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Introduccion

El clima se considera el factor mas importante en la distribucién de especies de
plantas y de sus dinamicas (Rodriguez-Sanchez & Arroyo, 2008). Desde la revolucion
industrial, la emision de gases de efecto invernadero ha causado cambios en el clima del
planeta a una velocidad sin precedentes (Edenhofer et al., 2014). Teniendo en cuenta
estos hechos, cabe plantearse si seran las especies capaces de adaptarse a estos cambios.
Para intentar responder a esta pregunta, se podria mirar al pasado para ver como las

especies respondieron a los cambios climaticos del pasado.

Concepto de Nicho ecoldgico

El concepto de nicho ha tenido multiples definiciones a lo largo de su historia,
pero, la definicion que propuso Hutchinson en 1957 tuvo especial éxito entre los
ecblogos. En ella definié el nicho como un hipervolumen de “n” dimensiones donde
podria desarrollarse la especie de estudio (Hutchinson, 1957). Cada una de las
dimensiones se corresponde con una variable ambiental independiente, relevante para la
supervivencia de la especie. El rango en cada una de estas variables incluye todos
aquellos valores que permiten la existencia de poblaciones estables de la especie en
cuestion. A este hipervolumen se le denomina nicho fundamental de la especie. Este
concepto no debe confundirse con el nicho realizado de la especie. Mientras que el
nicho fundamental es un concepto tedrico que se deduce a partir de las necesidades
ambientales de la especie de estudio, el nicho realizado es la parte del nicho

fundamental que es realmente ocupada por la especie (Farmer, 2018).

La distribucion de la especie esta determinada por tres factores: la dispersion, el
medio abidtico y las interacciones bidticas (Mufioz et al., 2014). Para que una especie
se desarrolle en un lugar determinado debe pasar todos los filtros que imponen estos tres
factores: debe ser capaz de llegar a esa zona, su fisiologia debe ser compatible con las
condiciones abidticas del lugar y con las especies que en €l habitan. La discordancia
entre el nicho realizado y el fundamental radica en que este Gltimo no tiene en cuenta ni
la capacidad de dispersion de la especie, ni las interacciones bidticas, ni las
interacciones entre las variables ambientales (Farmer, 2018). La importancia relativa de
los factores bioticos y de los abioticos depende de la escala, siendo mas importantes los

factores abidticos a escalas mayores, mientras que a escalas menores adquieren
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relevancia las interacciones bidtica (Lozada-Gobilard et al., 2019). En estudios
anteriores se ha demostrado que el clima es el factor mas determinante en la distribucién
de las especies de plantas a escala continental (Rodriguez-Sanchez & Arroyo, 2008). En
consecuencia, el nicho climatico fundamental suele ser representativo de la distribucién

de las especies de plantas a escala continental.

Cambios climaticos y sus efectos en la distribucion de las especies

Dada la importancia del clima en la distribucion de las especies, cabe
preguntarse cual sera el efecto de los cambios climaticos en su distribucion (Rodriguez-
Sanchez & Arroyo, 2008). Para responder a esta cuestion se han desarrollado dos
hipotesis sobre cdémo las especies responden a éstos cambios climaticos: el

conservacionismo y el cambio de nicho.

Segun la hipotesis del conservacionismo de nicho, las especies no cambian sus
requerimientos climaticos (Wiens & Graham, 2005). Ante cambios ambientales las
especies alteraran su distribucion a fin de ocupar lugares que tengan las mismas
condiciones que su habitat nativo. En el caso de los cambios climaticos, la distribucién
de las especies generalmente variard en altitud y latitud, pues son los factores
geogréficos mas determinantes para la temperatura (Wiens & Graham, 2005). Por
ejemplo, ante un incremento de las temperaturas, las especies se desplazaran hacia
latitudes mas altas y frias, asi como a areas de mayor altitud. Si una especie no puede
cambiar su localizacion, su area de distribucion podra verse disminuida, o incluso la

especie puede llegar a extinguirse (Wiens & Graham, 2005).

La hipotesis alternativa seria la del cambio de nicho, la cual supone que las
especies pueden variar sus requerimientos ambientales (Villaverde et al., 2017). Esto les
permitiria permanecer en un mismo lugar, aunque se den cambios climaticos, o
expandirse a nuevos habitats con condiciones diferentes al habitat nativo (Villaverde et
al., 2017). El cambio de nicho puede deberse a la plasticidad fenotipica, a interacciones
bioticas, a cambios en la accesibilidad de un ambiente y/o evolucién adaptativa de su

tolerancia ambiental (Villaverde et al., 2017).



