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Matias, L. (2012). Cambios en los limites de distribucion de especies arbéreas como consecuencia de las variaciones climaticas. Ecosistemas
21(3):91-96. Doi.: 10.7818/EC0S.2012.21-3.12

Los cambios registrados en el clima durante las uUltimas décadas estan afectando a la distribucion y dinamica poblacional de las especies a una
escala global, induciendo cambios en la fenologia, en el crecimiento o en las interacciones biéticas. Estas alteraciones se espera sean mas patentes
en los margenes de la distribucion de las especies, donde pueden provocar expansiones o contracciones de rango. En este trabajo, revisaré los ul-
timos avances en el estudio de la dinamica poblacional de especies arbdreas en sus limites altitudinales y latitudinales y cémo su distribucion se ve
afectada por los cambios en el patron climatico. Ademas, analizaré como los efectos de las variaciones en el clima pueden actuar conjuntamente
con otros efectos indirectos, como es el caso de las alteraciones en algunas interacciones bidticas, entre las que destacan los cambios de distribucion
y presion de plagas, patégenos o herbivoros.
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Matias, L. (2012). Changes in the distribution limits of tree species as a consequence of climate variations. Ecosistemas 21(3):91-96. Doi.:
10.7818/EC0OS.2012.21-3.12

Changes in climate registered during the last decades are affecting the distribution and population dynamics of plant species at a global scale,
inducing changes in phenology, growth and biotic interactions. These alterations are expected to be most evident at species range edges, where
they can result in range expansions or contractions. In this paper, | will review the last knowledge in the study of the population dynamics of tree
species at their altitudinal and latitudinal range limits, and how their distribution might be affected by the alteration of the climatic pattern. In addition,
| will analyse how climate change may induce indirect effects on plant populations through the alteration of biotic interactions, such as the modification

of the intensity and distribution of pests, pathogens and herbivores.

Keywords: biotic interactions, climate change, drought, temperature.

Introduccion

Las especies vegetales no muestran una distribucion global,
sino que se restringen a unos determinados rangos geograficos
donde los factores histéricos les permitieron formarse o colonizar,
y donde actualmente existen una serie de condiciones bidticas y
abidticas aptas para el crecimiento y la reproduccion (Woodward
1987). Sin embargo, los importantes cambios en el clima que se
estan registrando a escala global (IPCC 2007) estan alterando
estas condiciones, induciendo cambios en la fenologia, crecimiento
o en la dinamica poblacional de muchas especies (Nemani et al.
2003; Parmesan 2006; Parmesan y Yohe 2003), asi como en las
interacciones bidticas, ya sea por la alteracién de éstas o por la
aparicion de otras nuevas (Hughes 2000; Suttle et al. 2007). A me-
nudo, estos cambios son mucho mas evidentes en los limites de
distribucién de las especies, donde las condiciones ecolodgicas ya
se encuentran préximas a los limites de tolerancia y donde es pre-
visible que las consecuencias sean mucho mas severas (Hampe y
Petit 2005). A nivel poblacional, estos cambios inducen alteraciones
en los rangos de distribucion, lo que puede tener unas importantes
consecuencias para la estructura y el funcionamiento de las comu-
nidades o para la conservacion de las especies amenazadas (Par-
mesan y Yohe 2003; Walther 2010).

