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ABSTRACT
Myotis capaccinii shows an anomalous distribution area among the Iberian bats, 
limited to the Mediterranean coast and its surroundings. In this research, based on a 
bibliographic review of its fossil record, we analysed the possibility of explaining this 
anomaly in terms of the chorological variations related to the climatic oscillations 
of the Pleistocene. We detected a strong contrast between the fossil record of 
the continental Italy- Sicily- Malta area, continuous between Early Pleistocene and 
Holocene and coming from 16 sites, and the continental French-Iberian area, limited 
to two sites from the transition Middle-Late Pleistocene and another from Holocene. 
After discarding that differences between the Italic and French-Iberian areas are 
due to methodological biases in the study of its fossil record, we concluded that 
these differences would show the changes in the species distribution during the 
Pleistocene. According to these data, after a first period with presence of the species 
in the entire north-western Mediterranean region (lower and middle Pleistocene), 
it disappeared to the French-Iberian area during the last glacial phase. The current 
populations would come from a Holocene expansion from the Italian peninsula 
populations that would have occupied only part of its potential distribution area in 
the Iberian Peninsula. These conclusions contradict the interpretations that have 
been previously made from phylogenetic data that propose the Iberian origin of 
the Italian and French populations, and it would be necessary to intensify these 
phylogenetic studies to obtain a precise picture of the genetic history of M. capaccicii 
in the Western Mediterranean Region.

RESUMEN
Myotis capaccinii muestra un área de distribución anómala entre los murciélagos 
ibéricos, limitada a la costa mediterránea y sus cercanías. En este estudio, basado 
en una recopilación bibliográfica de su registro fósil, se analiza la posibilidad de que 
esto se deba a las variaciones corológicas generadas por las oscilaciones climáticas 
pleistocenas. Existe un fuerte contraste entre el registro fósil del conjunto Italia 
continental-Sicilia-Malta, continuo entre el Pleistoceno inferior y el Holoceno y 
procedente de 16 yacimientos, y el del área continental franco-ibérica, limitado a 
un yacimiento del Pleistoceno inferior, dos de la transición Pleistoceno medio-
superior y otro del Holoceno. Tras descartar que estas diferencias se deban a sesgos 
metodológicos en el estudio de su registro fósil, se concluye que mostrarían los 
cambios de distribución de la especie en el Pleistoceno. Según estos datos, tras 
una primera fase de presencia en todo el Mediterráneo noroccidental (Pleistoceno 
inferior y medio), M. capaccinii habría desaparecido del área franco-ibérica el último 
periodo glaciar, y las poblaciones actuales procederían de una expansión holocena 
desde la península italiana que habría ocupado sólo parte de su área de distribución 
potencial ibérica. Estas conclusiones contradicen las interpretaciones que se han 
hecho hasta ahora a partir de datos filogenéticos que indican un origen ibérico para 
las actuales poblaciones francesas e italianas, y sería necesario intensificar este tipo 
de estudios para obtener una imagen ajustada de la historia genética de la especie 
en la Región Mediterránea occidental.
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INTRODUCCIÓN
Prácticamente todos los murciélagos ibéricos presentan 

dos patrones de distribución claramente definidos, con 
límites latitudinales que indican su asociación a climas cálidos 
(especies “sureñas”) o a hábitats forestales o montanos 
escasos o ausentes en el sur (especies “norteñas”). Sólo 
Pipistrellus nathusii (Keyserling & Blasius, 1839) y Myotis 
capaccinii (Bonaparte, 1837) escapan de este esquema 
general, limitando sus poblaciones a la mitad oriental de la 
península (Fernández & Ibáñez 1989, Palomo et al. 2007).