Pleistoceno: una era cambiante

El Pleistoceno (desde hace 2,59 millones de afios hasta hace 11.700 afios) se
caracteriza por la alternancia de periodos glaciales e interglaciares, es decir, esta
definido por cambios climaticos relativamente rapidos (Johnson, 2018). Por este
motivo, el estudio de la biodiversidad en este periodo aporta informacion sobre la
respuesta de los diferentes taxones a los cambios climaticos. Ademas, debido a lo
reciente que es el periodo, muchas de las especies actuales ya existian o surgieron
durante en el Pleistoceno. El estudio, de la adaptabilidad de las especies frente a los
cambios del Pleistoceno podria, por tanto, indicarnos la capacidad de adaptacion de las
especies actuales ante cambios climaticos (Johnson, 2018).

Los cambios en el clima y en el medio ambiente causaron migraciones a gran
escala de plantas y animales, pequefias evoluciones adaptativas y algunas extinciones
(Johnson, 2018). Los hébitats cambiantes debidos a las variaciones climéticas entre los
periodos glaciales e interglaciares causaron disrupciones drasticas de flora y fauna en la
tierra y en los océanos (Johnson, 2018). La distribucion de la vegetacion esta altamente
influenciada por la variabilidad climatica espacial y temporal. De hecho, los cambios en
la distribucion de la vegetaciéon por los cambios climaticos se dan en miles de afios,
mientras que los cambios en la distribucion de taxones de plantas individuales son mas
lentos (Herzschuh et al., 2016).

La comunidad con la que interacciona una especie influye en la tolerancia
climética de ésta (Herzschuh et al., 2016), Por lo que aunqgue la tolerancia climatica de
la especie aislada no cambie en este periodo, al variar las comunidades de las que forma

parte, puede variar su nicho realizado.

Para comparar el nicho de la especie de estudio en dos extremos opuestos de
variacion climatica, estudiaremos el nicho de Carex nigra en el altimo maximo glacial

y el dltimo periodo interglaciar del Pleistoceno.

El Pleistoceno Superior se inicia con el Ultimo Periodo Interglaciar (desde hace
128.000 afios hasta hace 74.000 afios). Esta etapa se define como el periodo mas

reciente de la historia de la tierra en la que el nivel del mar era significativamente
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superior al actual, debido a que la expansion de los casquetes polares era menor
(Hoffman et al , 2017). En esta época, las temperaturas medias anuales en latitudes altas
y medias del hemisferio norte eran superiores a las actuales (Otto-Bliesner et al., 2013).

El Ultimo Méximo Glacial tiene lugar hace 21.000 afios (Selin & Michael,
2020). Las diferencias climaticas entre esta época y la Pre-Industrial radican en: la
menor concentracion de gases de efecto invernadero y de aerosoles, el menor nivel del
mar, las capas de hielo mas extensas, que llegaban a latitudes medias como la de
Londres o Nueva York, y los cambios en la distribucion y expansion de los diferentes
tipos de vegetacion (Otto-Bliesner et al., 2006; Selin & Michael, 2020). En esta época la
temperatura media global era de 4°C-5°C inferior a la temperatura pre-Industrial. La
diferencia entre la temperatura media de las dos épocas no es uniforme en todo el
planeta siendo menor en las latitudes bajas y mayor en los polos (Otto-Bliesner et al.,
2006). La Tierra era mas seca, con una precipitacion 0,25 mm/dia de media menor que
la actual (Otto-Bliesner et al., 2006). Ademas, la estacionalidad de las temperaturas era

cuatro veces superior a la actual (Rehfeld et al., 2018).

Todos estos cambios provocaron variaciones en la distribucion de la vegetacion.
En el hemisferio norte, los bosques boreales de coniferas, se desplazaron hacia el sur
ocupando las areas mediterraneas (Johnson, 2018). En las zonas templadas de Europa y
Norte América, la vegetacion era similar a la tundra, en lugar de los bosques
caducifolios que presentan actualmente (Johnson, 2018). Ademas, las areas entre los 30°
y los 60° de latitud del hemisferio norte se desertificaron (O’Ishi & Abe-Ouchi, 2013).
La vegetacion influye en el clima, y por ello las retro-alimentaciones clima-vegetacion
son un componente importante de los modelos climéaticos. Uno de los factores sobre los
que influye la vegetacion es el albedo (porcentaje de la radiacion recibida por una
superficie que es reflejada; Woodward, 1998). Las diferencias en la expansion de los
diferentes tipos de vegetacion entre la época actual y la del Ultimo Méaximo Glacial
contribuyen a explicar las temperaturas mas frias de este periodo. La expansion de la
tundra, en detrimento de los bosques, y la desertificacion aumentaron el albedo,
disminuyendo la cantidad de radiacion solar absorbida por la superficie terrestre (O’Ishi
& Abe-Ouchi, 2013).



