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RESUMEN. Los mega-herbívoros (masa corporal superior a 1000 kg) con-
tribuyen a estructurar el paisaje vegetal por medio del consumo, la rotura y el 
desarraigo de numerosas plantas leñosas, tendiendo a transformar las zonas 
boscosas en mosaicos de pasto, matorral y bosque. Estos mosaicos ayudan a 
mantener una elevada biodiversidad ya que facilitan la persistencia de plantas 
y animales de ambientes esteparios desarbolados y forestales densos que alter-
naron en los paisajes europeos siguiendo los ciclos glaciales del Pleistoceno. 
La desaparición de los mega-herbívoros de la península Ibérica a final del 
Pleistoceno seguramente provocó una cascada de efectos ecológicos que toda-
vía desconocemos. También ignoramos las causas de esta desaparición, si fue-
ron naturales o antrópicas, por lo que tampoco podemos saber si los paisajes 
vegetales que se desarrollaron posteriormente, en el Holoceno, son de origen 
natural o antrópico. 

El objetivo de esta revisión es explorar en la literatura científica la hipótesis 
de que la transformación del paisaje por el hombre tras su llegada a Europa 
comenzaría por la caza intensiva de los grandes herbívoros, causando su desa-
parición o la disminución drástica de sus poblaciones. La consiguiente reduc-
ción del efecto de estos animales sobre las plantas leñosas, que había sido muy 
intenso en los anteriores interglaciares, propiciaría una marcada recuperación 
forestal al final del Pleistoceno y comienzos del Holoceno. Los bosques densos 
se extenderían mermando los pastos y herbívoros de espacios abiertos, que 
fueron el principal sustento de Homo sapiens en el Pleistoceno. Esta limitación 
obligaría a los humanos a cambiar su dieta para sobrevivir y, en un periodo 
de tiempo relativamente corto, a adoptar un nuevo modo de vida basado en la 
ganadería y la agricultura. 
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Los resultados de la revisión no permiten avalar ni rechazar la hipótesis plantea-
da, ni siquiera alguna de las cuestiones más relevantes derivadas de ella. Varios 
fundamentos de esta hipótesis se debaten actualmente y están dando lugar a in-
terpretaciones contrapuestas. 

Se discuten los aspectos ecológicos más relevantes encontrados, se proponen al-
gunas ideas para su interpretación y se enfatizan las limitaciones de la informa-
ción paleo-ecológica publicada para responder a preguntas tan generales como 
las que planteamos.

Variation of the forest and herbaceous domains in the landscape of the Iberian 
Peninsula in the last 20,000 years. Importance of the effect of large herbivores 
on vegetation

ABSTRACT. Mega-herbivores (body mass greater than 1000 kg) help 
structuring the plant landscape through consumption, breakage and uprooting 
of numerous woody plants, tending to transform wooded areas into grass, shrub 
and forest mosaics. These mosaics contribute to maintain a high biodiversity, 
since they enable the persistence of plants and animals of dense forests and 
treeless steppes, which alternated in the European landscapes following the 
glacial cycles of the Pleistocene. The disappearance of the mega-herbivores 
from the Iberian Peninsula at the end of the Pleistocene probably caused a 
cascade of ecological effects that remains unknown. We also do not know if the 
causes of their disappearance were natural or anthropogenic, and consequently 
it is not know if the plant landscapes that developed later, in the Holocene, have 
a natural or anthropogenic origin. 

The aim of this review is to explore in the scientific literature the hypothesis 
that the transformation of the natural landscape by humans began after their 
arrival in Europe through the intensive hunting of large herbivores, until 
their disappearance or extreme reduction. Consequently, the forest recovery 
of the end of the Pleistocene and beginning of the Holocene might have 
taken place without the containment that these animals would have exerted 
on woody vegetation in the previous interglacials. As a result, dense forests 
would spread over large territories reducing pastures and herbivores of 
open spaces, which were the sustenance of Homo sapiens in the Pleistocene. 
This limitation would force humans to change their diet to survive and, in 
a relatively short period of time, to adopt a new way of life-style based on 
livestock and agriculture.

The results of the review do not allow us to support or reject the hypothesis 
raised, or even any of the most relevant issues arising from it. Some fundamental 
grounds of this hypothesis are currently debated, and are giving rise to 
contrasting interpretations.

The most relevant ecological aspects found after the literature review are 
discussed, some ideas are proposed for their interpretation, and the limitations 
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of the paleo-ecological information available in the literature to answer general 
questions such as those posed here, are emphasized.

Palabras clave: Transformación del paisaje vegetal, consumo por grandes herbí-
voros, final del Pleistoceno, Holoceno, península Ibérica.

Key words: Landscape transformation, consumption by large herbivores, late 
Pleistocene, Holocene, Iberian Peninsula.
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1. Introducción

El paisaje vegetal ha experimentado grandes transformaciones en la península Ibé-
rica durante los últimos 20 milenios (González-Sampériz et al., 2010, 2017; Carrión et 
al., 2010 a). Entre los mayores cambios hay que destacar el de los dominios forestales 
respecto a las formaciones de pasto-matorral. Hace 20.000 años en Europa dominaban 
las estepas sin árboles (Binney et al., 2017) y en el Holoceno dominaron los bosques has-
ta que en el Neolítico se produjo una fuerte transformación del paisaje con la llegada de 
la agricultura, la expansión de los pastos para el ganado doméstico y los asentamientos 
urbanos (Kaal et al., 2011; Innes et al., 2013). Esta transformación ha continuado hasta 
la actualidad, acabando en la práctica con los paisajes vírgenes en Europa (Schnitzler, 
2014).

La reconstrucción de la vegetación y del paisaje vegetal en los periodos anteriores 
al Neolítico se suele apoyar en las características del clima, del suelo y, en mucha menor 
medida, en otros factores como son los regímenes de perturbación (Bond y Keeley, 2005; 
Gill, 2014). De estos últimos, el fuego ostenta la máxima consideración (Bond et al., 
2005). Otros factores de perturbación, causados por los herbívoros de tamaños grande y 
mediano, se han menoscabado (Barnosky et al., 2016), aunque algunos autores les con-
ceden gran importancia (Zimov et al., 1995; Coope, 2000; Rule et al., 2012; Gill et al., 
2012, 2013; Gill 2014, entre otros).

En la descripción del paisaje, desde la perspectiva del uso por los vertebrados herbívo-
ros, interesa distinguir la ocupación espacial de las zonas forestales (bosques y matorrales) 
de las dominadas por plantas herbáceas, además de las zonas de transición o ecotonos (bos-
ques poco densos, pastos con árboles dispersos, etc.). Esa distinción es relevante porque 
los herbívoros que se alimentan en pastos despejados o poco arbolados (pastadores) han 
sido muy importantes en la península Ibérica durante los últimos millones de años (Agustí 
y Antón, 2002) y en la actualidad constituyen la mayoría de los herbívoros domésticos 
(García-González, 2008). El dominio de uno u otro tipo de vegetación en el paisaje vegetal 
no sólo depende del clima, sino también de los regímenes de perturbación y su intensi-
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dad, las propiedades del suelo, etc. Además, con el aumento del estrés (por limitaciones al 
crecimiento vegetal derivadas del clima, los nutrientes, el agua, la luz, etc., Grime, 1979) 
se requiere un régimen de perturbaciones menos intenso para favorecer el dominio de las 
comunidades de plantas herbáceas y leñosas de pequeña talla sobre las comunidades de 
árboles y arbustos (Fig. 1). Es decir, se favorecen los pastos y los herbívoros pastadores 
en contra de los bosques-matorrales y los herbívoros ramoneadores (Hofmann, 1989). Un 
buen ejemplo de esta relación es el descenso del límite del bosque que se asocia al aumento 
de la perturbación antrópica en las altas montañas (González-Guerrero et al., 2017).

Figura 1. Esquema de los dominios generales de la vegetación natural de la península Ibérica 
según los regímenes de estrés y perturbación que soportan durante el año. Los puntos A y B 

representan dos situaciones de límite altitudinal de los árboles sometidas a distintos regímenes 
de perturbación a mayor y menor altitud, respectivamente. Se han considerado los conceptos de 

estrés y perturbación de Grime (1979).