M. capaccinii vive en todas las provincias costeras 
mediterráneas españolas (Palomo et al. 2007). Su escasa 
penetración en el interior (extremo nororiental del valle del 
Ebro, interior de Andalucía oriental y sureste de la Meseta 
Central; Fig. 1) se ha justificado por la alta continentalidad 
climática del centro peninsular (Benzal et al. 1991). Aunque 
para contrastar esta hipótesis sería necesario un estudio 
mediante modelos de distribución espacial que delimitara 
su nicho bioclimático (Guisan & Zimmerman 2000), una 
primera aproximación basada en la distribución de los 
valores de continentalidad en Europa (Rivas-Martínez et al. 
2015) parece descartarla. Así, los M. capaccinii de la cuenca 
del Danubio soportan continentalidades más intensas que 
las existentes en la península Ibérica (Mitchell-Jones et al. 
2002) y, ya en ella, las poblaciones del interior afrontan 
niveles similares a los del resto del centro peninsular (Fig. 1).

Por tanto, al menos en el área ibérica, M. capaccinii parece 
no realizar completamente el área de distribución potencial 
definida por su nicho bioclimático. Esta situación podría 
deberse a algún otro factor ecológico aún indeterminado 
o a razones derivadas de modificaciones históricas en su 
área de distribución. En cuanto a esta última posibilidad, 
los ciclos climáticos glaciares-interglaciares del Pleistoceno 
han modificado intensamente el área de distribución de las 
especies europeas y generado la diversidad y la estructura 
filogenética interna de estas en el continente (Schmitt 
2007). El origen último de su distribución actual estaría 
en la propagación desde sus áreas-refugio tras el último 
periodo glaciar, cuando la expansión de hábitats adecuados, 
la disposición de barreras biogeográficas y la capacidad de 
dispersión de cada especie o grupo filogenético definieron la 
rapidez del proceso de expansión y el área que ha acabado 
ocupando actualmente (Normand et al. 2011, Schmitt 2007).

En este trabajo se explora la posibilidad de que la 
distribución actual ibérica de M. capaccinii se deba a 
procesos que, estando relacionados con estos cambios 
corológicos, habrían impedido una expansión más amplia. 
Para ello, se analizará el papel que ha jugado el espacio 
ibérico en la evolución de la distribución espacio-temporal 
de su registro fósil.

METODOLOGÍA
Este estudio se basa en una revisión bibliográfica de la 

información disponible sobre la presencia de M. capaccinii 
en el registro fósil. Se consideraron como “citas” las 
referencias a hallazgos de restos en un yacimiento y un nivel 
cronológico concreto. Por tanto, su presencia en distintas 

fases de formación de un yacimiento se calificó como citas 
diferentes. 

Estas citas fueron integradas en una base de datos 
ACCESS que incluía (a) el nombre del yacimiento, (b) el 
área geográfica en el que se sitúa, (c) el nivel estratigráfico 
del que se obtuvieron los restos, (d) el máximo nivel de 
concreción en su datación, (e) el periodo cronológico 
en el que se sitúa, (f) el número de restos identificados, 
(g) la fracción que suponía respecto al total de restos de 
quirópteros identificados y (h) las referencias en las que se 
ha publicado el hallazgo.

A nivel cronológico se diferenciaron cuatro fases 
(Pleistoceno inferior, Pleistoceno medio, Pleistoceno 
superior y Holoceno), pero se mostró un nivel de definición 
más detallado para los últimos 300000 años usando los 
Estadíos Isotópicos Marinos (MIS = Marine Isotopic Stages 
o Oxygen Isotopic Stages; Bassinot 2007, Kawamura et al. 
2007). Los resultados fueron incluidos en una tabla general, 
en otra cronológica y en mapas que agrupan y muestran la 
distribución geográfica de las citas en cada uno de los cuatro 
periodos considerados.

El objetivo básico del análisis era delimitar áreas refugio 
y usar los cambios en la distribución espacio-temporal 
de citas para seguir los que habrían experimentado las 
poblaciones de M. capaccinii. En general, la reconstrucción 
de áreas de distribución en el pasado a través del registro 
fósil se enfrenta al carácter sesgado de este (Benton & 
Harper 2009, Gavin et al. 2014; véanse también Garrido-
García 2008 y Garrido-García et al. 2017 para la situación 
concreta en la península Ibérica).