Objetivos

En este trabajo modelizamos el nicho fundamental actual de Carex nigra (L.)
Reichard (Cyperaceae) determinando las variables climaticas més relevantes para
explicar el nicho de la especie y como afectan a la distribucion de ésta. Se compara la
distribucion potencial (proyeccién geografica del modelo de nicho fundamental en la
actualidad) con la distribucion actual de la especie (nicho realizado), poniendo especial
énfasis en determinar la importancia de la capacidad de dispersién en su distribucion.
Adicionalmente, se infiere la distribucion de la especie en el Ultimo periodo Interglaciar
y el Ultimo Maximo Glacial durante el Pleistoceno, mediante la proyeccion del modelo
del nicho fundamental obtenido para el presente, asumiendo el conservacionismo de
nicho. Por ultimo, se relaciona la distribucion de la especie con los cambios climéticos
ocurridos durante el Pleistoceno, comparando con el nicho que ocupa la especie en la

actualidad.

Metodologia

Especie de estudio: Carex nigra

Carex nigra (Cyperaceae), es una planta herbacea perenne, capaz de

reproducirse de forma clonal a través de sus rizomas (Reisch at al., 2020).

Las flores se disponen en inflorescencias en forma de espiga. Las espigas suelen
ser unisexuales. Mientras que las espigas masculinas son solitarias y terminales, las
femeninas son laterales y se disponen en grupos de dos a cuatro, entre las cuales
podemos encontrar algunas espigas andréginas (Lucefio et al., 2008). La polinizacion es
anemdfila ylos frutos no presentan ninguna adaptacion para la dispersion, aunque hay

evidencias de la dispersion de semillas mediante zoocoria por aves (Reisch et al., 2020).

La planta se distribuye por gran parte de Europa, las zonas montafiosas del Norte de
Africa (Rif y Atlas), el Noroeste de Asia, Groenlandia y el Noreste de Norte América.

Generalmente se desarrolla en prados humedos, turberas, pozas parcialmente himedas y



bordes de arroyos. Esta especie tiene una gran diversidad morfoldgica y genética, con

una filogenia intra-especifica bastante compleja. (Jiménez-Mejias et al., 2012).

Datos de presencia

Los datos de distribucion de Carex nigra se han obtenido de la base de datos del

Global Biodiversity Information (https://www.gbif.org/), incluyendo los sin6nimos:

Carex wiluica y Carex juncella. Los datos obtenidos se han filtrado eliminando los
puntos situados en el mar, duplicados y de fuentes dudosas (datos localizados en paises
0 regiones donde la especie bajo estudio no ha sido reportada de manera fiable en
literatura cientifica). Ademas, se han excluido los puntos de aquellos paises donde la
especie ha sido introducida. En ciertas zonas como en Dinamarca y los paises balticos,
se seleccionaron aleatoriamente un 10% de los datos para los andlisis, debido al sobre-
muestreo de estas areas en comparacion con el resto de la distribucion de la especie.

Finalmente, se han obtenido 2254 observaciones de la especie.

Datos ambientales

Los datos climéticos se obtuvieron de la base de datos Worldclim (https://ww

w.worldclim.org/data/worldclim21.html). De esta base de datos se obtuvieron 19

variables bioclimaticas relacionadas con la temperatura y las precipitaciones tanto para
el presente, para el cual se us6 Worldclim 2.0, como para el Ultimo Periodo Interglacial
y el Ultimo Maximo Glacial, para los cuales se us6 Worldclim 1.4. También se obtuvo
el pH del suelo de la base de datos de la base de datos del ISRIC (World Soil
Information; Batjes, 2005). Los datos de cada variable se obtuvieron en forma de capas
espaciales: matrices geo-referenciadas donde se expone el valor de la variable para
cada una de las celdillas en las que se divide el area de estudio. El area de estudio es la
superficie terrestre, la cual se dividi6 en celdas de 30 segundos de lado. Para el Ultimo
Maéaximo Glacial, se us6 las capas espaciales con maxima resolucion disponible, las de
2,5°. Los datos del Ultimo Maximo Glacial y los del Ultimo Interglaciar se obtuvieron

mediante la proyecciones climaticas a partir del modelo CCSM4 (Gent at al., 2011).


https://www.gbif.org/
https://www.worldclim.org/data/worldclim21.html
https://www.worldclim.org/data/worldclim21.html

Una de las condiciones para que un modelo se considere valido es que no haya
una alta correlacion entre las variables explicativas, es decir, las variables biocliméticas
deben ser independientes unas de otras (Merow et al., 2013). Para eliminar las variables
correlacionadas se ha calculado el coeficiente de correlacion de Pearson de cada
variable con el resto, obteniendo una matriz de distancias que se ha representado en un
dendograma (Figura 1), eligiendo para los analisis aquellas variables cuyo nodo
presente una distancia mayor a 0,5. De un grupo de variables relacionadas entre ellas, se

escogid aquella mas simple para los analisis. En la Tabla 1 se muestran las variables
seleccionadas para el modelo.