El objetivo de este trabajo es explorar en la literatura científica la hipótesis de que 
la transformación del paisaje natural por nuestra especie comenzó poco después de su 
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llegada a Europa, hace unos 40-45.000 años (Hervella et al., 2016). El desencadenante 
de esa transformación habría sido la caza intensiva de los grandes herbívoros gracias a 
las técnicas sofisticadas de caza que Homo sapiens había comenzado a desarrollar antes 
de su expansión por Europa y que perfeccionó sustancialmente en los siguientes mile-
nios (Flodin, 1999; Shea, 2006; Churchill y Rhodes, 2009). La disminución o incluso 
desaparición de las manadas de herbívoros de tamaño grande y medio determinaría que, 
a final del Pleistoceno y comienzo del Holoceno, la recuperación de árboles y arbustos 
se produjera sin la contención que habrían ejercido estos animales en los interglaciares 
anteriores (ver Bakker et al., 2016 para un planteamiento de hipótesis similar). Los bos-
ques densos se extenderían por grandes territorios en detrimento de los pastos, limitando 
aún más las poblaciones de herbívoros pastadores de espacios abiertos, que habían sido 
el principal sustento de Homo sapiens y H. neanderthalensis en tiempos anteriores. Esta 
limitación obligaría a los humanos a cambiar su dieta para sobrevivir y, en un periodo de 
tiempo relativamente corto, a adoptar un nuevo modo de vida basado en la ganadería y la 
agricultura. Es importante resolver las preguntas derivadas de esta hipótesis, entre otras 
muchas cosas, para poder saber si los paisajes vegetales que se produjeron durante el Ho-
loceno en Europa, desprovistos de mega-herbívoros (masa corporal de los adultos de más 
de 1000 Kg, Owen-Smith, 1987), son naturales o de origen antrópico (Birks 2005) y, en 
consecuencia, qué tipo de medidas se han de aplicar para la conservación y restauración 
de los distintos paisajes de la península Ibérica que consideramos más naturales. Las 
ideas que aquí se discuten no son nuevas. Algunos autores, como Owen-Smith (1987), 
Zimov et al. (1995, 2012), Johnson (2009), Doughty et al. (2010), Rule et al. (2012), 
Doughty y Malhi (2013), Gill (2014), Barnosky et al. (2016), Johnson et al. (2016), 
Bakker et al. (2016), etc., han propuesto ideas similares. La originalidad del presente 
estudio se limita a situar el planteamiento general de la hipótesis en la península Ibérica 
en los últimos 20.000 años, así como discutir las implicaciones más importantes de dicha 
hipótesis para la interpretación, gestión y conservación de nuestros paisajes naturales.

2. Revisión de la literatura

2.1. Paisaje vegetal del final del Pleistoceno y extinción de los grandes herbívoros

El último pleniglaciar (24.000-14.600 años BP), que incluyó alguno de los episo-
dios más fríos del Pleistoceno (Mix et al., 2001; Jouzel et al., 2007), es un buen punto 
de referencia para entender la relación que existía entre la vegetación, un clima extremo 
(alto estrés por frío y sequedad) y el efecto de los herbívoros de mediano y gran tama-
ño sobre la vegetación. Existe la idea clásica de que durante el último máximo glacial 
(LGM, en torno a 20.000 años BP) las estepas y tundras sin árboles cubrirían gran parte 
de la Europa no cubierta por el hielo, incluyendo el norte de la península Ibérica (Binney 
et al., 2017). El resto de la península estaría cubierto por estepas poco arboladas, bosques 
ralos de coníferas y numerosos refugios de vegetación mediterránea y de clima templado 
junto a la costa y en los valles interiores más abrigados (González-Sampériz et al., 2010). 
Se cree que durante el LGM no existían bosques extensos en Europa sino pequeñas po-
blaciones de árboles localizadas en enclaves favorables (Willis y van Andel, 2004). En 
los últimos años se ha cuestionado esta idea de inmensas estepas y tundras sin árboles 
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que ocupaban gran parte de Europa y se ha generado un activo debate sobre la existencia 
de refugios de árboles por encima de los límites previamente considerados (45º N para 
los árboles de clima templado y de 46º N para todos los árboles en el W de Europa), es 
decir, de los refugios del sur de Europa (Willis y van Andel, 2004; Svenning et al., 2008; 
Tzedakis et al., 2013; Robin et al., 2016; Giesecke, 2016). Los partidarios de los refugios 
de especies arbóreas en el centro y norte de Europa se apoyan en evidencias paleo-ecoló-
gicas (Willis y van Andel, 2004; Juricková et al., 2014; Dering et al., 2016), en las pre-
dicciones de algunos modelos de nichos ecológicos (Svenning et al., 2008) y en estudios 
genéticos (Parducci et al., 2012; Dering et al., 2016). Las principales causas que se han 
propuesto para explicar la ausencia o escasez de árboles en los paisajes del LGM son la 
dureza del clima (frío y aridez), algunos fenómenos periglaciares, el efecto de los fuertes 
vientos, el mal drenaje de los suelos, las bajas concentraciones de CO2 en la atmósfera 
y el fuego de origen natural o causado por los humanos (Kolstrup 1990; Bredenkamp et 
al., 2002; Svenning et al., 2008; Kaplan et al., 2016). Se suele asumir que el efecto de 
los incendios sobre la flora leñosa en los periodos glaciales fue menos importante que en 
los interglaciares (Lawson et al., 2013; Power et al., 2008). Sin embargo, Kaplan et al. 
(2016) consideran que los fuegos de origen antrópico debieron ser fundamentales duran-
te el LGM, dada la gran destreza de los humanos paleolíticos en el manejo del fuego que, 
en este caso, dirigirían a facilitar la caza, la recolección y la movilidad. 

Es sorprendente que en la mayoría de las reconstrucciones de los paisajes vegetales 
del LGM se margine el efecto de los grandes herbívoros. Por ejemplo, Kaplan et al. 
(2016) le atribuyen un escaso efecto al valorar que la densidad de estos animales debía 
ser muy baja en los ambientes infértiles del LGM. 

La extinción de gran parte de la megafauna entre el final del Pleistoceno y el 
principio del Holoceno ha despertado mucho interés entre los científicos durante más 
de un siglo (Smith et al., 2016; Ricánková et al., 2018). Este interés se reactivó cuando 
Martin (1967) planteó la caza como la causa más probable de la extinción, generando 
un activo debate que aún continúa (Koch y Barnosky, 2006; Smith et al., 2016; Ri-
cánková et al., 2018). Algunos científicos sostienen que antes de su extinción muchas 
especies de la megafauna experimentaron un declive continuado que se ha correlacio-
nado con importantes cambios climáticos (Guthrie, 2001; Nogués-Bravo et al., 2010; 
Carotenuto et al., 2016; Ricánková et al., 2018), otros, proponen que una intensa caza 
o la alteración de los hábitats por los humanos condujeron a la extinción de estos ani-
males (Martin, 1967; Martin y Steadman, 1999; Surovell et al., 2005, 2016; Gill et al., 
2009; Zimov et al., 2012, Sandom et al., 2014a) y, finalmente, el grupo más numeroso 
de autores suponen que la extinción se produjo por una combinación de ambas causas 
(Stuart, 2005, 2015; Koch y Barnosky 2006; Pushkina y Raia, 2008; MacDonald et al., 
2012; Markova et al., 2013; Bartlett et al., 2016). Por otra parte, se ha descrito cómo 
la pérdida de la megafauna determinó una cascada de efectos ecológicos que afectaron 
profundamente a la estructura de la vegetación y la función de los ecosistemas (John-
son, 2009; Gill, 2014; Bakker et al., 2016; Mahli et al., 2016; Smith et al., 2016), las 
interacciones planta-animal (Guimaraes et al., 2008), los regímenes de fuego (Rule et 
al., 2012), los ciclos biogeoquímicos (Doughty y Malhi, 2013) y el clima (Doughty et 
al., 2010; Smith et al., 2010). 
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Se considera que la extinción de la megafauna en Europa se produjo en dos fases: 
la primera comenzó con el declive poblacional de algunas especies a final del anterior 
interglaciar (Riss-Würm, 140.000-115.000 años BP) y concluyó con su extinción al ini-
cio del último episodio glacial. Junto a otros animales más pequeños, se extinguieron los 
hipopótamos (Hippopotamus amphibius), los elefantes de colmillos rectos (Palaeoloxo-
don antiquus) y los rinocerontes esteparios (Stephanorhinus spp.) (Stuart, 2015). Todos 
ellos estaban poco adaptados al intenso frío de los episodios glaciales más severos por 
lo que sus últimos refugios europeos parece que se situaron en el sur del continente. La 
desaparición de sus últimas poblaciones parece que sucedió tras la llegada de Homo 
sapiens a Europa, aproximadamente hace unos 45.000 años (Owen-Smith, 1987; Koch 
y Barnosky, 2006; Stuart, 2015). La segunda fase comenzó con el declive de algunas 
especies tras el último máximo glacial y concluyó con su extinción en momentos distin-
tos, entre el final del Pleistoceno y el Holoceno (Fig. 2). En ella se extinguieron, junto a 
otras especies de menor talla, el rinoceronte lanudo (Coelodonta antiquitatis) y el mamut 
(Mammuthus primigenius), ambos muy adaptados a las extremas condiciones climáticas 
glaciales por lo que mantuvieron sus últimos refugios en Eurasia central y norte de Sibe-
ria (Markova et al., 2013).

