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Introduccién y objetivos

Las especies de amplia distribuciéon han recibido tradicional-
mente poca atencién en comparacion con las endémicas y amena-
zadas, a pesar de su gran importancia en la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas. Una de las hipdtesis mas fre-
cuentes para explicar su éxito es una gran amplitud de nicho
(Brown 1984), que les permitiria ocupar territorios con diferentes
condiciones ambientales gracias a una notable variabilidad intraes-
pecifica. Para entender esta variabilidad, resulta crucial analizar a
las especies a lo largo de su rango de distribucion, ya que las con-
diciones medioambientales (agentes de seleccion natural) y los pro-
cesos demograficos aleatorios como la deriva genética (evolucion
neutral) varian frecuentemente entre zonas centrales y periféricas.
Tradicionalmente se ha considerado que las poblaciones periféricas
soportan unas condiciones ambientales mas desfavorables, lo que
daria lugar a menores densidades poblacionales, menores tasas
vitales individuales (como supervivencia o reproduccion) y tasas de
crecimiento poblacional, y mayores fluctuaciones demograficas
(Brown 1984). Ademas, asumiendo un mayor aislamiento y meno-
res tamafos poblacionales en la periferia, habria un menor flujo gé-
nico y una mayor deriva genética que reduciria la diversidad
genética (Brussard 1984). Sin embargo, aunque recientes revisio-
nes han confirmado las predicciones genéticas, las hipotesis refe-
rentes al comportamiento demografico han sido fuertemente
discutidas (Sexton et al. 2009).

El objetivo de esta tesis fue analizar la variabilidad demografica
y de historia vital (/ife-history traits) en una planta de amplia distri-
bucién, y su relacion con factores medioambientales, geograficos
y genéticos. Para ello, se estudiaron hasta 22 poblaciones de Plan-
tago coronopus ssp. coronopus (Fig. 1), una herbacea de vida
corta presente en Europa, el norte de Africa y el suroeste de Asia.
Esta especie presenta una gran variabilidad en caracteres morfo-
l6gicos y ecologicos, como el dimorfismo de semillas: cada fruto
produce, en proporciones variables, semillas grandes y con muci-
lago, potencialmente mas tolerantes a la escasez de agua y nu-
trientes, y semillas pequefias y sin mucilago, peor adaptadas al
estrés ambiental. En primer lugar, se monitorizaron durante cuatro
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Figura 1. Mapa de distribucién de Plantago coronopus (en gris, incluyendo
zonas costeras) y localizacion de las poblaciones analizadas en este estu-
dio. Las poblaciones se situan en Marruecos (MT: Tiznit; CS: Cap Spartel),
Espara (CT: Ceuta; T: Tarifa; CA: Camposoto; BN: Bosque Niebla; AL: Al-
meria; MA: Mallorca; Z: Zaragoza; C: Corrubedo; TB: Traba), Portugal (NA:
Nazaré), Francia (SET: Sete; FSM: Fos sur Mer; F: Pen Bron), Dinamarca
(DH: Helnaes; DS: Skallingen), Suecia (SO: Ottenby; SG: Glommen, ST:
Torekov) y Escocia (EA: Aberdeen; ES: Skye), y se utilizaron para analisis
demograficos (circulos blancos), de caracteres de semillas (circulos blan-
cos y grises), y de variacion fenotipica y genética (circulos blancos y ne-
gros, excepto TB).
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afios cinco poblaciones centrales y seis en la periferia norte, para
comparar su densidad, tasas vitales y tasas de crecimiento pobla-
cional estocastico (As), y para analizar como las tasas vitales y su
variabilidad temporal contribuyeron a las diferencias en As. En se-
gundo lugar, se estudié la variacion en el tamafio y el dimorfismo
de las semillas en un gradiente de disponibilidad de agua y nu-
trientes (a lo largo del rango latitudinal), para analizar la tolerancia
de la especie al estrés ambiental. Finalmente, se examiné la va-
riacion fenotipica dentro de las poblaciones naturales en caracte-
res de relevancia ecoldgica (correspondientes a diversos procesos
del ciclo vital), la diversidad genética por medio de AFLP (Amplified
Fragment Length Polymorphism), y su relacion con factores me-
dioambientales y geograficos.

