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Resumen

El objetivo principal de esta tesis doctoral ha sido evaluar el efecto de la variacion ambiental sobre la reproduccion
de diferentes poblaciones de ciervo (Cervus elaphus) y corzo (Capreolus capreolus) situadas en el limite de su area de dis-
tribucion, como son la region Mediterranea y la region Alpina. Estas poblaciones marginales pueden aportar una informa-
cion muy valiosa en el contexto actual de cambio climatico ya que pueden ayudar a predecir futuros cambios demografi-
cos y de distribucion de las especies.

Como resultado principal, se ha observado que el incremento en la duracion e intensidad de las sequias en ambien-
tes mediterraneos y el adelantamiento del comienzo de la primavera en ambientes alpinos como consecuencia del cambio
climatico pueden provocar un desacople entre las principales etapas del ciclo reproductivo de ambas especies (como los par-
tos o la formacion de las cuernas) y el maximo de produccion primaria. Todo esto podria afectar negativamente al éxito re-
productivo de los ciervos y corzos que viven en estos ambientes.

Palabras clave: ambientes mediterraneos, ambientes alpinos, tamafio de la cuerna, época de cria, fecha de concepcion, partos, ta-

mafio de la camada.

Summary

The main goal of this Doctoral dissertation was to assess the effect of environmental variation on the reproduction of
red deer (Cervus elaphus) and roe deer (Capreolus capreolus) populations living at the edge of their range (i.e. Mediterra-
nean and Alpine ecosystems). This is important because, in the context of climate change, edge populations may provide
key information to understand the evolution of species under harsher climatic conditions, helping to predict future demo-
graphic changes and distribution shifts.

Results revealed that, overall, the increasingly longer and more severe drought in Mediterranean areas and the advan-
ced spring phenology and higher temperatures in Alpine locations induced by climate change may produce a misalignment
between the timing of key reproductive events (i.e. parturition or antler formation) and the peak of plant productivity. The-
refore, this could negatively impact the performance of red- and roe deer living in these environments.

Keywords: Mediterranean environments, alpine environments, antler size, breeding phenology, conception date, parturition date, lit-

ter size.
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1. Introduccion

Las poblaciones que habitan en el limite del area de distribucion de su especie
experimentan, a menudo, condiciones ambientales més extremas que las poblacio-
nes ubicadas en habitats mas centrales (Kawecki, 2008). Por lo tanto, el estudio de
estas poblaciones marginales es crucial para comprender coémo las especies han evo-
lucionado y se han adaptado a condiciones ambientales suboptimas. Ademas, pue-
den aportar una informacion muy valiosa en el contexto actual de cambio climati-
co ayudando a predecir futuros cambios demograficos y de distribucion de las
especies (Biintgen et al., 2017; Chevin y Hoffmann, 2017).

El objetivo principal de esta tesis doctoral ha sido evaluar el efecto de la varia-
cion ambiental sobre la reproduccion de diferentes poblaciones de ciervo (Cervus
elaphus) y corzo (Capreolus capreolus) situadas en el limite de su area de distribu-
cidén, como son las que habitan la region Mediterranea (limite meridional) y la al-
pina (limite altitudinal). Ambas regiones tienen condiciones ambientales muy con-
trastadas respecto a las zonas que constituyen el habitat central de ambas especies
y, por lo tanto, imponen grandes restricciones a los ciclos reproductivos de estas es-
pecies (Stearns, 1992). En concreto, el clima mediterraneo se caracteriza por una lar-
ga sequia estival. Esto implica que el periodo de maximo requerimiento nutricional
de las hembras, la lactacion, coincida con el periodo de menor disponibilidad de ali-
mento de calidad, el verano (San Miguel et al., 1999; Bugalho y Milne, 2003). En
cuanto a las regiones alpinas, los factores limitantes son la dureza de los inviernos,
las primaveras tardias y una estacién de crecimiento vegetativo relativamente corta
(Schmidt, 1993). Por lo tanto, la ventana 6ptima de tiempo para que ocurran los par-
tos, la lactacion y el crecimiento de las crias es relativamente corta aunque, afortu-
nadamente, durante este periodo los recursos alimenticios son abundantes y de ca-
lidad (Suttie y Webster, 1995). Ademas, a causa del calentamiento global, en ambas
zonas se predicen cambios climaticos acusados, con un adelanto de la fenologia en
primavera y un aumento generalizado de las temperaturas en las zonas alpinas (Men-
zel, 2000; IPCC, 2013; Klein et al., 2016) y con sequias cada vez mas frecuentes y
severas en las regiones mediterraneas (Penuelas et al., 2002; IPCC, 2007; Hoerling
et al., 2012). En este contexto, el estudio a largo plazo de estas poblaciones puede
proporcionar informacion sobre como reaccionaran ante futuros escenarios clima-
ticos.

