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Áreas marginales en ecosistemas alpinos: definición y valor
evolutivo en un contexto de cambio climático

Introducción

Respuesta de los organismos al cambio climático 

Una de las principales respuestas de las especies frente al es-
cenario actual de cambio climático es modificar su distribución ge-
ográfica, migrando a latitudes o altitudes superiores siguiendo su

nicho ambiental actual, lo que en muchos casos conlleva una re-
ducción del área de ocupación (Thuiller 2004; Thomas et al. 2006;
Gienapp et al. 2008; Thuiller et al. 2008; Thomas 2010; Gottfried
et al. 2012; Pauli et al. 2012; Merow et al. 2014). Sin embargo, la
migración puede no ser eficaz para algunas especies con movilidad
limitada, ya que la tasa de cambio ambiental puede ser más rápida
que su capacidad para dispersarse (Davis y Shaw 2001; Thuiller
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Áreas marginales en ecosistemas alpinos: definición y valor evolutivo en un contexto de cambio climático

Resumen: En el contexto de cambio climático en el que nos encontramos, cada vez más poblaciones se ven sometidas a presiones selectivas ex-
tremas definitorias de una marginalidad ambiental. Determinar el valor evolutivo y el potencial adaptativo de las poblaciones marginales sigue siendo
un reto de enorme importancia actualmente y tiene implicaciones directas sobre la conservación de la biodiversidad. Para afrontar este reto conviene
considerar de manera integradora los principales factores que influyen en los procesos de adaptación evolutiva (diversidad genética, presiones se-
lectivas y flujo genético). En este trabajo presentamos una hoja de ruta que parte de la definición del concepto de marginalidad ambiental a la inte-
gración de experimentos de campo y laboratorio, incluyendo la utilización de modelos de nicho ecológico, estudios genéticos y genómicos,
experimentos de jardín común in situ y ex situ, simulaciones de flujo genético y siembras recíprocas, con el fin de determinar el potencial evolutivo
que reside en poblaciones que habitan áreas ambientalmente marginales y, por tanto, también su valor de conservación. Para ello utilizamos como
caso de estudio la investigación llevada a cabo con Silene ciliata en las poblaciones del Sistema Central. Nuestros estudios indican que algunas de
las poblaciones que habitan en áreas marginales mantienen niveles considerables de diversidad genética y presentan claras evidencias de adaptación
local. En consecuencia, estos resultados destacan el relevante valor de conservación que pueden tener las poblaciones marginales, especialmente
en un contexto de cambio climático.
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Marginal areas in alpine ecosystems: definition and evolutionary value in a context of climate change

Abstract: In the context of climate change, populations are increasingly being subjected to the extreme selective pressures that define environmental
marginality. The determination of the evolutionary value and adaptive potential of marginal populations is still a challenge of great relevance and has
direct implications on biodiversity conservation. To face this challenge, it is advisable to take into account the main factors that affect evolutionary
adaptation (genetic diversity, selective pressures and gene flow). In this work, we present a roadmap that starts with the definition of the concept of
environmental marginality and integrates field experiments with lab work, including the use of environmental niche models, genetic and genomic stu-
dies, in situ and ex situ common garden experiments, gene flow simulations and reciprocal sowings, to determine the evolutionary potential of popu-
lations that occur in environmentally marginal areas, and, thus, their conservation value. For this purpose, we used as a study case the research
carried out on Silene ciliata populations in the Central System. Our studies show that some populations that occur in marginal areas keep significant
high levels of genetic diversity and present clear evidences of local adaptation. Therefore, these results outline the relevant conservation value that
marginal populations may have, especially in a context of climate change.
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2004; Thuiller et al. 2005; Dullinger et al. 2012). En tal caso, la única
alternativa a la extinción es permanecer en el lugar ajustando el fe-
notipo a las nuevas condiciones ambientales mediante procesos
de adaptación evolutiva (en adelante adaptación) y/o plasticidad
fenotípica (Davis et al. 2005; Jump y Peñuelas 2005; Gienapp et al.
2008; Chuine 2010). La adaptación implica la acción de una fuerza
selectiva que conforma un cambio genético y la modificación de
uno o más rasgos específicos, incrementando la eficacia biológica
en un hábitat determinado (Reeve y Sherman 1993; Kawecki y
Ebert 2004). La plasticidad fenotípica se refiere a la capacidad de
un individuo para expresar diferentes combinaciones de rasgos
según el entorno predominante (Bradshaw 1965) y permite un
ajuste más rápido al cambio climático que la adaptación evolutiva
(Sultan 2000; Miner et al. 2005). Sin embargo, a largo plazo, las
respuestas plásticas pueden ser insuficientes para mantener la efi-
cacia biológica y solo la adaptación brindaría una oportunidad para
que las poblaciones se mantuvieran adaptadas in situ durante pe-
ríodos prolongados de tiempo (Bradshaw 1965; Bradshaw y
Mcneilly 1991; Dewitt et al. 1998; de Jong 2005; Jump y Peñuelas
2005; Gienapp et al. 2008). No obstante, conviene mencionar que
se ha documentado el carácter heredable de la plasticidad fenotí-
pica, lo que haría que esta estrategia también se viese enmarcada
dentro de la adaptación evolutiva (Matesanz et al. 2010; Franks y
Hoffmann 2012).

