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Efectos del cambio global sobre la dinamica poblacional de la fauna de montana

Resumen: Las montafas ocupan el 27% de la superficie terrestre y estan presentes en casi todos sus biomas. Son sistemas que albergan una ele-
vada proporcion de especies endémicas y de climas frios y aportan diversos servicios ecosistémicos. Sin embargo, a pesar de su topografia abrupta,
las montafas no estan exentas de los impactos del cambio global que, entre otras cosas, han afectado a la dinamica de las poblaciones de fauna,
suponiendo en algunos casos retracciones que han incrementado su riesgo de extincion regional. Ademas, el rango de respuestas observado es
amplio debido a los efectos de diversos factores extrinsecos (ambientales) e intrinsecos sobre las poblaciones. Este trabajo revisa las evidencias
existentes de los impactos del cambio climatico y las alteraciones en los usos del suelo sobre las poblaciones animales de montana. Para ello, (1)
se presenta una sintesis de las tendencias temporales de la climatologia y de los usos del suelo, atendiendo a su variacion a lo largo del gradiente
altitudinal; (2) se describen los tipos de datos disponibles; (3) se sintetizan los patrones encontrados segun el tipo de informacién analizada, asi
como los posibles mecanismos que explican su variabilidad; y (4) se proponen algunas posibles mejoras para la toma y la interpretacion de los
datos utilizados en el estudio del impacto del cambio global en poblaciones de montaria.

Palabras clave: altitud; cambio climatico; cambios en los usos del suelo; colonizacién-extincion; desplazamiento altitudinal; tendencia poblacional

Effects of global change on population dynamics of montane animals

Abstract: Mountains cover 27% of land area and occur in most terrestrial biomes. They hold a high proportion of endemic and cold-associated
species, and provide a wide range of ecosystem services. However, despite of their rugged relief, mountain areas are not free from the impact from
global change, which has affected animal population dynamics, including range retractions that have increased extinction risk. Furthermore, there
are a wide range of biological responses due to the effects of extrinsic (environmental) and intrinsic factors on populations. Here, | review the existing
evidence on impacts from climate and land-use changes on montane animal populations. | (1) summarise the temporal trends of climate and land-
use, particularly over the elevational range; (2) describe the data types available; (3) summarise the patterns found according to the information
analysed, and the potential explanatory mechanisms; and (4) provide some improvements for collecting and interpreting data used for studying the

impact of global change on montane populations.

Keywords: elevation; climate change; land-use changes; colonization-extinction; elevational shift; population trend

Introduccion

Las montafias son sistemas que ocupan el 27% de la superficie
terrestre y que tienen una gran relevancia en conservacion. Asi,
son puntos clave de especies endémicas, constituyen un refugio
para los organismos de climas frios y aportan diversos servicios
ecosistémicos tales como el suministro de agua y de otros recur-
so0s, asi como la regulacion del clima regional (Woodwell 2004; Ro-
driguez-Rodriguez et al. 2011). Sin embargo, a pesar de ser
habitualmente zonas remotas, no estan exentas de las distintas
presiones ejercidas por el cambio global, tales como el cambio cli-
matico y los cambios en los usos del suelo (Harris et al. 2014). Al-
gunas estimaciones prevén que las montafias experimentaran un
aumento de temperatura del orden de 0.25-0.4°C por década du-
rante los proximos 20-50 afios debido al cambio climatico (Nogués-
Bravo et al. 2007).

Las montanas se definen como zonas elevadas de terreno ca-
racterizadas por una combinacion de valores minimos de altitud,
pendiente y desnivel (para las distintas categorias, véase UNEP
2002). De esta forma, su relieve se traduce en gradientes fisicos y
climaticos que influyen sobre los organismos (Kérner 2007; Rodri-
guez-Rodriguez et al. 2011). El area y la temperatura estan entre
las variables relevantes ligadas a la altitud, con una relacién nega-
tiva, mientras la precipitacion presenta patrones altitudinales mas
particulares (Kérner 2007). En cuanto a los usos del suelo, tienen
una mayor incidencia en las altitudes bajas debido a la mayor ex-
plotacién de recursos y densidad de asentamientos humanos en
esa zona (Nogués-Bravo et al. 2008). En cualquier caso, la extrema
variacion espacial del componente abiético a lo largo de las laderas
de las montafias implica que muchas especies estén restringidas
a una parte del gradiente altitudinal, presentando limites inferiores
y/o superiores de distribucion (Hodkinson 2005). Como consecuen-

© 2021 Los Autores. Editado por la AEET. [Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor] 1


https://orcid.org/0000-0002-8059-1239
http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/
http://www.aeet.org/es/
http://www.aeet.org/es/
http://www.aeet.org/es/
http://www.aeet.org/es/

