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El papel de la plasticidad fenotipica en la respuesta
de la vegetacion mediterranea al cambio climatico

Resultados

 Laplasticidad fenotipica puede amortiguar los cambios
ambientales a lo largo del ciclo de vida de una planta, y
permitir la colonizacion de diferentes habitats.

* A pesar de las constricciones del clima mediterraneo
en la expresion de la plasticidad, numerosas plantas
mediterraneas expresan plasticidad fenotipica y tienen
potencial para producir nuevas normas de reaccion.

 Sin embargo, la plasticidad fenotipica no solo difiere
entre especies y poblaciones, sino también entre rasgos
funcionales y factores ambientales.

+ Existe particularmente poca informacion sobre el valor
adaptativo de la plasticidad, sus costes y constricciones y
su expresion trans-generacional

M Contexto

Debido a su alta diversidad biologica, los
ecosistemas mediterrdneos han sido reconocidos como
puntos de concentracion de biodiversidad y como
objetivo primordial para la conservacion (Cowling
et al. 1996, Lavorel et al. 1998). Los ecosistemas
mediterraneos se definen y configuran por el clima,
que cambia de manera acelerada. Las predicciones de
cambio climatico en la region mediterranea incluyen
un aumento de las temperaturas medias y una reduccion
de la precipitacion, particularmente en la época estival,
ademas de una mayor variabilidad e incertidumbre y un
aumento en la frecuencia de eventos climaticos extremos
como olas de calor y sequias (Gao et al. 2006, Hoerling
et al. 2011, IPCC 2012, 2013). Ademas del cambio
climatico, las regiones mediterraneas estan sujetas
a otros factores como los cambios de uso del suelo,

nitrificacion, etc. que a su vez pueden interaccionar con
los cambios en el clima. Por la prevalencia de multiples
factores o motores de cambio global (ver glosario) en
estas regiones, y las incertidumbres de los impactos de
las numerosas interacciones entre ellos, se espera que
el cambio climatico (asi como otros motores de cambio
global) tenga un efecto significativo en los ecosistemas
mediterraneos (Lavorel et al. 1998, Sala et al. 2000,
Matesanz et al. 2009, Matesanz & Valladares 2013).

Por estos motivos, la capacidad de tolerar
condiciones ambientales nuevas y ademas cambiantes
y sobrevivir a ellas es esencial para las plantas
mediterraneas. Las plantas de ambientes mediterraneos
poseen sindromes de rasgos funcionales (ver glosario)
y adaptaciones distintivas que les pueden ayudar
a tolerar el estrés ambiental. Por ejemplo, muchas
plantas mediterraneas son perennifolias y esclerdfilas,
rasgos que se han asociado en numerosas ocasiones
con la tolerancia a la sequia y la baja disponibilidad de
recursos (Salleo & Nardini 2000; Valladares et al. 2000;
Mooney et al. 2001). Ademas, las plantas mediterraneas
presentan adaptaciones a nivel morfologico, fisiologico
y anatémico, como un alto uso eficiente del agua y
pigmentos fotoprotectores (Gulias et al. 2002, Hernandez
et al. 2004). Estas adaptaciones puede proporcionar
cierta resiliencia (ver glosario) a las plantas de ambientes
mediterraneos para enfrentarse al cambio climatico.

Ademas de las adaptaciones mencionadas,
las especies de plantas mediterraneas pueden presentar
diversas respuestas frente al cambio climatico. En primer
lugar, pueden migrar a zonas donde las condiciones
ambientales sean mas favorables (Hampe & Petit 2005,
Jump & Pefiuelas 2005), lo que no siempre es posible
debido por ejemplo a la fragmentacion del habitat,
los requerimientos edaficos, a sistemas dispersion de
las semillas poco eficaces o a barreras geograficas
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y altitudinales (Figura 1). Segundo, las especies
mediterraneas pueden aclimatarse y, en ultimo lugar,
adaptarse, a las nuevas condiciones ambientales a través
de la plasticidad fenotipica, es decir, la capacidad de un
genotipo (o poblacion/especie) de expresar un fenotipo
distinto en funcion del ambiente (Sultan 1995, Matesanz
etal.2010; Figura 2). Porltimo, las plantas mediterraneas
pueden evolucionar a través de la seleccidn natural
(Parmesan 2006, Ghalambor et al. 2007; Figura 1). La
importancia relativa de estas diferentes respuestas en
cada especie dependera de una variedad de factores tales
como la intensidad y direccion del cambio ambiental, el
tipo de rasgos de historia de vida, la variabilidad genética
de las poblaciones de una especie y las interacciones
entre especies (Matesanz et al. 2010, Nicotra et al. 2010;
Figura 3).