Una de las posibles fuentes de sesgo es que las 
características de la especie estudiada produzcan pocos 
fósiles o su detectabilidad sea limitada, reduciéndose 
así sus posibilidades de recuperación. Para analizar esta 
posibilidad, se estudió el nivel de presencia de M. capaccini 
en los yacimientos respecto al del resto de los quirópteros 
usando como variable la distribución de valores del % de 
restos identificados de esta especie (NRI) sobre el total de 
restos de murciélagos obtenidos en el yacimiento.

Fig. 1 - Distribución actual de Myotis capaccinii en el área íbero-
balear a nivel de cuadrículas UTM 10x10 km. A la información 
disponible en Palomo et al. (2007) [cuadrículas grises] se han 
añadido los datos aportados por Alcalde et al. (2008), Garrido-Gar-
cía et al. (2010), Flaquer et al. (2011), Lisón et al. (2010 y 2012) y 
De Paz et al. (2015) [cuadrículas negras].
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Otra fuente de sesgo son los posibles falsos negativos 
motivados por deficiencias en el esfuerzo dedicado al 
estudio de los quirópteros en los yacimientos (“ausencias 
metodológicas” sensu Lobo et al. 2010). La detección y 
recogida de los restos de quirópteros necesita del uso de 
cribado, y su determinación (basada en caracteres de la 
dentición, huesos craneales y postcraneales) exige cierta 
especialización (Sevilla 1988). Estos condicionantes llevarían 
a que técnicas inadecuadas de recogida de restos o la falta 
de medios, investigadores o interés impidan su estudio 
(Garrido-García 2008).

Aunque se tuvieron en cuenta en el análisis todas las 
citas, se trató de limitar este último sesgo centrando el 
estudio en un Área Central de Análisis en la que a priori 
se consideró que el nivel de desarrollo de la paleontología 
de quirópteros era similar (p. ej. Solà & Moyà 1979, Sevilla 
1988, Tata & Kotsakis 2005, Salari & Di Canzio 2009, Hanquet 
2011, Salari & Kotsakis 2011, Sevilla & Chaline 2011, Salari & 
Silvestri 2015, Salari 2016, García 2019) y que, teniendo en 

cuenta los datos filogeográficos existentes, incluiría tanto 
el área refugio como las áreas de expansión postglaciar del 
clado al que pertenecen los M. capaccinii ibéricos (Viglino 
2012). 

Esta Área Central de Análisis incluyó la península 
Ibérica, el territorio continental francés y el Área Itálica 
(Fig. 2). Esta última (península itálica, Sicilia y archipiélago 
maltés) se consideró un conjunto único por las fusiones 
que experimentó debido a las bajadas del nivel del mar 
durante las fases glaciares del Pleistoceno (Foglini et al. 
2015, Antonioli et al. 2015). En cuanto a las áreas ibérica y 
francesa, aunque han sido consideradas por separado en la 
recopilación de datos, en el análisis han sido consideradas 
también como un conjunto único (espacio franco-ibérico) 
porque se comportan como una unidad filogeográfica, tanto 
en el caso de M. capaccinii como en el de otras muchas 
especies (Taberlet et al. 1998, Schmitt 2007, Viglino 2012). 
Finalmente, no se ha incluido en este trabajo el norte de 
África (donde también vive actualmente M. capaccinii; Dietz 

Fig. 2 - Distribución espacio-temporal de las citas obtenidas para el registro fósil de M. capaccinii situadas en relación con su distribución 
actual, obtenida del mapa de Mitchell-Jones et al. (2002), actualizado en la península Ibérica con los datos incluidos en la Fig. 1. En el 
mapa superior se incluyen todas las citas obtenidas fuera del área ibérico-franco- itálica, y en los 4 mapas inferiores las obtenidas en esta 
última área diferenciados por periodo (Pleistoceno inferior, medio y superior, y Holoceno).
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et al. 2009) porque la especie no se ha detectado en el 
registro fósil y porque el conocimiento general de este para 
los quirópteros pleistoceno-holocenos se considera aún 
fragmentario (sólo 14 yacimientos; Stoetzel 2013). Además, 
no se han incluido ejemplares de esta área en los trabajos 
filogenéticos (Viglino 2012).

