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Los bosques representan uno de los tipos ecosistemas terrestres más importantes, tanto por la biodiversidad que albergan como por los servicios
ecosistémicos que proporcionan. Por eso es necesario estudiar y anticipar las amenazas que existen sobre ellos. El cambio climático es una de las
mayores amenazas sobre estos ecosistemas y es preciso investigar cuáles serán sus efectos en el futuro. La creciente disponibilidad de datos (p.ej.
los inventarios forestales), y un aumento de la capacidad analítica (p.ej. mediante nuevas metodologías de análisis numérico y una mayor capacidad
computacional), están permitiendo mejoras sustanciales en las predicciones de los efectos del cambio climático sobre los bosques. En este trabajo
se revisan algunas herramientas de modelización, usadas en combinación con datos provenientes de inventarios forestales, para predecir los efectos
del cambio climático en la distribución y funcionamiento de distintas especies de árboles. Prestando una especial atención a los estudios que han
utilizado el inventario forestal nacional español. Asimismo, discutimos cuales son los avances más relevantes derivados del uso de estas herramientas
y que oportunidades, y retos, existen en el futuro de la modelización de los impactos del cambio climático en los bosques. 
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modelos ecofisiológicos de crecimiento, península ibérica.
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Forests represent one of the most important terrestrial ecosystems, given the high biodiversity they harbour and the number of ecosystem services
they provide. Thus, it is necessary to study and forecast the existing threats that endanger them. Climate change is one of the biggest threats over
such ecosystems, and as such estimation of its future impacts is urged. The increased availability of data (e.g. national forest inventories), together
with an increase of the analytical capacities (e.g. novel and sophisticated mathematical modelling tools and increased computational power), are
allowing substantial improvement in our predictions of climate change effects on forests. Here we review examples of the some modelling tools that
have been used in combination with forest inventories to predict the effects of climate change on tree species distribution and functioning. With a
particular focus on examples using the Spanish Forest Inventory. Further, we discuss the most relevant advancements and identify opportunities,
and challenges, to be taken into account in upcoming attempts to model climate change impacts on forest ecosystems.

Key words: Ecophysiological growth models, forest national inventories, forest succession models, Iberian Peninsula, metapopulation models,
species distribution models.

Los bosques y el cambio climático

Los bosques proporcionan multitud de servicios ecosistémicos,
entre los que destacan la absorción de carbono atmosférico
(Sohngen y Mendelsohn 2003), la producción de madera (Barreto
et al. 1998), la retención de suelos (Johnson 1992) y el control del
clima (Kittredge 1948). Los bosques albergan, igualmente, entre el
50% y el 90% de todas las especies terrestres de animales y
plantas (MEA 2005), y cumplen un papel fundamental como refugio

de fauna, incluyendo aquella que está en peligro y es objeto de
conservación (p.ej. Myers et al. 2000). En Europa, los bosques
ocupan más del 25% del territorio (Brus et al. 2012), acumulan un
valor socioeconómico de c. 818 millones de €/año de servicios
comercializados, y absorben cerca del 10% de las emisiones de
gases de efecto invernadero generados en la región (datos para
2010; Kumar 2010). De los 177.7 millones de ha de superficie
forestal de la Unión Europea, 27.7 millones de ha se encuentran
en España, siendo el segundo país con mayor superficie forestal
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de Europa (SECF 2010). Los bosques de la Península Ibérica se
encuentran, asimismo, entre los más diversos en especies a nivel
europeo (Myers et al. 2000) debido, entre otros, a su alta
heterogeneidad ambiental (Costa et al. 1997), a la gestión a la que
se han visto sometidos históricamente (Urbieta et al. 2008), y a que
esta región sirvió como refugio a numerosas especies vegetales
durante el último máximo glacial (Carrión et al. 2003). Más allá de
los beneficios cuantificables, los bosques proporcionan servicios
ecosistémicos intangibles, como aquellos de tipo cultural, de los
que se derivan beneficios psicológicos y recreativos para la
población humana (MEA 2005).