M Figura 1

Numerosos  estudios  observacionales y
manipulativos han puesto de manifiesto algunas de estas
respuestas y han demostrado los efectos del cambio
climatico sobre la vegetacion mediterranea (ver Thuiller
et al. 2005, Jump et al. 2006, Matesanz et al. 2009).
Aunque varios estudios han documentado los cambios de
distribucion en especies mediterraneas (ver por ejemplo
Penuelas & Boada 2003), poco se sabe sobre el valor
adaptativo de la plasticidad en rasgos funcionalmente
importantes para las plantas mediterraneas. Ademas,
el conocimiento sobre el potencial evolutivo de las
plantas mediterraneas para desarrollar nuevas normas de
reaccion (plasticidad adaptativa) es escasa, a pesar de sus
implicaciones para la persistencia de las especies en un
contexto de cambio climatico (Crispo et al. 2010, Shaw
& Etterson 2012).
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OF igura 1. Efectos de los motores de cambio sobre las plantas mediterraneas y sus posibles respuestas. Flechas dirigidas a la planta representan
motores de cambio que afectan a las plantas mediterraneas. Flechas hacia el exterior de la planta indican posibles respuestas para hacer frente los
motores de cambio. Las flechas discontinuas representan limitaciones en las respuestas.

Fuente: Elaborado a partir de Matesanz & Valladares (2013).

En este trabajo revisamos las respuestas
documentadas de plantas mediterraneas ante el cambio
climatico, centrandonos especificamente en las respuestas
plasticas. En primer lugar revisamos los estudios
centrados en la expresion de la plasticidad fenotipica de
plantas mediterraneas como respuesta a escenarios de
cambio climatico y en particular en aquellos donde la
plasticidad es adaptativa. A continuacidén nos centramos
en la plasticidad transgeneracional y en estudios que
muestran variabilidad genética intra- e inter-poblacional
en plasticidad.

H Resultados y discusién

Como respuesta al ambiente, las plantas pueden
expresar cambios en su fenotipo que incluyen ajustes
muy finos en su desarrollo, morfologia y fisiologia, y que
pueden aumentar la supervivencia y la persistencia en

esos nuevos escenarios ambientales. A nivel individual,
la plasticidad puede amortiguar los cambios ambientales
a lo largo del ciclo de vida de una planta, lo que aumenta
altn mas su tolerancia al estrés (por ejemplo, aclimatacion
a corto plazo a condiciones de agua y luz). A nivel
poblacional —y en ultima instancia a nivel especifico—,
la plasticidad puede permitir la colonizacion y el
establecimiento en habitats diversos, modificando asi la
amplitud ecoldgica de una especie (Pigliucei 2001, Sultan
2003). Por otra parte, la plasticidad puede proporcionar
una respuesta inicial rapida al cambio ambiental que
actiie como punto de partida para el subsecuente cambio
evolutivo (Ghalambor et al. 2007), asi como alterar los
patrones de divergencia evolutiva de las poblaciones
al evitar que ciertos genotipos sean seleccionados
(Sultan & Spencer 2002). Por estas razones, existe un
creciente interés en la comprension de la prevalencia y la
importancia de la plasticidad de las plantas ante el cambio
climatico (Matesanz et al. 2010, Nicotra et al. 2010).
Diversos estudios sostienen que el cambio climatico
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(A Figura 2. Patrones de diversidad en las normas de reaccion. Para cualquier rasgo funcional de interés, cada genotipo (o poblacion/especie) expresa
una respuesta caracteristica en cada ambiente (norma de reaccion). Dentro de una poblacion (o entre poblaciones), los genotipos pueden converger en
normas de reaccion idénticas a lo largo de un gradiente ambiental (a, no existe variacion genética para un rasgo funcional o plasticidad) o pueden diferir
consistentemente en todos los ambientes, lo que resulta en normas de variacion paralelas (b, variacion genética para rasgos funcionales). Cuando las
diferencias entre genotipos difieren entre ambientes, se da una interaccion genotipo X ambiente (variacion genética para la plasticidad). Los genotipos
pueden diferir en la magnitud de la respuesta en determinados ambientes, expresando fenotipos diferentes so6lo en algunos ambientes (¢), o se puede
producir una inversion en el orden de los genotipos de un ambiente a otro (d). Una situacion como la descrita en d) puede promover diversificacion
adaptativa entre habitats distintos en ausencia de flujo génico. Tanto en ¢) como en d) hay potencial evolutivo para la plasticidad. Notese que en todos
los casos existe plasticidad para el rasgo.