Factores que influyen sobre la adaptación evolutiva

Para comprender los procesos adaptativos es necesario estu-
diar conjuntamente los tres factores principales interconectados
que influyen en el potencial adaptativo de las poblaciones: las pre-
siones selectivas, la diversidad genética presente en las poblacio-
nes y el flujo genético (Kawecki y Ebert 2004; Kawecki 2008;
Blanquart et al. 2013). 

La selección natural tiene lugar cuando se producen cambios
en las frecuencias fenotípicas de las poblaciones debido a los efec-
tos de las presiones selectivas (Endler 1986; Wade y Kalisz 1990).
Las fuerzas de selección natural suelen variar en el espacio, gene-
rando interacciones genotipo-ambiente en relación con la eficacia
biológica. En ausencia de otras fuerzas evolutivas, cuando existen
presiones selectivas diferenciales sobre las poblaciones en am-
bientes heterogéneos, se espera que surjan patrones de adapta-
ción local a lo largo de un mosaico geográfico (Thompson 2005;
Blanquart et al. 2013).

La resiliencia de las especies a entornos cambiantes depende
en gran medida de su diversidad genética (Lande y Shannon 1996;
Frankham et al. 2002), ya que la disponibilidad de variación gené-
tica a lo largo del tiempo y la capacidad de que surjan nuevos alelos
y permanezcan en las poblaciones influyen directamente en la apa-
rición y selección de adaptaciones exitosas (Kawecki y Ebert 2004;
Hancock et al. 2012). Por tanto, la reducción de la variación gené-
tica puede limitar los procesos de adaptación en las poblaciones
(Barrett y Schluter 2007). 

El flujo genético influye de manera directa en la diversidad y di-
ferenciación genética de las poblaciones, la selección y, por lo
tanto, en los procesos de adaptación evolutiva (Eckert et al. 2008;
Hoffmann y Sgró 2011; Sexton et al. 2011; Kelly y Phillips 2019). El
flujo genético puede facilitar los procesos de adaptación aumen-
tando el tamaño efectivo de la población y disminuyendo la pérdida
de diversidad genética, mejorando así la eficacia biológica (Lesica
y Allendorf 1995; Eckert et al. 2008; Ohsawa e Ide 2008; Hardie y
Hutchings 2010; Fedorka et al. 2012). Por otra parte, el flujo gené-
tico también puede homogeneizar las frecuencias alélicas y limitar
la respuesta a la selección dentro de cada entorno (Hendry y Taylor
2004; Micheletti y Storfer 2020). En última instancia, el flujo gené-
tico favorecerá o dificultará la adaptación evolutiva a las condicio-
nes locales según la naturaleza adaptativa o mal adaptativa de los
nuevos alelos entrantes que se incorporen a las poblaciones (Le-
normand 2002; Fitzpatrick y Reid 2019; Hoffmann et al. 2021) y

según la magnitud del flujo génico en relación con el tamaño de la
población receptora. Por tanto, el valor evolutivo del flujo genético
está directamente relacionado con las características de la fuente
de origen del mismo y de la población receptora (Sexton et al.
2011). 

En este contexto, la identificación de las presiones selectivas
que dan lugar a procesos de selección, la cuantificación y caracte-
rización de la diversidad y estructura genética, así como la identifi-
cación de flujo genético con valor adaptativo, son factores
fundamentales a la hora de desentrañar los procesos de adapta-
ción evolutiva a escala local (Hoffmann y Sgró 2011; Kawecki y
Ebert 2004).

Áreas marginales: definición y valor de conservación en el
contexto del cambio climático

Las poblaciones que se sitúan en diferentes lugares dentro del
rango de una especie pueden experimentar una variabilidad am-
biental que causa diferencias demográficas, genéticas y fenotípicas
entre ellas (Soule 1973; Gaston 2009; Hardie y Hutchings 2010; Pi-
ronon et al. 2015, 2017). A menudo, se asume que las condiciones
ambientales son óptimas en el centro geográfico del área de dis-
tribución de una especie y subóptimas en la periferia (Brown 1984;
Hoffmann y Blows 1994; Holt y Keitt 2005), lo que lleva a suponer
que las poblaciones geográficamente periféricas son ecológica-
mente marginales. Sin embargo, esta suposición ha sido muy
cuestionada (Soule 1973; Hardie y Hutchings 2010; Soley-Guardia
et al. 2014; Pironon et al. 2015) y varios autores proponen definir
áreas centrales y marginales dentro de las distribuciones de es-
pecies considerando la variabilidad ambiental y no solo la ubica-
ción geográfica (e.g. Hargrove y Rotenberry 2011; Pouget et al.
2013; Pironon et al. 2017). Se espera que las poblaciones que ha-
bitan en áreas ambientalmente marginales (de ahora en adelante,
“poblaciones marginales”) experimenten condiciones ambientales
más estresantes y, por tanto, sean más pequeñas, menos abun-
dantes y más fragmentadas que las poblaciones ambientalmente
óptimas (Kawecki 2008; Pironon et al. 2017). Esto puede conducir
a una reducción del tamaño efectivo poblacional y un menor flujo
de genes entre poblaciones y, en consecuencia, reducciones en
los niveles de diversidad genética neutral y adaptativa a través de
la deriva genética y la endogamia (Eckert et al. 2008; Kawecki
2008). Como resultado, las poblaciones marginales pueden aca-
bar teniendo una significativa carga genética, es decir, individuos
peor adaptados, debido a la pérdida de heterosis y la acumulación
de alelos deletéreos en homocigosis. Por otro lado, cuando una
población marginal es capaz de mantener una diversidad genética
relevante, las presiones selectivas causadas por las condiciones
ambientales estresantes pueden generar nuevas adaptaciones,
lo que confiere a estas poblaciones un potencial evolutivo distinto
(Kawecki 2008; Rolland et al. 2015; Abeli y Orsenigo 2018) y, por
tanto, un valor adaptativo emergente.

