario muestrear según la superficie del fragmento para 

detectar al menos el 90% de las especies liquénicas en él presentes. Así, se establecieron 

tres parcelas en los fragmentos de menos de 40 hectáreas, cuatro y cinco respectivamente 

en los fragmentos entre 40−90 y 90−170 hectáreas y siete parcelas en aquellos superiores 

a 170 hectáreas. 

Para los capítulos 1 y 2, se establecieron en cada fragmento parcelas de 10 x 10 

metros separadas entre sí por una distancia mínima de 300 metros siempre que fuera 

posible, y alejadas del borde al menos 70 metros para evitar sus efectos (Laurance & 

Yensen, 1991). En total, se analizaron 94 parcelas. En cada una de ellas, se 

preseleccionaron los árboles cuyos diámetros a la altura del pecho (DBH) estuvieran 

comprendidos entre 14 y 28 cm. De ellos, se muestrearon cuatro árboles: el de mayor y 

el de menor DBH, así como los dos árboles cuyos valores de DBH estuvieran más 

próximos a la media de la parcela (Cardós et al., 2016). En total, se muestrearon 376 

árboles.  
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El muestreo se realizó durante el periodo estival de 2017, 2018 y 2019 tras el brote 

de las hojas, y en cada forófito se colocaron cuatro cuadrículas de 20 x 20 cm a dos alturas 

(base del tronco y altura del pecho) y orientaciones (norte y sur del tronco). En cada una 

de ellas, se cuantificó el porcentaje de cobertura de cada especie liquénica situada en los 

Fig. 2 Ejemplos de paisaje fragmentado en el área de estudio. A) Escombreras fragmentando el 

robledal. B) Vista general de escombreras (derecha) y cortafuegos (izquierda) intercalados en el robledal. 

C) Aerogeneradores, tendidos eléctricos y plantaciones de pinos en el área de estudio. D) Vista general 

de los aerogeneradores que fragmentan el hábitat. E) Plantación de pinos que colinda con el robledal. F) 

Dos fragmentos de robledal (a derecha e izquierda) separados por un camino con crecimiento de 

herbáceas y arbustos. Autoría de las imágenes: Ana B. Fernández Salegui. 
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límites de la cuadrícula. En total, se realizaron 1504 inventarios. En aquellos casos en los 

que la identificación no fue posible en el campo, se tomaron muestras para su posterior 

identificación en el laboratorio siguiendo claves de determinación (Clauzade & Roux, 

1985; Burgaz & Ahti, 2009; Smith et al., 2009; Araujo, 2015) y/o técnicas 

cromatográficas en algunos casos (White & James, 1985). Para la nomenclatura de las 

especies se siguió Index Fungorum (2020). Finalmente, se calculó la media de la 

cobertura de cada especie a escala de árbol, parcela y fragmento.  

Adicionalmente para el capítulo 3, se seleccionaron siete especies de 

macrolíquenes representativas del área de estudio y diversas en cuanto a forma de 

crecimiento y tipo de fotobionte, con el fin de cuantificar sus rasgos funcionales (Fig. 5): 

Fig. 3 Ejemplos de fragmentos y parcelas muestreadas. A−C) Se muestra la delimitación (línea 

roja) de tres de los fragmentos de bosque muestreados sobre el fondo de ortofoto. En el interior, se 

indican en amarillo las parcelas de muestreo.  
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Parmelia sulcata Taylor, Parmelina tiliacea (Hoffm.) Hale, Evernia prunastri (L.) Ach., 

Ramalina farinacea (L.) Ach., Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm., Lobarina scrobiculata 

(Scop.) Nyl. ex Cromb. y Nephroma resupinatum (L.) Ach. En cada fragmento, se 

recogieron cinco talos maduros, sanos y de tamaño similar de cada una de las siete 

especies, siempre que fue posible, ya que algunas especies no estaban presentes en todos 

los boques muestreados. En total, se recogieron 475 talos que fueron secados a 

temperatura ambiente y almacenados a –20 °C hasta la realización de las medidas 

(Honegger, 2003). 

Fig. 4 Aspecto de los bosques donde se realizó el diseño experimental y toma de datos. A−B) 

Aspecto externo de algunos de los fragmentos muestreados. C−G) Imágenes ejemplo de la estructura 

interna de los bosques muestreados. Autoría de las imágenes: Sonia Trobajo. 
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Fig. 5 Especies de macrolíquenes seleccionadas para medir sus rasgos funcionales (capacidad de 

retención de agua y masa específica del talo). A) Parmelia sulcata; B) Parmelina tiliacea; C) Evernia 

prunastri; D) Ramalina farinacea; E) Lobaria pulmonaria; F) Lobarina scrobiculata; G) Nephroma 

resupinatum (Capítulo 3). Autoría de las imágenes: Sonia Trobajo. 
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5.3. Rasgos funcionales 

Para abordar el estudio funcional de los capítulos 1 y 2, se seleccionaron tres 

rasgos suaves o cualitativos (forma de crecimiento, tipo de fotobionte y estrategia 

reproductiva), relacionados con diferentes aspectos de la biología de los líquenes tales 

como el balance hídrico, la actividad fotosintética y la capacidad de dispersión y 

establecimiento (Lange et al., 1986; Büdel & Scheidegger, 2008; Koch et al., 2013). Cada 

especie fue clasificada siguiendo la información para dichos rasgos presente en las bases 

de datos de ITALIC (Nimis & Martellos, 2017) y Lias Light (Rambold et al., 2014), así 

como en Aragón et al. (2016), con ligeras modificaciones.  

Para el capítulo 3, se cuantificaron en el laboratorio dos rasgos duros o 

cuantitativos (capacidad de retención de agua, WHC y masa específica del talo, STM), 

siguiendo el protocolo de Merinero et al. (2014). Para ello, los talos fueron saturados en 

agua y digitalizados con un escáner, con el fin de medir su área con Adobe Photoshop 

(Fig. 6). Posteriormente, se saturaron nuevamente en agua para calcular su peso húmedo 

y se secaron a 65 °C durante 72h para cuantificar su peso seco. WHC fue calculada 

sustrayendo al peso húmedo el peso seco y dividiéndolo por el área, mientras que STM 

se cuantificó como la relación entre peso seco y área.  

5.4. Métricas de diversidad taxonómica, funcional y filogenética 

En el capítulo 1, se calcularon diferentes índices que muestran la diversidad 

taxonómica, funcional y filogenética de las comunidades liquénicas de los bosques 

muestreados a dos escalas: escala de parcela y de árbol.  

Fig. 6 Imágenes obtenidas para la medición de la capacidad de retención de agua y masa específica 

del talo. A−B) Se muestran dos ejemplos de las imágenes obtenidas mediante escaneo de los talos 

liquénicos en el proceso de medida de sus rasgos funcionales (Capítulo 3).  
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• Diversidad taxonómica: se calculó el Inverso de Simpson a partir de las medidas 

de cobertura de cada especie. 

• Diversidad funcional: con los datos de cobertura de cada rasgo funcional (rasgos 

suaves: forma de crecimiento, tipo de fotobionte y estrategia reproductiva) se 

calculó el índice de disimilitud de Rao (Rao, 1982). Posteriormente, se 

combinaron en un único Rao todos los rasgos (Rao multitrait). 

• Diversidad filogenética: se calculó nuevamente el índice de disimilitud de Rao 

(Rao, 1982). Para ello se construyó un árbol filogenético combinado utilizando 

cuatro marcadores moleculares (nuITS, nuLSU, mtSSU y RPB1). Las secuencias 

fueron obtenidas de GenBank o en el caso de no estar disponibles en la base de 

datos, fueron generadas en el laboratorio con especímenes recolectados en el área 

de muestreo siguiendo el protocolo de Prieto & Wedin (2013).   

5.5. Variables ambientales 

Se midieron 33 variables ambientales relacionadas con la fragmentación forestal, 

el clima, la estructura y calidad del hábitat. A nivel de fragmento, se midió la superficie 

y el perímetro de cada fragmento utilizando GIS ArcMap (Esri Inc., 2016). A través del 

índice de forma formulado por Patton (1975) y modificado por Laurance & Yensen 

(1991), se cuantificó la forma de cada fragmento y su desviación de la circularidad. 

Asimismo, se calculó el porcentaje de perímetro en contacto con tres tipos de matrices: 

(1) matriz de alto contraste microclimático pero facilitadora para la dispersión de los 

propágulos (DFM); (2) matriz de fisonomía similar al robledal y que facilita la dispersión 

(SFM), y (3) matriz formada por plantaciones de pino que dificultan la dispersión de los 

propágulos liquénicos (PM).  

A nivel de parcela, se midió la latitud y longitud, altitud, pendiente y orientación, 

porcentaje de matorral, densidad arbórea por m2, promedio del DBH arbóreo y apertura 

del dosel arbóreo. Para cuantificar esta última, se tomaron dos fotografías hemisféricas 

en el centro de la parcela (a la altura del pecho y del suelo) y se analizaron posteriormente 

con Gap Light Analyzer (Frazer et al., 1999). Adicionalmente, a nivel de árbol se midió 

el DBH de todos los forófitos del interior de la parcela.  

