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Impactos y Vulnerabilidad

Vulnerabilidad y conservacion de los relictos climaticos

de larga duracion

Resultados clave

* La peninsula ibérica alberga las poblaciones mas
meridionales de numerosas especies lefiosas de amplia
distribucion europea.

e Muchas de ellas han persistido durante gran parte
del Cuaternario mas o menos aisladas en enclaves con
condiciones ambientales particularmente favorables y
representan un objeto a preservar de gran valor.

* Fl mayor riesgo climatico para estas poblaciones
consiste en un incremento de la aridez y el riesgo afiadido
de una elevada presion humana sobre sus habitats.

» Las estrategias de conservacion deberian enfatizar
la deteccion sistematica de nucleos poblacionales y la
identificacion de los riesgos mas inminentes (de origen
climatico o no) para su persistencia.

B Contexto

Existen abundantes evidencias empiricas que
demuestran que las areas de distribucion geografica de
numerosas especies en todo el mundo se estan desplazando
hacia los polos o altitudes mayores (Chen et al. 2011).
Estos movimientos se atribuyen principalmente al reciente
calentamiento global y al correspondiente desplazamiento
hacia espacios que ofrecen condiciones ambientales
favorables para las especies. Las areas de distribucion
de estas especies se transforman en consonancia con los
cambios ambientales mediante eventos de colonizacion
en el margen de avance (en el hemisferio norte situado
en el limite septentrional o altitudinal superior), donde las
condiciones climaticas mejoran, y eventos de extincion en
el margen de retaguardia (situado en el limite meridional

o altitudinal inferior, donde las condiciones climaticas
dificultan su supervivencia y reclutamiento). Este proceso
implica que incluso aquellas especies que consigan
conservar su area de distribucion bajo cambios climaticos
bruscos pueden sufrir extinciones locales dentro de su area
de distribucion. Desafortunadamente son precisamente
estas zonas, situadas cerca del margen de retaguardia,
las que albergan las poblaciones mas singulares y por
tanto mas relevantes para la conservacion de la identidad
genética y evolutiva de las especies.

En afios recientes se han desarrollado diferentes
modelos de distribucion basados en el nicho climatico
de las especies con el objetivo de predecir como podrian
cambiar las areas de distribucion en funcion de los
cambios climaticos pronosticados (Elith & Leathwick
2009). La gran mayoria de estos modelos sugiere que en
las proximas décadas aquellas poblaciones que forman
actualmente el margen de retaguardia de las especies
sufriran extinciones masivas. No obstante, existen indicios
de que este desolador panorama, sin ser completamente
falso, podria ser demasiado simplista. Recientes
investigaciones han mostrado que muchas poblaciones
en el margen de retaguardia han sido sorprendentemente
resistentes a los grandes cambios climaticos del pasado
(Hampe & Petit 2005; véase Figura 1). Las poblaciones
marginales de numerosas especies arboreas europeas que
se encuentran refugiadas en las sierras y montafias de la
peninsula ibérica son ejemplos de esta resistencia.

Los importantes avances en el conocimiento
de la flora ibérica han revelado que numerosas especies
vegetales de amplia distribucion europea mantienen
pequeiias poblaciones dispersas fuera de su area principal
de distribucion (Figura 2; véase también http://www.
anthos.es). Estas poblaciones persisten como relictos
de tiempos pasados, a menudo muy aisladas del area de
distribucion principal de la especie. Establecidas durante
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Fuente: Hampe & Petit (2005).