Para contrastar que, efectivamente, en estas tres 
subunidades del Área Central de Análisis se había realizado un 
esfuerzo de muestreo similar, se desarrolló una recopilación 
bibliográfica de los yacimientos en los que se habían 
obtenido murciélagos en cada una de ellas como proxy del 
uso adecuado de técnicas de detección y disponibilidad de 
los medios e investigadores necesarios para su estudio. La 
distribución numérica de yacimientos por área y periodo 
fue sometida a test de la χ2 para determinar la existencia de 
diferencias significativas que, a su vez, fueron comparadas 
con las obtenidas para la distribución de yacimientos con 
presencia de M. capaccinii. Siguiendo las especificaciones 
generales del uso de los test de la χ2 (Fowler & Cohen 1995), 
se consideraron como límites de niveles de significación 
p<0,01 (diferencias muy significativas) y p<0,05 (diferencias 
significativas) y se utilizó la corrección de Yates para test con 
sólo un grado de libertad.

RESULTADOS
Se obtuvieron 34 citas procedentes de 29 yacimientos 

(Tabla 1). De este conjunto se excluyeron las dos referidas 
a Geula Cave (Israel; Heller 1970) y Covolo di Trene (Italia; 
Bon et al. 1991) por basarse en determinaciones dudosas. 
También se excluyó la de Cantera de Génova (Mallorca; 
Adrover 1967) por dudas fundadas sobre su datación: se le 
considera un yacimiento del Pleistoceno inferior (Sondaar 
et al. 1995), pero también existen niveles holocenos (Solà 
& Moyà 1979) y los restos de M. capaccinii carecen de 
contextualización estratigráfico-cronológica (Adrover 1967). 
La ausencia de datación también llevó a excluir los datos de 
3 cavidades rumanas (Negrea et al. 1967).

Tras esta depuración, el registro fósil de M. capaccinii 
quedó limitado a 28 citas obtenidas en 23 yacimientos 
(Tablas 1 y 2, Fig. 2). Sólo seis de estas citas (21,42%) se 
sitúan fuera del Área Central de Análisis, procedentes de los 
yacimientos de Grotta del Canalone (Suiza), Alghero y Punta 
Padre Bellu (Cerdeña), Hosszú-hegi y Süttö 9 (Hungría) y 
Yarimburgaz Cave (Turquía europea). 

De las 22 citas procedentes del Área Central de Análisis, 
el 81,82% (n=18) se situaban en el Área Itálica, con 
registros para el Pleistoceno inferior, Pleistoceno medio, 
Pleistoceno superior, y Holoceno. Por el contrario, para 
Francia y la península Ibérica sólo existen 4 citas datadas 
en el Pleistoceno inferior (Gran Dolina, España), Pleistoceno 
medio (Cova Negra, España), Pleistoceno superior (L’Hortus, 
Francia) y Holoceno (Grotte de la Chauve-souris; Francia).

La cita española de Gran Dolina se debe a restos 
recogidos en los niveles TD5 y TD6, cuyo rango temporal se 
extendería entre los 902 ± 149 ka (datación obtenida en el 
nivel TD3-4, situado bajo el TD5; Álvarez-Posada et al. 2018) 
y los 770 ± 80 ka (datación procedente de TD6; Duval et al. 
2012). Procederían, por tanto, del extremo más reciente del 

Pleistoceno inferior (García 2019). La otra cita ibérica (Cova 
Negra) procede de estratos sin datación directa (niveles 
X, XIc y XId), pero situados entre otros niveles datados en 
206 ka y 96 ka (Calatayud 1997, Villaverde et al. 2014). Este 
rango temporal se sitúa en su mayor parte en el tramo final 
del Pleistoceno medio e incluye el interglaciar Eemiense 
(MIS 5e; Kawamura et al. 2007). En cuanto a la cita francesa 
de L’Hortus (Jullien 1972), se sitúa en la base del Pleistoceno 
superior (Delson et al. 2000). Finalmente, la cita de Grotte de 
la Chauve-souris (Francia; Jeannet & Vital 2009) constituye 
un registro casi continuo de presencia de la especie en el 
Holoceno desde 9 ka BP hasta casi la actualidad.