Además, se obtuvieron 19 variables climáticas a través de WorldClim (Fick & 

Hijmans, 2017) calculadas a nivel de fragmento y/o de parcela: temperatura media anual, 

media del rango diurno, isotermicidad, estacionalidad de la temperatura, temperatura 
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máxima del mes más cálido, temperatura mínima del mes más frío, rango anual de 

temperatura, temperatura media del cuatrimestre más húmedo, temperatura media del 

cuatrimestre más seco, temperatura media del cuatrimestre más cálido, temperatura media 

del cuatrimestre más frío, precipitación anual, precipitación del mes más húmedo, 

precipitación del mes más seco, estacionalidad de la precipitación, precipitación del 

cuatrimestre más húmedo, precipitación del cuatrimestre más seco, precipitación del 

cuatrimestre más cálido y precipitación del cuatrimestre más frío.  

5.6. Análisis estadísticos 

En cada capítulo, se seleccionó un grupo de variables ambientales diferentes para 

construir los modelos que evalúan la respuesta de los líquenes a los factores abióticos. 

Para ello, se analizó la correlación entre variables y se atendió a los objetivos perseguidos 

en cada capítulo. Además, se testó la normalidad de las variables seleccionadas y se 

transformaron cuando fue necesario para cumplir con los supuestos de normalidad y 

homocedasticidad. Para evaluar la idoneidad de los modelos ajustados, de manera general 

se testó que los residuos de los modelos se distribuyeran de acuerdo a la normalidad sin 

patrones observables (Zuur et al., 2009). Asimismo, se empleó el estadístico C de Fisher 

para evaluar el ajuste de los modelos de ecuaciones estructurales. Para la realización de 

todos los análisis estadísticos se empleó el programa estadístico R versión 4.0.3 (R Core 

Team, 2020).  

En el capítulo 1 se utilizaron modelos de ecuaciones estructurales para testar el 

efecto directo e indirecto de las variables ambientales relacionadas con la fragmentación, 

el clima, la estructura y calidad del hábitat sobre las tres facetas de la diversidad. Para 

ello, se partió de un marco teórico a priori que asume que la diversidad funcional modula 

la respuesta de las otras dos facetas al ambiente. Se ajustaron dos modelos a dos escalas: 

uno a escala de parcela y otro a nivel de árbol, siguiendo un diseño anidado en el que el 

fragmento actúa como factor aleatorio a nivel de parcela y la parcela incluida en cada 

fragmento lo hace a nivel de árbol.  

En el capítulo 2 se emplearon modelos lineares generalizados (GLMs) y modelos 

lineares generalizados mixtos (GLMMs) para testar el efecto de los factores ambientales 

sobre la riqueza y abundancia de los distintos grupos funcionales. Para ello, se calculó la 

riqueza y cobertura media de cada categoría de forma de crecimiento, tipo de fotobionte 

y estrategia reproductiva a escala de fragmento y de parcela. A nivel de fragmento, se 
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emplearon GLMs y a nivel de parcela, GLMMs, atendiendo a la estructura jerarquizada 

de los datos por la cual las parcelas se anidan en fragmentos. Además, se seleccionó para 

cada variable respuesta la familia de distribución de errores más apropiada según el tipo 

de datos (Gaussiana, binomial, Poisson, etc.) para ajustar los modelos.  

En el capítulo 3 se utilizaron análisis de varianza (ANOVA) y test de Tukey para 

testar las diferencias existentes en a) WHC, b) STM y c) contenido de agua por unidad 

de masa, entre especies, formas de crecimiento y tipos de fotobionte. Además, se 

emplearon modelos lineares (LMs) para establecer la relación entre WHC y STM. A nivel 

intraespecífico, se emplearon también modelos lineares para testar el efecto de las 

variables ambientales sobre los valores de WHC y STM. 

  



Resumen 
_____________________________________________________________________________________ 

- 40 - 

 

6. LISTADO DE MANUSCRITOS 

La presente tesis está conformada por tres manuscritos escritos en inglés. Dos 

artículos se encuentran ya publicados en las revistas Fungal Ecology y Fungal Biology 

mientras que un tercer artículo está en preparación. A continuación, se detalla el título de 

cada uno de ellos, los coautores y su estado actual de publicación.  

• Capítulo 1 

Trobajo S, Martínez I, Prieto M, Fernández-Salegui AB, Terrón A, Hurtado P. 

Environmental drivers shaping functional, taxonomic and phylogenetic diversity 

are scale-dependent in epiphytic lichen communities within Temperate-

Mediterranean fragmented forests. En preparación. 

• Capítulo 2 

Trobajo S, Fernández-Salegui AB, Terrón A, Martínez I. (2022). Functional traits of 

epiphytic lichen communities in a Temperate-Mediterranean fragmented 

landscape: Importance of patch size, tree diameter and summer rainfall. Fungal 

Ecology, 57-58: 101160. DOI: 10.1016/j.funeco.2022.101160 

• Capítulo 3 

Trobajo S, Fernández-Salegui AB, Hurtado P, Terrón A, Martínez I. (2022). Interspecific 

and intraspecific variability of water use traits in macrolichen species in a 

fragmented landscape along a climatic ecotone area. Fungal Biology, 126: 

438−448. DOI: 10.1016/j.funbio.2022.04.008 
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ABSTRACT 

Global change drivers, including fragmentation, climate change and habitat degradation, 

are responsible for the worldwide decline in biodiversity. Moreover, biodiversity-

environment interactions may differ depending on the spatial scale since communities are 

determined by both large and small-scale factors. Therefore, it is fundamental to assess 

the taxonomic, functional and phylogenetic response of communities to environmental 

factors operating at different scales. To that end, we studied epiphytic lichen communities 

thriving in 20 oak forest fragments located between the Temperate and Mediterranean 

climates in the northwest of the Iberian Peninsula. We used structural equation modelling 

to test the effect of forest fragmentation, climate, habitat structure and quality on 

functional (FD), taxonomic (TD) and phylogenetic (PD) diversities at plot and tree scales, 

considering both direct and indirect effects mediated through FD. We found that habitat 

structure and climate determined diversity at both spatial scales, but additionally, habitat 

quality emerged as an important predictor exclusively at tree scale. Heterogeneity in 

habitat structure performed a strong effect on diversity, making FD, TD and PD increase, 

while climate only affected the TD. Conversely, habitat quality positively influenced both 

FD and TD but its net effect on PD was negative. Although TD may be inferred through 

PD, FD arose as the cornerstone mediating between the environment and the rest of 

diversity facets. However, direct relationships were also found, reinforcing the 

importance of a pluralistic and multi-scale approach to understand the complexity of the 

response of communities to environmental changes.  

Key words 

Epiphytic lichens; Forest fragmentation; Functional diversity; Global change drivers; 

Habitat quality; Habitat structure; Phylogenetic diversity; Spatial scale; Taxonomic 

diversity; Temperate-Mediterranean climate. 

 

 

 



 

 



Capítulo 2

Chapter 2

Functional traits of epiphytic lichen 

communities in a Temperate-

Mediterranean fragmented landscape: 

Importance of patch size, tree diameter 

and summer rainfall

Sonia Trobajo ǀ Ana B. Fernández-Salegui ǀ
Arsenio Terrón ǀ Isabel Martínez 

Publicado en Fungal Ecology



 

 



Chapter 2 

_____________________________________________________________________________________ 

- 63 - 

 

ABSTRACT 

Functional traits have become important tools for evaluating the response of epiphytic 

lichens to environmental changes. In this study, we evaluated which predictors related to 

fragmentation, habitat quality and climate were driving the richness and cover of lichen 

growth form, type of photobiont and reproduction traits, at both fragment and plot levels 

in a Temperate-Mediterranean area dominated by Quercus forests. At fragment level, 

patch size and summer rainfall positively contributed to richness in most of the traits, 

while tree diameter and slope were the most important drivers, especially for the type of 

reproduction and growth form at plot scale. High coverage of growth forms especially 

sensitive to fragmentation were indicative of high values of total species richness, while 

early-colonizers indicated the opposite. These results provide important information on 

how lichen traits respond to environmental conditions in an ecotone area where a shift 

towards a drier climate is more likely to occur. 

Key words 

Epiphytic lichens; Fragment size; Functional traits; Growth forms; Photobiont; 

Reproduction; Summer rainfall; Temperate-Mediterranean climate; Total species 

richness; Tree diameter.  
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ABSTRACT 

Water use traits in lichens are important attributes that determine the duration of hydration 

and metabolically active periods. In this study, the water holding capacity (WHC) and 

specific thallus mass (STM) were measured for seven macrolichen species (Parmelia 

sulcata, Parmelina tiliacea, Evernia prunastri, Ramalina farinacea, Lobaria pulmonaria, 

Lobarina scrobiculata and Nephroma resupinatum) from a Temperate-Mediterranean 

fragmented landscape. Twenty Quercus forests with different environmental conditions 

were selected to gather therein five lichen samples of each species in order to analyse 

their interspecific and intraspecific variation in WHC and STM. The type of photobiont 

was mainly responsible for differences in the WHC and the water content per biomass 

among species. Lichens with cyanobacteria as the main or secondary photobiont showed 

the highest value for both parameters. However, particular features of species were more 

important in modulating STM, while growth form had a minor explanatory importance. 

At the intraspecific level, variation in WHC relied on climatic, microclimatic and forest 

structure factors, while STM variability was only dependent on the two last predictors. 

Future research should be focused on other drivers at the microscale to unveil the 

environmental conditions that shape WHC and STM in lichens.  