La expansién del rango de las especies esta controlada por di-
ferentes factores en sus limites meridional y septentrional. Asi,
mientras que en las zonas mas proximas a los polos y de mayor
altitud las bajas temperaturas son el factor limitante, en las zonas
bajas 0 mas cercanas al Ecuador la distribucion se limita por una
combinacion de altas temperaturas y sequia (Woodward 1987). La
principal diferencia entre ambas es que mientras que se espera que
las bajas temperaturas que limitan en uno de los extremos sean
menos severas durante las proximas décadas, la limitacién por
altas temperaturas y la sequia serdn mucho mas intensas en el otro
extremo. La analogia entre altitud y latitud nos lleva a hablar, de
forma simplificada de un frente de avance, tanto en los limites su-
periores de las zonas montafiosas como en el limite norte de la dis-
tribucién, donde las que las condiciones ecolégicas dejan de ser
limitantes, y de un frente de retroceso en las cotas mas bajas de
las montafnas o en el limite meridional de la distribucion, donde se
esperan unas condiciones cada vez mas adversas. Si los cambios
en las condiciones climaticas inducen alteraciones en los limites de
distribucion de las especies, podemos diferenciar tres tipos de
cambio de distribuciéon en funcién de las zonas que se vean afec-
tadas: (1) expansion de rango: si se aumenta la distribucion por el
frente de avance, pero no se producen cambios en el frente de re-
troceso; (2) contraccion de rango: si se reduce el area ocupada
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por la especie en el frente de retroceso y no hay cambios en el
frente de avance; y (3) desplazamiento de rango: si se produce
tanto un aumento de area en el frente de avance como una dismi-
nucion en el frente de retroceso.

Los cambios en el clima pueden afectar a la dinamica de los
ecosistemas mediante la introduccién o extincion de especies o
mediante cambios en la fenologia, la fisiologia o en la dinamica
poblacional de muchas de sus especies (Parmesan 2006).Cabe
esperar que las interacciones bidticas, tanto las mutualistas como
las antagonistas, se vean alteradas o que aparezcan otras nue-
vas. Esta alteraciéon puede modificar la respuesta individual de las
especies a los cambios ambientales o generar efectos no aditivos
que pueden llegar a tener importantes consecuencias sobre la di-
namica del ecosistema (Bligler et al. 2006; Tylianakis et al. 2008;
Van der Putten et al. 2010). Por tanto, es muy importante tener
en cuenta los posibles cambios en las interacciones bidticas a la
hora de estudiar las consecuencias del cambio climatico sobre
determinadas especies.

Dada la alta importancia de los cambios que se estan produ-
ciendo durante las uUltimas décadas a nivel de ecosistema, en esta
revision discutiré los posibles efectos que los cambios en el clima
pueden inducir en la distribucion de las especies arbdreas no tro-
picales, resaltando la importancia de los limites del rango. En con-
creto, examinaré los cambios observados en los frentes de
avance y de retroceso, asi como en las interacciones bidticas que
pueden afectar a la dinamica poblacional de estas especies y las
posibles tendencias poblacionales que cabe esperar para las pro-
ximas décadas.

Frente de avance

Tanto la dinamica poblacional como el comportamiento de los
individuos de las especies lefiosas en el limite arboreo estan fuer-
temente determinados por la temperatura (Koérner 2012). Por
tanto, es logico esperar cambios en el crecimiento, en la tasa re-
productiva o en el reclutamiento ante las previsiones de calenta-
miento esperadas para las proximas décadas a escala global.
Estos cambios seran mucho mas evidentes en el frente de avance
(tanto altitudinal como latitudinal) ya que el principal factor limi-
tante aqui suelen ser las bajas temperaturas (Fig. 1). A corto
plazo, estos cambios en el clima pueden alterar la tasa reproduc-
tiva, el reclutamiento, el crecimiento o la estructura de la pobla-
cién, mientras que a largo plazo pueden inducir cambios en el
rango de distribucién de las especies.