Ecosistemas 30(1):2177

cia, el impacto del cambio global, particularmente el climatico, ha
supuesto la alteracion de la distribucion altitudinal de muchos or-
ganismos, con una tendencia general al ascenso en altitud aso-
ciado al aumento de temperatura (Lenoir y Svenning 2015; Rumpf
et al. 2019). Asi mismo, se han detectado también cambios en
abundancia que apuntan a un declive poblacional generalizado de
la fauna en algunas zonas de montafa (Lehikoinen et al. 2019). Sin
embargo, las respuestas observadas presentan mucha variacion
inter- e intraespecifica que no puede ser atribuida Unicamente a los
cambios térmicos (Chen et al. 2011a; Rumpf et al. 2019). Para in-
terpretar esta variacion, hay que tener en cuenta por un lado la di-
versidad de métodos y analisis existentes para estudiar el problema
y por otro, el amplio espectro de factores (aparte de la temperatura)
que pueden estar implicados en los desplazamientos altitudinales
y declives poblacionales (Tingley et al. 2012). Ademas, la mayoria
de los estudios han sido enfocados desde el punto de vista del
cambio climatico, mientras que los cambios en los usos del suelo,
que pueden tener efectos importantes sobre las poblaciones, han
tenido una relevancia secundaria (Sirami et al. 2017).

Los factores implicados en los cambios poblacionales pueden
clasificarse en dos tipos, ambientales (o extrinsecos) e intrinsecos
(Williams et al. 2008). Los factores ambientales generan diferencias
en la dinamica poblacional (colonizacion-extincion y abundancia) por
medio de la variacion espacial y/o temporal de las condiciones am-
bientales, mientras que los intrinsecos lo hacen a través de la varia-
cion de las propias respuestas de los organismos al ambiente
(Williams et al. 2008; véase por ejemplo Martinez-Padilla et al. 2014).
Dentro de los factores ambientales se encuentran variables abidticas,
como la temperatura y la disponibilidad de agua, y biéticas, como la
abundancia de recursos y la incidencia de competidores. Por ejem-
plo, la exposicion de distintas especies o poblaciones a diferentes
tasas de calentamiento podria dar lugar a diferencias en los despla-
zamientos altitudinales (Chen et al. 2011a), incluso si responden de
la misma manera a la temperatura. Dentro de los factores intrinsecos
se incluyen las caracteristicas de las especies y poblaciones que de-
terminan, entre otras cosas, el grado de sensibilidad a una determi-
nada variable ambiental, el rango de tolerancia a la misma o la
capacidad de dispersion (MacLean y Beissinger 2017).

Esta revision se centra en los efectos del cambio global sobre
las poblaciones animales en zonas de montafa, atendiendo a dos
de sus componentes principales, el cambio climatico y los cambios
en los usos del suelo. La revisién se focaliza en animales debido a
que la respuesta de sus poblaciones a los cambios ambientales (en
términos de abundancia) es muy distinta a la de las plantas debido
a diferencias importantes en caracteristicas de sus ciclos de vida,
tales como el tiempo de generacion, las capacidades de dispersion
y colonizacién y la incidencia de periodos de dormicién (Cusser et
al. 2021).

El nucleo de la revision lo componen estudios fundamentados
en observaciones, mencionando solo de forma puntual aquellos
que se basan en proyecciones futuras. En primer lugar, se realiza
una sintesis de las tendencias temporales de las variables climati-
cas principales y de los usos del suelo en zonas de montafa, refle-
jando sobre todo a su variacion a lo largo del gradiente altitudinal.
En segundo lugar, se describen los tipos de datos utilizados para
estudiar los efectos del cambio global sobre las poblaciones de
montafa, basandose en criterios relacionados con la calidad de la
informacién. A continuacién, se presenta una sintesis de los patro-
nes encontrados en las poblaciones animales segun el tipo de in-
formacion analizada, presencia-ausencia o abundancia, asi como
de los distintos mecanismos que pueden explicar su variabilidad.
Por ultimo, se indican algunas propuestas para mejorar la toma y
la interpretacion de los datos utilizados para estudiar el impacto del
cambio global en poblaciones de montafa.

Cambio global en montafnas

Hay dos cuestiones fundamentales con respecto a los factores
ambientales responsables del cambio global en zonas de montafia.
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La primera es si muestran una tasa de cambio superior en las
zonas montafiosas con respecto a no montafiosas y la segunda, si
dentro de una misma region esa tasa de cambio depende (positi-
vamente) de la altitud (Rangwala y Miller 2012). Desde un punto
de vista ecoldgico, la evidencia a favor de estas dos cuestiones im-
plicaria una mayor exposicion de los organismos de montana a los
efectos del cambio global y, por tanto, para una misma sensibilidad,
una mayor vulnerabilidad con respecto a los de zonas no monta-
fosas (Pepin et al. 2015).