Key words 

Growth form; Photobiont; Specific thallus mass; Temperate-Mediterranean region; Water 

holding capacity. 
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Los resultados de esta Tesis Doctoral confirman la necesidad de abordar la 

respuesta de las comunidades biológicas a los motores del cambio global desde una 

perspectiva multiescala, puesto que las variables ambientales que determinan los patrones 

de diversidad varían según la escala espacial considerada. Así, algunos factores tales 

como el nivel de fragmentación o el clima resultaron relevantes a gran escala, mientras 

que otros como la calidad del hábitat ganaron peso a escalas más pequeñas. Además, 

nuestros resultados demuestran la importancia de analizar la respuesta de la biodiversidad 

a cambios en su ambiente desde un enfoque plural que tenga en cuenta no solo su faceta 

taxonómica, sino también sus rasgos funcionales e historias evolutivas. El efecto de los 

factores abióticos varía según la dimensión de la diversidad considerada, por lo que las 

conclusiones pueden ser parciales y sesgadas si solo consideramos una única faceta de la 

biodiversidad.  

Pese a la necesidad de considerar la diversidad en sus tres facetas, la dimensión 

funcional emerge en este estudio como la piedra angular que media entre las otras facetas 

y el ambiente. Las comunidades de líquenes epífitos responden al entorno a través de sus 

rasgos funcionales, los cuales varían en función de las características abióticas del hábitat 

en el que se desarrollan. A este respecto, demostramos que los rasgos suaves o cualitativos 

(forma de crecimiento, tipo de fotobionte, estrategia reproductiva) responden de diversas 

maneras al nivel de fragmentación, el clima, la estructura y calidad del hábitat, pudiendo 

utilizarse como bioindicadores de estos procesos. Por otro lado, los rasgos duros o 

cuantitativos, mucho más específicos, muestran importantes diferencias entre las especies 

más representativas del área de estudio en función de sus características anatómicas y 

fisiológicas. Asimismo, varían a nivel intraespecífico según las condiciones del medio en 

el que se desarrollan, aunque parecen responder a cambios a escalas más pequeñas.   

En los últimos años, numerosos estudios han puesto el foco en conocer los factores 

ambientales que determinan la estructura y composición de las comunidades, 

especialmente en un contexto de cambio global cuyos efectos repercuten y continuarán 

repercutiendo en un futuro próximo sobre la biodiversidad (e.g., Concostrina-Zubiri et 

al., 2014; Arnan et al., 2015; Cardós et al., 2016; Prieto et al., 2017; Hurtado et al., 2019). 

Sin embargo, aún queda mucho por conocer sobre la respuesta de organismos tan valiosos 

en su papel de indicadores de cambios en el ambiente como son los líquenes. Además, la 

zona estudiada en esta Tesis Doctoral se centra en un área de ecotonía climática, entre el 

clima templado y el mediterráneo, donde se espera que el calentamiento global podría 
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traducirse en cambios significativos sobre las comunidades estudiadas. Con este trabajo 

se da respuesta a preguntas planteadas anteriormente, obteniendo tanto resultados en la 

misma línea a estudios previos como novedosos en otros casos. Asimismo, se exploran y 

se trata de contestar a nuevas cuestiones que contribuyen a incrementar el conocimiento 

sobre la respuesta de los líquenes al ambiente. E inevitablemente, como consecuencia del 

trabajo de investigación, surgen nuevas dudas y preguntas que marcan la línea de partida 

para abordar nuevos estudios en el futuro.  

1. Efecto de la escala sobre los patrones de diversidad de las comunidades de líquenes 

epífitos 

Los resultados obtenidos en el capítulo 1 de esta Tesis Doctoral demuestran que 

los factores ambientales que son determinantes sobre las distintas facetas de la diversidad 

varían según la escala espacial considerada, lo que refuerza la necesidad de realizar 

planteamientos multiescala para comprender de manera más certera los procesos que 

controlan el ensamblaje de las comunidades. A nivel de parcela, la estructura del bosque 

y el clima resultaron ser los únicos factores responsables de los patrones de diversidad, 

mientras que, a escala de árbol, la calidad del hábitat emergió junto a los anteriores como 

una de las variables ambientales más significativas. Por tanto, los patrones observados 

son el resultado de múltiples variables operando a diferentes escalas (Devictor et al., 

2010; Arnan et al., 2015, 2016; Chun & Lee, 2017; Zhao et al., 2020; Ellis et al., 2021).  

El clima está reconocido como uno de los principales factores que determina los 

patrones de diversidad a gran escala (Medina et al., 2014), ya que limita el rango de 

supervivencia de las especies y, por tanto, sus distribuciones geográficas (Gignac, 2001; 

Pearson & Dawson, 2003). Los resultados del capítulo 1 respaldan la importancia de la 

temperatura y la precipitación a la hora de explicar los patrones observados a gran escala, 

aunque la variable con más poder explicativo resultó ser la estructura del bosque 

cuantificada a través de la pendiente. Este factor es responsable, entre otros aspectos, de 

la heterogeneidad en la cantidad de radiación solar que alcanza el interior del bosque 

(Gallardo-Cruz et al., 2009; Fan et al., 2020), lo que provoca importantes variaciones de 

temperatura y humedad en distancias muy cortas (Davis et al., 2019). Por tanto, el 

macroclima (a través de la temperatura y la precipitación) interactúa con la estructura del 

boque generando diferentes microclimas que influyen en los patrones de distribución 

liquénica a gran escala (Phinney et al., 2021). 
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En cambio, a escala de árbol emergió la calidad del hábitat (medida a través del 

diámetro arbóreo) como una de las variables más importantes para explicar los patrones 

de diversidad, no siendo significativa a escalas mayores. Las características de los 

forófitos suponen para los líquenes epífitos un aspecto clave ya que representan su hábitat 

principal (Ellis et al., 2021). Así, variaciones en la diversidad a esta escala suelen reflejar 

cambios a nivel microambiental (Medina et al., 2014) asociados a los cambios físicos y 

químicos que experimentan los árboles de mayor porte (Ellis, 2012). Además, el área 

estudiada se encuentra en el límite entre el clima templado y el mediterráneo, donde la 

sequía estival puede ser limitante en el metabolismo de los líquenes. En estas condiciones, 

un hábitat de alta calidad puede ayudar a mitigar el estrés asociado a las condiciones 

climáticas adversas (Hurtado et al., 2019), lo que explicaría por qué este factor resultó 

relevante a pequeña escala.  

Los resultados obtenidos son consistentes con la suposición de que, a gran escala, 

las condiciones ambientales actúan como filtros que determinan el ensamblaje de la 

comunidad, de modo que únicamente las especies compatibles con las condiciones 

abióticas existentes podrán establecerse (Mayfield & Levine, 2010). En cambio, a escalas 

más pequeñas, son los factores locales y la competencia por el espacio las variables más 

determinantes (Swenson et al., 2012; De Oliveira et al., 2014). No obstante, el efecto del 

clima y de la pendiente fue también visible a escala de árbol, por lo que el efecto de ambos 

se transmite de escalas mayores a menores. Tal y como indicaban en su estudio Medina 

et al. (2014), el clima y la topografía limitan la riqueza de especies a gran escala y ello 

repercute limitando también la riqueza a una escala menor.   

En contra de lo esperado, el nivel de fragmentación no resultó ser una variable 

significativa a ninguna de las dos escalas, a pesar de la cantidad de estudios que señalan 

la importancia del tamaño del fragmento en el aumento de la diversidad de una amplia 

variedad de organismos tales como líquenes, mamíferos, reptiles, aves, insectos, etc. (Si 

et al., 2017; Hurtado et al., 2019; Zhao et al., 2020; Palmeirim et al., 2021). No obstante, 

este factor es muy dependiente de la escala (Smith et al., 2011), por lo que su efecto podría 

ser más notable a escalas más amplias.  

En consecuencia, en el capítulo 2 ampliamos las escalas de estudio a nivel de 

fragmento, manteniendo también el nivel de parcela. Los resultados de este capítulo 

suponen una evidencia más de la importancia de la escala, en este caso sobre la diversidad 

de rasgos funcionales (suaves o cualitativos) en las comunidades de líquenes epífitos 
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estudiadas. A escala de fragmento, el grado de fragmentación, representado por el tamaño 

del bosque, junto con el clima fueron las variables más determinantes sobre la riqueza y 

abundancia de ciertos rasgos funcionales, en tanto que, a nivel de parcela, la calidad y 

estructura del hábitat emergieron como los factores más importantes.  

Así pues, el tamaño del bosque como subrogado del nivel de fragmentación sí es 

un factor importante sobre la riqueza de rasgos funcionales a nivel de fragmento. Cuanto 

mayor es la superficie del bosque, mayor es la heterogeneidad ambiental existente (Marini 

et al., 2011), así como el área central o core area alejado de las condiciones desfavorables 

del borde (Saunders et al., 1991), lo que repercute en un aumento de la diversidad 

funcional. Asimismo, el clima representado por la precipitación estival y la temperatura 

mínima del mes más frío, emergen como el segundo y tercer factor más importante a esta 

escala. La precipitación durante los meses de verano puede ser especialmente relevante 

en un área de ecotonía climática como la estudiada en la que algunos territorios se ven 

afectados por la sequía estival. De igual forma, unas temperaturas demasiado bajas 

pueden repercutir negativamente sobre el metabolismo de los líquenes (Van Haluwyn & 

Lerond, 1993).  

A nivel de parcela, el efecto de la estructura del bosque a través de la pendiente 

resultó ser uno de los factores más importantes, como ya se vio en los resultados del 

capítulo anterior. Sin embargo, la calidad del hábitat medida a través del diámetro 

arbóreo fue la variable más explicativa a esta escala, a diferencia del capítulo 1, donde 

solo resultó significativa a nivel de árbol. No obstante, en este capítulo se evalúa el efecto 

del diámetro arbóreo sobre cada una de las categorías de los rasgos analizados, por lo que, 

aunque de manera global pudiera no ser relevante a nivel de parcela, su efecto podría ser 

visible a una escala superior en determinados rasgos específicos como los relacionados 

con la estrategia reproductiva, muy dependientes de la rugosidad y textura de los troncos 

donde deben establecerse los propágulos (Armstrong, 1990). De hecho, algunos estudios 

han revelado cómo variables a nivel local pueden conducir a respuestas globales 

(Saniewski et al., 2020).  