Dendograma de las variables bioclimaticas
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Figura 1: Dendograma de las variables bioclimaticas.



Tabla 1: Variables ambientales escogidas para el modelo.

Abreviatura Variable Férmula

Bio 1 Temperatura media anual (°C)

Bio 4 Estacionalidad de las Coeficiente de variacion de los estimadores mensuales
temperaturas (%) de las temperaturas x100

Bio 5 Temperatura maxima del mes

mas céalido (°C)

Bio 8 Temperatura media del cuartil

més himedo (°C)
Bio 12 Precipitacion anual (mm) Suma de los estimadores mensuales de la precipitacién

Bio 15 Estacionalidad de la precipitacién  Coeficiente de variacion de la estimadores mensuales

de la precipitacion x100

Bio 18 Precipitacion del cuartil mas
calido

pH Acidez de la solucién acuosa del
suelo

Modelizacion del nicho ecolégico mediante el programa Maxent

La modelizacion del nicho se ha realizado con el programa Maxent 3.4.1.
(Phillips, Dudik & Schapire, 2017). En los modelados de nicho, la variable dependiente
es un mapa de presencia-ausencia de la especie, y las variables explicativas, son las
variables ambientales (Ghanbarian et al., 2019). Las variables ambientales para este
estudio son las que se muestran en la Tabla 1. Este programa requiere como datos de
entrada las capas ambientales de las variables de estudio y los datos de presencia,
anteriormente descritos (Phillips, 2017). El modelo se obtiene mediante la comparacion
de las caracteristicas ambientales de las celdillas donde la especie esta presente con las
de una muestra aleatoria de celdillas donde la presencia de la especie es desconocida.
Dentro de los diferentes modelos que se ajustan a los datos, se escoge el que presente

maxima entropia, es decir, el que se ajuste mejor a las suposiciones previas. En



biogeografia, esta suposicion previa es la distribucion uniforme de la especie en el area
de estudio (Merow et al., 2013).

Ademas de ajustarse correctamente a los datos con los que se entrena, el modelo
debe tener capacidad predictiva. A fin de evaluar esta capacidad predictiva, Maxent
extrae un subconjunto de los datos de entrada (en este caso un 25%), calcula el modelo
con el resto de los datos y comprueba el modelo con el subconjunto extraido (Chicco,
2017).

El valor resultante del andlisis para cada celdilla del mapa se interpreta como la
probabilidad de nicho favorable o como la adecuacién del habitat (Phillips,
2017). Cuanto mas idoneo es el habitat de una celdilla, mas parecidas son las
condiciones ambientales a las dptimas para la especie de estudio. En una celdilla donde
todas las variables ambientales son muy parecidas a los Optimos de la especie, el
modelo predecira que la probabilidad de que la especie se establezca, si llega, es muy

alta, adquiriendo un valor cercano a 1.

En nuestro caso, se realizan 100 réplicas del analisis en Maxent para
posteriormente calcular los valores medios. Una vez obtenida la reconstruccion del
nicho para el presente, se realiza una proyeccion al Ultimo Maximo Glacial y al Ultimo

Interglaciar.

Resultados

Variables climaticas mas influyentes y su efecto en la distribucion

El programa Maxent hace diferentes analisis a fin de determinar qué variables
son mas importantes para determinar el habitat de la especie. Uno de los analisis es el
porcentaje de varianza explicado por cada variable. La interpretacion de los resultados
de este analisis debe realizarse con precaucion si hay correlaciones entre variables.
Aunque se han eliminado las variables muy correlacionadas, puede haber ciertas
correlaciones dentro de las variables del mismo tipo: las variables de temperatura entre

si y las variables de precipitacion entre si.
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También se han realizado analisis de Jackknife para cada variable. En estos
andlisis se evalla un modelo donde sélo se encuentra la variable y otro donde se
encuentran el resto de variables excepto la variable en cuestion. Se han realizado 3
analisis de Jackniffe: uno donde se mide el ajuste del modelo (ganancia regularizada
durante el entrenamientp) y otros dos donde se mide la predictibilidad del modelo
(ganacia del test y AUC) (Phillips, 2008). En la Tabla 2, y en la Figura 2, se muestran

los resultados del andlisis del porcentaje de varianza y de los andlisis de Jackkniffe.

Tabla 2: Porcentaje de varianza explicada por cada variable.