Las poblaciones de cérvidos han sido objeto de un amplio seguimiento y estu-
dio en muchas partes de Europa (véase Vanpé, 2007, p. 65). De hecho, la mayor con-
tribucién a la comprension de la dindmica de las poblaciones de estas especies se
baso6 en el seguimiento a largo plazo de poblaciones de ciervos del centro y norte de
Europa (e.g. Isle of Rum en Escocia: Clutton-Brock, Guinness y Albon, 1982; Trois
Fontaines y Chizé en Francia: Gaillard ef al., 1993; Bogesund en Suecia: Kjellan-
der et al., 2004). Sin embargo, aun se necesitan mas estudios a largo plazo que des-
criban cémo varia la dinamica de las poblaciones en el limite sur y altitudinal del
area de distribucion de estas especies.
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Figura 1. Areas de estudio y especies de estudio. Adaptado de: European Environment Agency
(www.eea.europa.eu). Los Quintos de Mora (QM) en el centro de la peninsula ibérica, con clima Medi-
terraneo; Valsemana (VLSM), en el noroeste de la Peninsula y con clima submediterraneo y Los Alpes
suizos (Switzerland) que presentan uyn clima alpino y subalpino.

Esta tesis esta estructurada en tres capitulos que incluyen seis estudios cientifi-
cos realizados sobre poblaciones de cérvidos situadas en el limite sur y altitudinal
de su area de distribucioén (Figura 1):

— EIl capitulo I tiene como objetivo analizar cémo la variaciéon ambiental
afecta a la fenologia reproductiva de las hembras de ambas especies, con
un enfoque especial en las implicaciones para la especie en el contexto del
cambio climatico.
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— El capitulo II intenta comprender el efecto de las condiciones ambienta-
les (latitud y elevacion) sobre la fecundidad de las hembras de corzo.

— El capitulo III analiza cdmo las condiciones ambientales y los factores in-
dividuales influyen en el desarrollo de los caracteres sexuales secundarios
de los machos (cuernas y tamafio corporal) en ambientes mediterraneos.

2. Fenologia reproductiva de las hembras

Una adaptacion importante de las especies a los ambientes estacionales es la op-
timizacion del momento de la reproduccion, ya que, al ser un proceso muy costoso
en términos de inversion de energia, debe sincronizarse con el momento dptimo de
abundancia de recursos (Boyce, 1979). Por ello, una de las preguntas centrales en el
contexto del cambio climatico es si las especies seran capaces de adaptarse lo sufi-
cientemente rapido a los cambios ambientales y qué mecanismos estaran involucra-
dos en dicha respuesta (Visser, 2008).

En el capitulo I se analiza el efecto de diferentes variables ambientales en la fe-
nologia reproductiva de ambas especies tanto en el plano temporal como en el es-
pacial para determinar, en primer lugar, los factores ambientales que condicionan la
fenologia reproductiva de estas especies y, en segundo lugar, para saber si seran ca-
paces de modificar su ciclo reproductivo ante los rapidos cambios en la fenologia
de las plantas provocados por el cambio climatico.