Figura 2. Esquema cronológico de los periodos geológicos, las fases climáticas terrestres, las culturas 
prehistóricas, el clima general, el paisaje vegetal dominante y la extinción de la megafauna en los 

últimos 20.000 años, principalmente en la península Ibérica. Realizado a partir de Carrión (2002), 
Stuart (2005), González Sampériz et al. (2008 y 2017), Álvarez-Lao y García (2010), Carrión et al. 
(2010 a), Pérez Obiol et al. (2011), Cortés Sánchez et al. (2012), Markova et al. (2013), Rillardon y 

Brugal (2014), Pérez-Díaz et al. (2015), Stuart (2015) y Dias et al. (2016).

2.2. Holoceno: recuperación forestal y sus consecuencias 

La suavización del clima a final del Pleistoceno e inicio del Holoceno produjo 
una gran expansión de los bosques en Europa (Huntley y Birks, 1983; Berglund et 
al., 1996, Guthrie, 2001; Carrión et al., 2010a; Allen et al., 2010; Collins et al., 
2012; Huntley et al., 2013; Aranbarri et al., 2014) que llegó a ser máxima hacia el 
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Holoceno medio (Roberts et al., 2018). Firbas (1949) e Iversen (1960) plantearon 
que las zonas templadas de Europa estarían cubiertas por densos bosques mixtos de 
caducifolios durante el máximo climático del Holoceno, hace unos 6000 años. Esta 
hipótesis se ha mantenido sin cuestionamientos importantes hasta el final del siglo 
XX. Sin embargo, en las dos últimas décadas se está produciendo un amplio debate 
sobre el grado de “apertura” que deberían tener los bosques de los paisajes naturales 
europeos sin la intervención humana, incentivado por la necesidad de disponer de 
modelos para la gestión y restauración de los espacios naturales (Svenning, 2002; 
Birks, 2005). Vera (2000) propuso que los bosques naturales estarían modelados 
por los grandes herbívoros que mantendrían paisajes abiertos con un mosaico de 
pasto, arbolado y matorral. Argumentaba que los robles y avellanos, abundantes en 
los registros polínicos analizados de las zonas templadas europeas, indicarían bos-
ques abiertos ya que esas especies no pueden germinar en ambientes muy sombríos. 
Varios estudios han explorado las dos hipótesis en el centro y norte de Europa y 
han encontrado más soporte para la clásica de Firbas e Iversen que para la de Vera 
(Mitchell, 2005; Whitehouse y Smith 2010; Sandom et al., 2014b). Por el contrario, 
los estudios desarrollados principalmente en el sur o el este de Europa sugieren la 
existencia de espacios abiertos durante todo el Holoceno, ya sea por efectos del cli-
ma, del suelo o de los incendios frecuentes (Ellenberg, 1988; Mason, 2000; Gonzá-
lez-Sampériz et al., 2008; Kunes et al., 2015; Pokorny et al., 2015). En la península 
Ibérica, el paisaje vegetal durante el Holoceno medio estuvo dominado por diversos 
bosques caducifolios de clima templado (Ramil-Rego et al., 1998; Benito Garzón et 
al., 2007; Carrión et al., 2010a, 2010b), aunque también persistieron algunas zonas 
de estepas y bosques poco densos (González-Sampériz et al., 2008).

Entre los factores ecológicos que determinaban la densidad de los bosques, el efec-
to de la megafauna sería muy importante, incluso en las condiciones favorables para 
el desarrollo vegetal de los interglaciares (Bakker et al., 2016), como se observa en 
la actualidad con la escasa megafauna que aún persiste (Owen-Smith, 1988; Asner y 
Levick, 2012; Staver y Bond, 2014). Por ello, cabe esperar que los bosques durante 
los primeros milenios del Holoceno fueran más densos y extensos que en los periodos 
equivalentes de los interglaciares anteriores ya que al inicio del Holoceno la megafauna 
estaba prácticamente extinta (Bakker et al., 2016; Gill, 2014) (Fig. 2). Por el contrario, 
en los interglaciares previos al Holoceno la megafauna fue abundante y diversa (Agustí 
y Antón, 2002; Magri y Palombo, 2013). El debate sobre la extensión y densidad de los 
bosques y de los espacios abiertos en el Holoceno y en los anteriores interglaciares se 
ha basado, por ejemplo, en la comparación de análisis de polen fósil (West et al., 1995; 
Keen et al., 1999), las proporciones de moluscos y escarabajos de ambientes abiertos 
y forestales (Ponel, 1995; Alexander, 2005; Whitehouse y Smith, 2010; Sandom et al., 
2014b), los porcentajes de isótopos estables en tejidos perdurables de vertebrados her-
bívoros (Drucker et al., 2003, 2008; Bocherens et al., 2015; Hofman-Kaminska et al., 
2018), la presencia de esporas en el suelo de hongos coprófilos del estiércol de los gran-
des herbívoros (Bakker et al., 2016), etc. Distintos trabajos sostienen que los bosques de 
la primera mitad del Holoceno en Europa eran densos o muy densos (Whitehouse, 1997; 
Dinnin y Sadler, 1999; Bradshaw et al., 2003; Mitchell, 2005; Whitehouse y Smith, 
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2010; Sandom et al., 2014b), aunque abundaban algunas especies que regeneran mal 
en ambientes muy sombríos, como Quercus spp., Corylus avellana y Pinus sylvestris 
(Vera, 2000; Svenning, 2002). Sin embargo, los bosques de los interglaciares anteriores 
al Holoceno estarían en mosaico con los pastos (ver Svenning, 2002 para una revisión 
del tema), aunque algunos autores aprecian fases de bosques caducifolios densos (Kunes 
et al., 2011). El debate científico abierto sobre esta cuestión no permite extraer conclu-
siones definitivas (Gill, 2014). 

Otro factor muy importante en la discusión anterior es el fuego. Se suele interpre-
tar que los incendios ocurridos en Europa a partir del Neolítico dependieron en gran 
medida de la actividad humana y que los anteriores dependieron de factores naturales, 
aunque sin excluir totalmente los de origen antrópico (Gil Romera et al., 2010; Vannière 
et al., 2011; Morales-Molino et al., 2013). Sin embargo, los homininos comenzaron a 
manejar el fuego desde tiempos muy remotos y, sin duda, a comienzo del Holoceno los 
humanos ya eran expertos en su uso (Marlon et al., 2013) por lo que algunos autores han 
inferido la importancia del fuego antrópico antes del Neolítico (Mason, 2000; Attwell 
et al., 2015; Lawson et al., 2013) e incluso durante el LGM (Kaplan et al., 2016), que 
presenta la mínima frecuencia de incendios de los últimos 21.000 años por la escasez 
de combustible (Power et al., 2008). Sin embargo, el progreso en esta dirección es muy 
comprometido por la gran dificultad de distinguir la causa del fuego en los registros pa-
leo-ecológicos anteriores al Neolítico (Vannière et al., 2011; Kaal et al., 2011; Marlon et 
al., 2013; García-Ruiz et al., 2016). 