Resultados y discusion

Las poblaciones del norte presentaron unas menores tasas de
fecundidad y crecimiento individual (Tabla 1) y una menor diversi-
dad genética (Tabla 2) que las centrales. Sin embargo, las pobla-
ciones del norte presentaron también una mayor densidad y
reclutamiento, y no difirieron respecto a las poblaciones centrales
en cuanto a variabilidad temporal en las tasas vitales ni en cuanto
a As (Tabla 1). Plantago coronopus parece presentar cambios com-
pensatorios en las diversas tasas vitales de su ciclo de vida (Doak
y Morris 2010), de manera que no existen diferencias consistentes
en As entre centro y periferia. Esto seria posible gracias a que cier-
tos factores medioambientales (disponibilidad de agua) serian mas
favorables para el reclutamiento en las poblaciones periféricas (Vi-
llellas et al. 2013a). Por lo tanto, se confirman las predicciones cla-
sicas para las poblaciones periféricas desde un punto de vista
genético, pero no desde una perspectiva demografica, en conso-
nancia con recientes revisiones (Sexton et al. 2009).

Se realiz6 un experimento de respuesta de tabla de vida esto-
castico (SLTRE) que permitié analizar como las diferencias entre
poblaciones en tasas vitales (tanto en valores medios como en va-
riabilidad temporal) contribuyeron a las diferencias en As, teniendo
en cuenta también la sensitividad de As a la variacion en tasas vi-
tales. En este analisis, contribuciones positivas o negativas de las
tasas vitales en una poblacién indican, respectivamente, un au-
mento o disminucion en As respecto a otras poblaciones. En P. co-
ronopus, los valores medios de las tasas vitales contribuyeron
mucho mas que su variabilidad a las diferencias en As, y el recluta-
miento fue la tasa con mayor contribucion a estas diferencias, tanto
entre regiones como dentro de ellas (Fig. 2). En el analisis intra-
rregional de contribuciones de valores medios (Fig. 2b, c), se en-
contro el mismo patron de diferenciacion demografica en las zonas
central y periférica: en ambas un grupo de poblaciones presenté
generalmente contribuciones positivas del crecimiento y el retro-
ceso en tamafo, y contribuciones negativas del reclutamiento y la
supervivencia, mostrando el resto de poblaciones el patron contra-
rio. Ademas, se encontré que esta diferenciacion dentro de regio-
nes estaba relacionada con el régimen de precipitacion de las
poblaciones, mientras que las diferencias demograficas entre re-
giones se relacionaron con la temperatura (Fig. 3). Estos resultados
sugieren que cada conjunto de condiciones ambientales llevaria
asociadas ciertas estrategias demograficas, independientemente
de la situacion central o periférica de las poblaciones.

También se encontrd una correlacion significativa entre los ca-
racteres de las semillas y las condiciones medioambientales a lo
largo de un gradiente de estrés: las poblaciones sujetas a menor
precipitacion y fertilidad de suelo (mayor estrés) presentaron una
mayor ratio de semillas grandes respecto a pequefias, y un mayor
peso y produccion de mucilago en las semillas grandes (Villellas y
Garcia 2013). Ademas, se encontrd una correlacion negativa a nivel
de poblacion entre estos caracteres y la fecundidad (niumero de se-
millas) por fruto (Fig. 4c). Estos resultados sugieren la existencia de
un compromiso en el fruto en cuanto a la asignacién de recursos,
entre incrementar el nimero potencial de descendientes y mejorar
su tolerancia al estrés ambiental (Muller-Landau 2010). Sin em-
bargo, no se encontré tal compromiso a nivel de individuo, ni en tér-
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Tabla 1. Comparacion de parametros demograficos entre poblaciones del
centro (C) y la periferia norte (P) del area de distribucién de Plantago coro-
nopus. Se comparan valores medios y coeficientes de variacién (CV) de
tasas vitales individuales (fecundidad, reclutamiento, crecimiento y super-
vivencia), densidad (ind/m?) y tasa de crecimiento poblacional estocastico
(As), con diferentes tests segtin el parametro: Modelo Lineal Mixto (LMM),
Modelo Lineal Mixto Generalizado (GLMM), t-test o test de Mann-Whitney.
Para los andlisis de los valores medios de tasas vitales se incluyeron efec-
tos adicionales en el modelo: poblacion, afio, tamafio de planta y estadio
vital. Los subindices del estadistico indican los grados de libertad, y los as-
teriscos indican la significacion estadistica: (*)p < 0.1, *p < 0.05, **p < 0.01.
Consultar detalles en Villellas et al. (2013a, b).