Reproduccion

La produccion de semillas esta fuertemente determinada por la
temperatura en el frente de avance de las especies arbéreas (Pohtila
1980; Almqyvist et al. 1998; Juntunen y Neuvonen 2006). A medida
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que nos acercamos al limite forestal, la produccion de semillas por
unidad de area normalmente se reduce debido a cuatro razones
principalmente: (1) aclaramiento del bosque y menor tamario de los
arboles; (2) mayores intervalos entre afios buenos para la produc-
cién de semillas; (3) menor cantidad de frutos/semillas por biomasa
arboérea; y (4) menor viabilidad de las semillas producidas (Korner
2012). Por lo tanto, un aumento global de la temperatura como el
esperado para las préximas décadas podria tener un claro efecto
sobre los puntos 2, 3 y 4 y, a medio-largo plazo, sobre el 1. De
hecho, ya se ha registrado un aumento significativo en la produc-
cion de semillas en el limite norte de la distribucion de algunas es-
pecies, como es el caso de Pinus sylvestris y Picea abies en el
norte de Finlandia (Holtmeier y Broll 2011; Juntunen y Neuvonen
2006; Kullman 2007), lo que hace pensar que la limitacion de se-
millas no sea un factor determinante para el avance del limite fo-
restal en las proximas décadas.

Reclutamiento y crecimiento

En el limite forestal, se ha demostrado que las especies arbo-
reas responden de una forma mas evidente al calentamiento que
al enfriamiento de las condiciones ambientales (Kullman 1990), y
una de las respuestas mas claras es el establecimiento de nuevas
plantulas y la densificacion del banco de juveniles (Juntunen y
Neuvonen 2006). Puesto que el reclutamiento es considerado
como el factor mas determinante en el control de las dinamicas
poblacionales en el limite forestal (Rickebusch et al. 2007), el au-
mento que se ha detectado en la tasa de reclutamiento en algunas
especies arboreas a lo largo de su limite altitudinal o latitudinal
de distribucion (Harsch et al. 2009; Juntunen y Neuvonen 2006;
Kullman 2002, 2010; Stocklin y Kérner 1999) puede indicar un
avance del rango. Sin embargo, existe una elevada heterogenei-
dad espacial incluso dentro de la misma especie, a menudo con-
trolada por factores locales como la topografia o la presencia de
otras especies.

Al igual que la reproduccion y el establecimiento, tanto el creci-
miento primario como el secundario estan fuertemente determina-
dos por la temperatura en el limite forestal (Kérner 1999; Makinen
et al. 2000; Rickebusch et al. 2007). Durante las ultimas décadas
se han indicado numerosos ejemplos de aumentos de crecimiento
directamente relacionados con una tendencia al alza de las tempe-
raturas (MacDonald et al. 1998; Mathisen y Hofgaard 2011; Salmi-
neny Jalkinen 2007), aportando evidencias de que la limitacién por
bajas temperaturas podria jugar un papel cada vez menos impor-
tante en un futuro proximo en la dindmica poblacional del limite fo-
restal. Sin embargo, es necesario tener en cuenta que un
calentamiento del clima puede conllevar un aumento de la aridez,
incluso en bosques boreales, lo que podria llegar a contrarrestar el
efecto positivo del aumento de temperatura en algunos casos
(Lloyd y Fastie 2002).
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Figura 1. Limite altitudinal de del pino silvestre (Pinus sylvestris L.) en los extremos de su distribucién latitudinal: a) limite meridional (Sierra Nevada, Es-

pana) y b) limite septentrional (Kevo, Finlandia). Foto: Luis Matias.
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Tabla 1: Casos documentados de A: expansiones recientes de rango en altitud de especies forestales y B: eventos de mortalidad masiva asociados a se-
quia o altas temperaturas en los limites inferior o meridional de la distribucion. Modificado de Allen et al. (2010) y de Walther (2003).

A. Expansiones de rango

Pais Periodo Especie Cambio altitudinal Referencia
Canada 150 afios Picea glauca 10-20 m Szeicz y MacDonald (1995)
Rusia Desde 1920 Larix sibrica 20-30 m Shiyatov (2000)
Nueva Zelanda 60 afios Nothofagus ssp. 5-8 m Wardle y Coleman (1992)
Suecia 50 afios Betula pubescens, Sorbus aucupatria, 120-375m Kullman (2002)