2. Patrones de diversidad taxonómica, funcional y filogenética de las comunidades 

de líquenes epífitos en respuesta a la fragmentación, clima, estructura y calidad del 

hábitat 

En el capítulo 1 se demuestra que las tres facetas de la diversidad aportan 



Discusión general 
_____________________________________________________________________________________ 

- 75 - 

 

información distinta y complementaria acerca de las comunidades biológicas, dado que 

difieren en su respuesta a las condiciones ambientales. La estructura del hábitat a través 

de la pendiente fue el factor más importante sobre las tres facetas de la diversidad, 

determinando de manera directa las dimensiones taxonómica y funcional e 

indirectamente, la filogenética. En cambio, el clima únicamente influyó sobre la faceta 

taxonómica, en tanto que la calidad del hábitat tuvo un efecto directo sobre las 

dimensiones funcional y filogenética, así como un efecto indirecto sobre la taxonómica, 

mediado por los rasgos funcionales. Por el contrario, como ya se discutió en el apartado 

anterior, la fragmentación no tuvo un efecto significativo sobre ninguna de las tres facetas 

a las escalas evaluadas. 

Como se comentó previamente, el clima es uno de los determinantes más 

importantes de la biodiversidad a nivel mundial (González-Caro et al., 2014; Chun & Lee, 

2017; De Pauw et al., 2021). En el capítulo 1, se utiliza como variable climática el primer 

eje resultante del análisis de componentes principales realizado con las 19 variables de 

precipitación y temperatura (ver el apartado Material and Methods del capítulo 1). Dicha 

variable, que representa aquellos territorios con mayores niveles de precipitación y 

temperaturas más suaves sin grandes fluctuaciones estacionales, se relacionó de manera 

positiva y directa con la diversidad taxonómica a las dos escalas analizadas. En esta zona 

de ecotonía climática con una clara influencia mediterránea, era de esperar que las 

precipitaciones tuvieran un papel importante determinando la diversidad. Este resultado 

podría estar apuntando a la naturaleza poiquilohídrica de los líquenes, una característica 

que los hace dependientes de la humedad ambiental debido a su incapacidad para regular 

su contenido hídrico (Nash, 2008), así como a su máxima eficiencia fotosintética a 

temperaturas moderadas (Van Haluwyn & Lerond, 1993). Estudios previos también 

respaldan la influencia del clima en el aumento de la diversidad taxonómica en líquenes 

(e.g., Malíček et al., 2019; Hurtado et al., 2020a), así como en otros grupos de organismos 

(e.g., Arnan et al., 2015; Hacala et al., 2021). Sin embargo, son también muchos los 

estudios que muestran la conexión entre el clima y las otras dos facetas de la diversidad 

(e.g., Safi et al., 2011; Arnan et al., 2015; Chun & Lee, 2017; Li et al., 2018; Hurtado et 

al., 2019, 2020a, 2020b, 2020c), pese a que en este capítulo de la tesis no haya resultado 

significativa dicha relación. No obstante, la variación macroclimática en nuestra área de 

estudio quizá sea demasiado pequeña para observar su influencia sobre la diversidad 

funcional y filogenética (De Pauw et al., 2021), pudiendo ser más determinantes sobre la 
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comunidad liquénica otros factores que reflejen variaciones en las condiciones 

microclimáticas (Cardós et al., 2016), al menos a las escalas aquí consideradas. Por lo 

tanto, en este contexto, el clima podría no actuar como filtro ambiental sobre los rasgos 

funcionales y, en consecuencia, su efecto se reduciría únicamente a la faceta taxonómica.  

La estructura del bosque cuantificada a través de la pendiente podría reflejar esas 

variaciones locales. De manera general, un incremento de la pendiente conlleva un 

aumento de la radiación solar (Davis et al., 2019). Sin embargo, diversos factores como 

el ángulo con el que los rayos solares inciden sobre la superficie, el dosel arbóreo o la 

orientación geográfica modulan esta relación (Davis et al., 2019; Fan et al., 2020), 

incrementando la heterogeneidad ambiental y promoviendo la formación de diferentes 

microhábitats. En estas circunstancias, cada especie se especializa en un nicho concreto, 

mostrando diferencias en sus rangos de tolerancia y distribuciones espaciales, lo que 

permitirá su coexistencia (Balvanera et al., 2002; De Oliveira et al., 2014). En 

consecuencia, a mayores niveles de heterogeneidad, se produjo un aumento en el número 

de especies de las comunidades estudiadas (mayor diversidad taxonómica), así como un 

incremento en la variedad de rasgos funcionales para optimizar los diferentes 

microhábitats disponibles (mayor diversidad funcional), lo que también implicó un 

aumento indirecto de la diversidad filogenética. Numerosos estudios documentan el 

incremento de diversidad que se produce en estas condiciones en una amplia variedad de 

grupos biológicos (Balvanera et al., 2002; Gignac & Dale, 2005; Mandl et al., 2009; 

Aragón et al., 2010a; Safi et al., 2011; Kitagawa et al., 2014; Arnan et al., 2015; Cardós 

et al., 2016; Chun & Lee, 2017; McDonald et al., 2017; Ardelean et al., 2019; Malíček et 

al., 2019; Tripp et al., 2019). Por lo tanto, la pendiente podría considerarse un buen 

indicativo de la heterogeneidad en los niveles de radiación solar y en las condiciones 

microclimáticas que podrían ser más determinantes que el macroclima en organismos 

poiquilohídricos (Mandl et al., 2009). Además, las áreas de mayor pendiente suelen ser 

menos productivas y más difíciles de acceder, por lo que su explotación y manejo no es 

tan común. Por tanto, en estas zonas podrían situarse los bosques mejor conservados 

(Cardós et al., 2017), lo que también podría explicar los altos valores de diversidad 

encontrados al darse las condiciones microclimáticas idóneas para ello (Martínez et al., 

2011). 

Tras la pendiente, la calidad del hábitat a través del diámetro arbóreo fue la 

variable más importante, pero únicamente a nivel de árbol, como ya se comentó en el 
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punto anterior. Los árboles de más tamaño presentan un área de colonización mayor 

(Nascimbene et al., 2014), junto a una superficie más estable para el establecimiento de 

los propágulos (Lie et al., 2009; Ellis, 2012). Asimismo, su mayor tamaño se relaciona 

con el mayor tiempo que han estado presentes y disponibles como hábitat, algo crucial 

para organismos con baja capacidad de dispersión y lento metabolismo como los líquenes 

(Marmor et al., 2011). Esto hace que el diámetro arbóreo sea considerado un buen 

indicativo de la calidad del hábitat para estos organismos (Belinchón et al., 2009), 

especialmente en el área de transición climática en la que el estudio tiene lugar donde 

puede ayudar a mitigar el estrés climático (Hurtado et al., 2019). Además, los cambios 

físicos y químicos que se producen en la corteza con la edad tales como mayor rugosidad 

y grosor, cambios de pH y textura, mayor número de grietas, etc. (Ellis, 2012; 

Nascimbene et al., 2014; Rubio-Salcedo et al., 2015), son responsables del aumento de la 

heterogeneidad en los forófitos y de la mayor disponibilidad de microhábitats (Upadhyay 

et al., 2018). Todas estas características explican por qué los árboles más grandes 

albergaron comunidades más diversas desde el punto de vista funcional, al aumentar la 

variedad de rasgos funcionales con distintos requerimientos ecológicos que permitan 

aprovechar los nichos disponibles (Venail et al., 2015), lo que indirectamente influyó de 

manera positiva sobre la diversidad taxonómica. 

Dada la relación positiva entre el diámetro arbóreo y la diversidad funcional, 

esperábamos que este factor se relacionara también de forma positiva con la diversidad 

filogenética, en concordancia con estudios previos (Hurtado et al., 2019, 2020a). Sin 

embargo, los árboles de mayor tamaño albergaron comunidades filogenéticamente más 

emparentadas, pese a que ello comúnmente se asocia con un incremento de la 

competencia interespecífica (Cahill et al., 2008). Sin embargo, estudios recientes se 

muestran escépticos acerca de esta interpretación perpetuada durante años e indican que 

la competencia no tiene por qué implicar necesariamente un aumento de la dispersión 

filogenética (Mayfield & Levine, 2010; Kitagawa et al., 2015). No obstante, nosotros no 

evaluamos el efecto directo de la competencia entre especies, por lo que serán necesarios 

nuevos estudios para comprobarlo. Por el contrario, los árboles más pequeños y 

homogéneos se asociaron a una mayor diversidad filogenética. Estudios previos indican 

que las características que permiten la adaptación de las especies a ambientes 

desfavorables pueden evolucionar en linajes independientes por convergencia adaptativa, 

lo que conduciría a comunidades similares funcionalmente pero filogenéticamente 
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dispersas (Culmsee & Leuschner, 2013; González-Caro et al., 2014). Por lo tanto, el 

mismo factor ambiental puede tener efectos opuestos dependiendo de la dimensión de la 

diversidad considerada, lo que refuerza la necesidad de considerar todas las facetas de la 

misma en la evaluación de la respuesta de las comunidades a su ambiente. 