Los acusados cambios de paisaje vegetal que ocurrieron en Europa entre el úl-
timo episodio glacial y el Holoceno tuvieron importantes consecuencias ecológicas. 
Una de ellas, derivada de la gran expansión forestal que se produjo desde el final del 
Pleistoceno hasta el Neolítico, pudo conducir a carencias alimentarias en muchas 
poblaciones humanas que en el Pleistoceno habían tenido su principal sustento en los 
grandes herbívoros pastadores (Niven, 2007; Richards, 2009). Son muy numerosos 
los trabajos que describen un importante cambio de alimentación entre el final del 
Pleistoceno y el inicio del Holoceno en las poblaciones humanas europeas, que ten-
dieron a quedar relegadas a las zonas costeras ricas en recursos marinos (Schulting, 
2011). En los yacimientos estudiados se observa una importante disminución de los 
restos de ungulados y un aumento considerable de los vegetales, pequeños verte-
brados terrestres, peces y recursos marinos (Richards, 2002; Marín-Arroyo, 2013; 
Rillardon y Brugal, 2014; Zaatari y Hublin, 2014; Fernández-López de Pablo y Ga-
briel, 2016; Dias et al., 2016). Incluso se ha descrito que los pobladores neolíticos 
ocuparon amplios territorios en el sur de la península Ibérica que, al parecer, ya ha-
bían abandonado los anteriores pobladores mesolíticos (Cortés Sánchez et al., 2012). 
Sin embargo, en otras zonas de Europa se ha documentado una coexistencia bastante 
prolongada de las dos culturas hasta la desaparición de los cazadores-recolectores 
(González-Fortes et al., 2017; Innes et al., 2013). Es interesante observar que este 
cambio de la alimentación humana pudo ocurrir antes en la península Ibérica que 
en el centro y norte de Europa (Dias et al., 2016), seguramente porque la expansión 
forestal fue anterior en el sur del continente.



Montserrat-Martí y Gómez-García

96 Cuadernos de Investigación Geográfica 45 (1), 2019, pp. 87-121

2.3. Neolítico

El Neolítico en Europa se inició con la adopción de la agricultura y la ganadería 
y supuso un incremento importante de los incendios desbrozadores de origen antró-
pico (Vannière et al., 2011; Rius et al., 2011; Marlon et al., 2013; Morales-Molino y 
García-Antón, 2014). Ahora ya no se trataba de frenar el avance del bosque y crear 
algunos claros forestales sino de modificar el paisaje para expandir campos de cultivo 
y pastos (Kaal et al., 2011; Innes et al., 2013). Para este fin se requirió un uso intensi-
vo del fuego, que fue en aumento a medida que las poblaciones humanas crecieron y 
necesitaron ocupar territorios más extensos y explotarlos con mayor intensidad. En la 
península Ibérica se observan notables asincronías entre los regímenes de incendios de 
localidades del norte y del sur. En los registros palo-ecológicos, a partir de los 4000-
3500 años BP se detectan frecuentes incendios de origen claramente antrópico, que 
aumentan de manera generalizada en toda la península después de los 2800 años BP 
(Vannière et al., 2011). 

El uso del fuego como agente desbrozador sin duda tuvo importantes y crecientes 
consecuencias en el paisaje por reducción drástica del bosque y expansión de los pastos 
y campos de cultivo (Kaal et al., 2011; Morales-Molino y García-Antón, 2014; Gar-
cía-Ruiz et al., 2016). La reiteración en el uso del fuego para someter árboles y arbustos 
ocasionó la degradación del territorio por la pérdida de fertilidad y suelo y la expansión 
de matorral muy poco productivo (Kaal et al., 2011; Morales-Molino y García-Antón, 
2014). Esta actividad ha dejado numerosas huellas geomorfológicas en el paisaje que se 
reconocen en la actualidad (García-Ruiz et al., 2016). 

La degradación antrópica de los bosques y el desarrollo de la ganadería faci-
litaron la expansión de los pastos. La flora de los pastos actuales procede de restos 
de pastos primarios y de poblaciones acantonadas en refugios a salvo del dominio 
boscoso prevalente en la mayor parte de Europa al inicio del Neolítico (Pott, 1995; 
Bredenkamp et al., 2002). Sin embargo, en el centro y este de Europa parece que 
persistieron algunos retazos de pastos primarios durante todo el Holoceno (Hejcman 
et al., 2013; Kunes et al., 2015; Pokorny et al., 2015), al igual que debió ocurrir en 
otros territorios, como en algunas zonas del sur de la península Ibérica (Bredenkamp 
et al., 2002).

2.4. Edad Media

A partir del Neolítico continuó y se acrecentó la transformación del paisa-
je para ampliar cultivos, pastos e infraestructuras. En el registro paleo-ecológico 
se aprecian periodos con distinta degradación de la vegetación arbórea dominan-
te siguiendo el curso de los acontecimientos históricos de cada región peninsular 
(Carrión et al., 2007; López Sáez et al., 2009, 2014; Cunill et al., 2013; Mora-
les-Molino y García-Antón, 2014; Aranbarri et al., 2014). Este proceso parece que 
culminó durante la Edad Media en bastantes territorios peninsulares (Montserrat 
Martí, 1992; López Sáez et al., 2014; Cunill et al., 2013; García Ruiz et al., 2016). 
En este periodo se ajustaron los mecanismos de explotación agropecuaria a las com-
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plejas peculiaridades orográficas y climáticas de la península Ibérica (López Sáez 
et al., 2009) y se potenciaron tres tipos de movimiento estacional de los rebaños 
domésticos: interregional (trashumancia), intercomarcal (transterminancia) y local 
para adaptar el pastoreo a la fuerte estacionalidad climática y a la complementa-
riedad de los diferentes territorios peninsulares. El alto grado de sofisticación que 
alcanzó el pastoralismo en la Edad Media requirió la creación de varias organiza-
ciones de ganaderos, como el Honrado Concejo de la Mesta de Castilla y León y la 
Casa de Ganaderos de Zaragoza, entre otras. Los ganaderos consiguieron mantener 
grandes rebaños mediante movimientos estacionales que evitaban el aporte de fo-
rrajes adicionales. Esta optimización del aprovechamiento limitaba sustancialmente 
la acumulación de materia vegetal seca. El pastoreo y la extracción de leñas con-
tuvieron la invasión de los arbustos en los pastos y, lo más importante, conforma-
ron y conservaron unos agro-ecosistemas de gran valor natural con extraordinaria 
biodiversidad (Zorita, 2001). El sistema trashumante inició un fuerte crecimiento 
a partir del siglo XV y alcanzó su máximo desarrollo en el siglo XVIII gracias al 
comercio internacional de lanas finas, pero a final de este mismo siglo comenzó un 
declive que culminó en 1836 con la abolición de la Mesta (Pérez Romero, 2007, 
2016). Las causas del hundimiento de los sistemas trashumante y transterminante 
fueron diversas: los procesos desamortizadores de Mendizábal y Madoz, la pérdida 
del monopolio de la producción de lanas finas, el incremento demográfico que se 
produjo en el siglo XIX, el abandono de las prácticas zootécnicas dirigidas a pro-
ducir lana de calidad en aras a aumentar la producción, el aumento de los costes de 
los pastos de invierno, etc. (Zorita, 2001; Collantes Gutiérrez, 2003; Pérez Romero 
2007). Tras la abolición de la Mesta las trashumancias quedaron muy reducidas en 
la península Ibérica pero se mantuvieron o incluso se potenciaron los movimientos 
locales (Zorita, 2001). Persistió una importante ganadería extensiva hasta la déca-
da de los 60 del siglo XX, cuando la producción de carne pasó a depender en su 
mayor parte de explotaciones intensivas que ya no estaban ligadas a la producción 
local de los pastos (Collantes Gutiérrez, 2003). En dos decenios se derrumbaron los 
agro-ecosistemas milenarios de la península Ibérica que estaban vertebrados por un 
intenso uso pastoral (Zorita, 2001).

La organización de la ganadería iniciada en el Neolítico y con máximo de-
sarrollo en los sistemas trashumantes de los siglos XIII-XVIII, tuvo importantes 
consecuencias ecológicas en la península Ibérica (Ruiz y Ruiz, 1986; Zorita, 2001). 
Restableció el efecto de los herbívoros pastadores por medio de la domesticación 
y favoreció la expansión de las comunidades herbáceas de ambientes abiertos, lo 
que contribuyó a equilibrar en el paisaje las áreas de bosque-matorral y los pastos 
herbáceos. Sin duda, este fenómeno favoreció la expansión de numerosas plantas y 
animales de lugares abiertos que habrían quedado muy acantonadas en el periodo 
de máxima expansión forestal del Holoceno medio, facilitando la conservación de 
la extraordinaria biodiversidad de la península Ibérica (Zorita, 2001; Montserrat et 
al., 2017). El esquema de la Figura 3 resume la diversidad de especies y ambientes 
que habitan en Aragón, como ejemplo de un territorio significativo de la península 
Ibérica.
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Figura 3. Distribución aproximada de la diversidad de especies de plantas vasculares en Aragón 
según los tipos de vegetación y los porcentajes de superficie que ocupan. La diversidad florística 

de Aragón se puede considerar que es similar a la de la flora Ibérica. Elaboración propia a 
partir de los datos del Atlas de la flora de Aragón (http://floragon.ipe.csic.es/index.php).