En el Área Central de Análisis, la distribución de los 
yacimientos estudiados con una metodología adecuada 
para hallar restos de quirópteros (Tablas 2 y 3) indica que, 
mientras que el esfuerzo de muestreo ha sido mucho más 
elevado en la península Ibérica que en la Francia continental 
o el Área Itálica (χ2

2 = 22,095; p<0,01) o en la suma de las 
áreas francesa e ibérica (espacio franco-ibérico) que en la 
itálica (χ2

1 = 32,886; p<0,01), los yacimientos con presencia 
de M. capaccinii se concentran en el Área Itálica (16 frente a 
4; χ2

1 = 6,051; p<0,05).

En cuanto al nivel de presencia de M. capaccinii en los 
yacimientos, en las citas para las que se pudo obtener este 
dato (n=18; Tabla 1) sus restos suponían entre el 0,005 y el 
50 % del total de restos de murciélago identificados, aunque 
la media se situaba en el 8,41% y el intervalo de confianza al 
95% entre el 1,99 y el 14,81%.

DISCUSIÓN
La historia de M. capaccinii: una aproximación filogeográfica

M. capaccinii habita actualmente en todos los países 
circunmediterráneos salvo Libia y Egipto, con extensiones 
al norte del área balcánica (Bulgaria, Serbia, Macedonia y 
Rumanía) y a Asia sudoccidental, hasta Uzbekistán e Irán 
(Dietz et al. 2009).

Las únicas tentativas efectuadas hasta ahora para 
determinar los procesos históricos que han definido su 
corología actual se derivan de datos filogenéticos, que 
permitirían determinar las posibles áreas-refugio y procesos 
de expansión post-glaciar usando la distribución geográfica 
de la diversidad haplotípica y de las relaciones de parentesco 
entre poblaciones (Taberlet et al. 1998, Schmitt 2007). El 
primer estudio (Bilgin et al. 2007) se limitó a las poblaciones 
turcas y balcánicas. Posteriormente, Bogdanowicz et al. 
(2015) añaden muestras itálicas y, finalmente, la tesis aún 
inédita de Viglino (2012) incluye más individuos italianos, de 
Cerdeña y una muestra ibérica. 

Los resultados indican una clara subdivisión filogeográfica 
de M. capaccinii en la fachada norte mediterránea, 
generada por fases de aislamiento alopátrico durante los 
eventos glaciares pleistocenos. En su balance general, 
Viglino (2012; figuras 4.2 y 4.4) propone un área-refugio en 
Oriente Medio (origen de las poblaciones turcas), otra en 
Grecia (poblaciones balcánicas y del tercio norte italiano), y 
una tercera ibérica que, tras extenderse a través del norte 
de África, habría originado las poblaciones sardas y del sur 
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y centro de Italia, y constituiría el clado occidental de la 
especie.

Las numerosas muestras estudiadas constituyen un 
apoyo sólido para esta Hipótesis en lo referido a las áreas-
refugio de Oriente Medio y Balcanes. Sin embargo, para el 
clado occidental tendría una base muy precaria, sin datos 
franceses o norteafricanos y con una sola muestra ibérica. 
Por tanto, la caracterización de este clado es aún deficiente 
y necesitaría estudios suplementarios.

¿Es el registro fósil de M. capaccinii adecuado para mostrar 
sus cambios de distribución en el Pleistoceno-Holoceno?

El registro paleobiológico es un complemento ineludible 
de la filogeografía, ya que los eventos paleoclimáticos y 
los cambios corológicos registrados gracias al primero son 
necesarios para explicar el origen histórico y evolución 
temporal de las estructuraciones genéticas obtenidas 
(Taberlet et al. 1998, Schmitt 2007). Sin embargo, el registro 
fósil es a menudo insuficiente para contrastar las hipótesis 
derivadas de los datos genéticos, haciendo necesario el uso 
de modelizaciones geoestadísticas que reconstruyan los 
cambios históricos del área de distribución potencial de la 
especie tratada (véase por ejemplo Razgour et al. 2015).

