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Origen del género Ailanthus Desf.
y distribucion actual de la especie
Ailanthus altissima (Mill.) Swingle:
Analisis fitogeografico y registros
fosiles

Origin of the genus Ailanthus Desf. and actual
distribution of the species Ailanthus altissima (Mill.)
Swingle: Phytogeographical analysis and fossil records

MARIO CORRAL RIBERA®

! Departamento de Geografia. Universidad Auténoma de Madrid

Resumen

Ailanthus altissima (Mill.) Swingle (ailanto) es una de las especies vegetales exoti-
cas invasoras mas extendidas a escala global. Aunque es originaria de Asia (China
y Norte de Vietnam) encuentra en su alta plasticidad de adaptacion, su caracter
competitivo y su introduccién antrdpica, la posibilidad de invadir y colonizar espa-
cios naturales o deteriorados a escala global. La presente investigacion tiene como
objetivo analizar el origen del género Ailanthus Desf. Para ello, se elaboran mapas
que recogen, para cada periodo geolodgico, la localizacién de registros citados de
samaras fosilizadas del género. Una vez se ha estudiado la aproximacion al origen
del género, se contextualiza la aparicion de la especie A. altissima y su posterior
expansion a escala global derivada de actuaciones antrdpicas a lo largo de los siglos
XX y XXI. Los resultados obtenidos establecen, entre otros aspectos, el Cretacico
como el periodo de aparicion del género Ailanthus y la meseta central del Tibet
como su region de origen. Se identifica Asia suroriental como la zona natural de
la especie A. altissima, desde donde se expande e invade, como consecuencia de la
introduccién por actividades antrépicas, gran parte de las latitudes templadas de
sendos hemisferios.

Palabras clave: Invasion bioldgica; biogeografia; samaras fosilizadas; AilanthusDesf; fito-
geografia
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Abstract

Ailanthus altissima (Mill.) Swingle (ailanthus) is one of the most widespread invasive alien plant
species on a global scale. Although it is native to Asia (China and northern Vietnam), its high
adaptive plasticity, competitive nature and anthropogenic introduction have enabled it to invade
and colonise natural and deteriorated areas on a global scale. In this context, the present research
aims to analyse the origin of the genus Ailanthus Desf. To this end, cartographic outputs are elab-
orated that show, for each geological period, the location of cited records of fossil fruits of the ge-
nus. Furthermore, once the approach to the origin of the genus has been studied, the appearance
of the species A. altissima and its subsequent expansion on a global scale (derived from anthropic
actions) throughout the 20th and 21st centuries is contextualised. The results obtained establish,
among other aspects, the Cretaceous as the period of appearance of the genus Ailanthus and the
central Tibetan plateau as its region of origin. Southeast Asia is identified as the natural range of
the species A. altissima, from where it spread and invaded, as a consequence of introduction by
anthropogenic activities, a large part of the temperate latitudes of both hemispheres.

Keywords: Biological invasion; biogeography; fossil fruits; Ailanthus Desf.; phytogeography.

1. Introduccion

Filogenéticamente el género Ailanthus se encuentra en el clado basal de la familia Simaroubaceae
y se considera un grupo monofilético que se diferencia en el Cretacico Tardio (Clayton et al,
2009). Tras diversas divergencias evolutivas, las investigaciones mas recientes establecen de entre
6 a 10 especies distintas dentro de este género, todas ellas distribuidas por las zonas templadas
del planeta (Nooteboom, 1960; Kowarik y Sdumel, 2007; Van Sam y Nooteboom, 2007; Su et al.,
2013; Song y Xu, 2014; Liu et al., 2019).

Ailanthus altissima (Mill.) Swingle (ailanto) es una especie significativamente nociva para los ha-
bitats naturales de las zonas templadas del mundo. En el caso de Europa se incluye dentro de las
20 especies exdticas de prioridad a controlar y reducir, sobre todo en las regiones mediterraneas
(Sheppard et al., 2005; Kowarik y Sdumel, 2007). En los ultimos afios, se ha incrementado el nu-
mero de investigaciones que tienen como objetivo analizar la dinamica expansiva e invasiva de la
especie, tanto en entornos naturales como antropizados (Corbett y Manchester, 2004; Kowarik y
Saumel, 2007; Su et al., 2013; Hu et al., 2014; Lin et al., 2017; Corral, 2021; Corral, 2022). La ma-
yor parte de estos estudios, tiene como punto de partida el afio 2008, cuando el proyecto Delive-
ring Alien Invasive Species Inventories of Europe (DAISIE), coordinado por Natural Environment
Research Council y La Agencia Europea de Medio Ambiente (AEMA) analizan la preocupante
pérdida de biodiversidad y el deterioro de habitats y ecosistemas naturales por causa de las Espe-
cies Exoticas Invasoras, entre las que destaca A. altissima.

Los datos morfoldgicos, bioquimicos y de secuencia de ADN incluyen el género Ailanthus dentro
de la familia Simaroubaceae (Simao et al., 1991). Son arboles y arbustos cuyo rasgo mas caracte-
ristico es la presencia de ailantona, (sustancia con cierto grado de toxicidad) en corteza, lefio y/o
semillas. Las hojas son alternas, generalmente pinnado-compuestas, mas raramente simples. Flo-
res pequenias, regulares, unisexuales o hermafroditas y dispuestas en ramilletes con envuelta do-
ble de 3-7 sépalos y 5 pétalos. Muestran diversidad en sus frutos, pudiendo ser secos (en capsula
o alados en samaras) o carnosos. Las semillas presentan un embrién recto o curvo, que almacena
sustancias oleaginosas (Gonzalez, 2001).
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Los registros de samaras fosilizadas de diferentes especies del género Ailanthus, permiten de-
terminar que este género se distribuia en la actual India cuando estaba en el antiguo continente
de Gondwana. Posteriormente, es probable que el género migrara al sur y sudeste de Asia. Esta
idea, permite explicar la hipdtesis asociada con la disyuncion intercontinental de la biodiversidad
tropical, en especial, entre el resto de la India y el resto de Asia (Bossuyt y Milinkovitch, 2001;
Koehler y Glaubrecht, 2007; Li et al., 2013; Klaus et al., 2016).