Rangwala y Miller (2012) revisaron estos dos aspectos para la
temperatura. A pesar de que habia evidencias a favor de un mayor
calentamiento en las zonas montafiosas con respecto a las no mon-
tafosas, los analisis realizados no fueron del todo concluyentes de-
bido a que las comparaciones fueron a escalas espaciales muy
diferentes y a que la representatividad de los datos climaticos de
las zonas de montana fue limitada (Rangwala y Miller 2012). Con
respecto al efecto altitudinal sobre la tasa de calentamiento, un nu-
mero sustancial de estudios mostraron un mayor aumento de tem-
peratura a altitudes elevadas. No obstante, el patron no era
universal y en algunas regiones montafiosas las tendencias fueron
en sentido inverso. En otras, hubo una fuerte estacionalidad y de-
pendencia de la variable considerada (temperatura media, maxima
o minima) (Rangwala y Miller 2012). EI cambio en la temperatura
de la superficie terrestre es el resultado de su equilibrio energético,
de manera que todos aquellos factores que incrementen el flujo
neto de energia a lo largo del gradiente altitudinal podrian ser res-
ponsables de una mayor tasa de calentamiento en zonas elevadas
(Pepin et al. 2015). Debido a que el rango de posibles factores y
modos de actuacion implicados es amplio, seria esperable la va-
riabilidad encontrada en los patrones.

En el caso de la precipitacion, apenas hay evidencias sobre los
cambios en su tendencia temporal con la altitud. Los escasos tra-
bajos realizados con datos de estaciones meteoroldgicas indican
una mayor tasa de aumento de la precipitacion en zonas altas, al
menos en algunos meses del afio (Van Beusekom et al. 2015; Li et
al. 2017). Este patrén parece estar ligado al efecto de la mayor tasa
de calentamiento a altitudes elevadas descrito anteriormente, ya
que el aire a mas temperatura puede contener una mayor cantidad
de vapor de agua y por lo tanto generar mas precipitacion. No obs-
tante, puede haber otros posibles mecanismos implicados en este
aumento de la precipitacién, como los cambios en la circulacion at-
mosférica a gran escala (Li et al. 2017).

A diferencia de la climatologia, los cambios en los usos del suelo
se han cuantificado de multiples formas dependiendo del paisaje de
la region, las actividades implicadas y la disponibilidad de datos en
el tiempo. Por ejemplo, en algunos casos se ha utilizado la cobertura
forestal como referencia, con la que se ha detectado una amplia di-
versidad de patrones altitudinales de deforestacion y recuperacion
del bosque en distintos macizos montafiosos (Guo et al. 2018). No
obstante, hay zonas en las que apenas se han observado variacio-
nes temporales en la cobertura forestal (Reif y Flousek 2012; Dulle
et al. 2016), e incluso en las que no se han detectado evidencias
destacables de impacto humano sobre los ecosistemas, de manera
que, a priori, pueden descartarse los cambios en los usos del suelo
como un agente del cambio global (Freeman et al. 2018).

Un ejemplo de la complejidad estacional y espacial, asi como
de la singularidad regional de los cambios ambientales es el patron
de temperatura de la Sierra de Guadarrama. En esta zona monta-
fosa, se estan registrando datos de temperatura de manera con-
tinuada desde el afio 2005 hasta la actualidad en 24 localidades
que cubren todo el gradiente altitudinal (590-2250 m) (Gutiérrez y
Wilson 2020, 2021). Aunque la temperatura media anual no mues-
tra una tendencia evidente durante el periodo estudiado de 14
afos (Fig. 1a), hay una fuerte componente estacional en dicha ten-
dencia, con un aumento de temperatura que llega a superar +1°C
por década en los meses de otofio e invierno (Fig. 1a). Se observa
también una componente espacial en los cambios de temperatura,
reflejado en unas mayores tasas de calentamiento en las zonas
mas altas durante los meses de octubre y diciembre (Fig. 1b).
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Figura 1. a) Cambio en las temperaturas medias mensuales (septiembre del afio previo a agosto del afio en curso) y anual con respecto al tiempo durante
el periodo 2005-2018 en la Sierra de Guadarrama. Se observa una mayor tasa de calentamiento en los meses de otofio e invierno. Los valores represen-
tados corresponden a las pendientes de la regresién (con sus errores estandar como barras de error) de la temperatura frente al tiempo de modelos que
incluyen también la altitud y la interaccién entre ambas variables. Los meses representados con triangulos son aquellos en los que la pendiente cambia
con la altitud (interaccion “tiempo x altitud”; octubre y diciembre del afio previo). b) Tendencia temporal de la temperatura media de octubre del afio previo
en cuatro sitios localizados a distintas altitudes (925, 1359, 1762 y 2050 m) durante el periodo 2005-2018 en la Sierra de Guadarrama. Se observa una
mayor tasa de calentamiento en los sitios mas elevados. Las lineas de ajuste corresponden a un modelo de regresién con el tiempo, la altitud y la
interaccion entre ambas variables.