En el estudio 1, nos centramos en una poblacion de ciervo, que habita en un en-
torno mediterraneo, para estudiar los factores que influyeron en la variacién inter-
anual de las fechas de concepcidén durante un periodo de 11 anos.

a)

=
-~

|
1
T
)
o
1/km2)

- 40

it

RBI primavera

Dia de concepcion (JD)
260 265 270 275 280 285 290 295
Densidad (inc
Dia de concepcion (JD)
260 265 270 275 280 285 290 295

20

T T T T T T T T T T T T T T
2000 2003 2006 2009

T T T
2003 2006 2009

T
2000
Afio Ao

Figura 2. Fecha de concepcidén media de las hembras (¢) cada afio (dia juliano [JD] + SE) en relacion a
(a) la densidad de ciervo cada afio (densidad () £ CV)y (b) indice bioclimatico real de primavera (RBI
primavera (®) = SD). Adaptado de: Pelaez et al., 2017.
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Como se puede observar en la Figura 2, las hembras de ciervo mostraron una
gran variabilidad interanual en su época de concepcidn, siendo los rasgos poblacio-
nales como la densidad y la disponibilidad de alimento (RBI de primavera) los fac-
tores mas importantes. De este modo, las hembras concibieron mas tarde los afios
con primaveras secas o con altas densidades poblacionales, lo que podria provocar
un desajuste entre la época de partos y los recursos alimenticios, al parir casi al
principio del verano, cuando ya no hay hierba verde y el alimento es de muy baja
calidad para la lactacion. Ademas, se observo una interaccion significativa entre
densidad y disponibilidad de alimento que podria indicar que, al reducirse la densi-
dad de ciervos, el efecto negativo de las sequias sobre la fecha de concepcién po-
dria disminuir, probablemente porque, al ser menos, la capacidad de seleccion de ali-
mento aumenta.

Los estudios 2 y 3 evaltian la capacidad del corzo de modificar su época de par-
tos, tanto en el espacio como en el tiempo. En cuanto a la variacidon espacial, se re-
aliz6 un estudio con distintas poblaciones a lo largo de un gradiente latitudinal y al-
titudinal muy amplio en los Alpes suizos y se observé que los partos de las corzas
se atrasaron al incrementar ambos gradientes. También, de manera muy clara, se ob-
servo un aumento en la sincronizacidn de los partos con la altitud (Fig. 3), pero no
con la latitud.
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Figura 3. Fecha media de partos (lineas discontinuas verticales) y sincronizacion de la época de partos
(lineas continuas) segun la altitud expresado en dias julianos (JD). Adaptado de: Pelaez ef al., 2020.

Sin embargo, en cuanto a la variacion de la época de partos en el tiempo, las
hembras mostraron poca plasticidad para adelantar rapidamente los partos y asi sin-
cronizarse con el —cada vez mas temprano— comienzo de la primavera en los
Alpes. Esto produjo un desacople entre la época 6ptima para el parto y el momen-
to de mayores recursos energéticos para las hembras (Fig. 4). Esto fue mucho mas
pronunciado en las zonas de baja altitud (<1000 m.a.s.l) donde se pudo observar que,
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Figura 4. Diferencia entre el momento dptimo para que sucedan los partos (espacio delimitado entre la
linea negra sélida y la linea negra discontinua) y la época real de partos (linea gris y puntos grises) du-
rante un periodo de 45 anos. Adaptado de: Rehnus, Pelaez y Bollman, 2020.

en un periodo de 45 afios, la época de partos se ha desacoplado significativamente
del momento 6ptimo de disponibilidad de recursos (Fig. 4).

3. Variacion en el tamaiio de la camada

Obtener estimaciones precisas de los parametros demograficos a escala macro-
geografica es importante para predecir las tendencias poblacionales de una especie
(Gaillard et al., 2013). Esto es particularmente importante debido a los impactos po-
tenciales del calentamiento global en los organismos terrestres (Parmesan y Yohe,
2003; Brook et al., 2009). El tamafio de la camada (i.e. numero de crias producidas
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Figura 5. a) Variacion del tamafo de la fecundidad (medida a través de los cuerpos liteos, embriones y

crias por camada) segun la latitud. b) Variacion del tamaiio de la camada segun la elevacion indicando la
edad a la que se encontraron las crias ya que influye en la estimacion. Figura no publicada.
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por una hembra por parto) es un componente importante del reclutamiento que mo-
dula las tendencias demograficas. Sin embargo, todavia hay un gran desconoci-
miento sobre coémo las condiciones ambientales actuales influyen en la variaciéon en
el tamafo de la camada de los grandes mamiferos a escala macroecologica.