En las últimas décadas ha permanecido abierto un debate
sobre el valor de conservación de las poblaciones que habitan
áreas ambientalmente marginales (Millar y Libby 1991; Hunter y
Hutchinson 1994; Lesica y Allendorf 1995; Abeli et al. 2014; Pa-
puga et al. 2018), que, en gran medida, depende de la valoración
de su potencial evolutivo (Vucetich y Waite 2003). Si las poblacio-
nes marginales están genéticamente empobrecidas, pueden tener
poca relevancia en términos de potencial evolutivo (Eckert et al.
2008). Por otro lado, si las poblaciones marginales mantienen una
variación genética sustancial, pueden responder a las presiones
selectivas y desempeñar un papel importante en la generación y
mantenimiento de diversidad biológica (Channell y Lomolino 2000).
Por lo tanto, el estudio de las presiones selectivas, la diversidad
genética y el flujo genético puede brindarnos conocimientos útiles
sobre los procesos evolutivos que están sucediendo en las pobla-
ciones marginales.
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Ecosistemas alpinos y Silene ciliata como caso de estudio para
la evaluación de procesos adaptativos en áreas marginales

Dadas las carateristicas inherentes de los sistemas montaño-
sos, en estos hallamos importantes gradientes ecológicos respon-
sables de la generación de ambientes óptimos y marginales para
una especie, con independencia de que nos encontremos en el
centro o en la periferia geográfica de su rango de distribución. Por
ello constituyen un escenario excelente para analizar el valor evo-
lutivo de las poblaciones ambientalmente marginales. El entorno
montañoso se caracteriza por ser variable a escala local, ya que
pequeños cambios de elevación pueden provocar grandes cambios
de temperatura, humedad, y otras variables (Hovenden y Vander
Schoor 2003; Körner 2003; Klinges y Scheffers 2021). Por lo tanto,
las presiones selectivas que afectan a las plantas en estas áreas
pueden cambiar a una escala relativamente pequeña (Herrera y
Bazaga 2008). En los ecosistemas montañosos, las áreas espa-
cialmente próximas, pero ambientalmente lejanas, posibilitan el
flujo de genes entre poblaciones que habitan en ambientes diferen-
tes (García-Fernández et al. 2012b; Lara-Romero et al. 2016a;
Yang et al. 2016). Además, las plantas de montaña tienen límites
de elevación superior e inferior definidos, con poblaciones adapta-
das localmente a lo largo de gradientes ambientales pronunciados
(Byars et al. 2007; Giménez-Benavides et al. 2007; Scheepens y
Stöcklin 2013). En este contexto, se espera que las tasas de ca-
lentamiento climático proyectadas tengan un gran impacto en los
ecosistemas de montaña (Körner 2003; Pepin et al. 2015), particu-
larmente en las comunidades de plantas alpinas (Thuiller et al.
2005; Gottfried et al. 2012; Steinbauer et al. 2018). Los movimien-
tos de las especies en respuesta al cambio climático son particu-
larmente conspicuos en los ecosistemas alpinos, donde se está
produciendo un desplazamiento ascendente de especies en dis-
tancias cortas (Gottfried et al. 2012; Pauli et al. 2012; Steinbauer
et al. 2018). Sin embargo, para aquellas poblaciones que ya habi-

tan los picos de los sistemas montañosos alpinos, la migración
hacia cotas más altas ya no es posible (Marris 2007; Steinbauer et
al. 2018; Walther 2003; Walther et al. 2005) (Fig. 1). Esto puede
resultar en la extinción de especies si las poblaciones no son ca-
paces de adaptarse evolutivamente a las condiciones cambiantes. 