Figure 1. a) Temporal changes in monthly (September of the previous year-August of the current year) and annual mean temperatures over 2005-2018
in the Sierra de Guadarrama. Note the higher temperature increase over autumn and winter months. Values represent slope parameters (with standard
errors as error bars) of temperature with time from models also including elevation and the interaction between both variables. Triangles represent trends
for which slope changes with elevation (interaction ‘time x elevation’; October and December of the previous year). b) Temporal changes in monthly mean
temperature for October of the previous year at four exemplar localities (925, 1359, 1762 and 2050 m) over 2005-2018 in the Sierra de Guadarrama. Note
the higher temperature increase at high elevations. The lines of best fit are based on models of mean temperature with time, elevation and the interaction
between both variables.
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La estacionalidad del calentamiento de esta regién contrasta con
la detectada a nivel de toda Espafa durante el periodo 1961-2006,
con un mayor aumento de temperatura en los meses de primavera
y verano (aproximadamente +0.3°C por década; del Rio et al.
2011), si bien la serie temporal no es la misma que la estudiada en
la de la Sierra de Guadarrama. Estos resultados muestran la
enorme variabilidad de los cambios de temperatura reflejada in-
cluso a escalas espaciales reducidas (decenas de km) y la impor-
tancia de la toma de datos in situ para poder registrarla en detalle.
Una posible consecuencia ecoldgica de dicha variabilidad seria que
el cambio en temperatura aqui mostrado afectaria sobre todo a
aquellas especies con sensibilidad térmica en los meses de otofio
e invierno, y mas en particular, a las que ocupan las zonas mas ele-
vadas del sistema. Esta hipodtesis se cumpliria, por ejemplo, en es-
pecies de mariposas de la Sierra de Guadarrama, que presentan
mucha variabilidad interespecifica en los periodos de sensibilidad
de sus tasas poblacionales y, por tanto, se podria esperar un pro-
gresivo cambio en la composicion de sus comunidades si la hete-
rogeneidad estacional de las tendencias climaticas se mantiene en
el tiempo (Stewart et al. 2020).

Cambios en especies de montana

Tipos de datos

Para evaluar los impactos del cambio global sobre las pobla-
ciones es necesario el registro de sus cambios temporales a largo
plazo y por ello es habitual que los datos muestren ciertas limita-
ciones debido sobre todo a que su propésito original era diferente.
Partiendo de las ideas propuestas por Tingley y Beissinger (2009),
los datos utilizados para este tipo de estudios se pueden clasificar
segun los siguientes criterios: (1) homogeneidad de la metodologia,
(2) apareamiento de los sitios de muestreo, (3) medida de recuento
poblacional y (4) replicacion de visitas dentro de la unidad temporal.
Quedan excluidos de esta clasificacion otros métodos que estiman
los cambios poblacionales de forma indirecta (Bonebrake et al.
2010)

La homogeneidad de la metodologia se refiere a si los datos
son recogidos mediante un sistema de muestreo uniforme durante
todo el periodo de estudio o si por el contrario se han producido
cambios en el tiempo o entre sitios. Estos cambios pueden ser el
resultado de la utilizacion de “datos histéricos”, que es frecuente
en los estudios sobre el impacto del cambio climatico. El término
“dato histérico” hace referencia a que la informacién haya sido to-
mada por investigadores diferentes a lo largo del tiempo y no a que
sean datos de mucha antigliedad (Tingley y Beissinger 2009).

El apareamiento de los sitios de muestreo se refiere a si los
datos son recogidos sistematicamente en los mismos sitios a lo
largo del tiempo o si su identidad cambia (Tingley y Beissinger
2009). En principio, los datos apareados eliminan el efecto de “sitio”
de los muestreos realizados en distintos tiempos. Sin embargo, no
siempre es posible relocalizar los sitios visitados hace un cierto
tiempo y en ese caso la unica opcion es llevar a cabo el trabajo en
la misma zona, pero en lugares distintos (Moritz et al. 2008; Mars-
hall et al. 2020).