épocas con condiciones climaticas bastante diferentes de la
actuales, se retrajeron posteriormente hacia enclaves con
condiciones microclimaticas particularmente favorables
(comtnmente denominados refugios climaticos; Keppel
et al. 2012), donde han permanecido desde entonces.
Numerosos estudios en filogeografia - una disciplina de
investigacion que usa métodos genéticos para inferir y
reconstruir los procesos historicos que han generado la
distribucion geografica actual de las poblaciones - han
puesto de manifiesto la sorprendente edad y continuidad
de estas poblaciones relictas (Petit et al. 2005, Médail
& Diadema 2009, Rodriguez-Sanchez et al. 2010).
Casi todas han permanecido aproximadamente in situ
desde alguno de los periodos glaciales del Cuaternario
(periodo que engloba aproximadamente los ultimos 1,8
millones de afios), y algunas incluso desde antes del
origen del clima mediterraneo en el Plioceno (hace unos
3,6 millones de afios). La larga trayectoria evolutiva que

estas poblaciones relictas han recorrido - a menudo en
elevado aislamiento y bajo condiciones ambientales que
han promovido procesos de adaptacion local - se refleja
en una excepcional singularidad genética. Representan un
componente de gran relevancia para la historia evolutiva
y la identidad genética de numerosas especies vegetales
emblematicas del continente europeo. Este papel les
otorga un enorme valor de conservacion y les convierte
en “experimentos naturales” adecuados para estudiar el
comportamiento de las poblaciones de especies lefiosas
frente a los cambios climaticos.

La Cuenca Mediterranea alberga un mayor
numero de poblaciones vegetales relictas de larga duracion
que la gran mayoria de la superficie terrestre del globo
(Figura 3). La principal causa esta en que sus condiciones
climaticas combinan una gran estabilidad en el tiempo
con una gran variabilidad en el espacio (Figura 4). La
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O Figura 2. Cuatro ejemplos de especies arboreas con amplia distribucion europea que poseen poblaciones aisladas en la peninsula ibérica.

Fuente: http://www.euforgen.org
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(A) Figura 3. Distribucion geografica de 52 refugios climaticos de especies vegetales, identificados en la Cuenca Mediterranea. El analisis se basa en
una revision de estudios filogeograficos en 82 especies (41 arboreas y 41 herbaceas).

Fuente: Modificado a partir de Médail & Diadema (2009).

situacion general de la region y su cercania a las grandes
masas de agua del mar Mediterraneo y el Atlantico han
contribuido a mantener unas condiciones climaticas
suficientemente templadas y estable para permitir la
existencia continuada de especies forestales incluso en los
momentos mas extremos (como el Gltimo maximo glacial,
hace 26-20.000 anos, o el maximo térmico del ultimo
periodo interglacial, hace alrededor de 125.000 afios).
Por otra parte, la destacada heterogeneidad topografica y
ambiental que caracteriza la Cuenca Mediterranea genera
fuertes gradientes climaticos con zonas muy contrastadas
climaticamente situadas a corta distancia. Esta situacion
ha facilitado a las poblaciones vegetales alcanzar
sus refugios climaticos durante periodos de cambios
climaticos bruscos y elevado estrés ambiental.

representa ninguna garantia con vista a su viabilidad
en un futuro mas caluroso y seco. El hecho de que la
temperatura global actual ya es superior en promedio a la
del Cuaternario, sugiere que muchas poblaciones relictas
podrian estar viviendo cerca de sus limites de tolerancia.
Ademas — y muy notablemente — las poblaciones relictas
no se enfrentan sélo al cambio climatico moderno sino
también a otras numerosas amenazas derivadas de
la presion humana (Médail & Diadema 2009). Estas
amenazas pueden ser incluso mas acuciantes que las que
el calentamiento global representaria por si mismo. Para
desarrollar estrategias efectivas de conservacion y una
gestion adaptada a las poblaciones relictas frente a este
escenario, es imprescindible conocer y comprender mejor
su funcionamiento dentro de su entorno particular, asi

como las respuestas a las limitaciones que este les impone
No obstante, la gran persistencia de las (Hampe & Jump 2011).

poblaciones relictas frente a los cambios del pasado no
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(A) Figura 4. Modelo conceptual describiendo la capacidad de las aéreas geograficas para mantener poblaciones en funcion de la variabilidad espacio-
temporal de sus condiciones ambientales. Los refugios climaticos pueden ocurrir donde la heterogeneidad del paisaje permite a las poblaciones
compensar la variabilidad temporal mediante movimientos entre zonas con diferentes microclimas locales.