Silene ciliata Pourret (Caryophyllaceae) es una planta alpina
que constituye un excelente caso de estudio para procesos de
adaptación evolutiva (Fig. 2B). Esta planta perenne de vida larga
se encuentra en áreas por encima del límite arbóreo en las cadenas
montañosas mediterráneas del sur de Europa, desde el Sistema
Central de la península ibérica hasta el Macizo Central en Francia,
los Apeninos en Italia y la Península Balcánica (Tutin et a. 1964;
Kyrkou et al. 2015). Esta especie alcanza su distribución más me-
ridional en el Sistema Central, permaneciendo aislada de las po-
blaciones más septentrionales de la península ibérica (Fig. 2A).
Las poblaciones que habitan el Sistema Central alcanzan las cum-
bres de las montañas y, por lo tanto, el desplazamiento hacia cotas
más altas ya no es posible. Su sistema de cruzamiento mixto (au-
togamia, geitonogamia y xenogamia facultativa), el corto rango de
dispersión de sus semillas (Lara-Romero et al. 2014), su área de
ocupación relativamente pequeña y el aislamiento de sus poblacio-
nes pueden favorecer la aparición de patrones adaptativos locales.
La especie presenta una dinámica demográfica que conduce a la
extinción en su límite de elevación inferior, donde también se ha
detectado evidencia de mayor depresión endogámica (Giménez-
Benavides et al. 2008; Giménez-Benavides et al. 2011b; García-
Fernández et al. 2012a; Lara-Romero et al. 2016a). En paralelo, se
han identificado procesos de diferenciación genética y adaptación
en estas mismas poblaciones relacionados con la germinación y el
establecimiento de plántulas, la fenología de floración y la toleran-
cia a la sequía (Giménez-Benavides et al. 2007; Giménez-Benavi-
des et al. 2011a; García-Fernández et al. 2013a; García-Fernández
et al. 2014), lo cual podría dotarlas de potencial adaptativo. 
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Figura 1. Movimiento hacia mayores elevaciones y confinamiento en las cumbres de los hábitats alpinos en respuesta al cambio climático. Cuando las
especies alcanzan la cima de las montañas como respuesta al cambio en las condiciones ambientales, ya no es posible encontrar más hábitats adecuados
y la adaptación evolutiva es la única opción para que las especies sobrevivan en determinadas zonas. En el contexto de aumento de temperatura y dis-
minución de precipitaciones debido al cambio climático, los ecosistemas alpinos están cambiando su rango altitudinal. En consecuencia, las poblaciones
de especies alpinas se están volviendo escasas y fragmentadas, y por ello las especies que habitan estos ambientes se vuelven cada vez más raras y
en riesgo de extinción. Las áreas blancas y grises representan áreas alpinas y subalpinas respectivamente. Los diferentes símbolos representan pobla-
ciones de diferentes especies que habitan áreas alpinas y subalpinas, indicando que, con el paso del tiempo y la acción del cambio climático, una especie
del área alpina se extingue y el resto experimentan cambios de abundancia.
Figure 1. Shift toward higher elevation and lockdown at the peaks of the alpine habitats in response to climate change. When the species reach the
mountain peaks in response to change in environmental conditions, it is not possible to find additional suitable habitats and evolutionary adaptation is the
only option for species to survive in certain areas. In the context of temperature increase and reduction of rainfall due to climate change, alpine ecosystems
are changing their altitudinal range. Consequently, alpine species populations are becoming more scarce and fragmented, and the species that inhabit
these environments become rarer and endangered. White and grey areas represent alpine and subalpine areas, respectively. The different symbols rep-
resent population of different species that inhabit alpine and subalpine areas. As time and the action of climate change progress, one alpine species be-
comes extinct and the rest experience changes in abundance. 
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Figura 2. A) Distribución de S. ciliata. B) Detalle de la flor de S. ciliata. C) Las poblaciones más meridionales de Silene ciliata se encuentran en el Sistema
Central de la península ibérica. Este sistema montañoso de orientación suroeste-noreste está compuesto por tres sierras principales: (1) Béjar, (2) Gredos
y (3) Guadarrama. D) En el Sistema Central existe un marcado gradiente ambiental para S. ciliata. Dentro de este gradiente que comúnmente encontramos
en los ecosistemas alpinos se pueden identificar áreas ambientalmente optimas y marginales para las especies. En estas últimas pueden emerger procesos
de adaptación evolutiva atendiendo a determinadas presiones selectivas. 
Figure 2. A) Distribution of S. ciliata, B) Detail of S. ciliata flower. C) The southernmost populations of Silene ciliata are found in the Central System of the
Iberian Peninsula. This mountain system of southwest-northeast orientation is composed of three main mountain ranges: (1) Béjar, (2) Gredos and (3)
Guadarrama. D) In the Central System a marked environmental gradient is found for S. ciliata. Within this gradient commonly found in alpine ecosystems,
optimal and marginal areas for the species are found. In the latter, evolutionary adaptation processes may emerge attending specific selective pressures.

Objetivos e hipótesis generales en el marco del estudio del
valor adaptativo de las poblaciones marginales

El presente artículo resume los resultados de nuestra investiga-
ción reciente en ecosistemas alpinos con S. ciliata para destacar el
potencial adaptativo que reside en poblaciones que habitan áreas
ambientalmente marginales y, por tanto, también su valor de con-
servación, contextualizándolos en el marco de otros estudios des-
arrollados en ecosistemas alpinos. Presentamos una hoja de ruta
para afrontar el estudio de procesos adaptativos de poblaciones que
habitan áreas marginales utilizando un enfoque integrador y multi-
disciplinar, siguiendo los tres principales factores que influyen en los
procesos adaptativos (diversidad genética, presiones selectivas y
flujo genético) (Fig. 3). Hipotetizamos que las poblaciones que ha-

bitan áreas marginales son capaces de desarrollar procesos adap-
tativos en presencia de presiones selectivas derivadas de la margi-
nalidad ambiental. Así pues, estas poblaciones desarrollarán
diferenciaciones fenotípicas de base genética a pesar de su posible
empobrecimiento genético derivado del aislamiento y la fragmenta-
ción. La diferenciación ambiental entre poblaciones marginales y
óptimas se verá reflejada también en la estructura genética interpo-
blacional. En este contexto, hipotetizamos también que el potencial
adaptativo de las poblaciones marginales estará condicionado al
flujo genético con otras poblaciones y, en concreto, a su similitud
ambiental, así como a las características genéticas de las poblacio-
nes. En este sentido, esperamos un mayor incremento del potencial
adaptativo cuanto mayor sea la similitud ambiental y la diversidad
genética de las poblaciones receptora y de origen del flujo. 