En este aspecto, la conformacion de la meseta del Tibet desempefia un papel esencial para poder
entender las migraciones bioldgicas del género desde India al resto del continente asiatico duran-
te el Paledgeno (Liu et al., 2019).

La abundancia y diversidad de registros de samaras fosilizadas de diferentes especies del género
Ailanthus distribuidas por ambos hemisferios, han supuesto un desafio explicativo acerca de su
origen, diversificacion y dispersion. Asi, se han planteado dos hipdtesis respecto al area de origen
y posterior expansion del mismo. La primera hipotesis, recogida en la investigacion de Corbett
y Manchester (2004) y las posteriormente formuladas por Su et al,, (2013) y Song et al., (2014)
determinan que el género Ailanthus era originario del oeste de América del Norte o Asia oriental
en la época Eocena (56 Ma.) y que, durante el Oligoceno, se extendio y diversificé en Europa y sur
de Asia (Liu et al., 2019). La segunda hipdtesis fija el origen en el hemisferio sur y posteriormente
Ailanthus amplia su rango de distribucién en el hemisferio norte (Nooteboom, 1960; Corbett y
Manchester, 2004; Clayton et al., 2009; Molnar et al., 2010; Ding et al., 2014; Ding et al., 2017; Liu
et al., 2019).

Del mismo modo, existe cierta controversia a la hora de explicar la aparicion de la especie A.
altissima, a saber: i) Las semejanzas morfoldgicas entre las samaras fosilizadas del ya extinto
Ailanthus confucii y el actual A. altissima. i) Amplia distribuciéon de Ailanthus confucii, durante
el Eoceno inferior, en el hemisferio norte. iii) Distribucidn circumboreal de la especie extinta en
periodos templados. iv) Localizacion en las actuales regiones consideradas como nativas (China
y norte de Vietnam) de A. altissima. (Mai 1995; Corbett y Manchester 2004).

Asimismo, es interesante aludir a otras especies del género ya extintas, particularmente Ailanthus
confucii que aparece muy extendido en el Eoceno medio por Kuclin (Republica Checa); en el
Eoceno inferior en América del Norte (Fossil Butte, Wyoming). Ademads, es el mds antiguo, en el
Paleoceno, en Lunpola y Nima (Meseta central del Tibet) (Corbett y Manchester, 2004; Liu et al.,
2019). Durante el Terciario la especie se extendi6 por toda Europa (Hably, 1985). En los periodos
templados Ailanthus confucii presentaba una distribucién circumboreal. Sin embargo, durante el
enfriamiento del Pleistoceno, tiende a migrar hacia latitudes mas bajas como China (Mai, 1995).
Todos estos datos, hacen que el Ailanthus confucii pueda ser considerado como ancestro del ac-
tual A. altissima.

Con esta aproximacion, la presente investigacion tiene como objetivo reconstruir el posible ori-
gen del género Ailanthus, la posterior aparicién de la especie A. altissima asi como su actual
dinamica invasiva. Para llegar al objetivo planteado, se han inventariado y geolocalizado regis-
tros fosiles del género Ailanthus recogidos en citas bibliograficas, asi como actuales registros del
ailanto. Especificamente, el proposito de este estudio es: i) analizar las hipotesis del origen del
género Ailanthus, ii) representar cartograficamente la dispersion del género atendiendo a los re-
gistros fosiles citados en investigaciones previas, iii) analizar las hipdtesis del origen de la especie
A. altissima (Mill.) Swimngle y en altimo lugar, iv) elaborar cartografia tematica y dindmica que
permite interpretar la actual expansion del ailanto desde los primeros registros.
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2. Metodologia

La presente investigacion tiene como base metodoldgica la recopilacion por periodos geoldgi-
cos, posterior georreferenciacion y elaboracion cartografica de los registros fosiles del género
Ailanthus refundidos en estudios previos (Berger, 1955; Iljinskaya, 1957; Chaney y Axelrod, 1959;
Szafer, 1961; Givulescu, 1962; Dorofeev, 1963; Tana y Suzuki, 1963; Zhilin, 1967; MacGinitie,
1969; Wolfe, 1972; Negru, 1972; Akhmetiev, 1978; WGCPC, 1978; Paicheler y Blanc, 1981; Gran-
de, 1984; Hably, 1985; Collison, 1988; Zhilin, 1989; Manchester, 1990; Pierce y Rasmussen, 1992;
Akhmetiev, 1993; Knobloch y Kvacek, 1993; Mai, 1995; Fields, 1996; Bazek y Holy, 1996; He y
Tao, 1997; Mayer y Manchester, 1997; Smith et al.,1998; Wilf, 2000; Hably, 2001; Manchester,
2001; Liu et al., 2019). Para la busqueda se utilizaron bases de datos bibliograficas de articulos
académicos revisados por pares entre las que se destaca Sciencedirect y Scopus. Las investigaciones
fueron sometidas a diferentes filtros, utilizando para ello palabras clave y/o términos, destacando:

» <« » o«

“Fossil samaras of Ailanthus”, “Phytogeography and fossil history”, “Fossil evidence of Ailanthus”,

“Middle Eocene fruit and seed flora”, “Simaroubaceae of the Late Oligocene”, “ the genus ailanthus
from the tertiary’.