2.5. El paisaje actual 

La liquidación del Antiguo Régimen (abolición de la Mesta en 1836) supuso la li-
mitación de los movimientos de los rebaños a zonas más locales y la necesidad de tener 
que complementar su alimentación durante algunos meses del año con piensos producidos 
localmente y forrajes almacenados. Por primera vez la ganadería comenzó a depender par-
cialmente de la agricultura. Esta tendencia ha ido en aumento, muy especialmente a partir 
de la segunda mitad del siglo XX. A comienzo de la década de 1960 se inició un cambio 
drástico del país con la apertura de la economía al comercio y la financiación internacional, 
la industrialización, el crecimiento urbano y el progresivo abandono del campo (Zorita, 
2001). La ganadería extensiva inició un fuerte declive, se abandonaron muchos pastos y se 
potenció la ganadería intensiva con una imagen de progreso. La alimentación del ganado 
pasó a depender casi exclusivamente de los productos agrícolas, principalmente de los 
piensos con maíz y soja, a la vez que prácticamente desaparecía el ganado equino y se sus-
tituían las razas autóctonas más rústicas por otras más selectas importadas para aumentar la 
producción. Por su parte, la agricultura se intensificó en los llanos y se abandonó también 
en gran parte la de la montaña, haciéndose cada vez más dependiente de los combustibles 
fósiles, los fertilizantes y productos fitosanitarios industriales. La agricultura ha sido desde 
sus inicios una actividad de efecto ambiental degradante ya que necesita roturar el suelo 

http://floragon.ipe.csic.es/index.php
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para aliviar su compactación, controlar las malas hierbas y facilitar la siembra, incorporar 
abonos y promover la infiltración del agua. En este proceso los niveles internos del suelo se 
exponen a la intemperie y a la luz solar directa con lo que se oxida la materia orgánica y se 
esteriliza una parte de su flora microbiana. Es decir, se reducen dos de los principales fac-
tores de la fertilidad natural. Ello determina que los suelos agrícolas sean más proclives a 
la erosión física de las partículas y a la erosión química de algunos nutrientes que los de los 
pastos. Además, en el último siglo se han intensificado los problemas ecológicos asociados 
a la agricultura por la mecanización de las labores agrícolas y la aplicación generalizada de 
abonos y pesticidas químicos (Zalidis et al., 2002; Conant et al., 2007; Stoate et al., 2009). 

Como no podía ser de otro modo, los paisajes vegetales de la península también experi-
mentaron un fuerte cambio a partir de la década de 1960. Las inmensas superficies de pastos 
herbáceos apenas arboladas que anteriormente cubrían amplios territorios, se transformaron 
con rapidez por la repoblación forestal y la expansión de montes bajos y matorrales muy den-
sos. La escasa presión ganadera y la radical prohibición de realizar incendios desbrozadores 
aceleraron sustancialmente este proceso de reforestación. En las llanuras los cambios no fue-
ron menores y muchos paisajes devinieron en cultivos, núcleos urbanos y sus infraestructuras 
con apenas algunos retazos de vegetación ruderal como único vestigio de la naturaleza. 

En climas como el actual, adecuados para el crecimiento forestal, la colonización 
de los pastos por arbustos y árboles (proceso que se conoce como matorralización) suele 
ser bastante rápida tras el cese del fuego y la disminución del pastoreo, incluso en las 
condiciones más duras de las montañas (Montserrat et al., 2017).

En los últimos años se ha propuesto la reintroducción de fauna silvestre de otros 
territorios para restituir la extinta (rewilding), tratando de restablecer los procesos natu-
rales con la mínima intervención humana (Navarro y Pereira, 2012; Carey, 2016). 

3. Discusión

La bibliografía disponible no permite avalar ni rechazar la hipótesis de una expansión 
forestal extensiva y masiva en la primera mitad del Holoceno por déficit de grandes herbí-
voros. También restan en la incertidumbre la abundancia de grandes herbívoros en el Pleis-
toceno y sus efectos en la vegetación, las causas de la extinción de los grandes vertebrados a 
final de ese período, las variaciones de extensión y densidad de los bosques entre el Holoceno 
y los interglaciares anteriores, la existencia de evidencias claras en los registros paleo-eco-
lógicos de las perturbaciones originadas por los humanos para limitar la extensión forestal y 
favorecer a los herbívoros pastadores, etc. Varios de estos temas sobre los que pivota nuestra 
hipótesis se debaten actualmente y dan lugar a interpretaciones contrapuestas. Comentamos 
a continuación los aspectos que nos parecen más relevantes, proponiendo algunas ideas para 
su interpretación y discutiendo las limitaciones de la información paleo-ecológica publicada 
para responder a preguntas tan generales como las que aquí planteamos.

3.1. Efecto de los grandes herbívoros sobre la vegetación

La reconstrucción de los paisajes vegetales pretéritos suele apoyarse en las variacio-
nes del clima derivadas de modelos y, en menor medida, en los regímenes de perturbación, 
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entre los que destacan los debidos al fuego (Bond et al., 2005). Las reconstrucciones rea-
lizadas del LGM no suelen considerar el efecto de los herbívoros de tallas grande y media 
sobre la vegetación, aunque algunos autores sí consideran su importancia (Zimov et al., 
1995; Coope, 2000; Rule et al., 2012; Gill et al., 2012, 2013; Gill, 2014, etc.). Con estos 
autores, defendemos el destacado efecto de estos animales por los siguientes motivos:

1. Los grandes herbívoros, capaces de consumir plantas leñosas poco nutritivas 
(Demment y Van Soest, 1985; Wing y Tiffney, 1987) junto a otros herbívoros 
de dieta más selectiva, habrían generado pastos muy productivos que permiti-
rían la subsistencia de numerosos vertebrados de distintas tallas (Montserrat 
Recoder, 1964; Owen-Smith, 1987). Un proceso similar se ha descrito en Áfri-
ca por el pastoreo combinado de elefantes, rinocerontes e hipopótamos que ha 
producido los pastos que sustentan la mayor biomasa animal medida en am-
bientes naturales (Owen-Smith, 1987). Aunque no es fácil calcular el tamaño 
de las poblaciones de los herbívoros del Pleistoceno a partir de los restos fósiles 
(Bradshaw et al., 2003), se ha podido estimar que en las estepas de Alaska y 
del NE de Siberia durante el último episodio glacial la densidad de los grandes 
herbívoros era de 88 y 105 Kg.ha-1, respectivamente (Mann et al., 2013; Zimov 
et al., 2012). Es decir, la productividad vegetal y la biomasa animal de la estepa 
glacial, en un lugar tan frío e inhóspito como es el norte de Siberia, sería similar 
a la de las sabanas africanas actuales (Zimov et al., 2012).

2. Durante el LGM debieron ocurrir importantes migraciones de herbívoros de 
tamaños grande y medio forzadas por la fuerte estacionalidad del clima. Cabe 
suponer que se producirían migraciones de grandes rebaños hacia el centro y 
el norte de Europa en primavera y que regresarían al sur de Europa en otoño. 
Los análisis de los isótopos de estroncio, oxígeno y carbono en la dentina pro-
porcionan información sobre la variación de ambientes, climas y alimentos que 
experimentaron los individuos analizados durante el periodo de formación de 
sus dientes (Julien et al., 2012). Con este método se ha podido inferir que los 
renos, mamuts y mastodontes podían realizar largas migraciones estacionales y 
que los bisontes y caballos tendían a ser más sedentarios (Hoppe y Koch, 2007; 
Pellegrini et al., 2008; Britton et al., 2011; Julien et al., 2012). Sin embargo, 
también se ha estimado una escasa movilidad en algunos casos analizados de 
especies potencialmente migratorias (Hoppe y Koch, 2007). Las migraciones 
de renos debieron ser muy regulares y constituyeron un recurso esencial para 
las culturas paleolíticas en los periodos más fríos (Niven 2007). 