Estudio multidisciplinar del valor adaptativo de las
poblaciones marginales: el caso de Silene ciliata

A pesar de que el estudio de los procesos adaptativos y el
marco conceptual de la adaptación han estado estrechamente re-
lacionados con las poblaciones que habitan áreas marginales (e.g.
Kawecki 2008; Sexton et al. 2009; Fréjaville et al. 2020), la capaci-
dad de los procesos adaptativos para emerger en áreas marginales
sigue sin estar clara y es probable que sea multifactorial y contexto-
dependiente (Garcia-Ramos y Kirkpatrick 1997; Barton 2001; Ka-
wecki 2008; Blanquart et al. 2013; Ledoux et al. 2015). En este
sentido, hemos desarrollado una serie de estudios multidisciplina-
res e interconectados con el fin de desentrañar el potencial adap-
tativo de poblaciones de plantas alpinas mediterráneas que habitan
en áreas ambientalmente marginales. Como primer paso delimita-
mos el concepto de marginalidad en ambientes alpinos, para luego
estudiar los procesos adaptativos de S. ciliata en áreas marginales,
cubriendo los principales factores que influyen en el potencial adap-
tativo (Fig. 3). De esta manera, pudimos esclarecer el valor evolu-
tivo de algunas de las poblaciones que habitan áreas marginales
y, por tanto, justificar su valor de conservación.

Definición de marginalidad e identificación de presiones
selectivas en el estudio de procesos adaptativos 

El primer paso para comprender el valor de conservación de
las poblaciones marginales es la identificación de las áreas margi-
nales. Los modelos de nicho ecológico (conocidos por sus siglas
en inglés ENM: environmental niche models) han sido ampliamente
utilizados para estudiar los factores ambientales que determinan la
distribución de especies y para proyectar el impacto que en ella
provocará el cambio climático (Guisan y Thuiller 2005; Peterson et
al. 2011). Sin embargo, los ENM pueden ser también una poderosa
herramienta para identificar de manera precisa áreas ambiental-
mente marginales dentro del rango de distribución de una especie
y para generar hipótesis sobre las variables ambientales más limi-
tantes. En nuestro estudio, se utilizaron ENM para delimitar la dife-

renciación ambiental entre áreas marginales y óptimas e identificar
las presiones selectivas que actúan sobre la distribución de S. ci-
liata a lo largo del Sistema Central (Fig. 2C) (Morente-López et al.
2020a). El ENM se construyó teniendo en cuenta exclusivamente
las condiciones ambientales de las poblaciones del Sistema Cen-
tral. Las áreas por debajo del primer tercil y por encima del segundo
tercil en valores de idoneidad de hábitat obtenidos por medio del
ENM fueron asignadas, respectivamente, como áreas marginales
y óptimas dentro del rango de distribución de la especie (Fig. 2D).
La presencia de la capa de nieve durante los meses de deshielo y
la temperatura mínima del mes más frío fueron propuestos por el
ENM seleccionado como los factores determinantes de la margi-
nalidad ambiental. Estas variables están estrechamente relaciona-
das con la historia natural y las tendencias demográficas de la
especie, afectando al momento y al éxito de etapas vitales cruciales
como son la germinación y establecimiento de plántulas y la flora-
ción (Giménez-Benavides et al. 2005, 2007; Giménez-Benavides
et al. 2011a; García-Fernández et al. 2014). El uso de ENM nos
permitió confirmar la existencia de un mosaico de áreas óptimas y
marginales a lo largo de la distribución de Silene ciliata en el Sis-
tema Central. Las áreas marginales se corresponden con lugares
a menor elevación mientras que las áreas óptimas se localizan en
elevaciones mayores (Fig. 2D), independientemente de la ubica-
ción geográfica más central o periférica. 