Los resultados obtenidos se recogen en tres tablas (Europa, Asia y América del Norte) que identi-
fican la especie del género Ailanthus ala que pertenece el registro f6sil, el lugar de su localizacién,
por ultimo el periodo geoldgico. De esta forma, partiendo de las investigaciones previas, entre las
que destacan Corbett y Manchester (2004) y Liu et al., (2019), que emplean metodologia similar,
la presente investigacion ilustra de manera temporal la distribucion estratigrafica y biogeografica
del género en Europa, Asia y América del Norte.

Por su parte, para analizar y cartografiar la capacidad dispersiva e invasiva de la especie A. altis-
sima se ha empleado como base de datos el Global Biodiversity Information Facility (GBIF) sobre
la cual se ha realizado un filtro por aquellos registros que han sido cientificamente contrastados
y afirmados.

La base cartografica empleada ha sido la National Geographic World Map, Map Service: National
Geographic, Esri, Garmin, HERE, UNEP-WCMC, USGS, NASA, ESA, METI, NRCAN, GEBCO,
NOAA, increment P Corp: El mapa incluye una cobertura global hasta una escala de aproximada-
mente 1: 144k y una cobertura mas detallada para América del Norte hasta una escala de aproxi-
madamente 1: 9k.

3. Resultados

En primer lugar, se presentan los resultados referentes a los registros fésiles de especies del género
Ailanthus inventariados en el andlisis bibliografico. Para una mejor interpretacion de los resulta-
dos, se muestra la dinamica dispersiva del propio género empleando cartografia para diferentes
periodos geologicos.

En segundo lugar, se ponen de manifiesto los resultados obtenidos del andlisis bibliografico acer-
ca del origen y de la distribucién mas actual de la especie A. altissima. Del mismo modo, se acom-
pana de cartografia dindmica.
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3.1. Registros fosiles del género Ailanthus

La abundancia y diversidad de registros de samaras fosilizadas de diferentes especies del género
Ailanthus distribuidas por ambos hemisferios (Tabla 1), han supuesto un desafio explicativo acer-
ca de su origen, diversificacion y posterior dispersion a escala global.

Tabla 1. Recopilacién de los registros fésiles de Ailanthus atendiendo al periodo geoldgico en Europa,
Asia y América del Norte

Especie

Lugar (Europa)

Periodo geoldgico

Referencia

Ailanthus confucii Socka (Croacia) Oligoceno inferior Mai, 1995
Ailanthus foersteri Brunstatt (Francia) Oligoceno inferior Mai, 1995
Ailanthus gigas Socka (Croacia) Oligoceno inferior Mai, 1995
Ailanthus tardensis Obuda-Békasmegyer (Hungria) Oligoceno inferior Hably, 2001
Ailanthus oxicarpa Bois d’Asson (Francia) Oligoceno medio Mai, 1995
Ailanthus confucii Rott (Alemania) Oligoceno tardio Mai, 1995
Ailanthus recognita Aix (Francia) Oligoceno Mai, 1995
Ailanthus prisca Gypses d’Aix (Francia) Oligoceno Mai, 1995
Ailanthus microsperma Zug (Suiza) Mioceno inferior Mai, 1995
Ailanthus confucii Randecker Maar (Alemania) Mioceno inferior Mai, 1995

Ailanthus confucii

Cheb Basin (Repliblica Checa)

Mioceno inferior

Buzek y Holy, 1996

Ailanthus confucii

Radoboj (Croacia)

Mioceno medio

Mai, 1995

Ailanthus confucii

Tokaj, (Hungria)

Mioceno medio

Hably, 1985

Ailanthus confucii

Mydlovary (Republica Checa)

Mioceno medio

Knobloch y Kvacek, 1993

Ailanthus altissima

Stare Gliwice (Polonia)

Mioceno medio

Szafer, 1961

Ailanthus confucii Magyaregregy (Hungria) Mioceno medio Hably, 2001
Ailanthus confucii Moldavia y Rumania Mioceno tardio Negru, 1972
Ailanthus confucii Rostov (Rusia) Mioceno tardio Mai, 1995

Ailanthus altissima

Bes-Konak (Turquia)

Mioceno

Paicheler y Blanc, 1981

Ailanthus confucii

Brunn-Vosendorf (Austria)

Plioceno inferior

Berger, 1955

Ailanthus spp.

Valea Neagra (Rumania)

Plioceno inferior

Givulescu, 1962

Especie

Lugar (Asia)

Periodo geoldgico

Referencia
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Especie

Lugar (Asia)

Periodo geoldgico

Referencia

Ailanthus confucii Ashutas (Kazajistan) Oligoceno lljinskaya, 1957
Ailanthus confucii Kin'yaku (Kazajistén) Oligoceno tardio Zhilin, 1967
Ailanthus youngii Lingi (China) Mioceno WGCPC, 1978
Ailanthus tertiaria Oeste de Siberia Mioceno Dorofeev, 1963
Ailanthus yezoense Hokkaido (Japon) Mioceno medio Tana y Suzuki, 1963

Ailanthus yezoense

Velikaja Kema (Japon)

Mioceno

Akhmetiev, 1978

Ailanthus kyushinensis

Hamgyong-do (Corea)

Mioceno medio

Tana y Suzuki, 1963

Ailanthus youngii Shanwang (China) Mioceno medio Tana y Suzuki, 1963
Ailanthus confucii Wenshan (China) Mioceno tardio Tana y Suzuki, 1963
Ailanthus yezoense Hokkaido (Japdn) Mioceno tardio Tanay Suzuki, 1963

Ailanthus altissima

Kyoto (Japon)

Pleistoceno

Tana y Suzuki, 1963

Ailanthus altissima

Honshu (Japén)

Pleistoceno

Tanay Suzuki, 1963

Especie

Lugar (América del Norte)

Periodo geoldgico

Referencia

Ailanthus americana Ruby (Montana) Oligoceno tardio Mayer y Manchester, 1997
Ailanthus americana Ruby (Montana) Oligoceno Mayer y Manchester, 1997
Ailanthus americana Beaverhead Basins (Montana U.S.A) | Oligoceno Mayer y Manchester, 1997

Ailanthus americana

Beaver Creek (Montana U.S.A)

Oligoceno tardio

Pierce y Rasmussen, 1992
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Ailanthus spp. Iron mountains (Oregoén) Mioceno inferior Manchester, 2001
Ailanthus americana Tipton (Oregén) Mioceno Chaney y Axelrod, 1959
Ailanthus lesquereuxi Trout Creek (Oregdn) Mioceno Fields, 1996
Ailanthus indiana Stinking Water (Oregoén) Mioceno medio Chane y Axelrod, 1959
Ailanthus lesquereuxi Succor Creek (Idaho) Mioceno medio Fields, 1996

El color de las filas y columnas se refiere con el periodo geoldgico correspondiente, asi se representa y recoge en la posterior cartografia.