Fuente: Hampe & Jump (2011).




B Resultados y discusion

Caracteristicas ambientales de los refugios climdticos

Los ultimos afios han visto un gran avance en
nuestra comprension de lo que caracteriza a los refugios
climaticos y a las poblaciones relictas que estos albergan
(Dobrowski 2011, Keppel et al. 2012). Este conocimiento
da pistas importantes para entender como las poblaciones
relictas han respondido a cambios climaticos del pasado,
y como podrian reaccionar a los cambios pronosticados
(Hampe et al 2013). Los refugios se caracterizan por
rasgos fisiograficos que contribuyen a desacoplar su clima
local de las tendencias regionales y a mitigar el impacto
de eventos climaticos extremos (es decir, episodios en los
que la capacidad de aclimatacion de un organismo se ve
significativamente desbordada; Gutschick & BassiriRad
2003). Ejemplos comunes son las umbrias de sierras y
montafias, fondos de valles que concentran flujos de aire
frio o lugares con disponibilidad de agua durante todo el
aflo. La topografia suele ser el principal determinante de
la localizacion de refugios a escala del paisaje, mientras
que otros efectos del terreno, particularidades edaficos
y la influencia de la vegetacion ganan en importancia a
menor escala (Hampe & Jump 2011).

Topografias  montafiosas  parecen  casi
indispensables para la existencia de relictos de larga
duracion debido a su gran efecto sobre el clima local
y su capacidad de generar gradientes climaticos muy
fuertes. Ackerly et al. (2010) colocaron 26 sensores
meteorologicos durante tres meses en un terreno
montafioso de tan solo 1 km?, situado en la montafia de
los White Mountains (California). La temperatura media
registrada durante este periodo mostré un diferencial
entre puntos que alcanz6é no menos de §°C (sobre las
6:00 horas de la mafiana) y nunca bajo de 4°C (sobre
las 19:00 horas de la tarde). Este caso ilustra que los
efectos topograficos pueden generar, a lo largo de cientos
de metros o pocos kilometros, gradientes climaticos
que igualan toda la variaciéon climatica que las zonas
templadas han experimentado desde el ultimo maximo
glacial. Y no se limitan solo a enclaves muy especiales y
localizados: Dobrowski et al. (2009) observaron que no
menos del 20-30% en la variacion de las temperaturas
medidas durante 11 afios en una region de 2750 km?
en montanas de Lake Tahoe (California) se debieron
exclusivamente a la variacion en los rasgos fisiograficos
de los puntos de medicion. Estos efectos topograficos
empiezan a ser usados para identificar sistematicamente
potenciales refugios climaticos (Ashcroft et al. 2012).

Otros fendmenos pueden igualmente tener
efectos notables sobre el clima local. Cuerpos de
agua como lagos, rios, arroyos o turberas representan
importantes termorreguladores cuyo efecto puede
alcanzar desde cientos de metros a pocos kilémetros,
mientras que la influencia de la vegetacion local puede
extenderse desde centimetros a algunos cientos de
metros. Asi, Mejias et al. (2007) observaron que bosques
riparios en el Parque Natural de Alcornocales (Cadiz)
experimentaron temperaturas maximas diarias 9% mas
bajas y una humedad relativa 26% mas alta que los
quejigares y alcornocales adyacentes. Tres sitios cercanos
de bosque caducifolio, brezal y pastizal en un paisaje
de relieve llano de Inglaterra mostraron diferencias de
menos de 5°C en las temperaturas mensuales maximas y
minimas, y de 10°C en el rango térmico absoluto (Suggitt