El cambio climático representa una importante amenaza para
los bosques europeos en general (Lindner et al. 2010), y para los
españoles en particular (Valladares 2008). Esta amenaza de escala
global cambia las condiciones ambientales locales, lo que afecta al
funcionamiento de las especies arbóreas, alterando, por ejemplo,
su fisiología (Saxe et al. 2002; Morin et al. 2010), su demografía
(Hansen et al. 2001; Benavides et al. 2013), y en última instancia,
su distribución geográfica (Peñuelas et al. 2007; Lenoir et al. 2008;
Urli et al. 2013). La modificación de su distribución podría, en
ciertos casos, permitir a algunas especies de árboles “escapar” del
cambio climático en busca de condiciones ambientales más
propicias, aunque en los árboles esta posibilidad se ve
comprometida por sus largos ciclos de vida y su limitada capacidad
de dispersión (Jump y Peñuelas 2005; Jump et al. 2006). Es
previsible, por tanto, que el cambio climático induzca cambios en
la composición de las comunidades forestales y altere el
funcionamiento mismo de los bosques (Kumar 2010). Por último,
en las proyecciones de clima futuro para la Península Ibérica se
prevé cambios severos en el régimen de precipitaciones (Trigo et
al. 2004) y temperaturas (Giorgi y Lionello 2008), lo que convierte
a esta región en una zona de interés prioritario ante la amenaza
del cambio climático (Costa et al. 1997; Valladares 2004). 

A lo largo de las últimas décadas, y con objeto de cuantificar
algunos servicios ecosistémicos asociados a los bosques (p.ej.
provisión de madera), se ha documentado la distribución y el
estado de las especies arbóreas más comunes en inventarios
forestales de escala nacional. En España, el Inventario Forestal
Nacional (IFN) representa una base de datos de excelente calidad,
por la cantidad y el nivel de detalle, de la información que contiene.
La segunda (IFN2) y tercera (IFN3) edición del IFN (Villaescusa y Diaz
1998; Villanueva 2005) contienen información de más de 90 000
parcelas distribuidas lo largo de la mayoría de los bosques
españoles y muestreadas sobre una cuadricula de 1 × 1 km (ver
Fig. 1). Igualmente, más de 46 000 de estas parcelas son
permanentes y fueron muestreadas tanto en el IFN2 como en el
IFN3, haciendo posible estudiar los cambios ocurridos entre las dos
ediciones del inventario. En ambos inventarios, y para cada parcela
y especie arbórea, se registraron la localización y tamaño de cada
individuo adulto, así como la abundancia aproximada de individuos
jóvenes. Los inventarios contienen también, para cada una de las
parcelas, información sobre la abundancia de especies de matorral
y algunos datos ambientales. Su amplia extensión, y su elevada
resolución espacial, convierten al IFN en una fuente de datos
extremadamente valiosa para la estimación de los cambios que se
van a producir en los bosques de España en el futuro.

Métodos para predecir los efectos del cambio
climático en la distribución y funcionamiento de las
especies arbóreas

Entre los efectos perniciosos del cambio climático sobre los
bosques destacan su capacidad de modificar la distribución
geográfica y el funcionamiento de las especies arbóreas. Por ello
es preciso desarrollar herramientas que permitan predecir la
magnitud de dichos impactos en el futuro. La aplicación de
enfoques experimentales en árboles es muy limitada debido a sus
largos ciclos de vida y maduración, por ello, la modelización
matemática es imprescindible para estudiar, y entender, las
respuestas de los boques a esta dimensión del cambio global.