3. Relación entre las tres facetas de la diversidad 

En el capítulo 1 evaluamos la relación entre las facetas taxonómica, funcional y 

filogenética. Estudios previos resaltan la importancia de los rasgos funcionales en la 

adaptación de las especies a su ambiente (Pavoine et al., 2011; Arnan et al., 2015). Por 

ello, los factores abióticos deberían ser los que en primer lugar determinaran la diversidad 

funcional de la comunidad y, a través de ella, influir sobre las otras dos facetas (Hurtado 

et al., 2020a). Los modelos planteados partieron de esta premisa y, en consecuencia, la 

diversidad funcional emergió como la piedra angular responsable de modular la respuesta 

de las dimensiones taxonómica y filogenética al medio abiótico. Los resultados de este 

capítulo señalan la existencia de una relación fuerte y positiva entre la diversidad 

funcional y cada una de las otras dos dimensiones. Por tanto, se demuestra que las 

especies más emparentadas tienden a presentar rasgos funcionales similares 

(conservación de nicho), es decir, que los rasgos que permiten la adaptación de las 

especies al ambiente generalmente están conservados evolutivamente (Webb et al., 2002; 

Wiens & Graham, 2005; Palmeirim et al., 2021). Asimismo, la relación positiva con la 

diversidad taxonómica indica que, a mayor número de especies, mayor es el rango de 

rasgos esperable por especialización de nicho o complementariedad funcional (Petchey 

& Gaston, 2002; Venail et al., 2015).  

Teniendo en cuenta lo anterior, la diversidad funcional podría utilizarse como un 

indicador que revele cambios en las otras dos facetas, en la misma línea que estudios 

anteriores (e.g., Safi et al., 2011; Arnan et al., 2016; Hurtado et al., 2019, 2020a; Malíček 

et al., 2019; Hacala et al., 2021). Sin embargo, también encontramos conexiones directas 

entre el ambiente y las dimensiones taxonómica y filogenética, lo que unido al hecho de 

que algunos estudios hallaron incongruencias entre las distintas facetas (e.g., Devictor et 

al., 2010; Culmsee & Leuschner, 2013; Purschke et al., 2013; Yang et al., 2014; 

Gonçalves-Souza et al., 2015), respaldaría la necesidad de evaluar la respuesta de la 

biodiversidad al ambiente desde una perspectiva multidimensional.  

Por otra parte, también encontramos una relación positiva entre la diversidad 
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filogenética y la taxonómica, algo razonable dado que la presencia de más linajes en una 

comunidad normalmente se relaciona con un aumento en su número de especies (Losos, 

2008). Estudios anteriores también encontraron esta relación causal entre ambas facetas 

en taxones animales (e.g., Alves et al., 2021; Hacala et al., 2021). Sin embargo, Hurtado 

et al. (2019) obtuvieron el patrón contrario en comunidades liquénicas, por lo que estudios 

posteriores deberán profundizar en el estudio de la relación entre ambas facetas en estos 

organismos.  

En el capítulo 2, analizamos si la abundancia y/o riqueza de determinadas 

categorías de rasgos funcionales podrían utilizarse como indicadoras de la riqueza total 

de especies en la comunidad. Es decir, evaluamos la relación entre la faceta funcional y 

taxonómica, no ya de manera global, sino analizando la información aportada por cada 

rasgo de manera independiente. La riqueza de la mayor parte de las categorías funcionales 

utilizadas se relacionó con un mayor número total de especies, mientras que la abundancia 

de algunos rasgos específicos aportó una información mucho más detallada, al mostrar 

una relación positiva o negativa con la riqueza total en función del rasgo considerado. Por 

ejemplo, las comunidades con una mayor abundancia de líquenes grandes foliáceos, 

fruticulosos cilíndricos y/o cianolíquenes coincidieron con aquellas con mayor número 

total de especies. Dado que estos grupos de líquenes se consideran especialmente 

sensibles a la fragmentación y las condiciones ambientales de su hábitat (Gu et al., 2001; 

Rheault et al., 2003; Cardós et al., 2016), su elevada cobertura podría considerarse un 

indicador de bosques maduros y conservados, comúnmente asociados a mayores índices 

de diversidad taxonómica (Kuusinen & Siitonen, 1998). Por el contrario, la abundancia 

de líquenes con reproducción sexual fue mayor en las comunidades con menor número 

total de especies. Muchos de estos líquenes son primocolonizadores, por lo que su elevada 

abundancia podría ser un indicador de que las condiciones son desfavorables para otros 

líquenes, lo que explicaría el reducido número de especies de estas comunidades (Aragón 

et al., 2019). Pese a que estudios previos han demostrado la relación entre el rasgo forma 

de crecimiento y la riqueza total de especies (Pardow et al., 2012; Aragón et al., 2016, 

2019; Benítez et al., 2018), la mayoría de ellos se centran en evaluar el número de especies 

en la comunidad que presenta el rasgo en cuestión, y no su abundancia, lo que puede 

aportar una información mucho más valiosa ya que dos comunidades pueden albergar el 

mismo número de rasgos funcionales, pero ser completamente diferentes en cuanto a la 

abundancia relativa de cada uno de ellos.  
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4. Efecto de la fragmentación, clima, estructura y calidad del hábitat sobre la 

riqueza y abundancia de rasgos funcionales en las comunidades de líquenes epífitos 

En el capítulo 1 se demostró la importancia clave de los rasgos funcionales en la 

respuesta de las comunidades a su entorno abiótico, midiendo su efecto de manera 

numérica sobre la diversidad funcional, es decir, analizamos si las comunidades eran más 

o menos diversas en un determinado contexto ambiental. Sin embargo, desconocíamos 

qué rasgos funcionales en concreto se veían condicionados por diferentes factores 

ambientales. En consecuencia, en los capítulos 2 y 3 de la tesis se profundizó en el estudio 

de la faceta funcional de los líquenes. 

Concretamente, en el capítulo 2 evaluamos cómo responden los distintos tipos y 

categorías de rasgos funcionales (suaves o cualitativos) a las variables ambientales de su 

entorno a dos escalas: escala de fragmento y escala de parcela. A escala de fragmento, el 

nivel de fragmentación fue el factor más importante sobre la riqueza de rasgos, 

especialmente sobre el tipo de fotobionte y la estrategia reproductiva, seguido por la 

influencia del clima que afectó a la riqueza y abundancia de los distintos rasgos. A escala 

de parcela, la calidad del hábitat influyó tanto en la riqueza como en la abundancia de los 

rasgos relacionados con la estrategia reproductiva, mientras que la estructura del bosque 

fue sobre todo determinante sobre la riqueza y abundancia de las distintas formas de 

crecimiento.  

El grado de fragmentación forestal medido a través del tamaño del bosque se 

relacionó de manera general con un aumento de la riqueza de los tres rasgos considerados, 

pero sobre todo en el caso de tipos de fotobionte y estrategias reproductivas. 

Específicamente, la riqueza de algunos grupos sensibles como los cianolíquenes, los 

líquenes grandes foliáceos y los fruticulosos cilíndricos fue mayor en los fragmentos de 

más tamaño. Los cianolíquenes están considerados importantes indicadores de 

continuidad ambiental y bosques bien conservados (Rose, 1976; Gu et al., 2001), dado 

que dependen de condiciones de elevada humedad y bajos niveles de luz en su entorno 

(Jovan & McCune, 2004; Belinchón et al., 2009). Por otro lado, la mayoría de líquenes 

grandes foliáceos pertenecen a la alianza Lobarion, constituida por especies de líquenes 

especialmente sensibles a la fragmentación de su hábitat (Sillett et al., 2000), y buenos 

bioindicadores de calidad y continuidad forestal (Rose, 1976). De manera similar, los 

líquenes fruticulosos cilíndricos como las especies de los géneros Usnea Dill. ex Adans., 

Bryoria Brodo & D. Hawksw. o Alectoria Ach. son también sensibles a los procesos de 
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fragmentación por el daño mecánico que experimentan los talos por la exposición al 

viento en los bordes forestales (Rheault et al., 2003).  

Además de estos grupos considerados sensibles, la riqueza de líquenes con una 

estrategia reproductiva asexual (tanto por soredios como isidios) también aumentó con el 

tamaño del bosque. Este tipo de reproducción es común entre las especies adaptadas a 

hábitats estables (generalmente representados por los fragmentos de mayor tamaño), ya 

que la reproducción asexual perpetúa los genotipos adaptados a dicho ambiente (Hedenås 

& Ericson, 2000; Scheidegger & Werth, 2009). Además, los propágulos asexuales, mucho 

más grandes y pesados que las esporas, se dispersan peor, por lo que requieren la 

presencia de hábitats adecuados en las proximidades para poder colonizar nuevos 

sustratos y establecerse de forma exitosa (Stofer et al., 2006).  

La influencia del clima fue cuantificada a través de una variable de precipitación 

(precipitación estival) y otra de temperatura (temperatura mínima del mes más frío), ya 

que ambos factores determinan la actividad metabólica de los líquenes a lo largo del año. 