La diversidad genética como materia prima para que surjan
los procesos adaptativos

Contrariamente a nuestras expectativas iniciales, nuestros es-
tudios con marcadores moleculares neutrales no encontraron un
mayor empobrecimiento genético en las poblaciones marginales
de S. ciliata comparadas con las poblaciones óptimas situadas a
mayor elevación (García-Fernández et al. 2012a; Lara-Romero et
al. 2016b; Morente-López et al. 2018). Dado que se encontraron
niveles sustanciales de diversidad genética, las poblaciones mar-
ginales estudiadas podrían mantener un elevado potencial evolu-
tivo (Kawecki 2008; Rolland et al. 2015). Estudios previos sobre S.
ciliata encontraron tamaños poblacionales pequeños, tasas demo-
gráficas negativas y bajo rendimiento reproductivo de poblaciones
que habitan en áreas marginales, lo que puede parecer contradic-
torio con los niveles de diversidad genética similares a los encon-
trados en poblaciones en áreas óptimas (Giménez-Benavides et al.
2011b; Lara-Romero et al. 2014; Lara-Romero et al. 2016b). Ade-
más, en otro de nuestros estudios, encontramos que la simulación
de flujo genético forzado por medio de movimiento de polen desde
otras poblaciones mejoró ligeramente la germinación y la supervi-
vencia de las plántulas en poblaciones marginales (Morente-López
et al. 2020b), sugiriendo la presencia de una carga genética signi-
ficativa. En otras especies de montaña se han detectado patrones
similares de importantes niveles de diversidad genética en pobla-
ciones marginales y efectos positivos del flujo genético en las po-
blaciones marginales (Wei et al. 2016; Yang et al. 2016; Tóth et al.
2019; Fassou et al. 2020; González-Díaz et al. 2020). 

Teniendo todo esto en consideración, es importante distinguir
entre patrones y procesos actuales y pasados. La última glaciación
hizo que las plantas alpinas descendieran de los picos de las mon-
tañas, dejando toda la diversidad genética en los límites inferiores
del gradiente de elevación (Knowles 2001; Tzedakis et al. 2002;
Holderegger y Thiel-Egenter 2009). Al finalizar la última glaciación,
el nicho ambiental óptimo se desplazó hacia cotas mayores. Esta
hipótesis del efecto homogeneizador de las glaciaciones sobre la
diversidad genética es compatible con los resultados obtenidos me-
diante modelos demográficos basados en coalescencia a partir de
datos genómicos obtenidos de un estudio de secuenciación masiva
(Lara-Romero et al. resultados sin publicar). Por otra parte, el flujo
genético detectado entre poblaciones a diferentes elevaciones, fa-
vorece igualmente el mantenimiento de la diversidad genética en
las poblaciones (Morente-López et al. 2018). Es posible que este
proceso del pasado reciente haya sido responsable de la actual
existencia de valores comparables de diversidad genética a lo largo
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Figura 3. El valor de conservación de las poblaciones marginales todavía
está en debate y depende estrechamente de su capacidad de adaptación.
Se han descrito tres factores principales que influyen en los procesos adap-
tativos: disponibilidad de diversidad genética, actuación de presiones se-
lectivas y flujo genético.
Figure 3. The conservation value of marginal populations is still under de-
bate and closely depends on their adaptive potential. Three main factors
that affect adaptive processes have been described: availability of genetic
diversity, action of selective pressures and gene flow.



del gradiente de elevación, a pesar del evidente proceso de dete-
rioro demográfico que sufren las poblaciones del límite inferior en
las últimas décadas

Determinación del efecto de las presiones selectivas sobre
poblaciones marginales

El motor para que se manifiesten los procesos de adaptación
local son las presiones selectivas espacialmente heterogéneas,
que hacen que las poblaciones desarrollen diferencias genéticas
de valor adaptativo. Atendiendo a dichas presiones selectivas, las
poblaciones pueden mostrar tanto estructuración genética como
diferenciación fenotípica de base genética, esta última estrecha-
mente relacionada con el desarrollo de procesos de adaptación
evolutiva (Kawecki 2008). Los patrones de estructura genética in-
ducidos por el medio ambiente se pueden detectar utilizando mar-
cadores neutrales, ya que la señal de selección puede extenderse
a áreas del genoma más allá de los genes que están bajo selec-
ción (Shafer y Wolf 2013; Sexton et al. 2014; Kern y Hahn 2018).
Sin embargo, en nuestro marco de estudio con S. ciliata, la estruc-
tura genética poblacional obtenida mediante microsatélites no fue
capaz de detectar cambios genéticos relacionados con diferencias
ambientales y, por tanto, con potenciales procesos adaptativos
(Morente-López et al. 2018). Esto es de nuevo coherente con el
flujo genético detectado entre poblaciones a diferentes elevaciones
(Morente-López et al. 2018). En otras especies de montaña, los
resultados del análisis de la estructura genética en un contexto de
centro-periferia han mostrado una gran contexto-dependencia
(Yang et al. 2016; Meng et al. 2019; Tóth et al. 2019; Adamo et al.
2020).

Como estos patrones son ciertamente más difíciles de detectar
cuanto menor es el número de loci utilizados en el estudio, la falta
de una señal ambiental en la estructura genética no excluye la
existencia de procesos adaptativos. En este sentido, en un estudio
paralelo del transcriptoma (RNA-seq) realizado con las mismas po-
blaciones de S. ciliata se identificó un conjunto de genes candida-
tos con una diferenciación en la frecuencia de alelos (Single
Nucleotide Polymorphisms, en adelante SNPs) inusualmente alta
entre ambientes marginales y óptimos (Sacristán-Bajo et al. 2019),
lo que respalda la existencia de presiones selectivas de naturaleza
ambiental. Muchos de estos genes candidatos están asociados
con las rutas de desarrollo de la flor y procesos de respuesta al
estrés abiótico (Sacristán-Bajo et al. 2019). Algunos de estos
genes han sido nuevamente identificados como candidatos a en-
contrarse bajo selección en un estudio de secuenciación masiva
de ADN aplicando métodos de detección de variantes genéticas
sujetas a selección y de estructura genética (Lara-Romero, datos
sin publicar). 