Una primera aproximación: los modelos de distribución de 
especies

Los Modelos de Distribución de Especies (MDE) representan la
aproximación más sencilla al estudio de los efectos del cambio
climático en la distribución de especies, y tal vez esa sencillez sea
la que explique su éxito y amplia utilización por la comunidad
científica (Araujo y Peterson 2012). Estos modelos relacionan
estadísticamente (p.ej. mediante modelos de regresión, de
clasificación o de aprendizaje automatizado) los registros de
presencia y/o ausencia de una especie en un área determinada con
distintas variables abióticas, generalmente climáticas (p.ej.
temperatura, precipitación u horas de radiación solar), en esas
zonas (Guisan y Zimmermann 2000). La relación estadística
obtenida se puede extrapolar a otros contextos espaciales o
temporales, por ejemplo, al contexto climático previsto para el
futuro (mediante p.ej. modelos de circulación global; ver Pachauri
et al. 2014). Esto permite predecir las zonas que serán óptimas
para cada especie en un contexto de cambio climático (Araújo y
New 2007) (Tabla 1 y Fig. 2). 

Como ejemplo de aplicación de un MDE en la Península Ibérica,
cabe citar el trabajo de Benito Garzón et al. (2008), donde se
utilizaron el mapa forestal español (Ruiz de la Torre 2001) y el mapa
forestal portugués (Inventario Florestal Nacional 2001,
www.icnf.pt/portal/florestas/ifn) para calibrar un MDE mediante
algoritmos de aprendizaje automatizado. Esto permitió proyectar la
distribución potencial de algunas de las especies arbóreas más
comunes en la región, tales como Pinus sylvestris, Fagus sylvatica
o Quercus pyrenaica, para el clima actual, y para el previsto para
el año 2080. Los autores concluyeron que el cambio climático
puede llegar a tener un impacto dramático en la distribución
potencial de algunas especies arbóreas en esta región, llegando a
disminuciones de entre el 73% y el 100% en el área de distribución
potencial para finales de siglo. 

Los MDE simplifican los factores causales que inciden sobre la
distribución geográfica de las especies, centrándose habitualmente
en factores climáticos. No obstante, la distribución geográfica de
las especies es el resultado de un conjunto más complejo de
procesos demográficos y fisiológicos (Watt 1947; Levin 1992), de
la interacción de estos con el ambiente y con otras especies
(Pearson y Dawson 2003), y de factores históricos (Urbieta et al.
2008; Carrión et al. 2010). Por lo tanto, aparte de la dimensión
climática existen dimensiones adicionales que permiten explicar
por qué algunas especies no ocupan áreas que les serían
ambientalmente propicias, o por el contrario, por qué hay especies
capaces de sobrevivir en condiciones ambientales que les son
desfavorables (Soberón 2007). Otras dimensiones adicionales
serían, en primer lugar, la capacidad de movimiento o dispersión
de los organismos, reflejada por procesos como su capacidad
migratoria o de colonización (Jackson y Sax 2010). En segundo
lugar, las interacciones entre especies (p.ej. competencia,
facilitación, parasitismo, etc.) (p.ej. Ruiz-Benito et al. 2013). Y
finalmente, los mecanismos genéticos como la plasticidad
fenotípica y la capacidad adaptativa, y que pueden favorecer la
adaptación de una especie a nuevas condiciones ambientales
(Nicotra et al. 2010; Valladares et al. 2014). 

El papel de estas dimensiones adicionales (p.ej. dispersión,
interacciones bióticas o plasticidad fenotípica) como limitante de la
capacidad de ocupar áreas geográficas propicias, impone
limitaciones al uso de los MDE. Además, este tipo de modelos
asumen que las especies se distribuyen alcanzando sus límites de
tolerancia climáticos, o dicho de otro modo, que las especies
ocupan la totalidad de sus nichos climáticos (Araújo y Pearson
2005; Svenning y Sandel 2013). Se sabe, no obstante, que muchas
especies se encuentran lejos de este equilibrio climático, debido a
las interacciones con otras especies, o bien, a los obstáculos que
han sufrido estas especies a lo largo de la historia para dispersarse
hasta todos los lugares que les son climáticamente adecuados
(p.ej. Svenning y Skov 2004). Por todo esto, para obtener una
predicción fiable de los impactos del cambio climático en los
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Tipo de modelo MDE MEC MSF MM