Fuente: Elaboracién propia a partir las diferentes fuentes bibliograficas consultadas.

A la vista de la tabla anterior cabe destacar que durante el Eoceno inferior la especie extinta Ai-
lanthus confucii tenia una potente distribucién circumboreal en periodos templados del hemis-
ferio norte. Ademas, los primeros registros fdsiles de la especie A, altissima no aparecen hasta el
Pleistoceno en regiones de Asia, lo que pudiera considerarse como las actuales regiones nativas
de la especie (Corbett y Manchester, 2004; Liu et al., 2019).

Figura 1. Mapa de los registros fosiles de Ailanthus en el Paleoceno (izquierda) y entre el Paleoceno y
Eoceno (derecha).
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Elaboracion propia a partir de los datos de registros fésiles de la Tabla .1

Por su parte, es de interés mencionar a otras especies del género ya extintas, particularmente
Ailanthus confucii que data del Paleoceno y es considerada la mas antigua del género. Los prime-
ros registros fosiles de la especie se localizan en la meseta central del Tibet (regiones de Lunpola
y Nima) como recogen las investigaciones de Corbett y Manchester (2004) y Liu et al., (2019).
Atendiendo a su distribucion, Ailanthus confucii estaria muy extendido por el hemisferio norte a
lo largo del Eoceno medio e inferior, encontrandose registros fésiles en Kuclin (Republica Checa)
y Fossil Butte (Wyoming) (Corbett y Manchester, 2004; Liu et al., 2019). Por tltimo, durante el
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Terciario, se extenderia por toda Europa (Hably, 1985). Para mayor representatividad de la infor-
macion recogida en la Tabla 1, a continuacién se muestra una bateria de mapas (figura 1, figura
2, figura 3 y figura 4) con los registros fosiles de las diferentes especies del género Ailanthus para
los diferentes periodos geoldgicos analizados.

A la vista de los mapas anteriores, los primeros registros fosiles de samaras fosilizadas datan del
Paleoceno y se localizan en la meseta central del Tibet (Liu et al., 2019). A una escala mas deta-
llada, estos fosiles del periodo Paleoceno se encontraron en las proximidades del lago Siling Co,
segundo lago salado de mayor extension en el norte de la meseta tibetana en la region de Xizang.
Progresivamente, entre el Paleoceno y el Eoceno las citas bibliograficas muestran un avance del
género Ailanthus en el hemisferio norte, apareciendo registros en Europa, Asia y América del
Norte (Corbett y Manchester, 2004). Si bien, la mayor expansion de Ailanthus por las zonas tem-
pladas del hemisferio norte datan entre los periodos Oligoceno y Mioceno (Figura 2).

Figura 2. Mapa de los registros fésiles de Ailanthus entre el Paleoceno al Oligoceno (izquierda) y entre
el Paleoceno y Mioceno (derecha).
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Elaboracién propia a partir de los datos de registros fosiles de la Tabla.1

Para el periodo Oligoceno se identifican un total de 14 registros fosiles de Ailanthus, destacando
Europa con 8 registros (ver tabla 1). Por su parte, a la vista de la figura 2 derecha, el Mioceno es
el periodo de mayor expansion del género. Las citas bibliograficas estudiadas determinan un total
de 24 registros fosiles para este periodo, de los cuales 11 se localizan en Europa, 8 en Asiay 5 en
América del Norte.

Por ultimo, entre el Plioceno y Pleistoceno, se han identificado un total de 4 registros, 2 para cada
Periodo Geoldgico (ver figura 3 y tabla 1),

A la vista de los resultados obtenidos, las investigaciones de Liu et al., 2019 establecen la meseta
central del Tibet como la region de origen del género Ailanthus. A partir de esta region, desde
el Paleoceno, el género se ha ido extendiendo por las regiones templadas del Hemisferio Norte.
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Figura 3. Mapa de los registros fosiles de Ailanthus entre el Paleoceno al Plioceno (izquierda) y entre el
Paleoceno y Pleistoceno (derecha).
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Elaboracion propia a partir de los datos de registros fosiles de la Tabla .1

Destacar que en Asia, los registros fosiles del género Ailanthus se extienden desde el Eoceno hasta
la actualidad (Corbett y Manchester, 2004). En el caso particular de China se han identificado
samaras fosilizadas en Fushun (provincia de Jilin, al noreste de China) pertenecientes al Eoceno
inferior. También en Yilan (provincia de Heilongjiang) del Eoceno tardio (Corbett y Manchester,
2004). En cuanto a las especies, la investigacion de Corbett y Manchester (2004), determinan que
A. confucii se distribuy6 (en Asia) ampliamente en el Oligoceno y el Mioceno.

Por su parte, el Mioceno se corresponde con el Periodo de maxima distribucion, pues las dife-
rentes investigaciones consultadas recopilan un total de 24 registros. Por tltimo, los periodos de
minima expansion se asocian con Plioceno y Pleistoceno, pues solo se citan 4 registros fésiles en
estos periodos.