Comparacion centro-periferia

Parametro demografico

Mayor valor Test Estadistico
Fecundidad Cc LMM F =13.6017"*
Reclutamiento P LMM F =5.0719"
Crecimiento C LMM F=4.5111(")
Supervivencia - GLMM F =151
Fecundidad (CV) - t-test t=0.714
Reclutamiento (CV) - t-test t=-1.684
Crecimiento (CV) - t-test t=0.964
Supervivencia (CV) - t-test t=-1.204
Densidad P LMM F =7.7319"
As - Mann-Whitney W =15

Tabla 2. Anélisis de correlaciones de la variacién fenotipica (Modelo Lineal
Mixto) y diversidad genética (Modelo Lineal) con otras variables en Plantago
coronopus. Los efectos fijos corresponden a variabilidad en la precipitacion
(PrVar), coeficiente de variacién en la densidad anual (CVaens) y en la tem-
peratura anual (CViemp), diversidad genética (Hp) y posicién (central vs. peri-
férica). El analisis de variacion fenotipica incluyé el efecto aleatorio de tipo
de caracter fenotipico (seis niveles: fecundidad, crecimiento y tamafo de
planta, ratio de semillas grandes y pequefias, y peso y mucilago de semillas
grandes). Los subindices del estadistico t indican los grados de libertad, y
los asteriscos indican la significacion estadistica: (*)p < 0.1, *p < 0.05, **p <
0.01. En el analisis de diversidad genética, p < 0.001 para el efecto de la po-
sicién (mayor Ho en el centro) si PrVar y CViemp son excluidos del modelo.
Consultar detalles en Villellas et al. (2014).

Analisis Efectos fijos t

Variacion fenotipica PrVar 3.10s4 **

CVdens 0.5454

CVlemp -1 .3654

Hp -0.1754

Posicién 1.49s1

Diversidad genética PrVar 1.6314

CVlemp 0.5314
Posicion -1.911 (%)

minos de fecundidad anual ni a lo largo de toda la vida (Fig. 4a, b),
debido aparentemente a un segundo mecanismo de adaptacion al
gradiente ambiental: las poblaciones sujetas a un mayor estrés pre-
sentaron mayores tamafios de planta, aumentando asi la fecundidad
a nivel de individuo, y compensando la menor fecundidad por fruto.

La variacion fenotipica intra-poblacional no mostré una correlacion
con la diversidad genética, y si con la variabilidad en la precipitacion
local (Tabla 2), lo que sugiere un proceso de adaptacion selectiva
(Reed y Frankham 2001). Una mayor variacion fenotipica, tanto si
responde a variacion adaptativa como a plasticidad, podria indicar la
existencia de un mayor potencial evolutivo en las poblaciones con
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Figura 2. Contribucion porcentual de las tasas vitales (supervivencia, crecimiento, reclutamiento, fecundidad y retroceso en tamario) a las diferencias en
tasas de crecimiento poblacional estocéastico en Plantago coronopus, obtenida mediante un experimento de respuesta de tabla de vida estocastico
(SLTRE). Se muestran las contribuciones correspondientes al valor medio (% Cm) y a la desviacion estandar temporal (% Cae) de las tasas vitales, obtenidas
en un experimento de respuesta de tabla de vida estocastico entre regiones central y periférica (a, d), y dentro de las regiones central (b, e) y periférica
(c, f). Las contribuciones pueden ser positivas o negativas, pero la suma de valores absolutos de % Cm y de % Cqe de todas las tasas vitales debe ser 100
para cada poblacién (consultar acrénimos en la Figura 1). En b) y c), la linea discontinua separa los grupos de poblaciones (C1, C2, P1 y P2) con
diferentes patrones en las contribuciones. Consultar detalles en Villellas et al. (2013b).