Picea abies, Pinus sylvestris,

Salix ssp., Acer platanoides
Espafa Desde 1955 Fagus sylvatica 70m Pefiuelas y Boada (2003)
Bulgaria Desde 1970 Pinus peuce 130 m Meshinev et al. (2000)
Finlandia Desde 1983 Pinus sylvestris, Picea abies Juntunen et al. (2002)

B. Mortalidad masiva
Pais Periodo Especie Causa mortalidad Referencia
Suiza 1960-2004 Pinus sylvestris Sequia Bigler et al. (2006); Dobbertin et al.
(2007); Wermelinger (2008)

Senegal 1972-1973 Acacia senegal, Guiera senegalensis Sequia Poupon (1980)
EEUU 1983-2004 Pinus ssp., Abies ssp. Sequia van Mantgem y Stephenson (2007)
EEUU 1985-1995 Pinus flexilis Sequia Millar et al. (2007)
Arabia Saudi 1990 Juniperus procera, J. excelsa Sequia Fisher y Gardner (1995)
Austria 1990-1996 Pinus sylvestris, P.nigra Sequia Cech y Tomiczeck (1996)
Italia 1992 Pinus sylvestris Sequia Minerbi (1993)
Argentina 1998-1999 Nothofagus dombeyi Sequia Suarez et al. (2004)
Grecia 2000 Pinus brutia Sequia Kérner et al. (2005)
Turquia 2002-2007 Quercus ssp., Juniperus ssp., Pinus nigra, Sequia Semerci et al. (2008)

P. sylvestris, Abies ciclicia
Marruecos 2002-2008 Cedrus atlantica Sequia El Abidine (2003); Adil (2008)
Francia 2003-2008 Pinus sylvestris Sequia, temperatura Vennetier et al. (2007);

Thabeet et al. (2009)

Esparia 2004-2006 Pinus sylvestris, P.nigra Sequia Navarro-Cerrillo et al. (2007)

Avance del limite forestal

El incremento de 3 °C previsto para finales de este siglo por los
principales modelos climaticos (IPCC 2007) implica que, al menos
en teoria, un aumento altitudinal del limite forestal de 500 m podria
ser plausible (Grace et al. 2002). De hecho, durante las dos ultimas
décadas se han encontrado numerosas evidencias de un aumento
tanto en altitud como en latitud del limite arbdreo (Tabla 1). Sin
embargo, aunque este aumento de 500 m podria ser posible en al-
gunas zonas y para determinadas especies (ver por ejemplo Kull-
man 2002; Kullman y Oberg 2009), este escenario no es real a una
escala de paisaje, ya que los casos que se han descrito de avance
rapido estan limitados a unas zonas muy concretas con condicio-
nes topograficas y microclimaticas favorables. Ademas, los cambios
latitudinales de rango ocurren a distancias hasta mil veces mayores
que en el caso de altitud, por lo que es muy probable que las limi-
taciones en la dispersion jueguen un papel muy importante en este
caso (Jump et al. 2009). A pesar de estas evidencias, basandose
en registros de cambios anteriores en el clima, encontramos que
los cambios en la posicion del limite forestal siempre tienen un re-
traso respecto a los cambios en el clima de al menos 50 afios de-
bido, entre otros factores, al desacople entre afios buenos para la
reproduccion y para el establecimiento, el largo tiempo necesario
para que un arbol establecido mas alla del limite llegue a ser re-
productor, o la presencia de eventos excepcionalmente frios a
pesar de una tendencia generalizada de crecimiento (Kérner 2012).
Por otro lado, a la hora de predecir los cambios futuros hay que
tener en cuenta ofra serie de factores ademas de los estrictamente

climaticos que pueden favorecer (como la existencia de arboles ais-
lados que actuen como nucleos de dispersion o procesos de facili-
tacion por la vegetacion existente o las condiciones topograficas)
o impedir (como competencia o herbivoria) el avance del limite fo-
restal (Slot et al. 2005; Stécklin y Kérner 1999).