No se debe obviar que el área estudiada se encuentra en el límite entre los climas templado 

y mediterráneo, por lo que la cantidad de lluvia en el periodo más cálido del año puede 

ser un factor clave para estas comunidades. La precipitación estival fue más determinante 

en el aumento de la riqueza de rasgos funcionales, mientras que la temperatura mínima 

del invierno tuvo mayor peso en el incremento de su abundancia. Por ejemplo, la riqueza 

y abundancia de líquenes con talos crustáceos conspicuos fue mayor en las áreas con 

mayor precipitación en verano, en consonancia con otros estudios que también 

demostraron la relación directa entre esta forma de crecimiento y los mayores niveles de 

humedad (Aragón et al., 2010b; Giordani et al., 2012; Nunes et al., 2017). Este grupo de 

líquenes está constituido por especies sorediadas de los géneros Pertusaria DC., Lepra 

Scop. u Ochrolechia A. Massal., etc. capaces de repeler el agua y evitar eventos de 

sobresaturación (Lakatos et al., 2006). También, la reproducción por isidios se vio 

beneficiada por este factor, pese a que este rasgo se asocia comúnmente a áreas más áridas 

dada su capacidad para absorber agua (Matos et al., 2015). Sin embargo, la escorrentía 

generada por las lluvias facilita la dispersión de estos propágulos de gran tamaño 

(Giordani et al., 2014).  

Por otra parte, la riqueza de grandes foliáceos, un grupo de líquenes comúnmente 

constituidos por un fotobionte de tipo cianobacteria, también aumentó con la 

precipitación estival. En contraposición, no hallamos una relación significativa entre la 
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riqueza y/o abundancia de cianolíquenes y este factor ambiental, a pesar de sus 

requerimientos de agua líquida (Lange et al., 1986). No obstante, varios estudios han 

demostrado la asociación de los cianolíquenes de pequeño tamaño a zonas áridas (Zedda 

et al., 2011; Giordani et al., 2014), por lo que este grupo estaría constituido por líquenes 

con requerimientos y niveles de tolerancia diversos, siendo recomendable su división en 

varios subgrupos como indicaron Hurtado et al. (2020c).  

La temperatura mínima del mes más frío no fue un factor tan determinante como 

los anteriores, aunque influyó de manera positiva o negativa sobre la abundancia de 

algunos rasgos. Por una parte, encontramos una relación positiva entre esta variable y la 

abundancia de líquenes que se reproducen por isidios, más frecuentes en las partes más 

altas del tronco donde la radiación solar y las temperaturas son más elevadas (Martínez 

et al., 2012; Rubio-Salcedo et al., 2015). Por otra parte, la cobertura de líquenes con 

reproducción sexual, un rasgo ventajoso en hábitats abióticamente extremos (Murtagh et 

al., 2000), se relacionó de manera negativa con este factor.  

Resulta llamativo que el clima no fuera determinante sobre la diversidad funcional 

en los resultados del capítulo 1, pero sí tuviera relevancia sobre determinados rasgos 

funcionales analizados en el capítulo 2. Como ya ocurriera con otros factores, su efecto 

podría no ser global sobre la diversidad funcional, pero sí sobre ciertos rasgos funcionales 

como los que aquí se han comentado. Además, dado que el clima es un factor clave sobre 

la diversidad a gran escala (Medina et al., 2014), esta variable podría tener más poder 

explicativo a escala de fragmento, la cual fue analizada en el segundo capítulo, pero no 

en el primero, donde se consideraron escalas más pequeñas.  

La calidad del hábitat a través del diámetro arbóreo fue el factor más importante 

sobre la riqueza y abundancia a escala de parcela, especialmente sobre la estrategia 

reproductiva, con un efecto positivo o negativo según los rasgos considerados. La riqueza 

de líquenes con reproducción asexual, así como la abundancia de líquenes isidiados fue 

mayor en los árboles de mayor envergadura. Estos árboles presentan mayor rugosidad y 

más cantidad de grietas y fisuras que facilitan el establecimiento de los propágulos 

liquénicos (Armstrong, 1990; Sillett et al., 2000; Rubio-Salcedo et al., 2015). Por el 

contrario, la riqueza y abundancia de líquenes con reproducción sexual y la riqueza de 

líquenes crustáceos inconspicuos fue menor en los árboles de más diámetro. Ambos 

grupos se componen de especies primocolonizadoras (Hedenås & Ericson, 2000) que no 

requieren que el sustrato haya estado disponible por un largo periodo de tiempo para 
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poder establecerse y, cuyas esporas pueden prosperar en cortezas más lisas (Giordani et 

al., 2014; Nascimbene & Marini, 2015).  

Tras el diámetro arbóreo, la estructura del bosque medida a través de la 

pendiente fue el segundo factor más determinante a escala de parcela, especialmente sobre 

la riqueza y abundancia de las diferentes formas de crecimiento. Su efecto puede 

explicarse en base a los requerimientos de luz y radiación solar que precisa cada rasgo 

funcional, factores cuya disponibilidad varía con la topografía del terreno. En concreto, 

un aumento de la pendiente se relaciona con un incremento de la radiación solar, salvo en 

orientaciones norte (Kumar et al., 1997), que fueron las predominantes en la zona 

muestreada. La riqueza y abundancia de líquenes grandes foliáceos fue mayor en las áreas 

de más pendiente, dado que este grupo de líquenes puede sufrir fotoinhibición y 

degradación de su clorofila en condiciones de exceso de luz (Gauslaa & Solhaug, 2001; 

Benítez et al., 2012). Asimismo, la difícil accesibilidad a las zonas de más pendiente 

contribuye a su mayor conservación (Cardós et al., 2017), un aspecto fundamental para 

los líquenes más sensibles. Aunque la pendiente fue un factor correlacionado 

positivamente con la mayoría de rasgos, también influyó de manera negativa sobre otros 

como la riqueza de clorolíquenes, mucho más tolerantes a la exposición solar puesto que 

disponen de mecanismos para evitar el daño producido por la fotoinhibición (Hedenås & 

Ericson, 2000; Koch et al., 2013; Benítez et al., 2018).  

5. Variabilidad inter- e intraespecífica de dos rasgos relacionados con la estrategia 

hídrica de los macrolíquenes más representativos de las comunidades de estudio 

Los resultados del capítulo 2 demostraron la importancia de los rasgos funcionales 

suaves o cualitativos como indicadores de cambios ambientales. Sin embargo, estos 

rasgos funcionales no reflejan de forma detallada funciones específicas como la estrategia 

hídrica o el rendimiento fotosintético (Violle et al., 2007; Hurtado et al., 2020b). En 

cambio, los rasgos duros o cuantitativos, pese a que su medición es mucho más costosa, 

sí aportan dicha información. En consecuencia, en el capítulo 3 se realizó una 

aproximación a la medición de dos rasgos relacionados con la estrategia hídrica en 

algunas de las especies más representativas de las comunidades de líquenes estudiadas: 

la capacidad de retención de agua (WHC) y la masa específica del talo (STM).  

A nivel interespecífico, encontramos diferencias significativas entre las siete 

especies estudiadas en función del tipo de fotobionte y particularidades concretas de las 
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especies, mientras que la forma de crecimiento tuvo una importancia menor como 

variable explicativa de las variaciones encontradas. Asimismo, los resultados demuestran 

que STM condiciona los valores de WHC (aunque no es el único factor determinante) y 

que la relación entre ambas depende del tipo de fotobionte.  

En concreto, los valores de WHC fueron mayores en los ciano- y cefalolíquenes 

estudiados (Lobarina scrobiculata, Nephroma resupinatum y Lobaria pulmonaria). Los 

líquenes con cianobacterias como fotobionte principal dependen del agua líquida para su 

activación metabólica (Lange et al., 1986) y, por ello, requieren de reservas de agua que 

faciliten su hidratación y actividad fotosintética entre un evento de lluvia y el siguiente 

(Gauslaa et al., 2017). Así pues, su mayor capacidad de retención hídrica compensa su 

incapacidad de utilizar la humedad del ambiente (Gauslaa et al., 2012). Incluso los 

cefalolíquenes, que sí pueden reactivarse con la humedad del aire, son más eficientes en 

presencia de agua líquida (Hovind et al., 2020). Por otro lado, la morfología gruesa y 

compacta de estas especies (todas ellas son líquenes grandes foliáceos) garantiza la toma 

y pérdida de agua de forma más lenta (Phinney et al., 2018). Por tanto, resulta difícil 

separar el efecto del tipo de fotobionte del de la forma de crecimiento en estas especies 

y, en consecuencia, su mayor capacidad de retención hídrica puede deberse al efecto 

combinado de ambas. Por el contrario, los clorolíquenes estudiados presentaron menor 

WHC ya que este mecanismo facilita la rehidratación rápida en condiciones de humedad 

ambiental (Gauslaa & Coxson, 2011; Phinney et al., 2018).  

En cuanto a la forma de crecimiento, los líquenes grandes foliáceos mostraron 

mayor WHC, seguidos de los fruticulosos y foliáceos de lóbulo ancho, respectivamente. 

Dado que los líquenes fruticulosos presentan mayor ratio área-volumen (Giordani et al., 

2014), el intercambio de agua entre el talo y el ambiente es normalmente mayor en este 

grupo de líquenes que en los foliáceos (Hartard et al., 2009). Sin embargo, las especies 

fruticulosas estudiadas acumularon más agua. Por lo tanto, otras características de 

Evernia prunastri y Ramalina farinacea tales como el grosor de la capa de fotobionte y 

no tanto su forma de crecimiento, podrían estar detrás de su mayor capacidad de retención 

hídrica (Gauslaa & Coxson, 2011; Hovind et al., 2020). Por ello, no solo se debería 

considerar la morfología externa, sino que también la anatomía interna (Pintado et al., 

1997).  