Buena parte de las deficiencias del registro fósil se 
deben a su carácter sesgado e incompleto. Estas carencias 
obligan entre otras cosas a tomar grandes precauciones en 
la reconstrucción de las áreas de distribución del pasado, 
evitando concluir erróneamente que una especie no habitó 
un área en un momento concreto debido a su ausencia en el 
registro fósil (falsos negativos; Lobo et al. 2010, Gavin et al. 
2014). En el caso de M. capaccinii, el registro fósil disponible 
para el Área Central de Análisis no estaría afectado por estos 
falsos negativos.

Por una parte, sus restos son fáciles de determinar por 
su morfología y biometría dentaria o del extremo distal 
del húmero (Sevilla 1988, Lindenau 2005, Salari 2010b); 
y aunque el tamaño de estos se encuentre en el extremo 
inferior del rango biométrico del género Myotis, es similar 
al de los de Myotis emarginatus (É. Geoffroy, 1806) o Myotis 
bechteinii (Kuhl, 1817) (Popov 2004), especies fáciles de 
recuperar con las técnicas usuales de cribado y que aparecen 
frecuentemente en los yacimientos (p. ej. Sevilla 1988, Tata 
& Kotsakis 2005, Sevilla & Chaline 2011).

Otro posible origen de falsos negativos podría ser el 
supuesto carácter “marginal” de M. capaccinii (Sevilla 1988). 
Ciertamente, es “marginal” corológicamente al ocupar sólo 
una pequeña parte del espacio franco-ibérico y, como se 
ha visto en otras especies, esto podría generar un registro 
fósil limitado debido al escaso solapamiento entre el área 
de distribución y la de sustratos y contextos de fosilización 
adecuados (Garrido-García et al. 2017). Sin embargo, el área 
de distribución actual de M. capaccini coincide con áreas 
kársticas (un excelente sustrato de fosilización) y concentra 
buena parte del registro fósil de los quirópteros y del 
esfuerzo en su investigación en España y Francia (Tablas 2 y 
3; López-García & Sevilla 2012).

También podría aludirse a una “marginalidad 
demográfica” (unidades poblacionales pequeñas en 

contextos poco proclives a la fosilización que producirían un 
registro escaso), que limitarían una de las principales vías de 
incorporación de quirópteros a los yacimientos: la muerte 
de animales en las colonias (López-García & Sevilla 2012). 
Sin embargo, debemos descartarlo porque M. capaccinii 
es casi estrictamente troglófilo (contexto de fosilización 
de excelente calidad) y en el espacio franco-ibérico llega a 
formar colonias de centenares de ejemplares, que entran en 
el rango de tamaño de las de Rhinolophidae y otros Myotis 
troglófilos que sí son frecuentes en el registro fósil de ambas 
áreas (Sevilla 1988, Dietz et al. 2009, Sevilla & Chaline 2011, 
García 2019). Y, por supuesto, su troglofilia haría su presencia 
más probable que la de especies arborícolas o fisurícolas 
que sólo usan las cavidades naturales ocasionalmente y que 
también se presentan en el registro (Nyctalus, Pipistrellus, 
Eptesicus, Hypsugo; Sevilla 1988). Finalmente, el presente 
estudio muestra que cuando aparece en el registro fósil, M. 
capaccinii tiene una presencia modesta, pero no puntual o 
muy escasa (media de 8,41% de los restos) y ocasionalmente 
puede llegar a ser importante (hasta el 50%).

Una tercera fuente potencial de falsos negativos serían 
las variaciones espaciales en la intensidad del estudio del 
registro fósil (escasez o ausencia de citas allí donde no se 
aplicaron las técnicas y esfuerzo necesarios para obtenerlas; 
Lobo et al. 2010). Al respecto, los resultados del presente 
trabajo demuestran que la intensidad de muestreo del 
registro fósil de los quirópteros del Pleistoceno-Holoceno 
en el Área Central de Análisis ha sido más elevada en el área 
Ibérica o en el espacio franco-ibérico. 