Los movimientos estacionales de grandes herbívoros supondrían la acumulación 
de muchos individuos en determinados periodos del año como puede observarse 
actualmente en las grandes estepas centroafricanas. Y como allí, en estos 
periodos de intenso pastoreo (consumo, pisoteo y aporte de excrementos) la 
vegetación leñosa más extendida en el LGM se vería particularmente dañada, 
favoreciendo el dominio del pasto herbáceo (Bond, 2010). Tal como se observa 
hoy, durante los periodos de fuerte estrés climático (principalmente en invierno), 
los herbívoros se verían forzados a consumir todo tipo de plantas, incluyendo 
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las leñosas capaces de resistir las condiciones climáticas del LGM (especies 
con tendencia a ser tolerantes al estrés). Muchas de estas plantas no podrían 
recuperarse de tales perturbaciones y, por tanto, cabe suponer que quedarían 
relegadas a los lugares menos accesibles, lo que podría explicar la ausencia de 
árboles en extensas zonas de Europa durante los interestadios relativamente 
templados del último ciclo glacial (Kolstrup, 1990).

El movimiento estacional de los herbívoros con intensa carga temporal habría 
favorecido un aprovechamiento óptimo de la vegetación que propiciaría 
un mosaico de pastos en distintas condiciones de clima, topografía, sustrato 
y fertilidad del suelo. Esta heterogeneidad vegetal y animal mantendría un 
sistema de alta producción primaria y consumo muy intenso (Zimov et al., 
2012; Zhu et al., 2018).

3. Las poblaciones humanas que persistieron en Europa durante el LGM debieron 
cazar profusamente para abastecerse de carne, grasa y pieles esenciales para 
su supervivencia (Flodin, 1999). Cabe suponer que dicho aprovisionamiento 
se beneficiaría de las migraciones de final de verano y principio de otoño. La 
caza sostenida y la adquisición progresiva de nuevas técnicas conducirían a 
una presión cinegética cada vez mayor. Aunque no existe acuerdo entre los 
expertos, numerosos autores coinciden en que ésta fue una causa importante 
de la extinción de la megafauna en Europa a final del Pleistoceno (Stuart, 
2015).

3.2. Extinción de la megafauna en Europa

Durante todo el Pleistoceno, plantas y animales adaptados a los climas fríos y secos 
de ambientes abiertos se extendieron por inmensas superficies durante los episodios gla-
ciales y retrocedieron a enclaves de clima adecuado, de extensión mucho más reducida, 
durante los interglaciares. Lo contrario ocurría con las especies dominantes durante los 
interglaciares, que quedaban reducidas a modestos enclaves en los lugares más abriga-
dos del sur de Eurasia durante los episodios glaciales. De este modo, muchas especies 
persistieron y evolucionaron en Eurasia durante el Pleistoceno, experimentando diversas 
expansiones y contracciones de sus áreas de distribución asociadas a los sucesivos ciclos 
glaciales (Markova et al., 2013). Sin embargo, en el último episodio glacial se extinguió 
toda la megafauna de Europa que había existido en este continente durante millones de 
años (Agustí y Antón, 2002; Stuart, 2005). Esta anomalía puede achacarse a que el clima 
del último ciclo glacial fuera extraordinariamente desfavorable para un gran número de 
mamíferos de cierta talla (Graham y Lundelius, 1984; Guthrie, 1984) o a que la presión 
antrópica resultara decisiva para su extinción (Martin, 1967; Martin y Steadman, 1999; 
Gill et al., 2009; Sandom et al., 2014a). Es lógico suponer que incluso una presión ci-
negética moderada en los periodos de regresión y reducción a los refugios, cuando la 
megafauna era más vulnerable, resultara fatal para su supervivencia (Stuart, 2005; Zuo 
et al., 2013). Antes de la aparición del género Homo en Eurasia, la extinción de mamí-
feros por fuertes cambios ambientales fue frecuente y daba lugar a la evolución o inmi-
gración de especies equivalentes ecológicamente a las desaparecidas que ocupaban sus 



Montserrat-Martí y Gómez-García

102 Cuadernos de Investigación Geográfica 45 (1), 2019, pp. 87-121

nichos vacíos (Agustí y Antón, 2002; Stuart, 2015). Muy posiblemente, la ausencia en 
el Holoceno de esta sustitución se debió a causas exclusivamente antrópicas. Sin Homo 
es muy probable que la megafauna persistiera hoy en Europa y, a falta de depredadores 
tan efectivos, podría mantener poblaciones densas y ejercer un importante efecto sobre 
la vegetación (Zimov et al., 1995; Johnson, 2009; Bakker et al., 2016), como ocurre ac-
tualmente en los escasos territorios donde los mega-herbívoros pueden vivir sin riesgos 
importantes de predación humana (Owen-Smith, 1987, 1988; Scholes y Archer, 1997; 
Asner et al., 2012, 2016).

3.3. Expansión forestal en el Holoceno

Nuestra hipótesis supone que en la primera mitad del Holoceno las plantas y 
animales de lugares abiertos, que dominaron los paisajes de los periodos fríos del 
Pleistoceno, quedaron relegados en gran parte de Europa por la expansión masiva del 
bosque, efecto que ha sido señalado por distintos autores (Ellenberg, 1988; Pott, 1995; 
Ricánková et al., 2018). Estos organismos sólo han podido persistir en zonas rocosas 
o en sustratos poco favorables para el bosque (roquedos, yesos, serpentinas, zonas 
salobres, etc.). Allí suelen refugiarse poblaciones relativamente pequeñas que pueden 
quedar bastante aisladas. La flora Ibérica contiene una gran mayoría de especies de 
lugares abiertos (Castroviejo et al., 1986, 2015) (Fig. 3), lo que refleja perfectamente 
las condiciones ambientales del Cuaternario con predominio de los episodios glacia-
les sobre los interglaciares (Kukla, 2005). Si consideramos las plantas herbáceas o 
matas de lugares abiertos en clima estresante, seguramente las más compatibles con 
los ambientes fríos y secos de los periodos glaciales, encontramos que son numerosas 
en el sur de la península (Blanca et al., 2011; Valdés et al., 1987), sin llegar a ser 
raras en el norte peninsular. Por ejemplo, Scabiosa graminifolia ocupa en el Pirineo 
enclaves abruptos del piso subalpino pero desciende a 1000 m en zonas rocosas de 
Egea de Turbón (Huesca), donde también persisten Erinacea anthyllis y Euphorbia 
minuta, otras dos rarezas en el Pirineo aragonés (Montserrat Martí, 1986). En Álava 
S. graminifolia aparece en crestones venteados y secos de baja altitud (900-1300 m), 
en el sistema ibérico a unos 1700 m (Gómez García et al., 2005; Aseginolaza et al., 
1984; Uribe-Echebarría y Zorrakin, 2004) y en las sierras prelitorales catalanas en al-
titudes moderadas (ORCA). Entre otros ejemplos, Plantago argentea, Jurinea humilis 
y J. pinnata son especies raras en Aragón cuyas poblaciones se refugian en enclaves 
pedregosos que seguramente no se llegaron a cubrir por bosques durante el Holoceno 
(Gómez García et al., 2005). Para estas plantas, posiblemente mucho más extendidas 
en los periodos fríos y secos del Pleistoceno, la sombra de los árboles es mucho más 
perniciosa que cualquiera de los cambios climáticos acaecidos en el Holoceno. Este 
fenómeno de arrinconamiento por la gran expansión forestal de ciertos grupos florís-
ticos a los refugios donde ahora persisten podría explicar la distribución fragmentada 
y la rareza de muchas especies herbáceas perennes y leñosas, algunas amenazadas de 
desaparición en la península Ibérica. Probablemente, la apertura del bosque en el Neo-
lítico y el desarrollo de la ganadería no permitieron su expansión posterior a partir de 
los refugios, debido a que el clima del interglaciar (Holoceno) era poco adecuado para 
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la expansión de estas especies, muy extendidas en los periodos glaciales y refugiadas 
en los interglaciares.

Las plantas de los pastos son más tolerantes a la perturbación que las tolerantes al 
estrés que acabamos de comentar (Grime et al., 2007) pero tampoco soportan la som-
bra del bosque y, por tanto, también sufrirían una importante regresión en los primeros 
milenios del Holoceno en Europa (Pott, 1995; Bredenkamp et al., 2002; Pokorny et al., 
2015). Sin embargo, las especies de los pastos pueden refugiarse en orlas y claros fo-
restales generados por los animales, el viento, los procesos geomorfológicos, etc. (Pott, 
1995). La destrucción del bosque que se produjo en el Neolítico permitió su expansión 
fomentada por la ganadería. Los nuevos pastos serían parecidos a los del Pleistoceno 
aunque con las diferencias impuestas por el clima más benigno y los distintos herbívoros 
(Bredenkamp et al., 2002).