La medida de recuento poblacional se refiere a si los datos re-
gistrados corresponden a presencia-ausencia o a abundancia. Los
datos de abundancia proporcionan mucha mas informacion y pue-
den asimismo ser convertidos facilmente a presencia-ausencia si
fuera necesario. Sin embargo, el registro de la abundancia es
mucho mas exigente y requiere la realizacion de censos o capturas
con unos minimos de estandarizacidon para que sean comparables.
Este requerimiento se hace aun mas dificil en zonas de montafia
cuyos accesos pueden ser complicados (por ejemplo, en el estudio
de Lehikoinen et al. 2014, se recurrié a un helicéptero para llegar a
algunos sitios de muestreo).

La replicacién de visitas dentro de la unidad temporal se refiere

a la realizacién de mas de un muestreo por sitio dentro de una
misma unidad temporal. Este aspecto es importante por dos moti-
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vos. El primero es que sirve para controlar la variacion estacional,
ya que hay organismos que tienen fases de su ciclo de vida muy
breves y sélo pueden ser contabilizados en un intervalo de tiempo
muy restringido, como los insectos (Wilson et al. 2005; Keret et al.
2020). El otro motivo es que la replicacion permite la estimacion de
la detectabilidad de una especie y por tanto la incidencia de falsas
ausencias (MacKenzie et al. 2002).

Patrones poblacionales e inferencia de los mecanismos

El efecto del cambio global sobre la dinamica poblacional se
puede abordar de distintas maneras segun los datos disponibles.
Los procesos poblacionales que se consideran habitualmente y en
orden decreciente de calidad de datos son los de colonizacién-ex-
tincion local, que pueden restringirse a los limites de distribucion o
extenderse a todo el rango altitudinal, y los de cambio poblacional,
que pueden cefiirse a la deteccion de tendencias o incorporar la
modelizacion de las tasas de crecimiento de las poblaciones.

Colonizacién-extincion local en limites de distribucion

Para los estudios de colonizacion-extincion local en los limites
de distribucion es suficiente con disponer de datos de presencia-
ausencia, aunque hay que tener en cuenta que las extinciones,
asumiendo que no hay deteccion incompleta, sélo pueden docu-
mentarse sin ambigliedades en los estudios con apareamiento de
los sitios de muestreo (Wiens 2016).

En un contexto de cambio climatico, se parte de la premisa de
que la temperatura disminuye gradualmente con la altitud (Korner
2007), de manera que ante un calentamiento progresivo en el
tiempo se produciran extinciones de las poblaciones situadas en
las altitudes inferiores (mas calidas) y colonizaciones en los sitios
de altitudes superiores (mas frios) (Parmesan 2006). Asi, se han
detectado desplazamientos altitudinales mediante la comparacion
de los limites de distribucién entre dos unidades temporales dife-
rentes utilizando datos histéricos y actuales (Wilson et al. 2005;
Rowe et al. 2010; Menéndez et al. 2014) asi como datos tomados
por los mismos investigadores (Raxworthy et al. 2008; Chen et al.
2011b; Ploquin et al. 2013). Es importante recalcar que, sin un con-
trol del esfuerzo o tamafio de muestra entre las unidades tempora-
les, las conclusiones obtenidas pueden ser equivocas (Wilson y
Gutiérrez 2012).

La inferencia en este tipo de estudios se ha realizado frecuen-
temente mediante la comparacion de la magnitud de los desplaza-
mientos altitudinales con los de las isotermas (Chen et al. 2011a)
y, por tanto, aludiendo a factores ambientales. Por ejemplo, en el
caso de las mariposas de la Sierra de Guadarrama (Wilson et al.
2005), se analizé la distribucion altitudinal de 23 especies en dos
unidades temporales, una muestreada por los autores en 2004 y
otra 30 afios antes (1967-1973) por Victor J. Monserrat (Monserrat
1976). Los resultados mostraron una retraccion de la distribucion
de especies en las zonas bajas sin que hubiera una expansioén evi-
dente en las zonas altas. Se observé ademas que, en el caso de
las especies de montafa (restringidas a altitudes por encima de
800 m), hubo un ascenso significativo del limite altitudinal inferior
de 212 m, coherente con un ascenso de las isotermas de 225 m
(que equivale a un aumento de la temperatura media anual de
1.3°C). La correspondencia entre ambas magnitudes apunta al ca-
lentamiento climatico como la explicacion mas probable del des-
plazamiento altitudinal, al igual que en otros estudios similares
(Moritz et al. 2008; Ploquin et al. 2013; Menéndez et al. 2014). En
otros casos, sin embargo, se ha visto que los desplazamientos al-
titudinales de las especies fueron menores que los de las isotermas
(Rowe et al. 2010; Chen et al. 2011b; Wen et al. 2017). Asi, aunque
las zonas con mayor tasa de calentamiento son aquellas que pre-
sentan una mayor velocidad de desplazamiento de las especies
hacia altitudes mas elevadas, ésta no llega a compensar la de las
isotermas, indicando que hay un retardo en la respuesta bioldgica
(Chen et al. 2011a; Rumpf et al. 2019). A esto se le afiade el hecho
de que hay una importante variabilidad en la direccion y magnitud
de los desplazamientos altitudinales: por ejemplo, un reciente meta-
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analisis a nivel global muestra que soélo un 32% de las especies
han experimentado un ascenso de ambos limites de distribucion
en las Ultimas décadas; en el resto de las especies, bien sus limites
se han mantenido estables (27%), han experimentado un descenso
(10%), o incluso se han desplazado en direcciones opuestas (31%)
(Rumpf et al. 2019).