En suma, esta situación nos lleva a proponer que el 
registro fósil es adecuado para mostrar con fiabilidad la 
historia de M. capaccinii en el Área Central de Análisis, 
constituyendo una base con la que se podrían contrastar los 
resultados filogeográficos cuando estos estén disponibles.

La historia de M. capaccinii en el Mediterráneo 
noroccidental. Una Hipótesis basada en el registro fósil.

El principal hallazgo de este estudio es, precisamente, 
el fuerte contraste existente entre el esfuerzo de muestreo 
(mayor en el espacio franco-ibérico que en el área itálica) y 
la distribución del registro fósil de M. capaccinii (mayor en 
el área itálica que en el espacio franco-ibérico). En principio, 
estos resultados indican que, a nivel general, M. capaccinii 
ha tenido una mayor presencia en el área itálica que en el 
espacio franco-ibérico, pero también muestran diferencias 
en la trayectoria temporal.

En efecto, la presencia de M. capaccinii puede seguirse 
en el Área Itálica a lo largo de todo el Pleistoceno. Sólo 
parece posible la existencia de un falso negativo para el 
Pleistoceno Medio de la Italia continental (sólo se detecta 
entonces en Sicilia). Esta ausencia podría ser sólo aparente 
y derivada de que sólo se conocen dos yacimientos con 
murciélagos allí para este periodo (Vento Cave y Slivia), 
mientras que en el espacio franco-ibérico hay 31 (Tablas 
2 y 3). Por el contrario, para el espacio franco-ibérico se 
cuenta con referencias en el Pleistoceno inferior (Gran 
Dolina) y medio, alcanzando la fase cálida Eemiense (MIS 
5e), en torno a la cual se sitúan los yacimientos de L’Hortus 
y Cova Negra. Sin embargo, desaparece completamente del 
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registro durante el Pleistoceno superior y no se vuelve a 
citar hasta comienzos del Holoceno (Grotte Chauves souris). 

Partiendo de estos resultados es posible plantear una 
Hipótesis acerca de su historia biogeográfica en la que (1) 
habría ocupado toda el Área central de Análisis tras su 
aparición en el Pleistoceno Inferior y hasta el Pleistoceno 
Medio, incluso posiblemente ocupando en la península 
Ibérica un área de distribución más amplia que en la 
actualidad a juzgar por la situación interior del yacimiento 
de Gran Dolina; (2) habría desaparecido del espacio franco-
ibérico en el Pleistoceno superior, quedando limitado al área 
itálica; y (3) desde esta última habría reocupado Francia y la 
península Ibérica durante el Holoceno para generar el área 
de distribución actual.

CONCLUSIONES 
Hacia una integración de filogeografía y registro fósil.

La Hipótesis planteada aquí descartaría la planteada por 
Viglino (2012), que proponía que el origen de las poblaciones 
del actual clado occidental de M. capaccinii se situaría en 
un área-refugio funcional en la península Ibérica durante 
el último ciclo glaciar (no existirían poblaciones en el área), 
resultando mucho más verosímil un área-refugio sud-itálica 
(con presencia bien documentada en el registro fósil del 
Pleistoceno superior). En otras especies de murciélagos 
(Myotis crypticus, Juste et al. [antes denominado clado 
Myotis spA dentro del “grupo Myotis nattereri”]) se han 
descrito modalidades similares de conexión filogeográfica 
entre el área itálica (área-refugio) y el espacio franco-ibérico 
(áreas de expansión post-glaciar) sin expansión significativa 
hacia el norte (Salicini et al. 2013, Bogdanowick et al. 2015, 
Juste et al. 2018).