2
N
o 1 EA
c DS pmcv

area

g m tam
E 4 DH sT1
| -
O mos
L
a
& -
g pam
= P2]
L

-2

6 -4 22 0 2 4 6

Funcion Discriminante 1

Figura 3. Relacion entre los grupos de poblaciones de Plantago coronopus determinados por caracteristicas demograficas (C1, C2, P1y P2; Fig. 2) y las
variables ambientales (tam: temperatura anual media; pam: precipitacion anual media; pmcv: coeficiente de variacion en precipitacion mensual;, mos: con-
tenido en materia organica en el suelo; area: indicador de competencia intraespecifica). Se muestran las correlaciones candnicas de un Andlisis Lineal Dis-
criminante (LDA) correspondientes a las variables ambientales, indicando su contribucion a la primera y la segunda Funcién Discriminante (flechas). También
se muestra la posicion de las poblaciones (consultar acrénimos en la Figura 1) de acuerdo al centroide de su grupo correspondiente. Destaca la separacion
entre grupos de poblaciones entre regiones (izquierda-derecha) y dentro de regiones (arriba-abajo) Consultar detalles en Villellas et al. (2013b).
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Figura 4. Relacion entre fecundidad y tolerancia al estrés ambiental en poblaciones de Plantago coronopus. La fecundidad se midi6 1) a nivel de individuo
en toda la vida de la planta (total; a, b, ¢) y en un afio (anual; d, e, f), y 2) a nivel de fruto (g, h, i). La tolerancia al estrés se estimé mediante la ratio entre
semillas grandes y pequerias, el peso de las semillas grandes y su produccién de mucilago. Las lineas continuas representan regresiones lineales (eje
vertical izquierdo) y las lineas discontinuas representan regresiones parciales controlando el efecto del tamario de planta (eje vertical derecho). Se trans-
formaron todas las variables de fecundidad y tolerancia a logaritmo excepto fecundidad a nivel de fruto. Los coeficientes R? van acompariados de su sig-
nificacion estadistica: *p < 0.1, *p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001. Consultar detalles en Villellas y Garcia (2013).

mayor variabilidad medioambiental, lo cual puede ser crucial en un
contexto de cambio global. Por su parte, la diversidad genética se
correlaciond mejor con la posicion de las poblaciones dentro del
rango de la especie (Tabla 2), probablemente como consecuencia
de procesos demograficos aleatorios tales como deriva genética,
que habrian reducido la variacién genética en la periferia.

Este estudio sugiere que la clave del éxito de P. coronopus'y po-
siblemente otras especies de amplia distribucion residiria en una
gran variabilidad entre poblaciones en diversos caracteres de rele-
vancia ecoldgica, como los relacionados con la tolerancia al estrés,
y en cambios demograficos tanto a escala continental como regio-
nal. La inclusién de la variabilidad intraespecifica en los analisis
comparativos de taxones y en los modelos de nicho parece por tanto
crucial para mejorar las predicciones sobre la futura distribucién y
abundancia de la biodiversidad. Finalmente, esta tesis muestra que
las condiciones ambientales locales tuvieron una mayor influencia
en la variacion demografica y de historia vital que la posicion de las
poblaciones dentro del area de distribucion, lo que cuestiona la equi-
valencia entre periferia geografica y marginalidad ecoldgica, y por
tanto la generalidad del modelo clasico centro-periferia.
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