3.2. Origen y actual distribucién de “Ailanthus altissima”

En relacion con el analisis bibliogréafico del origen de la especie A. altissima, los resultados obte-
nidos postulan que esta especie podria derivar del extinto Ailanthus confucii. Para fundamentar
esta idea, las investigaciones analizadas tienen como matiz comun las similitudes en tamafio y
posicion de la vena ventral del ala entre A. altissima y A. confucii (figura 4) (Mai, 1995; Corbett y
Manchester, 2004).

Los primeros registros fosiles del A. confucii se localizan en Lunpola y Nima (meseta del Tibet) y
datan del Paleoceno (Liu et al,, 2019). A lo largo del Eoceno inferior, Oligoceno y Mioceno esta
especie se extendia por gran parte del hemisferio norte, asi la bibliografia consultada censa un
total de 18 registros fosiles para estos periodos (tabla 1y figuras 1y 2) (Iljinskaya, 1957; Zhilin,
1967; Negru, 1972; Hably, 1985; Knobloch y Kvacek, 1993; Akhmetiev, 1993; Mai, 1995; Buzek y
Holy, 1996; Hably, 2001).
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Figura 4. Semejanzas entre las sdmaras de Ailanthus confucii y A. altissima

a) Sémara fosilizada de Ailanthus confucii recogida en América del Norte. b) Sdmara de A. altissima. Imagen adaptada de la
investigacion de Corbett y Manchester (2004).

Por su parte, los primeros hallazgos fosiles de A. altissima datan del Mioceno (ver tabla 1), y se
localizan en Stare Gliwice (Polonia) (Szafer, 1961). En Asia, las saimaras fosilizadas de la especie
fechan del Pleistoceno y se localizan en Kyoto y Honshu (Japén) (Tana y Suzuki 1963).

Figura 5. Dindmica invasiva de la especie A. altissima a partir de fuentes bibliograficas
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En relacion con la distribucion actual de A. altissima se consideran el Este de China y Norte
de Vietnam como las regiones geograficas nativas de la especie, donde crece como componente
principal de las formaciones forestales de arboles caducifolios. A partir de estos nucleos de ori-
gen, la especie ha ido colonizando progresivamente diversos espacios (naturales y antropizados)
del resto de continentes (Kowarik y Sdumel 2007). Asi, desde su introduccién y posterior expan-
sién por el resto del mundo, la especie se distribuye entre los 35° y 60° de latitud en el Hemisferio
Norte y entre los 30° a 60° de latitud en el Sur (ver figura 5) (Kowarik y Sdaumel, 2007; Gasso et
al., 2012, Corral, 2021). Los puntos amarillos representan las diferentes citas bibliograficas de A.
altissima a escala global y el punto rojo la primera cita de la especie en Espafia (datada de 1818).

A la vista de la figura anterior, en Europa se establece el siglo XVII como punto de partida de la
reaparicion de Ailanthus altissima (Kowarik y Sdaumel, 2007). Entre 1600 a 1800 el ailanto no se
encuentra muy extendido a escala global, siendo a partir del siglo XIX cuando experimenta una
expansion sin precedentes como especie exdtica invasora (Corral, 2021). En este periodo, invade
extensas regiones de latitudes medias del Hemisferio Norte y comienza a colonizar superficies de
las zonas templadas de América del Sur, Africa y Oceanfa.

4. Discusion

4.1. Origen del género Ailanthus

Atendiendo a los objetivos de esta investigacion, en primer lugar, los trabajos previos analizados
y la distribucién por periodos geoldgicos de los registros fosiles del género Ailanthus permiten
plantear dos hipdtesis. Una primera, que sostiene que el género aparece en el hemisferio norte
donde se generaliza progresivamente. Posteriormente, desde las regiones septentrionales migra
al hemisferio sur. En contraposicion, la segunda hipdtesis defiende que el género pudo haberse
originado en el hemisferio sur y tras la deriva continental amplié su rango de distribucién en el
hemisferio norte.

En relacion con la primera hipétesis, el hecho de encontrar un elevado nimero de registros fo-
siles de Ailanthus datados del Eoceno medio bien distribuidos por América del Norte (Smith
et al., 1998; Wilf, 2000; Manchester, 2001), Europa (Berger, 1955; Collinson, 1988; Mai, 1995) y
Asia (Tanai y Suzuki, 1963; Zhilin, 1967; He y Tao, 1997) sirve de base para considerar que este
género pudo haber evolucionado en el hemisferio septentrional, generalizarse alli y, en épocas
posteriores, migrar o expandirse por el sur (Corbett y Manchester, 2004). Para evidenciar mas
esta hipdtesis, los registros fosiles mas antiguos se encuentran en dicho hemisferio. El primero, en
la Formacion Green River (parte norte del estado de Utah, el oeste de Colorado y el suroeste de
Wyoming) (Grande, 2013) y el segundo, en Fushun, noreste de China (WGCPC, 1978). Ambos
datan del Eoceno inferior, y sirven para determinar que durante este periodo Ailanthus tenia un
rango de distribucién mucho mas amplio que en la actualidad (Corbett y Manchester, 2004).

A raiz de esta primera hipdtesis el género Ailanthus se dispersaria entre el oeste de América del
Norte y el Este de Asia a través del estrecho de Bering. Por su parte, la propagacién entre Amé-
rica del Norte y Europa seria a través del Atlantico Norte. Por ultimo, la posible dispersion entre
Asia y Europa a principios del Terciario, se veria impedido por el mar epicontinental de Turgai
(Corbett y Manchester, 2004). No obstante, las similitudes en las samaras de las especies A. gigas,
A. tardensis y las actuales especies tropicales A. integrifolia y A. triphysa que se distribuyen en
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Europa, Asia y Oceantia, establecen la existencia de un intercambio floristico entre los tres conti-
nentes durante el Terciario medio, por consiguiente, podria haber existido dispersién del género
Ailanthus a principios del Terciario (Wang et al., 2002). Si bien, con la posterior aparicion del
Himalaya es probable que este intercambio se limitara, afectando a la evoluciéon de Ailanthus y la
posterior divergencia del género en las actuales especies (Wang et al., 2002).