Frente de retroceso

Los cambios en la dinamica poblacional de las especies arbo-
reas no son tan rapidos en el frente de retroceso como en el frente
de avance debido principalmente a la alta longevidad y resiliencia
de estas especies, que les hace persistir en una zona a pesar de
que las condiciones ambientales sean adversas (Hampe y Jump
2011). Sin embargo, ya se han detectado numerosas evidencias
sobre la posible contraccion del rango de distribucion de las espe-
cies arboreas debido al aumento de las temperaturas y de la se-
quia. En esta seccion comentaré algunas de ellas.

Uno de los principales procesos que se estan viendo afectados
en el frente de retroceso es el reclutamiento. Las fases de plantula
y juvenil son las mas sensibles a la sequia en el ciclo ontogenético
de las especies arboreas, al disminuir el crecimiento y elevar la tasa
de mortalidad, pudiendo llegar incluso a un colapso total del reclu-
tamiento durante los veranos mas secos (Castro et al. 2004; Men-
doza et al. 2009). Si la frecuencia de estos eventos de sequia
extrema se incrementa segun lo esperado por los principales mo-
delos climaticos (IPCC 2007), aquellas poblaciones que se encuen-
tren en el frente de retroceso solo podran reclutar nuevos individuos
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durante los afos excepcionalmente lluviosos (Matias et al. 2012),
que a su vez también pueden reducir su frecuencia. A medio plazo,
una disminucién en el reclutamiento inducira poblaciones enveje-
cidas y con una estructura de edad desproporcionada. De igual
forma, el crecimiento también se ve afectado de forma negativa por
la sequia y el aumento de las temperaturas. La disminucién en la
precipitacion no solo es capaz de reducir el crecimiento de forma
progresiva (Bogino et al. 2009; Sanchez-Salguero et al. 2012a, b),
sino que ademas la sucesion de varios afios de sequia moderada
reduce sensiblemente la capacidad de recuperacién después de
un evento extremo (Linares et al. 2012; Martinez-Vilalta et al.
2012a, b). Ademas, una reduccion en el crecimiento durante varios
anos consecutivos lleva a un debilitamiento general de los indivi-
duos, que puede inducir importantes consecuencias a nivel pobla-
cional como la mayor sensibilidad a patdgenos o sequias extremas
y, en ultima instancia, a la muerte del individuo (Bigler et al. 2006).
Como consecuencia, en los ultimos afos se han detectado eventos
de mortalidad masiva en poblaciones de arboles a escala global
(Tabla 1) que, unidos a la baja tasa de reclutamiento, pueden llevar
a contracciones repentinas del rango de distribucion.

Cambios en las interacciones bidticas

Como hemos visto anteriormente, las actuales predicciones cli-
maticas apoyan firmemente un cambio en la distribucién de las es-
pecies. Sin embargo, cada vez hay mas evidencias de que una
alteracion en el clima también tendra importantes consecuencias
sobre las interacciones bioticas (Tylianakis et al. 2008; Van der Put-
ten et al. 2010). Los cambios en las condiciones climaticas no tie-
nen por qué afectar por igual a todas las especies del ecosistema,
lo que puede inducir tanto cambios en las interacciones bidticas
existentes como la aparicion de otras. Uno de los cambios mas evi-
dentes como respuesta a las variaciones de temperatura es el in-
cremento de plagas y patdégenos, especialmente de insectos y
hongos (Bale et al. 2002; Neuvonen et al. 1999; Sikstrom et al.
2011). De forma general, se espera que el ataque a las especies
arbodreas sea cada vez mas intenso debido tanto a explosiones de-
mograficas de las plagas y patégenos como a un aumento de su
virulencia en respuesta a un incremento de temperatura (Dobbertin
et al. 2007; Fabre et al. 2011; Juntunen y Neuvonen 2006), asi
como unas mayores consecuencias de los ataques debido al debi-
litamiento de los arboles inducido por la sequia en determinadas
zonas (Bigler et al. 2006). Ademas, unos inviernos mas suaves fa-
vorecen la expansion de las especies plaga en altitud y en latitud
(Bale et al. 2002; Hodar et al. 2012), lo que permite la aparicion de
nuevas interacciones entre especies que no han coexistido hasta
la fecha (ver por ejemplo la interaccién entre Thaumetopoea pytio-
campay Pinus sylvestris en Hodar et al. 2003). De forma similar, el
aumento de la temperatura y humedad previsto en el limite norte
de las especies arboreas puede favorecer la dispersion y el ataque
de hongos patdgenos (Sikstrom et al. 2011; Stocklin y Kérner 1999),
lo que puede llegar a modular el posible avance del limite forestal.