Fuente: Elaborado a partir de Sultan (2007).

puede favorecer un alto nivel de plasticidad fenotipica
adaptativa en las plantas (Parmesan 2006, Nicotra et al.
2010), aunque otros sugieren que las respuestas plasticas
al cambio climatico pueden ser menos importantes que la
adaptacion local o la migracion debido a costes y limites
en la plasticidad (Jump & Pefiuelas 2005, Visser 2008).

M Figura 3

Los organismos de ciclo de vida largo —como
muchos arbustos y darboles mediterrdneos— estan
expuestos a una gran variabilidad climatica estacional
e interanual, y por ello, la plasticidad fenotipica
puede ser mas beneficiosa para las plantas lefiosas
en comparacion con taxones de ciclos de vida corto
(Santos-del-Blanco et al. 2013). Sin embargo, las
caracteristicas del clima mediterraneo pueden imponer
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O Figura 3. Predicciones cualitativas de la respuesta de una poblacion al cambio ambiental segiin el nivel de plasticidad fenotipica (eje X) y la tasa de
microevolucion (eje Y) en la poblacion. El fondo de color degradado indica que las poblaciones pueden expresar respuestas mixtas.

Fuente: Elaborado a partir de Berteaux et al. (2004).




restricciones a la expresion de la plasticidad adaptativa.
En primer lugar, el clima mediterraneo puede ser muy
impredecible, lo que puede limitar la plasticidad si las
seflales ambientales que provocan la respuesta plastica
no son fiables o existen costes para el mantenimiento de
un fenotipo inducido cuando las condiciones cambian de
nuevo (Ghalambor et al. 2007, Valladares et al. 2007).
En segundo lugar, los ambientes mediterraneos se
caracterizan por la co-ocurrencia de multiples estreses
abioticos que pueden implicar compromisos funcionales
e imponer presiones de seleccion opuestas (Valladares et
al. 2007). De hecho, varios estudios han mostrado que
ciertas plantas mediterraneas que crecen en condiciones
adversas muestran una estrategia conservadora, con
baja plasticidad y alta canalizacion fenotipica de rasgos
fisiologicos y morfologicos (p.ej. Valladares et al. 2002,
Aranda et al. 2008, Quero et al. 2008). Ademas, otros
motores de cambio global pueden limitar la expresion
de la plasticidad, como los cambios de uso del suelo.
Por ejemplo, algunos estudios han demostrado que la
fragmentacion del habitat puede disminuir la variabilidad
genética de las poblaciones de plantas, lo que a su vez
puede limitar la expresion de plasticidad adaptativa y
su potencial evolutivo, aunque este punto ha sido poco
explorado en plantas mediterraneas.

A pesar de estas limitaciones en la expresion
de la plasticidad, numerosos estudios han demostrado
la capacidad de las plantas mediterraneas para ajustar
su morfologia, fisiologia, fenologia y reproduccion en
respuesta a la variacion de temperatura (e.g. Gimeno et
al. 2008), nutrientes (Andivia et al. 2012), luz (Quero
et al. 2008, Zavala et al. 2011) y la disponibilidad
de agua (Gimeno et al. 2008, Ramirez-Valiente et al.
2010, Zavala et al. 2011; ver una descripcion completa
de estos estudios en Matesanz & Valladares 2013). Por
ejemplo, para acomodar de manera funcional la alta
radiacion tipica de los ambientes mediterraneos, las
plantas pueden expresar modificaciones que minimizan
el estrés luminico, disminuyendo el area foliar especifica
y aumentando de angulo de la hoja, produciendo hojas
mas gruesas y reduciendo el contenido de clorofila
durante el verano para mejorar la accion foto-protectora
de los carotenoides (Valladares et al. 2005, Valladares
et al. 2008). Del mismo modo, para producir fenotipos
funcionalmente adecuados a condiciones de sequia, las
plantas mediterraneas pueden responder aumentando la
asignacion de biomasa a las raices y la eficiencia del uso
del agua (Gimeno et al. 2008, Aranda et al. 2010).