Por otra parte, también justificaría su limitada área 
de distribución en la península Ibérica como resultado de 
una ocupación muy reciente (holocena) en un contexto 
biogeográfico limitante. En este último sentido, nos 
encontraríamos dentro de la tendencia general detectada 
por Normand et al. (2011) para las especies que, no 
encontrando en el Holoceno condiciones adecuadas para 
extenderse a las latitudes centrales y norteñas europeas, 
se han mantenido en el área mediterránea. La complejidad 
territorial de esta genera barreras biogeográficas 
longitudinales que limitarían espacialmente y ralentizarían 
a nivel temporal la expansión desde las áreas-refugio a 
otras áreas de la región mediterránea. En este contexto, 
las barreras alpina y pirenaica podrían justificar un retraso 
en la expansión de M. capaccinii y, en consecuencia, habría 
impedido que ocupe por ahora toda su área de distribución 
potencial ibérica, alcanzando áreas tan interiores como la 
atestiguada para el Pleistoceno inferior (Gran Dolina).

�
�

PERSPECTIVAS
La Hipótesis planteada aquí se sitúa en el contexto de 

multiplicidad de fenómenos que han acabado configurando 
la biota mediterránea, en la que se han solapado los 
condicionantes geográficos y paleoclimáticos (Normand 
et al. 2011, Salicini et al. 2013, Bogdanowick et al. 2015). 
Frente a los paradigmas simplistas que se manejaban al 
iniciarse los estudios filogeográficos en Europa, limitados a 
definir grandes áreas-refugio mediterráneas que sirvieron 
para recolonizar el resto del continente (Schmitt 2007), los 
avances posteriores nos muestran que estas penínsulas-
refugio encerraban realidades espaciales más complejas, 
en las que la diversidad geográfica interna creó en realidad 
una multiplicidad de áreas-refugio de pequeña extensión, 
responsables de la alta diversidad filogeográfica interna 
actualmente observable en el territorio (p. ej. Gómez & Lunt 
2007). Del mismo modo, el presente estudio muestra que esta 
complejidad se reproduciría a escala temporal, con territorios 
que se comportan como áreas-refugio para múltiples 
especies (Schmitt 2007), pero que en otras como la que nos 
ocupa resultan inadecuados para mantener poblaciones en 
el último periodo glaciar y, por tanto, debe ser reocupada 
desde otra área-refugio próxima. En consecuencia, en la 
explicación de los resultados filogeográficos debería de 
huirse del uso de ideas preconcebidas que, aunque se hayan 
demostrado ciertas para otros casos de estudio, no tienen 
por qué serlo siempre.

Al contraste de esta Hipótesis (por ahora basada sólo en 
el registro fósil) contribuiría decisivamente la profundización 
en los estudios filogeográficos dedicados a M. capaccinii, 
incorporando más datos del área ibérica (sólo tratada de 
forma marginal en Viglino 2012) y Maghreb (también poco 
conocida; García-Mudarra et al. 2009) y abordando el estudio 
de material francés (por ahora “terra incógnita”; Viglino 
2012, Bogdanowick et al. 2015). De este modo se resolvería 
de forma adecuada la filogeografía del clado occidental y 
se contrastaría mediante la distribución geográfica de la 
diversidad haplotípica el papel de la península itálica habría 
tenido como área-refugio (Schmitt 2007). 

Por otra parte, una mayor atención a la presencia de 
murciélagos en el registro fósil holoceno en la península 
Ibérica podría aportar información muy valiosa sobre el 
proceso de colonización de su área de distribución actual. Y 
finalmente, un estudio de los factores que definen el nicho 
ecológico y área de distribución potencial en el área ibérica 
nos indicaría si a la ausencia de realización del área de 
distribución potencial han podido contribuir otros factores 
como la competencia interespecífica con otros murciélagos 
o la existencia de diferencias regionales en la ecología de los 
ríos ibéricos que influirían en esta especie dependiente de 
medios acuáticos (Dietz et al. 2009).

Todos estos estudios contribuirán a conocer mejor la 
Historia Natural de M. capaccinii y, con ello, a reunir 
información para optimizar las actuaciones de conservación 
que requiere uno de los quirópteros más amenazados de la 
fauna española (Palomo et al. 2007).�
�  
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