Los herbivoros pueden ejercer también un efecto muy impor-
tante sobre el control de la dinamica poblacional de las especies
en el limite forestal, tanto el norte como en el sur de la distribucion
(Cairns y Mohen 2004; Herrero et al. 2012). Estos pueden inter-
actuar con los efectos producidos por los cambios en el clima (He-
rrero et al. 2012), por lo que se debe tener en cuenta la densidad
de ungulados (tanto domésticos como salvajes) a la hora de pre-
decir los cambios en el limite forestal bajo un escenario de cambio
climatico. Ademas, otros factores como la facilitacion pueden mo-
dular en gran medida la respuesta de las especies arboreas a los
cambios ambientales, favoreciendo el reclutamiento a pesar de
las condiciones adversas (Gomez-Aparicio et al. 2004). Por ul-
timo, debemos tener en cuenta las posibles consecuencias de la
competencia con otras especies vegetales, tanto las existentes
en aquellas zonas en las que el rango se expande, como aquellas
(invasoras o no) que se establecen en el rango actual de las es-
pecies arbdéreas.
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Figura 2. Cambios esperados en el area ocupada por las especies fores-
tales en los limites norte (linea verde continua) y sur (linea roja discontinua)
de su distribucion bajo un escenario de cambio climatico a lo largo del
tiempo. Valores positivos representan expansiones de rango, mientras que
valores negativos indican contracciones respecto a la superficie actual-
mente ocupada. Modificado de Matias y Jump (2012).

Conclusiones

Como hemos visto, los recientes cambios registrados en el
clima pueden alterar, o estan ya alterando, el limite de distribucion
de las especies forestales. Aunque las respuestas son a menudo
especificas para cada especie y dependen de muchos factores que
pueden estar interaccionando de forma conjunta, se pueden extraer
algunas generalidades. Segun el modelo propuesto por Matias y
Jump (2012), y a tenor de lo comentado anteriormente, el compor-
tamiento de las poblaciones esperado en el frente de avance y de
retroceso para las proximas décadas es claramente distinto. En el
frente de avance podemos esperar una fase inicial de expansion
poblacional mas o menos rapida debido al incremento de reproduc-
cion y crecimiento en respuesta al aumento de temperatura, se-
guida de una fase de estabilizacién una vez alcanzadas las
condiciones 6ptimas de la especie o se haya ocupado todo el nicho
potencial (Fig. 2). Al contrario, en el frente de retroceso cabria es-
perar una primera fase de resiliencia en la que se mantienen las
poblaciones relativamente estables debido a la longevidad de las
especies arboreas pese a que las condiciones ya no son 6ptimas,
seguida de una fase rapido declive poblacional una vez que se su-
peran los limites para la supervivencia de los individuos, pudiendo
producirse eventos de mortalidad masiva. Por ultimo, podria apa-
recer una tercera fase en la que la especie queda relegada a po-
blaciones relictas en aquellos lugares donde las condiciones
topograficas y microclimaticas locales permiten su persistencia. Sin
embargo, a pesar de estas generalidades, es necesario tener en
cuenta otra serie de factores como la topografia, la variabilidad
interanual o las interacciones bidticas mutualistas y antagonistas
que pueden alterar los efectos puramente climaticos sobre los li-
mites de distribucion de las especies.
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