Entre los animales también se encuentran casos de regresión y extinción por la 
expansión forestal de final del Pleistoceno y principio del Holoceno. Por ejemplo, la 
marmota, que a principio del Holoceno se extinguió del Pirineo donde había persistido 
durante todo el Pleistoceno, se reintrodujo con mucho éxito en el siglo XX. En la actuali-
dad la mayoría de colonias se encuentran entre 1800 y 2400 m, por encima del límite del 
bosque hasta donde la escasez de vegetación ya no permite su supervivencia. El notable 
ascenso del límite del bosque que se produjo en el Pirineo durante los primeros milenios 
del Holoceno (se estima en unos 400 m superior al límite actual, Cunill et al., 2012) li-
mitó extraordinariamente el hábitat de la marmota y debió conducirla a la extinción. La 
expansión de los pastos después del Neolítico restituyó su hábitat y permitió la rápida 
recolonización que se produjo recientemente (Herrero et al., 1994). Los caballos (Equus 
ferus) fueron una presa importante para los humanos europeos del último episodio gla-
cial. A comienzo del Holoceno se produjo una gran regresión de sus poblaciones debida 
a la pérdida de los hábitats abiertos. Tras la degradación de los bosques en el Neolítico, 
las poblaciones de caballo silvestre se extendieron de nuevo por Europa (Sommer et al., 
2011).

Homo sapiens también debió padecer la expansión de los bosques ya que nuestra 
especie evolucionó en espacios abiertos de África (Agustí y Antón, 2011) y la transfor-
mación del paisaje de estepas y tundras con escaso arbolado en uno forestal no le debió 
ser nada propicia. Es razonable suponer que tratara de limitarla mediante el fuego, que 
sería el procedimiento más eficaz para recuperar paisajes abiertos con pastos y sus plan-
tas más nutritivas. 

3.4. Controversia sobre las causas del fuego a comienzos del Holoceno 

En los registros paleo-ecológicos europeos son numerosos los estudios que ob-
servan incendios frecuentes entre el final del Tardiglacial y el comienzo del Holoce-
no (Power et al., 2008; Vannière et al., 2008; Rius et al., 2011; Cunill et al., 2012, 
2013; Morales-Molino y García-Antón, 2014; Gil-Romera et al., 2014; Lehndorff 
et al., 2015), aunque con notables diferencias en distintos territorios (Gil-Romera 
et al., 2010; Kaal et al., 2011; Marlon et al., 2013). En general, estos incendios se 
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interpretan como la respuesta natural a la acumulación de biomasa, la elevada inso-
lación estival y la sequedad del clima (Carrión, 2002; Vannière et al., 2008, 2011; 
Morales-Molino et al., 2013). Sin embargo, algunos autores han manifestado dudas 
sobre las causas naturales del fuego de la primera mitad del Holoceno. Por ejemplo, 
Lawson et al. (2013) en un estudio realizado en Ioannina (Grecia) interpretan que 
la mayor parte de los incendios en los primeros 5000 años del Holoceno era de ori-
gen antrópico, lo que marcaba una importante diferencia con el periodo equivalente 
del anterior interglaciar. Cabe suponer que los incendios de origen antrópico de los 
primeros milenios del Holoceno servirían para extender los claros forestales y faci-
litar así la recolección y la caza. Este esfuerzo sería una batalla perdida ya que los 
bosques se recuperarían con rapidez de los incendios (Gómez Gutiérrez et al., 1988; 
Bartolomé et al., 2000; Gómez García et al., en revisión). Además, la reiteración del 
fuego degradaría la vegetación por pérdida de suelo y fertilidad y por sustitución de 
las especies dominantes por geófitos de escaso valor pastoral y arbustos pirófitos 
poco productivos como los brezos, jaras, leguminosas espinosas, etc. (Tinner et al., 
2005; Gil-Romera et al., 2010; Kaal et al., 2011). Las manadas de herbívoros pasta-
dores seguirían disminuyendo y, con este declive, también disminuiría la población 
humana. La baja densidad de población durante los siguientes milenios (Valdeyron, 
2008) y la limitada capacidad de combustión de los bosques de caducifolios, dificul-
tarían el mantenimiento de los paisajes abiertos.

En los registros paleo-ecológicos difícilmente se puede asegurar la causa de los 
incendios, muy especialmente en los anteriores al Neolítico (Vannière et al., 2011; 
Kaal et al., 2011, Marlon et al., 2013; García-Ruiz et al., 2016). Además, la inter-
pretación del origen natural de los incendios se basa en la estrecha relación que se 
observa entre el fuego con la dinámica del clima, el tipo de vegetación y la acumula-
ción de biomasa inflamable. No obstante, si su origen fuera antrópico también cabría 
esperar relaciones semejantes, ya que no tiene sentido quemar los montes si no se 
acumula suficiente biomasa combustible o si el clima es demasiado húmedo. Por lo 
tanto, debemos esperar que las respuestas observadas en los registros paleo-ecológi-
cos sean muy similares tanto en los incendios producidos por causas naturales como 
antrópicas.

3.5. Expansión forestal de las últimas décadas en la península Ibérica 

El abandono reciente de los pastos en grandes extensiones de la península Ibérica 
está favoreciendo la colonización de arbustos poco palatables (matorralización) que evi-
dencian la evolución de praderías y campos agrícolas abandonados hacia comunidades 
forestales. Esta expansión forestal guarda cierto paralelismo con la que se produjo en los 
primeros milenios del Holoceno. Ambas ocurrieron con una importante deficiencia de 
grandes herbívoros, aunque la primera se asoció a un importante cambio del clima y la 
segunda no. 

Los paisajes que consideramos más naturales y diversos de la península Ibérica se 
originaron tras siglos de pastoreo (Zorita, 2001) y, anteriormente, tras muchos mile-
nios de pastoreo por un nutrido y diverso grupo de herbívoros. Esta riqueza biológica 
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muy productiva desaparece con rapidez tras el derrumbe de la vida rural tradicional, 
al tiempo que los pastos se cubren de plantas leñosas, generalmente de crecimiento 
lento (pinos, bojes, enebros, avellanos, rosáceas y leguminosas espinosas, etc.), cuan-
do no se destruyen por la repoblación forestal con pinos, eucaliptos o quercíneas. La 
mayoría de estas plantas producen hojarasca poco nutritiva que genera suelos de es-
casa fertilidad, lo que dificulta o impide la recuperación del pasto (Aerts y Chapin, 
2000; Montserrat et al., 2017). Sin duda, esta nueva expansión forestal empobrecerá 
los ecosistemas naturales, mientras que las plantas y los animales propios de los espa-
cios abiertos más productivos verán comprometida su persistencia con la consiguiente 
pérdida de diversidad. 

La solución fácil para el desbroce de los pastos que se matorralizan es el uso del 
fuego pero, tras la quema, la mayoría de las especies matorralizadoras recuperan sus 
poblaciones vigorosa y rápidamente por rebrote o germinación (Gómez García et al., 
en revisión). Cabe suponer que si persistieran los mega-herbívoros ramoneadores y 
pastadores, que se extinguieron a final del Pleistoceno en la península Ibérica (pro-
boscídeos y rinocerontes), no haría falta el fuego desbrozador ya que estos animales 
arrancarían y aplastarían numerosas plantas leñosas y, además, a causa de su gran 
tamaño, podrían consumir mucha más biomasa leñosa que los herbívoros domésticos 
(Demment y Van Soest, 1985; Wing y Tiffney, 1987). La actividad de estos grandes 
animales crearía amplios claros en bosques y matorrales que los ungulados pastado-
res podrían transformar en pastos (Bond, 2010), lo que generaría paisajes en mosaico 
muy diversificados y productivos (Sandom et al., 2014b; Bakker et al., 2016). Por lo 
tanto, la introducción de elefantes y rinocerontes en nuestros montes para facilitar el 
desbroce, como debieron hacer los proboscídeos y rinocerontes extintos, podría ser 
una solución efectiva. Sin embargo, el manejo de estos animales parece inviable ac-
tualmente en la península Ibérica por evidentes razones de índole socioeconómica. En 
ausencia de mega-herbívoros desbrozadores la matorralización parece muy difícil de 
controlar ya que el desbroce mecánico y el fuego son medidas costosas y poco efecti-
vas a corto plazo que pueden tener consecuencias ecológicas muy negativas como la 
pérdida de suelo o la expansión de otras especies poco deseables (Calvo et al., 2002, 
2005; Fernández Filgueira et al., 2013). 