Los resultados obtenidos en estos estudios genómicos son con-
gruentes con la diferenciación fenotípica de base genética de las
poblaciones. Así, nuestros estudios de genética cuantitativa apo-
yaron la acción de la selección divergente en poblaciones que ha-
bitan en condiciones ambientales contrastadas en los extremos del
gradiente de elevación (Morente-López et al. 2019; Morente-López
et al. 2020a). Estos estudios se basaron en la comparación entre
diferenciación genética neutral (Fst) y diferenciación genética de
rasgos fenotípicos (Pst) entre poblaciones, con el fin de inferir pa-
trones de selección en ambientes contrastados (Merilä y Crnokrak
2001; Preite et al. 2015). En condiciones de jardín común encon-
tramos un patrón de floración más tardía en poblaciones marginales
en comparación con las óptimas, e identificamos el pico de floración
como un carácter sometido a selección en el pasado (Morente-
López et al. 2019). Los patrones de selección encontrados sobre
los rasgos fenológicos son congruentes con los análisis de selec-
ción realizados en poblaciones naturales por Giménez-Benavides
et al. (2011a). Estos resultados subrayan los efectos de las presio-
nes selectivas presentes y pasadas sobre los fenotipos poblacio-
nales, especialmente los relacionados con la fenología de la
floración y, por tanto, los procesos adaptativos que los originaron. 

El flujo genético como fuerza que da forma a las respuestas
adaptativas

El flujo genético entre poblaciones es una importante fuerza con-
formadora de los procesos adaptativos, afectando a la diversidad y
estructuración genética poblacional y por tanto a la aparición y fija-
ción de alelos adaptativos en las poblaciones. La marcada estruc-
tura genética geográfica encontrada en S. ciliata muestra el
aislamiento entre poblaciones, especialmente entre poblaciones ubi-
cadas en diferentes montañas (Morente-López et al. 2018). Esto es
congruente con un patrón de aislamiento por distancia, que es el
patrón más común de diferenciación genética en los estudios de ge-
nética del paisaje (Jenkins et al. 2010; Cushman et al. 2015), inclui-
das las plantas alpinas (e.g. Fu et al. 2018; Rogivue et al. 2018; Ren
et al. 2020). Sin embargo, nuestros resultados también sugieren la
presencia de niveles destacables de flujo genético dentro de cada
montaña (García-Fernández et al. 2012b; Morente-López et al.
2018). Este sustancial flujo genético explica la baja diferenciación
genética entre poblaciones dentro de la misma montaña y los altos
niveles de diversidad genética dentro de las poblaciones encontra-
dos. Otros estudios anteriores han encontrado patrones similares a
lo largo de gradientes de elevación (Davis y Shaw 2001; Jump et
al. 2009; Halbritter et al. 2015; Meng et al. 2019), lo que hace pensar
que la presencia de flujo genético entre poblaciones a diferentes al-
titudes no es infrecuente en ecosistemas alpinos. Teniendo en
cuenta que S. ciliata tiene una dispersión de semillas esencialmente
barócora, en la que la distancia media de dispersión es menor de 1
m y que esta polinizada por sírfidos, abejorros y polillas, el flujo ge-
nético de esta especie tiene lugar esencialmente a través del movi-
miento de los polinizadores (Lara-Romero et al. 2014).

Se reconoce ampliamente que el flujo genético puede contra-
rrestar los efectos de la selección divergente (Garcia-Ramos y Kirk-
patrick 1997; Lenormand 2002; Yeaman y Whitlock 2011; Tigano y
Friesen 2016; Hämälä et al. 2018) y que el flujo genético es más
probable y más intenso entre áreas cercanas que a distancias más
grandes (Sexton et al. 2009, 2014). Los efectos opuestos entre el
flujo genético y las presiones de selección local pueden conducir a
diferentes equilibrios de flujo genético - selección a diferentes ele-
vaciones (Linhart y Grant 1996; Garcia-Ramos y Kirkpatrick 1997).
Nuestros estudios con S. ciliata muestran que la selección pasada
y presente actuaron con éxito a pesar del importante flujo genético
entre poblaciones que habitan áreas ambientalmente diferenciadas
(García-Fernández et al. 2013a; Morente-López et al. 2018, 2019).
Por lo tanto, parece que el gradiente ambiental en ecosistemas al-
pinos es lo suficientemente fuerte como para crear no solo presio-
nes selectivas divergentes efectivas, sino también valores
fenotípicos diferenciales en presencia de flujo genético.