et al. 2010). El estudio de Ramirez et al. (20006) a lo largo
de un gradiente altitudinal en Sierra Magina (Jaén) revelo
que la cobertura arbustiva reducia las temperaturas
medias y maximas diarias a ras del suelo entre 1.9 °C (a
mayor altitud) y 4°C (a menor altitud) en comparacion
con sitios abiertos adyacentes. Al mismo tiempo reducia
notablemente la amplitud térmica, de forma que las
zonas abiertas experimentaron un 21% mas de periodos
con heladas. La cobertura leflosa redujo también
notablemente el periodo de la sequia estival (estimado
por una humedad relativa del aire <25%). Este ultimo
dato es de particular interés, porque la cuantificacion de
la disponibilidad de agua suele ser mas rara que la de
la temperatura. No obstante, en zonas aridas como la
Cuenca Mediterranea el balance hidrico suele ser mucho
mas relevante para el impacto del cambio climatico sobre
los organismos que la temperatura. El reciente estudio
de Crimmins et al. (2011) ofrece una buena ilustracion:
estos autores mostraron que los rangos altitudinales de
numerosas especies lefiosas han descendido durante las
ultimas décadas en zonas del norte californiano donde
el aumento de la temperatura ha sido acompafiado por
un aumento atin mayor de la precipitacion, resultando en
una mejora del balance hidrico.

Condicionantes y estrategias ecologicas de los relictos
climaticos

La supervivencia durante largos periodos en
refugios climdticos requiere ciertas capacidades de
sus poblaciones (Hampe & Jump 2011): 1) tienen que
ser capaces de aguantar condiciones ambientales que
pueden temporalmente rozar o incluso exceder su
tolerancia fisioldgica, 2) tienen que mantener una tasa
media de crecimiento estable a pesar de experimentar
una regeneracion irregular, 3) tienen que desarrollarse
en un habitat cuya superficie restringida limite el tamafio
poblacional y cuyo aislamiento geografico restrinja las
oportunidades de flujo génico o rescate demografico
desde el exterior.

Las especies arboreas disponen de varias
estrategias para enfrentarse a estas condiciones. Pueden
reducir el impacto del estrés climatico mediante
adaptaciones morfologicas (como el desarrollo de
raices profundas o lignotubérculos) y fisiologicas (como
mecanismos eficientes de cierre de estomas o elevadas
reservas de carbohidratos no-estructurales que permitan
restaurar tejidos dafiados). El propio tamafo de la
planta permite crear microambientes favorables (p.ej.
manteniendo la humedad del suelo). Una gran capacidad
de crecimiento indeterminado o clonal permite reaccionar
eficazmente a pérdidas de tejidos y modificar la asignacion
de recursos a los diferentes componentes estructurales
(raiz, tallo, superficie foliar) en respuesta a condiciones de
estrés (Niinemets 2010). Una historia vital basada en una
elevada supervivencia de los individuos adultos reduce la
susceptibilidad frente a cuellos de botella demograficos
causados por la estocasticidad ambiental, mientras que
el solapamiento resultante de generaciones aumenta
el tamafio poblacional efectivo y reduce el riesgo de
erosion genética. Finalmente, la elevada longevidad de
las especies arboreas les permite concentrar los eventos
de reproduccion en afios particularmente favorables.

Una regeneracion escasa 0 ausente es un
fendmeno muy comun en poblaciones relictas. Numerosos
estudios en la peninsula ibérica han documentado para