Frente a esta primera hipotesis, los hallazgos en las formaciones igneas o Traps del Deccan de la
provincia del Deccan (Centro-Oeste de la India) de madera fosilizada con compuestos como el
Ailanthoxylon (Wheeler et al., 2017) asi como los registros fésiles de samaras de A. confucii en la
meseta del Tibet (Liu ef al., 2019) han permitido establecer que el género pudo haberse originado
en el hemisferio sur y posteriormente ampli6 su rango de distribucion en el hemisferio norte.

Enlalinea de esta segunda hipotesis, las muestras de madera fosilizada con Ailanthoxylon fueron
recogidas en sedimentos del Cretdcico mas reciente y Paleoceno inferior, siendo asi los registros
tosiles mas antiguos de la familia Simaroubaceae (Wheeler et al., 2017). Ello concuerda con la re-
lacion filogenética revelada por el estudio molecular de Clayton et al., (2009) que determina que
el género Ailanthus es un grupo monofilético diferenciado durante el Cretacico Tardio. Ademas,
con la presencia del compuesto Ailanthoxylon se establece que el género Ailanthus probablemente
se originé en la India (Liu et al., 2019).

Para la segunda hipdtesis, los criterios de propagacion establecen que tras la colision de las placas
tectonicas de la India y Eurasia (Paleoceno — Eoceno) el género Ailanthus se dispersé desde su
region de origen (India) a la meseta central del Tibet (Liu et al., 2019). A pesar de la consolida-
cion de las cadenas montafiosas de Gangdese (que precedieron al Himalaya a lo largo del margen
sur de lo que ahora es El Tibet) la capacidad reproductiva de Ailanthus (hidrocoria, anemocoria
y por rebrote de cepa o raiz) permitié su expansion por Eurasia (Nooteboom, 1960; Corbett y
Manchester, 2004; Clayton et al., 2009; Molnar et al., 2010; Ding et al., 2014; Ding et al., 2017).
Las condiciones ambientales del inicio del Eoceno (temperaturas elevadas y ausencia de capas
de hielo en el hemisferio norte) permiten la conformacion de un ecosistema tropical caracteri-
zado por el dominio forestal (Zachos et al., 2001; Greenwood et al., 2010; Archibald et al., 2014).
En este periodo, Ailanthus se dispersa desde la meseta central tibetana hasta el noreste de Asia.
Posteriormente, coloniza América del Norte a través del estrecho de Bering (Liu et al, 2019).
Al tiempo, e igual que sucede con otras especies vegetales (como el género extinto Lagokarpos)
Ailanthus se dispersé durante el Eoceno medio por Kazajstan, Asia central y en ultimo lugar por
Europa (Liu et al., 2019). Esta primera fase dispersiva (entre el Paleoceno al Eoceno) de Ailanthus
se representa en la figura 1.

Ademas de la informacién mencionada anteriormente, la aparicion de samaras fosilizadas data-
das del Oligoceno de A. confucii en Europa y A. tardensis en China, indican que el género una
vez ha llegado de India desde Gondwana, entre el Cretdcico superior al Paleoceno inferior, se
dispersa ampliamente por el hemisferio norte en los periodos favorables del Oligoceno. Para este
Periodo A. confucii compartia habitat en el hemisferio norte con otras especies del mismo género,
tal como demuestra la aparicion en estratos de este periodo de samaras fosilizadas de A. tardensis
y A. gigas en Hungria y Croacia, respectivamente (Corbett y Manchester 2004). Ademas, la dese-
cacion del Estrecho de Turgai trae como consecuencia una afinidad floristica entre Europa y Asia,
territorios en donde las migraciones de especies fueron constantes, como en el caso de diferentes
especies del género Ailanthus, que pudieron dispersarse del sur de Asia a Europa y viceversa
(Song et al., 2014; Liu et al., 2019).
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Posteriormente, las condiciones climaticas del Mioceno permitieron la expansion del género por
la mayor parte del hemisferio norte. Asi, aparece un elevado numero de samaras fosilizadas dis-
tribuidas por amplias zonas de este hemisferio (Corbett y Manchester, 2004; Su et al., 2013; Song
et al., 2014; Liu et al., 2019). Se puede considerar esta época geoldgica como la de mayor expan-
sién de Ailanthus. Esta segunda fase dispersiva (entre el Paleoceno y Mioceno) de Ailanthus se
representa en la figura 2.

Por ultimo, el cambio climatico de inicios del Plioceno y que concluye con el tltimo periodo
glaciar, Wiirm, en el Pleistoceno, se tradujo en un retroceso sin precedentes en la expansion del
género Ailanthus en el hemisferio norte (Zachos et al., 2001; Mosbrugger et al., 2005; Liu et al.,
2019) ya que tan solo se han encontrado registros fésiles en Brunn-Vosendorf (Austria) y Valea
Neagra (Rumania) (ver figura 3). Este hecho marca el retroceso del género en el continente eu-
ropeo. En el Pleistoceno los registros fosiles son todavia menos significativos, tan solo aparecen
en el sudeste asiatico (Japdon, China) pudiendo considerar esta regiéon como zona refugio de Ai-
lanthus. Este retroceso dio lugar a la casi total extincion del género en América del Norte y a una
reduccién muy significativa en Europa. De este modo, para el Plioceno y el Pleistoceno, se puede
considerar el sudeste asiatico (China y Jap6on) como region refugio donde quedaria acantonado
el género Ailanthus.

Una vez se ha discutido el origen del género Ailanthus se presenta el analisis del origen de la es-
pecie A. altissima, su area de distribucion natural y la posterior expansion como especie exotica
invasora.