Sin embargo, no todas las respuestas plasticas
observadas son adaptativas, es decir, que aumentan
la eficacia bioldgica (fitness, ver glosario) de la planta
(Sultan 2003), sino que también pueden ser neutrales
(no adaptativo; Ghalambor et al. 2007) o tener un
efecto negativo en la fitness (maladaptativo; Valladares
et al. 2007). De hecho, existen ejemplos de plasticidad
maladaptativa en plantas mediterraneas (Valladares et al.
2002, Sanchez-Gomez et al. 2006). Testar formalmente si
la plasticidad es adaptativa no es sencillo, y la mayoria de
los estudios revisados evaluan si una respuesta plastica
es adaptativa basandose en predicciones ecofisiologicas
y teodricas. Por ejemplo, Padilla et al. (2007) encontraron
que una elongacion de raices rdpida y una mayor
superficie de absorcion de la raiz se correlaciond con una
mayor tasa de crecimiento relativo en condiciones de baja
humedad en Genista umbellata y Lycium intricatum, dos
arbustos mediterraneos, lo que sugiere que la plasticidad
en rasgos radiculares como respuesta a la sequia fue

adaptativa. En condiciones naturales, Santos-del-
Blanco et al. (2013) encontraron que la plasticidad en el
tamafio de la planta en el momento de reproduccion fue
adaptativa en condiciones de estrés en Pinus halepensis
(ver Matesanz & Valladares 2013 para una descripcion
completa de trabajos de especies mediterraneas donde se
interpreta que la plasticidad es adaptativa).

En los casos en que la plasticidad fenotipica es
adaptativa y conduce a fenotipos funcionalmente aptos en
ambientes contrastados, los mismos genotipos pueden ser
exitosos en condiciones espaciotemporales cambiantes, y
por lo tanto la divergencia adaptativa y la seleccion de
fenotipos canalizados pueden ser obviadas (Sultan &
Spencer 2002; Figura 2a). Este hecho puede contribuir
al mantenimiento de la variacion genética —y epigenética
(ver glosario)— a nivel intra- ¢ interpoblacional (Sultan
& Bazzaz 1993; Byers 2005), lo que tiene profundas
implicaciones para la adaptacion al cambio climatico, ya
que la variacion genética es el sustrato para la seleccion
natural (Jump et al. 2009). En especies mediterraneas,
varios estudios han demostrado que la plasticidad
puede de hecho obstruir la diferenciacion ecotipica
(Baquedano et al. 2008, Mutke et al. 2010). Por ejemplo,
Gimeno et al. (2008) encontraron que plantulas de
Quercus ilex procedentes de poblaciones de habitats
naturales muy contrastados mostraron una capacidad
similar de aclimatacion al frio y calor, y Mutke et al.
(2010) encontraron alta plasticidad fenologica en 34
procedencias de Pinus pinea que cubrian su area de
distribucion natural. En ambos estudios, la plasticidad
fenotipica permitié a estas especies hacer frente a la
heterogeneidad ambiental experimentada de forma
exitosa, lo que evito la diferenciacion ecotipica.

Otro aspecto importante —pero ain poco
explorado— en plantas mediterraneas es la relevancia de
la plasticidad transgeneracional, es decir, la capacidad
de los individuos progenitores (generalmente maternos)
de alterar rasgos especificos en el desarrollo de su
progenie (Galloway & Etterson 2007, Herman & Sultan
2011). Estos efectos paternos heredados (aunque
no genéticamente) pueden aumentar el éxito de la
descendencia cuando ésta experimenta estreses similares
al ambiente paterno, y por lo tanto pueden tener efectos
beneficiosos en el rendimiento (performance) de las
plantas mediterraneas en escenarios de cambio climatico.
El estudio de la plasticidad transgeneracional requiere
generalmente experimentos grandes y complejos,
en los que réplicas de los individuos progenitores
(clones o hermanos) se cultivan en condiciones
contrastadas (p.ej. sequia y control), y su descendencia
se cultiva posteriormente en los mismos ambientes
para evaluar ajustes funcionalmente adaptativos
(Herman & Sultan 2011). Hasta la fecha, no hemos
encontrado estudios que documenten adecuadamente
plasticidad transgeneracional en plantas mediterraneas,
probablemente debido a los largos ciclos de vida de
muchas de estas especies, lo que limita drasticamente la
posibilidad de generar varias generaciones de la misma
especie en ambientes controlados.