Ambas cuestiones, retardo y heterogeneidad en los desplaza-
mientos altitudinales, pueden ser el resultado de diversos factores
tanto ambientales como intrinsecos. Con respecto a los ambienta-
les, destacan los efectos de los sesgos en los datos de tempera-
tura, la participacion de otros factores climaticos no térmicos (como
la precipitacion), la disponibilidad de recursos y las interacciones
bioldgicas (Rumpf et al. 2019). Por ejemplo, en la Sierra de Gua-
darrama, el limite altitudinal superior de la mariposa Aporia crataegi
no mostré cambios aparentes durante un periodo de 35 afios de-
bido a que este limite coincidia con el de sus plantas larvarias, in-
dicando que la ausencia de recursos habria impedido la
colonizacion de zonas a mayor altitud (Merrill et al. 2008; véase
también Gutiérrez et al. 2016). A toda esta serie de factores am-
bientales, ademas, se podria anadir el efecto de los cambios en los
usos del suelo, con efectos tanto aditivos como sinérgicos con otros
mecanismos (Brook et al. 2008). En cuanto a los factores intrinse-
cos, cabria resaltar los efectos de la posicion y amplitud de los ni-
chos climaticos (sobre todo térmico) y tréfico, la capacidad de
dispersion y las tasas vitales (Rumpf et al. 2019). Por ejemplo, el
ascenso de 177 m en 57 afios del limite altitudinal inferior del es-
carabajo Agollinus lapponum en los “North Pennines” (norte de In-
glaterra) fue coherente con el incremento de la temperatura estival
en la zona, asi como con la magnitud de su maxima temperatura
critica de actividad, indicando que la respuesta al cambio climatico
podria explicarse por las restricciones térmicas de la especie (Bir-
kett et al. 2018).

Colonizacién-extincién en todo el rango altitudinal

Los estudios de colonizacién-extincion local en todo el rango
altitudinal consideran toda la informacion de presencia-ausencia
disponible, aunque puede analizarse de varias maneras. Una po-
sibilidad es la caracterizacion de la distribucion altitudinal mediante
el calculo de la altitud 6ptima, reduciéndola por tanto a un unico
valor por especie. Este parametro puede ser el resultado del pro-
mediado de las altitudes de los sitios con presencia de la especie
en cuestion (Chen et al. 2009; Forister et al. 2010; Franzén y Oc-
kinger 2012; Marshall et al. 2020; aunque véase Telleria 2020) o
bien de modelos de presencia-ausencia que incluyan la altitud
como variable explicativa (Tingley y Beissinger 2009; Reif y Flousek
2012; para ejemplos de técnicas, véanse Huisman et al. 1993; Mag-
gini et al. 2011). Los estudios realizados con la altitud ptima han
mostrado también retardos y una elevada heterogeneidad en los
desplazamientos altitudinales (Chen et al. 2009; Rowe et al. 2010;
Marshall et al. 2020) que podrian explicarse por factores similares
a los de los limites de distribucion, aunque con algunas matizacio-
nes (Angert et al. 2011).