4.2. Distribucion actual de A. altissima y su expansion como especie exdtica invasora

Actualmente A. altissima tiene su rango de distribucion natural en las regiones geograficas del
Este de China y Norte de Vietnam, donde la especie crece como componente principal de las for-
maciones forestales de arboles caducifolios (Kowarik y Saumel 2007). A partir de estos nucleos
de origen, ha ido colonizando progresivamente diversos espacios (naturales y antropizados) del
resto de continentes (Kowarik y Sdumel 2007). No obstante, este nucleo principal del area de ori-
gen se asocia con las actividades humanas de cultivo de la especie (Hu, 1979), por lo que puede
ser generada a partir de una expansion inducida por acciones antropicas tal y como ha sucedido
en el resto de areas colonizadas.

En efecto, diferentes acciones antrépicas han marcado la expansion del ailanto como especie
invasora a escala global, hasta el punto de postular que en las propias regiones de origen, la es-
pecie ha podido haber sido introducida. Asi, volviendo a las investigaciones previas analizadas
(ver tabla 1), cobra cada vez mayor peso, no exento de polémica, la hipdtesis de que A. altissima
provenga del ya extinto Ailanthus confucii (Liu et al., 2019). De este modo, se puede considerar
que el actual area nativa de A. altissima (China y norte de Vietnam) se correlaciona con el area de
distribucion de Ailanthus confucii (Liu et al., 2019).

En este sentido, el clima templado del Eoceno favoreci6 que las formaciones vegetales termofilas
dominasen en el hemisferio norte. Ademas, bajo estas condiciones climaticas, el Ailanthus pudo
colonizar territorios y expandirse rapidamente (Wolfe, 1975; WGCPC, 1978; Su et al., 2013).
Durante el Mioceno medio, el drea de distribucién de Ailanthus quedaria restringida en ambien-
tes subtropicales donde apareceria compartiendo territorio con otros géneros como Acer, Alnus,
Carpinus, Cornus, Fagus y Zelkova (WGCPC, 1978; Mai, 1995; Denk et al., 2011).
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Por altimo, aunque desde el Eoceno hasta el Mioceno hay evidencias de la presencia de A. con-
fucii en las actuales regiones naturales de A. altissima, destacando la regiéon de Fushun, noreste
de China, en la regién de Yilan, noreste de China y por dltimo en Shanwang, este de China
(WGCPC, 1978; He y Tao, 1997; Sun et al, 1999; Corbett y Manchester, 2004) son escasos los
registros fdsiles de A. altissima en dichas regiones en periodos posteriores al Mioceno (Su et al.,
2013). Asi, solo se han identificado dos registros de la especie A. altissima en el Pleistoceno que
se localizan en Kyoto y Honshu (Japén) (Tana y Suzuki 1963).

Con lo anterior, desde el Mioceno se establece Asia suroriental (China y norte de Vietnam parti-
cular) como el origen de la especie A. altissima. En este sentido, los postulados que tienen como
base de su investigacion que la llegada a Europa de A. altissima es por accién antrdpica, no van
desencaminados. Sin embargo, existen registros fosiles de Ailanthus altissima que datan del Mio-
ceno; estos se localizan en Stare Gliwice (Polonia) y Bes-Konak (Turquia), por tanto, hay eviden-
cia de una distribucién natural de la especie en Europa para este periodo (Nooteboom, 1960;
Corbett y Manchester, 2004; Clayton et al., 2009; Song et al., 2014; Liu et al., 2019). Si bien, no
hay registros fosiles de A. altissima en Europa en periodos posteriores, por consiguiente, la espe-
cie pudo desaparecer del continente Europeo a partir del Mioceno, quedando restringida su area
de distribucién en China y Norte de Vietnam, desde donde se extendera por diferentes acciones
antropicas como especie exotica invasora.

Desde su introduccién y posterior expansion por el resto del mundo, Ailanthus altissima se loca-
liza entre los 35° y 60° de latitud en el Hemisferio Norte y entre los 30° a 60° de latitud en el Sur.
Desde el punto de vista climatico, la mayor parte de estas franjas latitudinales se caracterizan, por
una estacion calida de larga duracion (que coincide con el periodo de crecimiento de Ailanthus
altissima), un periodo de heladas regulares en invierno y precipitaciéon anual que supera los 500
mm (ver figura 5) (Kowarik y Sdumel, 2007; Gasso et al., 2012, Corral, 2021).

En Europa, se establece el siglo XVII como punto de partida de la aparicion de A. altissima. En
1751 el botanico francés y misionario jesuita Pierre d'Incarville, con el fin de obtener fibras y
resinas vegetales tradicionalmente empleadas como barniz en China, envié a la sociedad real bri-
tanica de Londres semillas de un arbol (A. altissima), desconocido hasta entonces en el territorio
londinense (Swingle, 1916). Otros postulados, (Hu, 1979 o Kowarik y Sdumel, 2007) coinciden
con Swingle (1916) en que el botanico Pierre d’Incarville fue el encargado de enviar las semillas,
pero observaron que éstas habian llegado previamente a Francia en torno al 1740. Por ultimo,
existe otra teoria, segun la cual, su introduccién se produjo en 1775 en Europa y utiliz6 en 1786
en Francia, para formar lineas de arboles en las avenidas y sustituir los tilos de los parques urba-
nos (Miiller, 2004).