Variable Porcentaje de contribucion (%)
Bio 1 48,6

Bio 12 28,2

Bio 4 9,6

Bio 5 53

Bio 15 5

Bio 8 1,5

pH 1,4

Bio 18 0,4

Test de Jackknife para la ganancia regularizada durante el entrenamiento
bio 1 L) T L) Ll L] T T L] T T
bio 12

bio 15 ] )
Sin la variable u

bio 18 7 Solo con la variable m
bio 4 | Con todas las variables =
bio 5
bio 8

Variables ambientales

pH

0.2 03 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 1.1
ganancia regularizada durante el entrenamiento
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Test de Jackknife para la ganancia del test

Sin la variable »
bio 18 T Solo con la variable m
1 Con todas las variables ®

Variables ambientales

0.2 0.3 0.4 05 0.6 07 0.8 0.9 1.0 1.1 1.2
! ganancia del test

Test de Jackkniffe para el AUC

bio 12 7

bio 15 7 . )
Sin la variable
bio 18 T Solo con la variable m

bio 4 1 Con todas las variables =

bio 5 7

Variables ambientales

bio 8 .

068 070 072 074 076 078 080 082 084 086 088
AUC

Figura 1: Tests de jackniffe para la ganancia regularizada para el entrenamiento, la ganancia del test y el
AUC.

La temperatura media anual (bio 1) es considerada la variable mas importante
segun todos los analisis (Tabla 2 y Figura 2). De hecho, el AUC del modelo donde esta
es la unica variable alcanza un valor de 0,8 (Figura 2). Destaca la importancia de la
temperatura maxima del mes mas calido (bio 5) como la segunda variable mas
influyente (Figura 2). También es destacable la temperatura media del cuartil mas
himedo (bio 8), aunque menos que las otras medidas de temperatura (bio 1 y 5). Al
contrario que para las variables bioclimatica de temperatura, donde la estacionalidad es
de las variables menos importantes, en las medidas de precipitacion la ésta es la mas
destacable. La medida de la precipitacion en el cuartil mas calido (bio 18) apenas tiene

impacto al igual que el pH del suelo.

A continuacion, se muestran las curvas de respuesta de la idoneidad del habitat
en relacion a las diferentes variables. En el primer grupo de graficas (Figura 3) se

observa el efecto de alterar la variable en cuestién si el resto de variables se mantienen
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en un valor fijo optimo: la media de las celdas donde la presencia de la especie esta
documentada. Este grupo de gréficas debe ser interpretado con precaucién si hay
correlaciones entre variables. En el segundo grupo de graficas (Figura 4), se obtienen de
un modelo de nicho donde la variable del eje x es la unica del modelo, se ignoran la

influencia del resto de variables.

bio 1 bio 12 bio 15
10F T T 10F T T = 10F T T =
" FN‘Q usf f 1 osf N\ 1
L
m
-
:% 00k 00 E 1 - [ 1 -
f -27.172 30.808 ] 7020 -0 201.109
a . P .
T T2 media (2C) Precipitacién anual (mm) Estacionalidad de las lluvias (%)
&
o .
u bio 4 bio 5 bio 8
5 10F T — 10T = 10T T
s
05 ~/\/ 0.5 hf\-« 0.5 /“d
ook - ook . 00k
0 2360 771 8773 47,403 27,54 38,057
Estacionalidad de las T2 (%) T2 mdxima del mes mds célido (2C) T2 media del cuartil mas

himedo (2C)

Figura 2: Curvas de respuesta de la idoneidad del nicho a las diferentes variables. En estas curvas se varia
la variable biocliméatica manteniendo el resto de variables con un valor fijo, la media de las celdas donde
la presencia esta documentada.

bio 1 bio 12 bio 15
1.0 - T T - 1.0 - T T = 1.0 - T T -
) _—/\ | ) _J\ _ ) _L_
-
[
B
2 ook 4 ook =o g0k -
; 27472 30 808 ] 7020 0 201.109
o T2 media (2C) Precipitacién anual (mm) Estacionalidad de las lluvias (%)
®
B
E bio 4 bio 5 bio 8
o 1.0 - T T = 1." - T T = 1.0 = T T -
3
) __j\,‘_ ) __A | al N _
0.0k - 00k E 0.0 E
0 2350.771 -8.173 a7.403 .ar 54 38 957
Estacionalidad de las T2 (%) T2 maxima del mes mds célido (2¢) T2 media del cuartil mas
himedo (2C)

Figura 3: Curvas de respuesta de la idoneidad del nicho a las diferentes variables. En estas curvas se mide
el modelo donde la variable del eje x es la Unica variable.
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Tabla 3: Rango y 6ptimos para las principales variables bioclimaticas en orden decreciente de
importancia. Se basan en el segundo grupo de las curvas de respuesta.