En el capitulo II se estudio la variacion de un parametro demografico muy im-
portante del corzo, como es el tamano de la camada, a lo largo de ambos gradien-
tes geograficos, el latitudinal y el altitudinal, basandonos, fundamentalmente, en
datos de corzos marcados al nacer (estudio 4). Los resultados sugirieron un aumen-
to en el tamafio de la camada con el incremento en latitud, pero una disminucioén al
aumentar la elevacién (Fig. 5). Esta relacion opuesta, conocida como la paradoja del
gradiente de fecundidad, no se habia comprobado anteriormente en ningiin otro un-
gulado, aunque ocurre de manera similar en aves.

4. Desarrollo de caracteres sexuales secundarios en machos

Si bien el éxito reproductivo de las hembras depende de su capacidad para pro-
porcionar recursos alimenticios de calidad y un entorno seguro para sus crias, el
éxito reproductivo de los machos depende de su capacidad para acceder a reprodu-
cirse con las hembras (Trivers, 1972). Por lo tanto, los machos participan en com-
peticiones intensas o agresivas que probablemente den ventaja a los animales con
rasgos desarrollados para luchar o atraer hembras (Clutton Brock et al., 1982). En
cérvidos, los rasgos fundamentales para el éxito reproductivo de los machos son el
tamafio corporal, la fuerza y el desarrollo de las cuernas (Clutton-Brock, et al.,
1982).

Por lo tanto, el capitulo III analiza como las condiciones ambientales y los fac-
tores individuales afectan al desarrollo de los caracteres sexuales secundarios de los
machos (cuernas y tamafio corporal) en ambientes mediterraneos.

El estudio 5 investiga los factores que mas influyen en la variacién interanual
del tamafio de las cuernas de los machos de ciervo en clima mediterraneo (Fig. 6).
Como resultado, se obtuvo que los rasgos poblacionales (como la densidad) y la dis-
ponibilidad de alimento (RBI de primavera y abundancia de bellotas) fueron los
factores mas relevantes. Ademas, de la misma manera que en el estudio 1, se encon-
tré una interaccién significativa entre la densidad poblacional y las variables que re-
presentan la disponibilidad de alimento.

Finalmente, en el estudio 6, se observo que una alta inversion de los corzos j6-
venes en cuernas es un buen indicador de su rendimiento futuro en ambientes sub-
mediterraneos, reflejandose en un mayor tamafio de las cuernas y tamafo corporal
durante la edad adulta (Pelaez et al., 2021).

5. Conclusiones

El incremento en la duracion e intensidad de las sequias en ambientes medite-
rraneos y el adelantamiento del comienzo de la primavera en ambientes alpinos
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Figura 6. Variacion interanual de las cuernas de ciervo en los Quintos de Mora entre los afios 2001-2011.
Los datos se obtuvieron de desmogues recogidos cada afio en el campo. La puntuacion de las cuernas esta

medida siguiendo las indicaciones del International Council for Game and Wildlife Conservation (CIC).
Adaptado de: Pelaez et al., 2018.

como consecuencia del cambio climatico pueden provocar un desfase entre los even-
tos clave del ciclo reproductivo de ambas especies (como los partos o la formacion
de las cuernas) y el maximo de produccidén primaria. Todo esto podria afectar nega-
tivamente al éxito reproductor y rendimiento de los ciervos y corzos que viven en
estos ambientes.

Es necesario destacar la importancia de reducir la densidad de las poblaciones
de ciervos en ambientes mediterraneos, para asi disminuir el impacto de eventos de
sequia severa. Por ultimo, la poca plasticidad mostrada por los corzos para adelan-
tar rapidamente los partos a lo largo del gradiente altitudinal pone en evidencia la
necesidad de implementar medidas de gestion adaptativa para contrarrestar los efec-
tos negativos del cambio climatico en ambientes alpinos.
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