Aludiendo a la figura 5 la maxima expansion de A. altissima se da partir del siglo XIX, coinciden-
te con la globalizacion de los mercados e incremento del comercio internacional. Asi, se puede
establecer que desde 1800 hasta la actualidad, la alta plasticidad de adaptacion le permite crecer
tanto en lugares antropizados como naturales, y desde suelos pedregosos y estériles hasta fondos
de valle (Kowarik y Sdumel, 2007). No obstante, la mayoria de los espacios ocupados por su rango
secundario, estan sujetos a cierto grado de perturbacion, antrépica o natural que conlleva la pér-
dida de cubierta arbdrea (incendios, aclareos, enfermedades fitosanitarias, entre otras) (Kowarik
y Sdumel, 2007, Corral, 2021). En lineas generales, la mayor parte de estas franjas latitudinales
se caracterizan, desde el punto de vista climatico por una estacién calida de larga duracién (que
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coincide con el periodo de crecimiento de A. altissima), un periodo de heladas regulares en in-
vierno y precipitacion anual que supera los 500mm (Kowarik y Sdumel, 2007).

Para el caso de Espana, la primera cita bibliografica de A. altissima se recoge en el capitulo adicio-
nal al Tomo II de la obra de Gabriel Alonso de Herrera en 1818 (Enriquez, 2020; Corral, 2021).
En este texto se define el rango de distribucion de la especie en Espafia como conaturalizada, tan-
to que parece ser nativa. Dicho lo cual, aunque la cita data de 1818, el ailanto se habria introduci-
do e invadido gran superficie de territorios en Espafia previamente. Asi, la presente investigacion
postula que diferentes especies del género Ailanthus, entre las que se encuentra A. altissima, ya se
habrian introducido en Espafa antes del siglo XIX. No obstante, no se identifica la region inicial
de invasién

5. Conclusiones

El analisis de fuentes documentales que identifican registros fdsiles del género Ailanthus Dest.
para diferentes periodos geoldgicos y en diversas localizaciones a escala global, ha permitido re-
construir su posible origen. En este sentido, en la presente investigacion se han debatido las dos
hipétesis de aparicion y posterior dispersion de Ailanthus, asi como la evolucién de diferentes
especies del género hasta la aparicion de Ailanthus altissima (Mill.) Swingle y su actual distribu-
cion a escala global.

En relacién con el origen del género Ailanthus, los resultados obtenidos de la recopilacién bi-
bliografica determinan el Cretacico como el Periodo de aparicion del género. Por su parte, los
primeros registros de samaras fosilizadas datan del Paleoceno y se localizan en la meseta central
del Tibet, pudiendo ser considerada la India como la regién de origen de Ailanthus.

Una vez se ha identificado el origen, se estudia su dispersion. En este sentido, tras la colision de las
placas India - Euroasiatica el género colonizd parte de Asia suroriental, China en particular, sien-
do ésta considerada como la primera region de colonizacion de Ailanthus. Desde China migraria
a Europa y América del Norte a lo largo del Eoceno. La maxima expansion del género se corres-
ponde con el Mioceno ya que para este Periodo las citas bibliograficas estudiadas identifican un
total de 24 registros fosiles (11 en Europa, 8 en Asia y 5 en América del Norte). A partir del Mio-
ceno, las investigaciones estudiadas recogen un menor niimero de registros fosiles, destacando el
Plioceno y el Pleistoceno, periodos con 2 registros fdsiles. Esta disminucion de evidencias fdsiles
a partir del Mioceno se correlaciona con la tendencia hacia una situacion climatica fria, lo que
implicaria la migracion de Ailanthus hacia lugares mas calidos. A finales del Mioceno y durante
el Pleistoceno, las diversas zonas refugio sirvieron tanto para la perdurabilidad del género como
para la diversificacion y aparicion de las actuales especies que componen el género Ailanthus.
Ademas, se puede destacar que la meseta tibetana jugd un papel importante para la dispersion de
Ailanthus desde el subcontinente indio de Gondwana hasta el hemisferio norte.

Otro elemento sobresaliente de la investigacion se basa en el analisis bibliografico que permite
determinar si el ya extinto Ailanthus confucii pudiera ser considerado como ancestro del ac-
tual A. altissima. A raiz de los resultados de las investigaciones previas en esta materia, se han
identificado dos factores que permiten corroborar dicha evolucion. Por un lado, las semejanzas
morfoldgicas entre las samaras fosilizadas del A. confucii y los frutos del A. altissima vy, por otro
lado la amplia distribucion de Ailanthus confucii, durante el Eoceno inferior en regiones donde
actualmente se encuentra el ailanto, destacando la distribucidn circumboreal de la especie extinta
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en periodos templados. Afadido, durante el Pleistoceno, A. confucii migra hacia latitudes mas
bajas como China y Norte de Vietnam, casualmente las regiones consideradas actualmente como
nativas de A. altissima. Teniendo en consideracion estas semejanzas entre Ailanthus confucii'y el
actual A. altissima puede afirmarse la hipdtesis propuesta. No obstante, seria interesante realizar
estudios genéticos para determinar fidedignamente si A. confucii es un ancestro de A. altissima.

Ademas, en la presente investigacion, se ha elaborado una cartografia dinamica que permite in-
terpretar la actual expansion del ailanto desde los primeros registros. Asi, se establece el siglo
XVII como el periodo inicial de invasion de A. altissima, al menos en el continente Europeo. Si
bien, no es a partir del 1800 cuando la especie comienza a invadir y expandir grandes superficies
del hemisferio norte. Para el caso de Espaiia, se ha encontrado una fuente bibliografica (datada
de 1818) que especifica que la especie esta significativamente naturalizada, por lo que se habria
instalado previamente en el territorio nacional.

Por dltimo, a raiz del mapa que refleja la dindmica invasiva de la especie A. altissima a partir
de fuentes bibliograficas, sefialar que aunque la introduccion del ailanto por diferentes acciones
antrdpicas marca en muchos casos el inicio del proceso de invasion de la especie, hay que sumar
su capacidad y plasticidad de aclimatacion a otros ambientes asi como su caracter invasivo. Estos
aspectos han dado lugar a que A. altissima sea considerada como una de las especies exoticas in-
vasoras mas preocupantes del ambito europeo, y especialmente de la region mediterranea desde
el inicio del siglo XXI.
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