La estimacion de los cambios en distribucion con la altitud 6p-
tima, sin embargo, no deja de ser una simplificaciéon del proceso,
ya que queda resumido en un unico valor por especie (aunque
véase Maggini et al. 2011). La metodologia que proporciona un
mayor grado de detalle es la que considera el analisis a nivel de
sitio, de manera que se puedan generar modelos de colonizacion
y extincion local a lo largo de toda la distribucion altitudinal. Uno de
los estudios pioneros es el de Parmesan (1996), que describio la
dinamica de colonizacion-extincion de las poblaciones de la mari-
posa Euphydryas editha en toda su area de distribucion (oeste de
Norteamérica), incorporando como variables explicativas la latitud
y la altitud que se consideraron como indicadoras de gradientes cli-
maticos. Otros trabajos posteriores han tenido en cuenta un espec-
tro mas amplio de variables explicativas, que incluian los efectos
climaticos y del habitat (Epps et al. 2004), asi como los de la de-
tectabilidad en la dinamica de colonizacién-extincion (Tingley et al.
2009; Tiberti et al. 2021) mediante modelos dinamicos de ocupa-
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cion (MacKenzie et al. 2003; Royle y Kéry 2007). Con el estudio de
la dinamica de colonizacién-extincién, se ha podido diferenciar el
efecto de la marginalidad de las condiciones ambientales del de la
magnitud de su cambio temporal a la hora de explicar los despla-
zamientos altitudinales: es decir, se ha determinado si los fenéme-
nos de colonizacion y extinciéon ocurren con mas frecuencia en los
sitios que tienen condiciones mas préximas al limite de tolerancia
de una especie, 0 en aquellos que presentan tasas de cambio ma-
yores en dichas condiciones (Tingley et al. 2009). Por ejemplo,
Ochotona princeps es un lagomorfo que habita las montafas de la
“Great Basin” de Estados Unidos, cuyas poblaciones con mayor
probabilidad de extincion (en 60 afios) fueron las de las zonas bajas
(Beever et al. 2003). Estos sitios se caracterizaron (mediante me-
dicién microclimatica in situ) por presentar condiciones térmicas
marginales de estrés al calor y, sobre todo, de estrés al frio para
O. princeps y no por elevadas tasas de calentamiento in situ (Bee-
ver et al. 2010). Los resultados, en apariencia paraddjicos al ser
una especie de montafa, se explican por la progresiva reduccion
de la cobertura de nieve (que funciona como aislante) que, en las
poblaciones a baja altitud, supone una exposicion a temperaturas
frias mas alla de la tolerancia de O. princeps.

Tendencias poblacionales

Los estudios de tendencias, al igual que los de modelizacion de
tasas de crecimiento, son los que proporcionan informacién mas
fina de la dinamica poblacional, al considerar la abundancia de las
especies. Ello conlleva un esfuerzo de muestreo mucho mayor, no
so6lo por el hecho de registrar datos cuantitativos de poblaciones,
sino por el mantenimiento a largo plazo de un plan de seguimiento.
Hay que tener en cuenta que el tiempo necesario para detectar una
tendencia poblacional (con una potencia estadistica de 0,8 y asu-
miendo un censo completo anual) esta en torno a los 15-16 afios
(White 2019). Los datos de abundancia son mucho mas variables
que los de distribucion y por ello las comparaciones realizadas con
un numero reducido de afios (por ejemplo, Dulle et al. 2016) hay
que tomarlas con mucha precaucion (“snapshot effect”, Didham et
al. 2020).

En muchos programas de seguimiento participan voluntarios
(ciencia ciudadana) y por ello suele haber una renovacion temporal
de los sitios de muestreo. Esta dinamica de recambio genera un
amplio rango de variacion en el periodo durante el cual un sitio es
visitado, presentandose discontinuidades en el tiempo, y con sélo
una fraccion de sitios muestreados a largo plazo (Stefanescu et al.
2011). Esto ha de tenerse en cuenta para evitar que el recambio
temporal de los sitios de seguimiento afecte a la estimacion de la
tendencia poblacional (Pannekoek y Van Strien 2005).

Con datos de abundancia se puede detectar un declive sin que
se llegue a producir ningin cambio en la distribucion altitudinal
(Maggini et al. 2011). Por ello, la deteccién de tendencias poblacio-
nales es de gran interés en conservacion, ya que puede conside-
rarse una situacion previa o intermedia a la de procesos de
colonizacion y extincion que si modifican la distribucion altitudinal
(Lenoir y Svenning 2015). Los escasos estudios multiespecificos
de tendencias poblacionales en zonas de montana se han realizado
sobre todo con aves e incluyen tanto datos discontinuos (Lehikoi-
nen et al. 2014, 2019) como continuos en el tiempo (Flousek et al.
2015). En ellos se muestra una amplia variabilidad regional, con
zonas con una tendencia general al declive, como las montafias
ibéricas y escandinavas, y otras en las que las poblaciones se man-
tienen estables, como las montafias centroeuropeas y britanicas
(Lehikoinen et al. 2019). Sin embargo, dicha variabilidad no se ha
podido explicar por diferencias en las tasas de calentamiento y uni-
camente se han detectado efectos de algunas caracteristicas de
las especies a nivel regional como el estatus migratorio y la altitud
del habitat reproductor (Lehikoinen et al. 2014; Flousek et al. 2015).
La investigacion sobre especies de interés de conservacion ha per-
mitido ahondar con mayor detalle en el papel del cambio global
sobre la fauna de montafia. Por ejemplo, el urogallo (Tetrao uroga-
llus) es un ave que habita zonas de montafia del sur de Europa en
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las que muestra un evidente declive poblacional (Gil et al. 2020).
En el caso de Pirineos, una de las posibles causas de esta tenden-
cia es el abandono de las actividades tradicionales, que ha su-
puesto una densificacion de las masas forestales. El cierre de la
cobertura forestal supone un aumento de las poblaciones de me-
socarnivoros (como la gardufa y el zorro) y de grandes herbivoros
(como el corzo y el ciervo) que conduce a mayores tasas de de-
predacién de urogallos y a una disminucion de recursos importan-
tes para la especie como los arandanos (Fernandez-Olalla et al.
2012; Moreno-Opo et al. 2015).