diversas especies lefiosas tasas altisimas de mortalidad
durante la primera fase del establecimiento y/o tendencias
de envejecimiento poblacional (Juniperus communis:
Garcia et al. 1999, Frangula alnus: Hampe & Arroyo
2002; Rhododendron ponticum: Mejias et al. 2002,
Erfmeier & Bruelheide 2004; Prunus lusitanica: Pulido
et al. 2008, Betula pendula: Sanz et al. 2011, Taxus
baccata: Sanz et al. 2009). Estos estudios, de acuerdo con
otros estudios experimentales (p. ¢j. Castro et al. 2004,
Mendoza et al. 2009), muestran claramente que el éxito
del reclutamiento depende en alto grado de la existencia
de microhabitats que protejan los reclutas de la sequia
estival. La humedad ambiental y el efecto facilitador
de la vegetacion lenosa suelen jugar un papel clave en
las situaciones estudiadas. Este efecto no se limita a los
relictos climaticos, pero cabe esperar que sea de especial
relevancia para ellos. Aunque la escasez de regeneracion
en si misma no es necesariamente una sefial alarmante
debido a las adaptaciones de las especies arboreas, suele
ser un indicador del estado de las poblaciones facilmente
interpretable. Por otra parte, una manera relativamente
factible para aumentar la viabilidad y conservacion de las
poblaciones relictas suele ser propiciar medidas dirigidas
a aumentar la tasa de regeneracion.

Riesgos climdticos

El aumento de temperatura centra una gran
parte de la discusion acerca de las amenazas del cambio
climatico para la biodiversidad actual. Efectivamente,
existen ejemplos en los que la subida de temperaturas
supone un riesgo directo para los relictos, por ejemplo al
ponerlos al alcance de otras especies antagonistas. Esto
ocurre en el caso emblematico del creciente impacto de
la procesionaria del pino (Thaumetopoea pityocampa)
sobre las poblaciones mas meridionales del pino silvestre
(Pinus sylvestris) en Sierra Nevada (Hodar et al. 2003).
Este incremento se debe muy probablemente al hecho
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de que inviernos mas templados en la zona favorecen
la supervivencia de la procesionaria en altitudes en las
que anteriormente no estaba presente (Hodar & Zamora
2004).

No obstante, la principal amenaza para los
relictos climaticos en la Cuenca Mediterranea consiste en
el empeoramiento del balance hidrico. Muchos relictos
persisten en zonas donde la existencia continuada de
cuerpos hidricos (arroyos, lagos, turberas) les ayuda a
persistir durante las temporadas de sequia, pero estos
recursos se veran necesariamente disminuidos con el
esperable aumento de la evapotranspiraciéon (sobre
todo en verano, ya por si el periodo mas problematico).
Que los mayores cambios son esperados en verano,
la época ya de por si mas limitante, complica aun
mas las perspectivas futuras de muchos relictos.

Un aspecto potencialmente importante que ha
recibido poca atencion es el riesgo que resulta de los
cambios climaticos en concierto con las interacciones
bidticas. El ya mencionado caso del pino silvestre y la
procesionaria es un buen ejemplo. Otros dos casos son
el estudio de Hampe (2005) que mostrd un desfase entre
el periodo de floracion del avellanillo (Frangula alnus)
y el periodo de mayor actividad de sus polinizadores
(Figura 5), asi como el estudio de Linares et al. (2010a,b)
que investigd como la competicion intraespecifica y el
impacto de hongos patogenos aumentan la susceptibilidad
al estrés hidrico en el pinsapo (dbies pinsapo). Otras
investigaciones han mostrado que el decaimiento de
poblaciones relictas va acompaiiado por un aumento en la
importancia de otras especies competidoras (Pefiuelas et
al. 2007, Galiano et al. 2010), lo cual puede ser un indicio
de que las relaciones competitivas inter-especificas
estan cambiando como consecuencia del cambio de las
condiciones ambientales.
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(A) Figura 5. Floracion y fructificacion de poblaciones relictas del avellanillo (Frangula alnus) en el Campo de Gibraltar durante los afios 2000 y 2001.
La foto muestra botones y flores abiertas a las que se aproxima una abeja polinizadora. El grafico de arriba muestra la fenologia de la floracion, donde la
linea indica qué porcentaje de la produccion total de flores se abrio en una fecha dada. El grafico de abajo muestra el destino de los 6vulos individuales
en funcion de su fenologia. Las columnas representan, para todos los dvulos que florecieron o abortaron en una fecha dada, a cual fase de desarrollo
estos llegaron: boton abortado antes de florecer (blanco), flor abierta (gris claro), fruto iniciado (gris oscuro) o fruto maduro (negro). La figura ilustra
que 1) ninguna de todas las flores producidas durante la primera mitad de la época de floracion llego a convertirse en fruto y 2) la mortalidad de botones
aumenta fuertemente hacia el final de la época de floracion como consecuencia de la sequia estival.