Abreviatura de

Variable la variable en Rango Optimo(s)
Worldclim

Temperatura media anual bio 1 -15a12 °C 5°C
Temperatura maxima del mes bio 5

o 7a29°C 22°C
mas célido
Temperatura media del cuartil bio 8

o -12a20°C 0°C,16°C
mas humedo
Estacionalidad de las bio 15

0a70 % 10 %

precipitaciones
Precipitacion anual bio 12 300 a 2600 mm 600 a 1300 mm
Estacionalidad de la bio4

400 a 2350 % 600 %
temperatura

Calidad del modelo

Uno de los parametros mas utilizados para determinar el ajuste del modelo a
nuestros datos de presencia es el AUC (Area debajo de la Curva Operador-Receptor),
siendo esta una medida de la predictibilidad del modelo (Merow et al., 2013). La curva
del Operador-Receptor se obtiene al representar la tasa de verdaderos positivos o la
sensibilidad, en funcion de la tasa de falsos positivos o 1-especificidad. La sensibilidad
se interpreta como 1-tasa de omision, es decir, como la proporcion de las celdillas donde
la presencia de la especie estd documentada y que el modelo predice que la especie va a
estar presente en ellas. Como solo hay datos de presencia, la tasa de falsos positivos se
interpreta como la fraccion del area total de estudio donde el modelo predice que la
especie esta presente (Phillips, 2018; Fielding & Bell, 1997). EI AUC mide la
capacidad que tiene el modelo de asignar un indice de idoneidad mayor a una celdilla
donde la presencia de la especie esta documentada frente a otra celdilla (Merow et al.,
2013). Esta capacidad se manifiesta en la curva, de modo que cuanto mas arriba y a la
derecha se encuentre mayor es esta capacidad y mayor serd el AUC del modelo
(Phillips, 2018). En nuestro caso, el modelo obtenido presenta una capacidad predictiva

alta, como muestra su AUC de 0,885 (Figura 5).
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Figura 4: Curva del Operador-Receptor obtenida en el analisis de Maxent para Carex nigra.

Nicho potencial actual de Carex nigra

La distribucion potencial de Carex nigra (Figura 6) abarca el norte y centro de
Europa, el norte de Norteamérica (sobre todo areas costeras septentrionales),
Groenlandia, Islandia, Siberia, la isla de Hokkaido, el norte y costa occidental de
China, la costa sureste de Australia, Nueva Zelanda y la Patagonia. En latitudes mas
bajas se encuentra en zonas de montafa: las areas montafiosas del sur de Europa y de la
costa norte de Africa, el norte de la Peninsula de Anatolia, el Caucaso, los montes de
Tien Shan, el Himalaya y el oeste de la meseta de Mongolia. El porcentaje de la
superficie terrestre que tiene una probabilidad de nicho por encima del umbral (0,323)
es del 13,40%. EI umbral se ha seleccionado bajo el criterio de la maximizacion de
sensibilidad durante el entrenamiento, teniendo en cuenta la especificidad. Muchos de
los puntos de muestreo se encuentran en celdillas cuyo indice de idoneidad es alto
(Figura 6). En Siberia hay puntos de muestreo en areas con probabilidad baja de nicho
favorable. También, hay varias areas con alta probabilidad de nicho favorable donde la
especie no estd presente como la costa oeste de Norte América, la Peninsula de
Kamchatka y el archipiélago japonés (Figura 6). En el hemisferio sur la especie esta
ausente, a pesar de haber areas con cierta probabilidad de nicho. No obstante, la

mayoria de las areas tienen una probabilidad de nicho inferior a 0,3 (Figura 6).
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Figura 5: Nicho potencial actual de Carex nigra y los puntos donde su presencia ha sido confirmada.

Nicho climatico potencial de Carex nigra en el pasado: Ultimo Maximo Glacial y
Ultimo Interglaciar

El modelo obtenido con los datos del presente se ha proyectado al Ultimo
Periodo Interglaciar y el Ultimo Maximo Glacial, suponiendo que los requerimientos
ecoldgicos de la especie no han variado desde entonces.

Durante el Ultimo Méximo Glacial, el nicho potencial llegaba hasta latitudes
mas bajas, ocupando el sur de Europa y de Norteamérica y el Norte de Africa (Figura
7). La superficie de nicho favorable para la especie es menor a la actual (solo un 6,71%
de la Tierra tiene una probabilidad de nicho favorable por encima del umbral). Esta
disminucion del nicho potencial a pesar de la expansion al sur, se debe a la ausencia de

areas favorables cerca del circulo polar artico (Figura 7).
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Figura 6: Mapa de la distribucion potencial de Carex nigra en el Ultimo Méaximo Glacial.

En el Ultimo Periodo Interglaciar, las areas adecuadas para la especie se
encuentran mas al norte y en las areas costeras principalmente (Figura 8). De forma
general, la extension del nicho potencial es menor que en el presente. Solo un 6,81 % de

la superficie terrestre tiene una probabilidad de nicho favorable por encima del umbral.

Figura 7: Mapa de la distribucion potencial de Carex nigra durante el Ultimo Interglaciar.
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Discusion

¢Como de iddéneo es el modelo estimado para estimar de manera fidedigna la
distribucidn potencial de la especie?