Modelizacion de tasas de crecimiento

Los estudios de modelizacion de las tasas de crecimiento son
los que proporcionan una informacioén mas completa sobre los efec-
tos del cambio global en la dinamica poblacional, ya que permiten
derivar una conexién directa (aunque no sea causal) entre demo-
grafia y cambios ambientales (Forchhammer et al. 1998). Los
pocos trabajos existentes muestran una elevada heterogeneidad
entre especies y sitios en la respuesta poblacional a la variacion
climatica (Pardikes et al. 2015; Nice et al. 2019; Saracco et al.
2019). Esto supone una dificultad a la hora de predecir el impacto
del cambio climatico sobre las poblaciones, pero por otro lado
apoya la idea de que la heterogeneidad ambiental de las zonas
montafosas puede amortiguar sus efectos (Nice et al. 2019).

Propuestas de mejora

Teniendo en cuenta que el cambio global va a seguir afectando
a los sistemas bioldgicos en un futuro proximo, se proponen una
serie de lineas de mejora que tratan de paliar algunas de las limi-
taciones metodoldgicas y de interpretacion de los datos de segui-
miento temporal presentados en la revision.

Una primera propuesta es la mejora de la definicion de los sitios
de muestreo. Con la tecnologia actual, la localizacién de sitios de
muestreo se puede hacer de diversas formas, tales como la toma
de coordenadas con un GPS, la geolocalizacion con un movil o el
posicionamiento visual en Google Earth (https://www.google.com/
intl/es/earth/). Sin embargo, para detectar futuros eventos de colo-
nizacion y extincion no es suficiente definir un sitio como un punto
en el espacio, sino que es necesario disponer de informacion pre-
cisa del area prospectada. Esto ayudaria mucho en las posibles re-
visitas de las localidades de muestreo.

Otra propuesta es la incorporacion de datos climaticos registra-
dos in situ. La proliferacion de capas digitales en diversas escalas
espaciales ha supuesto una mejora notable en la disponibilidad de
datos climaticos, sobre todo en zonas de montafia, en las que la
densidad de estaciones meteoroldgicas es reducida. Sin embargo,
hay que tener en cuenta que las capas se derivan de interpolacio-
nes, cuya incertidumbre es mayor en zonas con relieve acusado.
En la actualidad, los registradores de temperatura y de otras varia-
bles fisicas tienen costes asequibles y se pueden adquirir en nu-
mero suficiente para cubrir el rango altitudinal de una zona. Asi, la
informacion recogida se podria utilizar para validaciones de datos
de capas digitales y/o como base de modelizacion del microclima.

Una tercera propuesta es el incremento de la representatividad
de las zonas de montafia en los programas de seguimiento. En las
ultimas décadas, se han establecido y mejorado diversos progra-
mas de seguimiento, muchos de ellos de ciencia ciudadana. Sin
embargo, debido a problemas de accesibilidad, los sitios de mon-
tafia suelen estar poco representados. En este sentido, tienen una
gran importancia los observatorios de seguimiento coordinados por
las administraciones publicas, como el Observatorio de Cambio
Global de Sierra Nevada (Aspizua et al. 2010; https://obsnev.es/) y
otras iniciativas de similar naturaleza del ambito ibérico (Barquin et
al. 2018).

Por ultimo, cabe destacar la importancia de complementar la
informacion de los seguimientos temporales con datos procedentes
otras fuentes observacionales y/o experimentales. Por ejemplo, la
causalidad de las extinciones asociadas al aumento de temperatura
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se puede reforzar con ensayos de las tolerancias térmicas en el la-
boratorio (Birkett et al. 2018) y con experimentos de trasplante en
el campo (Merrill et al. 2008). Asi mismo, para comprender en de-
talle los mecanismos de plasticidad genotipica y adaptacion local
que puedan favorecer la viabilidad de un organismo ante un deter-
minado cambio ambiental (como el aumento de temperatura), ha-
bria que recurrir a seguimientos de individuos, de manera que se
pueda diferenciar la variabilidad intra-poblacional de la inter-pobla-
cional del caracter considerado (Porlier et al. 2012).
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