Los resultados de este capítulo demostraron una relación fuerte y positiva entre 

WHC y STM en todas las especies estudiadas, en concordancia con estudios previos (e.g., 
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Gauslaa & Coxson, 2011; Merinero et al., 2014; Longinotti et al., 2017; Hurtado et al., 

2020d). Como resultado, STM determina la duración de los periodos metabólicamente 

activos (Gauslaa et al., 2017). De manera general, los talos más gruesos (con alta STM) 

retienen más agua que los talos más finos con baja STM (Hovind et al., 2020). Sin 

embargo, tal y como muestran los resultados obtenidos, STM no fue el único factor 

determinante de la retención hídrica, por lo que deben existir otras características de las 

especies que hacen incrementar su WHC sin que ello suponga un aumento de la masa 

específica del talo. De manera general, se asume que los clorolíquenes muestran valores 

bajos de STM, lo que permite una hidratación rápida y frecuente en condiciones de 

humedad, en contraposición con los cianolíquenes cuyos valores altos de STM garantizan 

el almacenamiento de agua durante un mayor periodo de tiempo (Gauslaa et al., 2012; 

Merinero et al., 2014). Los cefalolíquenes, con ambos tipos de fotobionte, suelen 

presentar valores intermedios (Wan & Ellis, 2020). Nuestros resultados no concuerdan 

íntegramente con ello ya que tanto L. scrobiculata (un cianoliquen) como L. pulmonaria 

(un cefaloliquen) presentaron los valores más altos de STM. En cambio, N. resupinatum 

(otro cianoliquen) fue la especie con los valores más bajos, a pesar de su elevada 

capacidad de retención hídrica. Por lo tanto, otras características como el denso tomento 

que recubre su superficie o las vainas de Nostoc podrían explicar su alta WHC (Honegger 

et al., 1996; Gauslaa & Coxson, 2011).  

Asimismo, los valores de masa específica del talo de R. farinacea y L. 

scrobiculata fueron muy similares, a pesar de ser dos especies muy diferentes en cuanto 

a tipo de fotobionte y forma de crecimiento. Este resultado concuerda con estudios 

anteriores que también hallaron valores similares de STM entre cloro- y cianolíquenes, 

pese a la mayor capacidad de retención hídrica de los últimos, lo que podría explicarse a 

través de otras características como la capa de fotobionte, el grosor del córtex superior 

y/o la cantidad de clorofila (Gauslaa & Coxson, 2011; Hovind et al., 2020; Wan & Ellis, 

2020). Por lo tanto, características particulares de las especies (no medidas en este 

estudio) y no tanto su forma de crecimiento y tipo de fotobionte podrían determinar su 

STM, resultado que debería confirmarse en estudios posteriores realizados con un mayor 

número de especies para obtener conclusiones generalizables.  

Pese a los resultados inesperados obtenidos al analizar la variabilidad 

interespecífica de WHC y STM por separado, los resultados hallados en cuanto a la 

relación entre ambas concuerdan con lo que esperábamos. Los cianolíquenes presentaron 
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los valores más altos de WHC/STM (2.5 mg de agua por mg de masa), seguidos de 

cefalolíquenes (1.9) y clorolíquenes (1.5), resultados ligeramente superiores que los de 

otros estudios que encontraron ratios de 2:1, 1.5:1 y 1:1, respectivamente (Gauslaa & 

Coxson, 2011; Merinero et al., 2014). Por lo tanto, el tipo de fotobionte condiciona la 

relación entre WHC y STM. Entre las especies destaca N. resupinatum con una ratio de 

casi 3:1, probablemente gracias a las vainas gelatinosas de Nostoc capaces de almacenar 

gran cantidad de agua (Honegger et al., 1996), lo que podría ser una adaptación para 

compensar su masa específica tan baja. En cuanto a las formas de crecimiento, los 

líquenes grandes foliáceos presentaron los valores más altos de WHC/STM, seguidos de 

fruticulosos y foliáceos de lóbulo ancho, siguiendo la tendencia observada a lo largo del 

estudio por la cual E. prunastri y R. farinacea acumulan más agua de lo que cabría esperar 

dada su morfología.  

A nivel intraespecífico, encontramos que los valores de WHC y STM varían en 

función de las condiciones del ambiente en el que se desarrollan los talos liquénicos. El 

clima influyó sobre WHC, pero no sobre STM, en tanto que la calidad del hábitat, así 

como la estructura del bosque asociada a las variaciones microclimáticas tuvieron un 

efecto sobre ambos rasgos funcionales. Sin embargo, y en contra de nuestra hipótesis 

inicial, una disminución de la humedad no siempre conllevó una adaptación a través del 

aumento de la capacidad de retención hídrica o de la masa del talo, al menos en las 

especies o grupos más sensibles a la desecación.  

La influencia del clima sobre la variación de WHC y STM fue medida a través de 

la isotermicidad, una variable que cuantifica la fluctuación diaria de las temperaturas en 

relación a la oscilación anual (O’Donnell & Ignizio, 2012). Valores altos de este factor 

reflejan similitud entre las variaciones diarias y anuales de temperatura, mientras que los 

valores bajos indican que las fluctuaciones anuales son mayores que las diarias. Los 

resultados hallados demuestran una relación negativa entre la isotermicidad y el WHC 

global, así como con el WHC de las especies Parmelia sulcata, Parmelina tiliacea y 

Evernia prunastri, y el WHC de los líquenes fruticulosos, foliáceos de lóbulo ancho y los 

clorolíquenes. Estas especies, que presentan algas verdes como fotobionte, tienen una 

gran amplitud ecológica y fueron capaces de incrementar su almacenamiento de agua para 

hacer frente a los cambios abruptos de temperatura y altas tasas evaporativas que 

caracterizan a los territorios con baja isotermicidad. Cabe mencionar que dichas especies 

tuvieron los valores más bajos de WHC y, por lo tanto, pueden requerir un aumento de su 
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retención hídrica en condiciones climáticas severas, especialmente en un área de 

transición entre el clima templado y el mediterráneo donde la sequía estival puede ser un 

factor limitante (Prieto et al., 2017). Resulta llamativo que este aumento de WHC no está 

mediado por un incremento de STM (la relación no fue significativa), por lo que otros 

mecanismos (mayor grosor del córtex o de la capa de fotobionte, cambios de 

hidrofobicidad en la superficie, mayor densidad de lacinias o rizinas, etc.) podrían estar 

implicados (Lakatos et al., 2006; Gauslaa & Coxson, 2011; Esseen et al., 2015; Phinney, 

2019). Por otro lado, el gradiente climático de este estudio podría ser demasiado limitado 

como para observar grandes variaciones en los rasgos especializados en la estrategia 

hídrica de los líquenes estudiados y debería comprobarse en un área mayor. No obstante, 

Hurtado et al. (2020b, 2020c) no encontraron variaciones claras de estos rasgos en 

respuesta a las condiciones climáticas, sugiriendo que las especies podrían responder de 

manera más notoria a las variaciones microambientales.   

Por otro lado, la estructura del bosque y la heterogeneidad en las condiciones 

microambientales fue cuantificada a través de la apertura del dosel arbóreo y la cobertura 

de matorral. La apertura del dosel arbóreo modula la cantidad de luz y humedad en el 

interior del bosque y, por tanto, el metabolismo liquénico (Giordani et al., 2014; Aragón 

et al., 2015). Un dosel denso ralentiza la evaporación, en tanto que un dosel abierto acelera 

la desecación ya que aumenta la radiación solar que penetra en el interior (Cardós et al., 

2016). Este factor influyó de manera negativa sobre la WHC y STM de los líquenes 

grandes foliáceos y cianolíquenes, un resultado contrario a nuestra hipótesis inicial por la 

que esperábamos que los líquenes se adaptaran a los mayores niveles de radiación solar a 

través del aumento de su retención hídrica y masa específica. No obstante, ambos grupos 

son especialmente sensibles a la desecación y requieren de altas cantidades de agua 

líquida para mantenerse activos (Lange et al., 1986). Por lo tanto, puede que no sean 

capaces de adaptarse a las condiciones ambientales que caracterizan los doseles abiertos, 

especialmente en el área submediterránea donde la precipitación no es tan elevada. Varios 

estudios han demostrado incrementos en STM como adaptación a condiciones de elevada 

radiación solar y tasa evaporativa (e.g., Gauslaa & Coxson, 2011; Larsson et al., 2012; 

Gauslaa, 2014; Merinero et al., 2014, 2015). Sin embargo, un aumento en la tasa de 

desecación puede también reducir la tasa fotosintética (Insarov & Schroeter, 2002), 

limitando el crecimiento y, por tanto, la masa específica del talo.  

La cobertura del matorral también influyó de manera negativa sobre la WHC y 
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STM de algunas especies y rasgos. Los cianolíquenes y R. farinacea presentaron valores 

más bajos de ambos rasgos en respuesta a los matorrales más densos, mientras que en los 

líquenes grandes foliáceos solo se redujo su WHC. Este resultado resulta llamativo ya 

que esperábamos que la apertura del dosel y la densidad del matorral tuvieran efectos 

opuestos si tenemos en cuenta la radiación solar que permiten llegar a los troncos sobre 

los que se desarrollan los líquenes. No obstante, los bosques con doseles más abiertos 

fueron frecuentemente también los de mayor desarrollo arbustivo, lo que podría explicar 

estos resultados. Además, el matorral muy denso puede suponer una barrera física que 

intercepta el agua de lluvia (Snyder et al., 2022), impidiendo que esta llegue a los líquenes 

de la parte baja de los troncos, algo especialmente perjudicial sobre los cianolíquenes y 

grandes foliáceos que requieren agua líquida (Lange et al., 1986). Así pues, esto 

disminuiría su almacenamiento, conduciendo a periodos más largos de inactividad y a la 

ralentización de su crecimiento en masa (Palmqvist & Sundberg, 2000).  