Segun el modelo obtenido con Maxent, el factor mas importante para el
desarrollo Carex nigra es la temperatura media (Tabla 2 y Figura 2). La especie se
desarrolla en éareas cuya temperatura es de entre 12°C y -15°C, siendo 5°C la
temperatura optima (Tabla 3). Esta especie requiere un suministro de agua mas o menos
constante a lo largo del afio, por lo que, la estacionalidad de las precipitaciones no
favorece el desarrollo de la especie (Figura 4). La temperatura del mes més célido
también tiene una importancia moderada, limitando la especie a lugares cuya

temperatura se encuentra entre 7 y 29 °C (Tabla 3).

La variable més importante, la temperatura media anual (Tabla 2 y Figura 2),
limita el rango latitudinal de la especie, impidiendo su expansion a latitudes cercanas al
Ecuador (Figura 6). Mientras que en Siberia, un area de clima mas frio que las areas
Optimas, hay areas con una probabilidad baja y moderada de nicho (0,2-0,4), en zonas
mediterraneas y del centro de Asia, areas mas calidas que las zonas 6ptimas del norte y
centro de Europa, la probabilidad de presencia es practicamente nula, a excepcion de las
areas montafiosas (Figura 6). La temperatura del mes mas célido limita la latitud a la
que se desarrolla la especie e impide su expansion a ciertas zonas continentales del

centro de Asia y de Norte América (Figura 6).

La estacionalidad de las precipitaciones, a pesar de tener una importancia
moderada en el modelo (Figura 2), parece explicar la distribucién de la especie en Norte
América y Siberia, areas con un clima caracterizado por lluvias mas estacionales que las
zonas Optimas del centro y norte de Europa. Se encuentra en las areas con
precipitaciones mas constantes: las costas de Norte América, la peninsula de Kamchatka
y las zonas mas elevadas de la Meseta Central Siberiana (Figura 6). La importancia de
este factor también se manifiesta en la ausencia de la planta en las zonas no montafosas
mediterraneas, pues el clima mediterraneo se caracteriza por dos meses de sequia en la

época mas célida (Figura 6).
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Si se compara el nicho potencial con un mapa biocliméatico (Rivas-Martinez,
Penas, & Diaz, 2010) se observa que, segin el modelo, la especie se desarrolla en
diferentes regiones biocliméticas. La mayoria de areas con un indice alto de idoneidad
del habitat son areas con bioclima templado(Figura 6). Estas areas tienen caracteristicas
climaticas favorables para la especie con temperaturas moderadas, y sin una sequia
durante el bimestre mas calido. También se encuentra en zonas con bioclimas mas frios
como el Boreal o el Polar, donde encontramos condiciones mas favorables en zonas con
influencia oceanica (costa noroeste de Norteamérica, Islandia, la costa de los paises
Balticos, y la costa noreste de Asia) (Figura 6). Esta influencia oceanica modera las

temperaturas y aumenta el régimen de lluvias.

¢Son las diferencias entre la distribucion potencial y la real causadas por la
limitacién en la capacidad de dispersion?

En el mapa del nicho potencial actual se observa como hay varias zonas de la
distribucion potencial que no son ocupadas por la especie. Las areas no ocupadas son: la
costa oeste de Siberia, la isla de Hokkaido, la costa este de Norte América y todas las

areas del hemisferio sur.

La ausencia de la planta en el hemisferio sur puede deberse a que las
poblaciones no hayan sido capaces de llegar y establecerse en estas areas. En la mitad
de las especies de plantas europeas, se cree que su distribucion actual esté influida por
sus limitaciones en la colonizacion de nuevas areas partiendo de las zonas ocupadas en
el Ultimo Méximo Glacial (Normand et al., 2011). El género Carex es el género de
plantas con mas especies bipolares, es decir, muchas de sus especies se encuentran en
las latitudes medias y/o altas de ambos hemisferios sin poblaciones en latitudes
intermedias (Villaverde et al., 2017). Esta distribucion se debe en muchos casos a la
dispersion a larga distancia desde el hemisferio norte hasta el hemisferio sur durante el

Plioceno-Pleistoceno (Villaverde et al., 2017).