3.6. Limitaciones de la información científica disponible para valorar la hipótesis plan-
teada

La mayoría de las cuestiones que se han tratado de resolver en la presente revi-
sión constituyen aspectos fundamentales de debates científicos en curso, algunos de 
los cuales ya se prolongan más de un siglo. No tienen respuesta definitiva, ni siquiera 
algunas que parecen muy simples, como puede ser desentrañar las causas de la extin-
ción de los grandes vertebrados terrestres a final del Pleistoceno. Parece que todavía 
estamos muy lejos de tener una respuesta clara para la mayoría de las preguntas que 
hemos planteado. En nuestra opinión, los principales obstáculos son: la sobrevalora-
ción de los factores climáticos en detrimento de otros de gran importancia ecológica, 
como puede ser algún tipo de perturbación, y la extrema dificultad de reconstruir con 



Montserrat-Martí y Gómez-García

106 Cuadernos de Investigación Geográfica 45 (1), 2019, pp. 87-121

precisión los ambientes naturales del pasado a partir de los análisis de los registros 
paleo-ecológicos.

A nuestro entender, la sobrevaloración del efecto del clima en la interpretación 
de la vegetación no es sólo un problema de la paleo-ecología sino que es mucho más 
general y también afecta a muchos estudios de ecología actual. Algunos de ellos, que 
tratan procesos actuales semejantes a los aquí considerados, también presentan resulta-
dos contradictorios e interpretaciones dispares. Seguidamente comentamos dos ejem-
plos que sugieren repensar los efectos del clima en los estudios de ecología vegetal:

El límite superior de los árboles en el Pirineo se considera por algunos autores muy 
determinado por la perturbación antrópica (Ameztegui et al., 2015) y por otros por las 
variaciones del clima (Camarero et al., 2015). Sin duda, este límite debe ser muy sensible 
a los cambios del clima al estar los árboles relativamente próximos a su límite de tole-
rancia fisiológica por frío y al riesgo de un periodo vegetativo excesivamente corto. Sin 
embargo, la perturbación también es muy importante ya que limita considerablemente la 
capacidad de estas plantas para tolerar el estrés (Grime, 1979), lo que debe rebajar, nece-
sariamente, su límite altitudinal muy por debajo del máximo que existiría en condiciones 
de ausencia de perturbación (Fig. 1). En un pasado reciente este límite altitudinal estaría 
muy condicionado por las intensas perturbaciones del ganado y la importante presencia 
humana en el piso subalpino. Sin embargo, en las condiciones actuales de moderado 
régimen de perturbaciones, cabe esperar que tienda a ascender lentamente hasta la cota 
de equilibrio con el clima, el cual, a su vez, tiende a incrementar la temperatura, lo que 
debe elevar todavía más el límite altitudinal de los árboles. 

Otro proceso que se observa en las últimas décadas en el Pirineo es el decaimien-
to de los abetales, cuyas causas no se han podido explicar satisfactoriamente (Oliva y 
Colinas, 2007). Se han formulado diversas hipótesis basadas en el parasitismo, la conta-
minación química, las sequías de las últimas décadas, algunos aspectos de explotación 
histórica (Camarero et al., 2002; Oliva y Colinas, 2007, 2010; Linares y Camarero, 2012; 
Sangüesa-Barreda et al., 2015; Camarero, 2017), el cambio de los usos del territorio (P. 
Montserrat, com. oral), etc. La abundancia y distribución del abeto está muy condiciona-
da por su exigencia en fertilidad y humedad del suelo (Ruiz de la Torre, 1979) y, por este 
motivo, las fotografías de la figura 4 constituyen un buen ejemplo de la dificultad para 
explicar el estado de salud de los abetales en el paisaje actual. Los abetales que se supone 
más dependientes del clima, como son, por ejemplo, los de las cumbres de los montes 
Oroel y San Juan de la Peña (en la provincia de Huesca) con suelo somero y reducido 
aporte lateral de agua y nutrientes, se encuentran en perfectas condiciones y regeneran 
con vigor allí donde el viento o la nieve derriba algún ejemplar (Fig. 4a). Sin embargo, 
los abetales de ambientes muy frondosos y umbríos de pie de ladera que reciben im-
portantes aportes de ésta, como los de las selvas de Villanúa y Castiello, cuyo estado 
era magnífico hace unas décadas, muestran ahora un conspicuo decaimiento (Fig. 4b). 
Observaciones como éstas parecen poco compatibles con las hipótesis que propugnan un 
déficit hídrico asociado al cambio climático, incluyendo el parasitismo de árboles debi-
litados por las sequías, pero se intuyen más fáciles de interpretar a partir de los cambios 
generales del uso del territorio que se experimentan desde la década de 1960. 
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Figura 4. Abetales en distintas posiciones topográficas, distantes menos de 25 km, en la Jacetania 
(provincia de Huesca). a). Cumbre del monte Oroel, 17 de agosto de 2017 (foto de Antonio 
Campo). b). Selva de Villanúa, 6 de noviembre de 2017 (foto de José Antonio Sesé Franco).

No parece que se puedan resolver problemas ecológicos como los planteados aten-
diendo solamente al clima y sin cuantificar cuidadosamente los demás factores ecológi-
cos relevantes que los determinan.

Respecto a las dificultades para las reconstrucciones paleo-ecológicas, cabe 
señalar que estas interpretaciones de los ambientes pretéritos presentan muchos 
más problemas que los estudios ecológicos de los paisajes vegetales actuales. Pue-
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de ocurrir que el polen fósil produzca resultados distintos que los restos animales. 
Por ejemplo, en el sur de Europa durante el Pleistoceno temprano se reconstruyen 
paisajes de tipo sabana a partir de los restos animales, mientras que a partir del po-
len se interpreta que dominaba una vegetación forestal (Magri y Palombo, 2013). 
Esta discrepancia seguramente se debe a que se tiende a sobreestimar la presencia 
de las especies arbóreas en los registros de polen fósil (Bradshaw et al., 2003). 
También es reseñable la dificultad de estimar los regímenes de perturbación que 
actuaron en los lugares estudiados (Sugita, 2007a, 2007b; Soepboer y Lotter, 2009; 
Fyfe et al., 2013; Zanon et al., 2018). En los últimos años se han tratado de sol-
ventar algunas de estas limitaciones como, por ejemplo, la imposibilidad de medir 
la cobertura de las especies dominantes mediante el desarrollo de métodos que 
permiten cuantificar la cobertura de la vegetación en los registros paleo-palino-
lógicos (LRA: landscape reconstruction algoritm, Sugita, 2007a, 2007b), aunque 
esta metodología todavía no se ha aplicado a la región mediterránea (Roberts et 
al., 2018). Cabe suponer que en los próximos años veremos avances metodológi-
cos muy notables pero las limitadas muestras de estudio seguirán dificultando el 
progreso. Si no somos capaces de entender bien las variaciones de las poblaciones 
que conforman el límite superior de los árboles y de especies como el abeto en el 
Pirineo, a pesar de tener acceso a material de estudio ilimitado en cualquier mo-
mento del año, ¿cómo podremos interpretar variaciones similares de los registros 
paleo-palinológicos en los que sólo disponemos de muestras escasas de unas pocas 
especies vegetales? Parece claro que todavía estamos muy lejos de poder disponer 
de reconstrucciones precisas de los principales procesos ecológicos y los paisajes 
vegetales que se produjeron en la península Ibérica durante los últimos 20.000 
años.

Con todas las incertidumbres comentadas, esperamos que este artículo haga 
reconsiderar la importancia de las perturbaciones, además de los incendios, en la 
conformación y dinámica del paisaje vegetal. Concretamente, el efecto de los her-
bívoros grandes y medianos en la configuración del mosaico de pastos, matorral y 
bosque del paisaje vegetal natural. Mantener el equilibrio de dicho mosaico es esen-
cial para un uso sostenible de los recursos de nuestras montañas y la conservación 
de las especies y los hábitats naturales.
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