A pesar de los niveles sustanciales de flujo genético encontrados
entre poblaciones, todavía existen algunos niveles de aislamiento
que generan una estructura genética y, en consecuencia, puede
existir diferenciación fenotípica asociada a procesos neutrales como
la deriva genética, los cuellos de botella o efectos fundadores. En
uno de los pocos estudios realizados para testar el efecto diferencial
del flujo genético con respecto a su origen, encontramos que la su-
pervivencia de las plántulas resultantes del flujo genético entre po-
blaciones marginales fue mayor que la de plántulas resultantes del
flujo genético de poblaciones óptimas a poblaciones marginales
(Morente-López et al. 2020b). Ambas son etapas vitales cruciales
para la especie ya que su mayor cuello de botella demográfico se
encuentra en la fase de reclutamiento (Giménez-Benavides et al.
2008; Giménez-Benavides et al. 2011b). Las plantas recién recluta-
das necesitan alcanzar un tamaño y un sistema radicular desarro-
llado para poder enfrentarse a la sequía estival y no perecer por
estrés hídrico (Giménez-Benavides et al. 2008; Giménez-Benavides
et al. 2011b). Este importante resultado apoya la idea de que las di-
ferencias fenotípicas entre áreas óptimas y marginales no son el re-
sultado del azar (i.e. deriva genética) sino que tienen un potencial
adaptativo. Por lo tanto, el flujo genético entre poblaciones margi-
nales proporciona a estas una mayor adecuación, al aumentar su
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variación genética y proporcionar alelos favorables y/o combinacio-
nes genéticas que son potencialmente adaptativas en tales áreas,
ya que han sido desarrolladas bajo las mismas condiciones ambien-
tales (Sexton et al. 2011). Los efectos del flujo genético sobre la efi-
cacia biológica de los individuos pueden variar en función del origen
de este flujo, y están directamente relacionados con el contraste en
las presiones selectivas que actúan sobre las poblaciones conecta-
das (Sexton et al. 2011; Bachmann et al. 2020; Micheletti y Storfer
2020). Esto proporciona un apoyo adicional a la existencia de pre-
siones selectivas contrastadas discutida anteriormente que actúan
en las áreas marginales y óptimas estudiadas. 

Potencial adaptativo y valor evolutivo de las poblaciones
marginales

Para estudiar el potencial adaptativo de poblaciones de manera
directa, una de las principales herramientas es evaluar la eficacia
biológica asociada a los patrones de diferenciación fenotípica de las
poblaciones por medio de siembras traslocadas (Kawecki 2008).
Esta metodología ha sido ampliamente utilizada en biología evolutiva
con el fin de determinar patrones adaptativos en poblaciones bajo
condiciones ambientales contrastadas (Blanquart et al. 2013; Hal-
britter et al. 2018). En este contexto, los resultados de los experi-
mentos de siembra cruzada realizados con S. ciliata mostraron una
mayor tasa de supervivencia de las plántulas procedentes de pobla-
ciones marginales, tanto cuando eran sembradas en áreas óptimas
como en áreas marginales. Esto indica una mayor capacidad de
adaptación de las poblaciones marginales que de las poblaciones
óptimas a las condiciones ambientales existentes en las fases de
germinación y establecimiento (Morente-López et al. 2020b). Este
hallazgo asegura y refuerza el potencial adaptativo presente en po-
blaciones marginales expuesto en puntos anteriores basado en la
diversidad genética presente y la capacidad de las poblaciones de
divergir fenotípicamente en respuesta a unas presiones selectivas
dadas (García-Fernández et al. 2012a; Lara-Romero et al. 2016a;
Morente-López et al. 2018). Por tanto, las poblaciones marginales
tienen un valor evolutivo que puede ser muy relevante para la con-
servación de la especie (Channell 2004). Cabe señalar que nuestros
resultados muestran que las poblaciones marginales y óptimas po-
seen adaptaciones diferenciales y que el acervo genético combinado
es más valioso que cualquiera de los dos tomados por separado. El
potencial de adaptación de las poblaciones marginales encontrado
puede proporcionar resiliencia evolutiva en condiciones de cambio
climático, no solo a ellas mismas sino a otras poblaciones incluyendo
las óptimas. Por lo tanto, las poblaciones marginales deben consi-
derarse en los esfuerzos de planificación de la conservación.

Conclusiones 
Nuestros estudios indican que las poblaciones que habitan en

áreas marginales pueden mantener niveles considerables de diver-
sidad genética fruto de procesos actuales y del pasado reciente, lo
cual les permite desarrollar procesos de adaptación evolutiva.

A la luz de los resultados obtenidos utilizando S. ciliata como
objeto de estudio y en el contexto de otros trabajos realizados en
áreas marginales y ecosistemas alpinos, podemos concluir que el
estudio de los patrones y procesos adaptativos en áreas marginales
debe abordarse utilizando enfoques multidisciplinares. Así mismo,
es de gran importancia la combinación de estudios que engloben
aproximaciones ex situ e in situ, combinando experimentos de
campo con estudios de laboratorio. Estos enfoques deben contem-
plar diferentes rasgos, etapas de vida y poblaciones. En el presente
estudio proponemos una hoja de ruta que engloba diferentes téc-
nicas y procedimientos para lograr esta integración. Los resultados
destacan el valor de conservación de las poblaciones marginales,
ya que pueden albergar diversidad genética de valor adaptativo en
condiciones de cambio climático. Queremos destacar las implica-
ciones directas sobre las estrategias de conservación que tiene
este resultado y, por ende, el estudio del potencial adaptativo de
poblaciones marginales desde una aproximación multidisciplinar e
integradora como la que proponemos en este trabajo. 
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