Los procesos epigenéticos, es decir, los cambios
heredables en la expresion y funcidén génica que no
son consecuencia de cambios en la secuencia de ADN
(Richards 2006), pueden estar relacionados no sélo con la
expresion de la plasticidad fenotipica (Herrera & Bazaga
2013) sino también con la regulacion de la funcion
génica inducida por el ambiente dentro del ciclo de vida




de un mismo individuo (Bossdorf et al. 2008, Richards
et al. 2010). Los mecanismos epigenéticos incluyen
la metilacion del ADN —hasta ahora el mecanismo
mas estudiado—, las modificaciones posteriores a la
traduccion de las proteinas histonas y los procesos
regulatorios mediados por el ARN (Bossdorf et al.
2008, Herman & Sultan 2011). La variacion epigenética
puede regular respuestas rapidas de las plantas al estrés
ambiental, lo que puede ser especialmente importante
para los organismos de vida larga, como muchas
especies de plantas mediterraneas. Por ejemplo, Correia
et al. (2013) estudiaron la metilacion del ADN y las
modificaciones posteriores a la traduccion en las histonas
en relacion con la tolerancia a altas temperaturas en el
alcornoque (Quercus suber) y encontraron que estos
mecanismos epigenéticos podrian desempefiar un papel
fundamental en la aclimatacion y la supervivencia de
la especie en escenarios de un fuerte incremento en las
temperaturas. Asimismo, Herrera & Bazaga (2013)
estudiaron la espinescencia del acebo (Ilex aquifolium)
y encontraron una relacion a tres bandas entre el estrés
inducido por la herbivoria, la plasticidad fenotipica y
cambios epigenéticos, contribuyendo asi a la idea de
que la variacion epigenética puede complementar la
variacion genética como fuente de variacion fenotipica
en poblaciones naturales, hecho relevante en relacion a
la capacidad evolutiva de los organismos expuestos a
nuevos ambientes. Ademads, los procesos epigenéticos
pueden aumentar el potencial evolutivo de las poblaciones
de plantas en escenarios de cambio global y contribuir
a su divergencia adaptativa (Herrera & Bazaga 2010,
Richards et al. 2010), ya que proporcionan una fuente
de variabilidad fenotipica adaptativa sin necesidad de
cambios en las frecuencias génicas, lo que mantiene
la wvariabilidad genética (potencial evolutivo) en la
poblacion.

La plasticidad fenotipica es un rasgo de la planta
y esta por tanto sujeta a la evolucion por seleccion natural
u otros mecanismos evolutivos como la deriva genética
(Pigliucci 2001, Ghalambor et al. 2007). Si existe
variacion genética para la plasticidad en poblaciones
naturales (interaccion genotipo x ambiente) y existe una
correlacion positiva entre la fitness de las plantas y la
respuesta plastica (plasticidad adaptativa), entonces la
plasticidad fenotipica puede evolucionar por seleccion
natural (Matesanz et al. 2010; Figuras 1 y 2). En un
reciente meta-analisis, Crispo et al. (2010) calcularon
las tasas de evolucion de la plasticidad en respuesta a las
perturbaciones antropogénicas, revelando que aunque
la plasticidad ha evolucionado en diversas especies
como respuesta a cambios ambientales, la evolucion
de la plasticidad depende en gran medida del rasgo
funcional, asi como el tax6n objeto de estudio. En plantas
mediterraneas, varios estudios han estimado la variacioén
genética para la plasticidad a nivel intrapoblacional (es
decir, su potencial evolutivo, Sanchez-Gémez et al.
2011, de la Mata et al. 2012, de Miguel et al. 2012).
A nivel poblacional, la divergencia en los patrones
de plasticidad (interaccion poblacion x ambiente)
representa el potencial evolutivo de una especie. Si una
poblacion expresa una norma de reaccion mas adaptativa
como respuesta a un factor ambiental determinado
en comparaciéon con otra poblacion, la especie tiene
potencial evolutivo para la plasticidad (Figura 2c,d).
Multiples estudios han encontrado variacion genética
para la plasticidad (ver Matesanz & Valladares 2013). Por
ejemplo, Santos-del-Blanco et al. (2013) reportaron una
alta variacion poblacional para la plasticidad en rasgos