La posibilidad de dispersidn de una especie radica en la capacidad que tienen sus
diasporas de alcanzar nuevas areas y en la adecuacion que tienen estos individuos
fundadores para formar poblaciones estables (Villaverde et al., 2017). Una hipotesis
para explicar la posible menor capacidad de dispersion de Carex nigra en comparacion
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a la especies bipolares, es que la morfologia de las diasporas de nuestra especie de
estudio sea menos adecuada para la dispersion a larga distancia. No obstante, esta
hipotesis no parece probable puesto que hay especies bipolares que no tienen sindromes
especificos para la dispersion a larga distancia (Villaverde et al., 2017). Ademas, se ha
demostrado que la falta de estos sindromes especificos, no impide una gran capacidad
de dispersion (Green et al., 2016; Villaverde et al, 2015; 2017). Villaverde et al.(2017)
exponen que la capacidad de establecimiento de las poblaciones de la planta tras la
Ilegada de las diasporas, podria ser el proceso mas limitante para la dispersion de varias
especie. El género Carex tiene caracteristicas que favorecen este establecimiento de
nuevas poblaciones como su modo de vida herbéceo, el breve ciclo perenne, la
autocompatibilidad y la frecuente autopolinizacién (Villaverde et al., 2017). No
obstante, nuestra especie es mas 0 menos auto incompatible, por lo que, para colonizar
un nuevo area y que las poblaciones no sean monoclonales, requiere la llegada de varios
individuos (Reisch et al., 2020). Estas diferencias reproductivas podrian haber limitado
la capacidad de dispersion y colonizacién de C. nigra.

La ausencia de la especie en la costa noreste de Norte América y noroeste de
Asia, no es evidente que se deba a una limitacion en la capacidad de dispersion. Ambas
areas actualmente o en el Ultimo Maximo Glacial han estado en contacto con otras

zonas con probabilidad alta 0 moderada de nicho favorable para la especie.

Cambios climaticos y su efecto en la distribucion

El Ultimo Méaximo Glacial era una época mas fria que la actual, por lo que, se
podria pensar que el area potencial de la especie era mayor. No obstante, observamos en
las figuras 6 y 7 que el nimero de celdas cuya idoneidad del habitat esta por encima del
umbral es menor que en la época actual. Esta menor temperatura global permitiria que
la especie se desarrollara en zonas mas bajas respecto al nicho calculado para el
presente, como el sur de Europa y de Estados Unidos (Figura 7). Sin embargo, su
distribucion potencial en latitudes altas se interrumpe bruscamente por la presencia de
los casquetes polares, que en esta época ocupaban el norte de Europa hasta Polonia y el
norte de Norte América hasta Nueva York (Johnson, 2018). Hacia el sur, hay otra

barrera que impide su expansion: los desiertos de Centroamérica, del centro asiatico y
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del Norte de Africa, los cuales en esta época tenian una expansion superior a la actual
(O’Ishi & Abe-Ouchi, 2013).

El nicho potencial en el Ultimo Interglaciar es parecido al actual, aunque su
expansion era menor (Figura 8). Ademas, la proporcion de celdas con probabilidad de
presencia alta era menor que la actual. Se aprecia cémo la distribucion potencial
disminuye sobre todo en las zonas de interior de Europa y América del Norte respecto
de la reconstruccion del nicho en el presente (Figuras 6 y 8), debido probablemente a
diferencias en las temperaturas entre el Ultimo Periodo Interglaciar y el presente. Las
diferencias mas significativas radican en la mayor temperatura del verano boreal en el
hemisferio norte en esta época, especialmente en zonas de interior (Otto-Bliesner et al.,
2013). Las zonas con mayor probabilidad de nicho favorable son areas con gran

influencia oceanica, donde las temperaturas son mas moderadas en verano.

Conclusiones

El clima explica en gran medida la distribucion actual de Carex nigra, siendo la
distribucion potencial de la especie un reflejo de sus requerimientos climaticos y muy

parecida a la distribucion real.

Algunas de las diferencias entre el la distribucion potencial y la real, pueden
deberse a la limitacién en la capacidad de dispersion de Carex nigra. Los nichos
potenciales del hemisferio sur pueden no haber sido ocupados porque las diasporas no
han sido capaces de llegar y formar posteriormente poblaciones estables en estas areas,

a pesar de encontrar nichos favorables en nuestros analisis.

En el Ultimo Maximo Glacial, la tierra era mas fria y los casquetes polares
llegaban a latitudes mas bajas. La distribucion de la especie estaba limitada por los
casquetes polares hacia el norte y por los desiertos del Sahara y el sur de Norte
América. Esta época tiene una expansién menor a la actual, a pesar de tener el clima
mas frio. En el Ultimo Interglaciar, la Tierra tenia un clima similar al actual. Las
diferencias mas grandes se dan en las mayores temperaturas del verano boreal en el

hemisferio norte, sobre todo en el interior. Esta diferencia climatica explica por qué las
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zonas con indice de idoneidad alto se concentran en areas con influencia oceénica, cuya

continentalidad es menor.

En vista de los resultados, podemos concluir que los cambios climaticos del
Pleistoceno causaron variaciones importantes en la distribucion de Carex nigra.
Actualmente, es previsible que ante un cambio climatico mucho més rapido y acusado
que aquellos que tuvieron lugar en el Pleistoceno, la distribucion de ésta y muchas otras

especies vaya cambiando y adaptandose a las nuevas condiciones climaticas.
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