Tipo de datos Presencias y/o ausencias de
resolución media (pixel)

Demografía y fisiología Demografía y fisiología Presencias y ausencias a
resolución alta (tesela) en
distintos momentos
temporales

Disponibilidad de datos Alta Baja Baja Media

Número de parámetros Bajo Alto Alto Medio

Complejidad Baja Alta Alta Media

Capacidad de calibración Alta Baja Baja Media

Procesos ecológicos Relaciones entre distribución
y factores abióticos

Procesos ecofisiológicos en
relación a factores abióticos.

Procesos ecofisiológicos en
relación a factores abióticos
en interacciones intra- e
inter-específicas.

Procesos demográficos en
relación a factores abióticos y
espaciales.

Procesos evolutivos Si No No No

Escala de aplicación Local y global Local Local Local y regional

Referencias en el texto Morales-Castilla et al. (2015),
Boulangeat et al. (2012),
Araujo y Peterson (2012),
Benito Garzón et al. (2011),
Grenouillet et al. (2011),
Benito Garzón et al. (2008),
Araújo y New (2007)

Nadal-Sala et al. (2013),
Gracia et al. (2004), 
Gracia et al. (1999)

García-Callejas et al. (2016),
Morin et al. (2009), 
Rasche et al. (2012),
Bugmann (2001), 
Bugmann (1994), 
Pacala et al. (1993), 
Botkin et al. (1972)

García-Valdés et al. (2015b),
García-Valdés et al. (2013),
Etienne et al. (2004),
Ovaskainen y Hanski (2004),
Hanski (1991), Levins (1969)

Tabla 1. Resumen, y principales características, de los distintos tipos de modelos revisados en este trabajo, y utilizados para predecir y evaluar los efectos
del cambio climático sobre ecosistemas forestales.
Table 1. Summary, and main characteristics, of the different types of models reviewed in this work, and used to predict and evaluate the effects of climate
change on forest ecosystems.

Figura 1. Mapa de la localización de las parcelas de muestreo contenidas en la tercera edición del IFN español. Cada parcela está indicada con un punto
verde en el mapa y como puede observarse, la cobertura comprende la práctica totalidad del territorio español.
Figure 1. Map of the location of the sampling plots contained in the third edition of the Spanish IFN. Each plot is indicated with a green dot on the map,
and as it can be seen, they cover practically the totality of the Spanish territory.



bosques es conveniente descartar, a priori, que las distribuciones
de las especies de árboles estén en equilibrio con el clima (Iverson
y Prasad 1998).

Profundizando en las relaciones distribución-clima: modelos
ecofisiológicos de crecimiento

Una alternativa a los MDE consiste en profundizar en los
mecanismos que generan las relaciones observadas entre
distribución y clima, modelizando directamente los complejos
procesos que determinan las respuestas, de cada una de las
especies, al clima. Los modelos ecofisiológicos de crecimiento
(MEC) son modelos que estudian las respuestas de cada especie
arbórea al ambiente, a través de distintas funciones del ecosistema
(p.ej. crecimiento, absorción de agua y nutrientes, productividad
vegetal, etc.), las interacciones entre estas funciones, y entre estas
funciones y los componentes del ambiente (p.ej. el clima). Un
ejemplo de este tipo de modelos en el contexto de los bosques
españoles lo proporciona GOTILWA+ (del inglés “Growth Of Trees
Is Limited by WAter”, http://www.creaf.uab.cat/gotilwa+/) (Gracia et
al. 1999; Gracia et al. 2004). Éste es un MEC capaz de simular el
crecimiento de masas forestales en base a mecanismos como la
fotosíntesis, la conductancia estomática, la respiración autotrófica
y heterotrófica, y sus interacciones con el clima, el suelo y la gestión
forestal (ver Tabla 1 y Fig. 2). Los resultados del modelo
GOTILWA+, obtenidos usando datos del IFN2 y el IFN3, y distintos
escenarios de cambio climático, predicen un efecto positivo del
cambio climático sobre la productividad primaria de los bosques
españoles durante la primera mitad del siglo XXI (debido al
incremento de CO2 atmosférico), y un descenso de productividad
hacia la segunda mitad del siglo (debido a la mayor influencia de la
evapotranspiración y las sequías, que producirían un aumento de
las tasas de decaimiento y mortalidad) (Nadal-Sala et al. 2013).
Una limitación importante de este modelo, es que solo puede
simular masas forestales mono-específicas, dejando fuera las
interacciones entre especies y limitando su aplicación para la
predicción de los efectos del cambio climático en los bosques. Aun
así, los resultados de este tipo de modelos son de gran relevancia
para profundizar en nuestro entendimiento de los factores causales
de las respuestas de los ecosistemas forestales a los cambios
ambientales. 