de crecimiento pero no en los rasgos reproductivos de
poblaciones de Pinus halepensis. Asimismo, Volis et al.
(2002) encontraron que la divergencia entre poblaciones
en la plasticidad varié entre rasgos reproductivos y de
alocacion de recursos en Hordeum spontaneum. Ademas,
las mismas especies pueden mostrar variacion genética
para la plasticidad como respuesta a un factor ambiental
o en una parte especifica del gradiente ambiental y
no variacién en respuesta a otro factor diferente. Por
ejemplo, Gimeno et al. (2008) encontraron patrones
similares de plasticidad en poblaciones de Quercus
ilex como respuesta a la sequia y el frio, pero Gratani
et al. (2003) encontraron divergencia poblacional en la
plasticidad como respuesta a los cambios estacionales en
la temperatura para esta misma especie.

En conjunto, la evidencia disponible sugiere
que las especies mediterraneas muestran cierta capacidad
para responder plasticamente al cambio ambiental, pero
de forma general, la plasticidad difiere no solo entre
especies y poblaciones, sino también entre los rasgos
que se modifican en esa respuesta y entre los factores
ambientales a los que las plantas responden. Por otra
parte, la particular idiosincrasia del clima mediterraneo
puede limitar la expresion de la plasticidad de forma aun
incierta.

l Recomendaciones para la adaptacién

Las plantas mediterraneas son capaces de tolerar
condiciones de estrés abiotico, y por tanto podran tolerar
el calentamiento y el aumento de la sequia hasta cierto
punto. Sin embargo, es posible que sélo las especies
capaces de expresar plasticidad fenotipica adaptativa y en
particular aquellas capaces de evolucionar rapidamente
—tanto rasgos funcionales clave como plasticidad para
dichos rasgos— persistan en las condiciones ambientales
cambiantes inducidas por el cambio climatico. La
informacion disponible revela que algunas especies de
plantas mediterraneas poseen una plasticidad significativa
y potencial para evolucionar nuevas normas de reaccion.
Sin embargo, esta informacién es fragmentaria y apunta
a grandes diferencias entre especies, siendo algunas de
ellas muy vulnerables a cambios ambientales rapidos.
Lineas de investigacion futuras deberian apuntar a
aumentar nuestra comprension sobre los limites de
la plasticidad en plantas mediterraneas, centrandose
especialmente en la determinacioén del valor adaptativo
de la plasticidad en este tipo de ecosistemas, asi como en
la comprension de si las normas de reaccion existentes
seguiran siendo adaptativas en condiciones futuras.
Ademas es recomendable centrar nuestros esfuerzos
en el mantenimiento de la variabilidad genética en las
poblaciones de plantas, puesto que es el sustrato para
la seleccion natural. Por otra parte, el campo de la
plasticidad transgeneracional sigue siendo en gran parte
inexplorado en plantas mediterraneas a pesar de que
los estudios existentes con plantas de otros ecosistemas
templados apuntan a que los procesos epigenéticos
pueden contribuir significativamente a la adaptacion
fenotipica a nuevos ambientes.
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B Glosario

Cambio global: Cambios ambientales antropogénicos
que alteran los ecosistemas, incluidos los cambios locales
que tienen efectos globales. Los motores de cambio
global incluyen el cambio climatico, los cambios de uso
del suelo, las invasiones bioldgicas y la contaminacion.

Epigenética: estudio de los cambios heredables de la
actividad de los genes que no son causados por cambios
en la secuencia de ADN.

Fitness: El grado en que un individuo contribuye con sus
genes a las generaciones futuras, o una medida individual
de rendimiento que se espera que esté correlacionada con
la contribucion genética a las generaciones futuras (como
la capacidad reproductiva).

Rasgo funcional: Caracteres morfoldgicos, fisiologicos
y fenoldgicos que tienen un impacto en la eficacia
biologica (fitness) de una planta.

Resiliencia: capacidad de recuperar la estructura y
funcion después de una perturbacion.