Por último, la calidad del hábitat a través del diámetro arbóreo influyó de manera 

positiva sobre la WHC global. El mayor número de grietas y rugosidad que caracterizan 

a los árboles de mayor envergadura resultan en niveles más altos de humedad y mayor 

capacidad de absorción hídrica en los troncos (Mistry & Berardi, 2005). Estas condiciones 

podrían aumentar la disponibilidad y almacenamiento de agua de los líquenes que se 

desarrollan sobre ellos. Asimismo, los briófitos son más frecuentes en los árboles más 

grandes, lo que supone una fuente adicional de humedad para los líquenes (Rubio-Salcedo 

et al., 2015). Por el contrario, la STM de los líquenes foliáceos de lóbulo ancho y R. 

farinacea fue menor en los forófitos más grandes. Los árboles de mayor envergadura 

suelen asociarse a bosques maduros y bien conservados (Nascimbene et al., 2014), 

generalmente más sombríos. Estas condiciones podrían reducir la eficiencia fotosintética 

y, por tanto, el crecimiento de estos líquenes que muestran preferencia por áreas expuestas 

al sol (Nimis & Martellos, 2017).  

6. Aspectos por evaluar y líneas de investigación futuras 

Con los resultados de esta Tesis Doctoral se da respuesta a las principales 

preguntas planteadas, a través de la profundización en el estudio de las relaciones de la 

diversidad liquénica en todas sus facetas con cambios ambientales relacionados con la 

fragmentación, el clima, la estructura y calidad del hábitat, factores muy vinculados con 

la respuesta de las comunidades al cambio global. No obstante, también se han puesto de 

manifiesto las limitaciones del estudio y han surgido nuevas cuestiones que sería 
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necesario abordar en un futuro para obtener un conocimiento más exhaustivo acerca del 

tema.  

En primer lugar, sería necesario ampliar las escalas de estudio, dada la gran 

importancia que esta ejerce en los resultados finales. Por ejemplo, en esta tesis hemos 

evaluado la relación entre las tres dimensiones de la diversidad y su ambiente a escala de 

parcela y árbol, pudiendo ser interesante su estudio a escalas más amplias. Asimismo, el 

estudio de los rasgos funcionales se abordó a escala de fragmento y parcela, por lo que 

sería conveniente evaluar su respuesta tanto a escalas más amplias como más pequeñas 

(escala de árbol). Por otra parte, también resultaría útil añadir nuevos factores ambientales 

al estudio. En particular, es necesario profundizar en el estudio del efecto que otros 

factores microambientales relacionados con las variaciones de luz y humedad ejercen 

sobre la variabilidad intraespecífica de los rasgos cuantitativos. También, el gradiente 

climático de este estudio es muy limitado, por lo que sería conveniente comprobar si los 

resultados se mantienen en gradientes más amplios.  

Por otra parte, los resultados que obtuvimos al analizar las diferencias 

interespecíficas de los rasgos duros o cuantitativos utilizados plantearon la necesidad de 

cuantificar parámetros relacionados con la anatomía interna de las especies de estudio 

(por ejemplo, el grosor del córtex y capa de fotobionte), como posibles factores 

explicativos de su capacidad de retención hídrica. Asimismo, sería interesante estudiar 

cómo estos rasgos anatómicos responden a las variaciones ambientales del medio y si 

pueden suponer un mecanismo de adaptación a ciertas condiciones adversas. Además, en 

este estudio únicamente se estudiaron los rasgos cuantitativos relacionados con la 

estrategia hídrica de siete especies de macrolíquenes representativos de las comunidades 

de líquenes epífitos en el área de estudio. Por ello, ampliar el número de especies 

estudiadas y el número de individuos por especie, así como el pool de rasgos cuantitativos 

puede ofrecer una información mucho más completa acerca del funcionamiento de las 

comunidades analizadas.  

Por último, en esta Tesis Doctoral solo se analiza el efecto sobre la diversidad de 

distintas variables del medio abiótico. Sin embargo, a escalas pequeñas donde los 

individuos interactúan, los factores bióticos juegan un papel fundamental. Por ello, sería 

interesante incorporar variables como la competencia entre especies y cómo esta influye 

en los patrones de diversidad observados.  
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CONCLUSIONES 

 

1. Los factores ambientales que determinan la diversidad taxonómica, funcional y 

filogenética de las comunidades de líquenes epífitos varían según la escala espacial. A 

nivel de parcela, la estructura del bosque y el clima fueron los factores más determinantes, 

en tanto que, a nivel de árbol, la calidad del hábitat emergió junto a los anteriores como 

una de las variables más relevantes.  

2. La riqueza y abundancia de los rasgos funcionales forma de crecimiento, tipo 

de fotobionte y estrategia reproductiva también responden de diferente manera a los 

factores abióticos según la escala espacial considerada. A escala de fragmento, el nivel 

de fragmentación y el clima fueron las variables más explicativas, mientras que, a nivel 

de parcela, la calidad y estructura del hábitat resultaron ser los factores más significativos.  

3. Las tres facetas de la diversidad difieren en su respuesta a las condiciones 

ambientales ya que cada una de ellas se ve determinada por predictores distintos. No 

obstante, y de manera general, un incremento del estrés ambiental y de la homogeneidad 

del hábitat repercute de manera negativa en todas las facetas. La estructura del hábitat 

emergió como el factor más importante condicionando de manera directa las dimensiones 

taxonómica y funcional e indirectamente, la filogenética. Por el contrario, el clima 

únicamente influyó sobre la faceta taxonómica, mientras que la calidad del hábitat tuvo 

un efecto directo y opuesto en signo sobre las dimensiones funcional y filogenética e 

indirecto sobre la taxonómica. Sin embargo, la fragmentación no resultó un factor 

relevante sobre los patrones de diversidad a las escalas consideradas.  

4. La dimensión funcional emerge como el componente clave responsable de 

modular la respuesta de las otras dos facetas a los cambios ambientales. Existe una 

relación positiva y directa entre la dimensión funcional y la taxonómica y filogenética, 

pero también hay conexiones directas entre el ambiente y cada una de ellas, lo que 

refuerza la necesidad de considerar las tres dimensiones. Asimismo, la relación positiva 

entre la diversidad taxonómica y filogenética indica que las comunidades que presentan 

más linajes suelen estar compuestas de un mayor número de especies.  

5. La abundancia de determinadas categorías de rasgos funcionales puede 

utilizarse como un indicador de la riqueza total de especies de la comunidad. Las 

comunidades abundantes en cianolíquenes, grandes foliáceos y fruticulosos cilíndricos, 
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todos ellos grupos de líquenes sensibles a la fragmentación y a las condiciones 

ambientales, corresponden a las comunidades taxonómicamente más diversas. Por el 

contrario, las comunidades más abundantes en líquenes con una estrategia reproductiva 

de tipo sexual, favorable en entornos más hostiles, coincidió con las menos diversas en 

número de especies.  

6. Los rasgos funcionales suaves o cualitativos difieren en su respuesta a las 

condiciones ambientales. Los bosques menos fragmentados albergaron comunidades con 

mayor riqueza de los tres rasgos considerados, pero en especial de tipos de fotobionte y 

estrategias reproductivas, en tanto que la precipitación estival y las temperaturas mínimas 

del mes más frío influyeron de manera positiva sobre la riqueza y abundancia de los tres 

rasgos, respectivamente. Asimismo, la calidad del hábitat resultó un factor relevante que 

influyó sobre todo sobre la estrategia reproductiva, de manera positiva o negativa según 

el rasgo considerado. Por último, la heterogeneidad microclimática y la topografía del 

terreno influyeron de manera positiva sobre la riqueza y abundancia de las distintas 

formas de crecimiento.  

7. Las especies de macrolíquenes más representativas del área de estudio muestran 

diferencias interespecíficas para los rasgos duros o cuantitativos capacidad de retención 

de agua y masa específica del talo. Las variaciones en ambos rasgos se explican en base 

al tipo de fotobionte, así como a otras particularidades de las especies, mientras que la 

forma de crecimiento tuvo una importancia menor. La relación entre ambos rasgos está 

condicionada por el tipo de fotobionte, de modo que los cianolíquenes acumulan más 

agua por unidad de biomasa, seguidos de cefalolíquenes y clorolíquenes. Por último, la 

masa específica del talo influyó de manera positiva sobre la capacidad de retención 

hídrica, aunque también existen aumentos en la misma no mediados por la masa del talo.  

8. La capacidad de retención de agua y la masa específica del talo de los 

macrolíquenes epífitos varían a nivel intraespecífico en función de las condiciones 

ambientales. Las fluctuaciones de temperatura a lo largo del año influyeron de manera 

positiva en la retención hídrica de las especies más generalistas, pero no en sus masas 

específicas, mientras que la calidad del hábitat y la estructura del bosque asociadas a 

variaciones microclimáticas afectaron a ambos rasgos. Sin embargo, en las especies y 

grupos más sensibles a la desecación, una disminución del aporte de humedad no siempre 

fue acompañado de adaptaciones que conlleven el aumento de la retención hídrica y masa 

específica de los talos. 
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9. Dado que los motores del cambio global pueden afectar de diferente manera a 

las tres facetas de la diversidad a distintas escalas espaciales, resulta necesario establecer 

estrategias de conservación basadas en el estudio de la respuesta de las comunidades de 

líquenes epífitos a las variaciones de su entorno desde una perspectiva multiescala y plural 

que integre las dimensiones taxonómica, funcional y filogenética, especialmente en el 

área de transición climática templada-mediterránea, donde los efectos del calentamiento 

global podrían ser más pronunciados.  
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