Fuente: Hampe (2005)




Riesgos no climdticos

Mientras el calentamiento global moderno
representa una amenaza de gran envergadura para la
biodiversidad de la Cuenca Mediterranea en general
y para los relictos en particular, no hay que olvidar
que otros componentes del cambio global - como la
transformacion del paisaje, la competencia por recursos
hidricos o el fuego - ya estan causando la extincion de
numerosas poblaciones, borrando asi un importante
componente de la biodiversidad regional. Aunque no
existen datos sistematicos al respecto, cabe esperar
que los efectos sean particularmente graves en las
poblaciones relictas, porque estas suelen ocupar zonas
particularmente favorables climaticamente y por tanto de
especial interés para el ser humano. De hecho, Médail &
Diadema (2009) delimitaron en la Cuenca Mediterranea
areas identificadas por estudios filogeograficos como
refugios glaciales de especies vegetales (véase Figura 4)
y observaron que un 25% de estas aéreas coinciden con
zonas de alta densidad de poblacion humana. Los usos del
suelo como la agricultura, las plantaciones forestales o la
construccion de embalses y depositos de agua compiten
con hébitats potenciales, destruyendo poblaciones relictas
existentes previamente. La elevada presion causada por
grandes herbivoros, ya sean domésticos o gestionados
para la caza, puede reducir sensiblemente la regeneracion
(Hampe & Arroyo 2002). Finalmente, aunque el impacto
del fuego puede ser algo menor en los microrefugios
debido a sus particulares condiciones microambientales,
el fuego representa una amenaza critica para estas
poblaciones debido a su reducido tamano.

H Recomendaciones para la adaptacion

1) El primer reto consiste en localizar las
poblaciones existentes. Los ultimos afios han visto grandes
avances en esta tarea gracias a la creacion de iniciativas
como por ejemplo la Red de Jardines Botanicos de la
Junta de Andalucia. Una vez localizadas las poblaciones,
cabe identificar los riesgos mas inminentes - climaticos
0 no - y diseflar medidas para reducir su impacto. 2) Si
existen indicios de que el clima local puede ser un factor
limitante para la regeneracion, una buena opcién son
acciones de gestion que maximicen el efecto facilitador
de la vegetacion acompafiante. También pueden ser
necesarias acciones para reforzar el tamafio y densidad
poblacionales si el potencial de regeneracion de la
poblacion se ve afectado por el efecto Allee (esto es,
cuando un descenso en el tamafio o la densidad de la
poblacion causa una disminucion del fitness individual
medio). 3) Las actuaciones de conservacion ex-situ
(esto es, el mantenimiento de poblaciones fuera de
su habitat natural, p.ej. en bancos de germoplasma)
pueden ser necesarias en las poblaciones mas pequeiias
o amenazadas de extincién. En este caso, el material
generado ex situ puede ser usado para repoblar espacios
climaticamente aptos que ya han perdido sus poblaciones
naturales. En este caso hay que tener especial cuidado
para modificar lo menos posible las caracteristicas
genéticas de las poblaciones objeto de la gestion. La
excepcional singularidad genética y evolutiva de las
poblaciones individuales implica que las estrategias de
conservacion deberian dirigirse a conservar el mayor
nimero de nucleos diferentes, mas que concentrarse
unicamente en los nicleos mas grandes, supuestamente
mas diversos genéticamente y con las mayores
perspectivas de supervivencia a largo plazo.
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