Incluyendo interacciones bióticas: los modelos de sucesión
forestal

La competencia es uno de los procesos fundamentales en la
regulación de la distribución de especies, especialmente a escalas
locales (Tilman 1982). De hecho, se ha demostrado que tener en
cuenta las interacciones entre especies puede mejorar la capacidad
predictiva de los MDE (Leathwick y Austin 2001; Araújo y Luoto
2007; Heikkinen et al. 2007; Bateman et al. 2012). Asimismo, las
interacciones bióticas juegan un cierto papel, aunque menor que el
de la dispersión y el clima, en determinar la probabilidad de
colonización y extinción local de las especies arbóreas de la
Península Ibérica (García-Valdés et al. 2015a). No obstante, las
interacciones inter-específicas suelen ser ignoradas en las
predicciones de los efectos del cambio climático sobre la
distribución de especies, especialmente a escalas espaciales
amplias (Pearson y Dawson 2003). 

A escalas espaciales más pequeñas sí suelen considerarse estas
interacciones a la hora de modelizar el funcionamiento de los
bosques, mediante, por ejemplo, los modelos de sucesión forestal
(MSF; también llamados modelos GAP; ver p.ej. Larocque et al.
2016). Estos modelos consideran factores bióticos (interacciones
intra- e inter-especificas) y abióticos (clima, características del suelo,
etc.) como variables predictivas para determinar distintos procesos
demográficos (p.ej. crecimiento, regeneración y mortalidad) de cada
árbol en una parcela determinada. Este tipo de modelos puede
simular distintas funciones y características de un bosque, como son
su biomasa, composición de especies y productividad (p.ej. Bugmann
1994) (ver Tabla 1 y Fig. 2). Los MSF comparten una serie de
asunciones generales: (1) el bosque se simula como un conjunto de
pequeñas porciones (parcelas) que pueden encontrarse en
momentos distintos de la sucesión, (2) la posición de cada árbol
dentro de cada parcela no es tenida en cuenta, (3) la copa de los
árboles es considerada como una fina capa que ocupa toda la parcela
y que ejerce sombra sobre todos los árboles que están debajo y (4)
cada parcela es independiente de las que la rodean. Algunos de los
MSF más importantes son el modelo JABOWA (Botkin et al. 1972),
considerado el primer MSF y precursor de los demás (Bugmann
2001), y que incorpora factores como el crecimiento, la mortalidad y
la regeneración a través de variables como la temperatura y la
precipitación; el modelo SORTIE (Pacala et al. 1993), que demostró
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Figura 2. Esquema de los distintos tipos de modelos revisados en este trabajo: modelos de distribución de especies (MDE), modelos ecofisiológicos de
crecimiento (MEC), modelos de sucesión forestal (MSF) y modelos dinámicos de metapoblaciones (MM). Los modelos establecen relaciones estadísticas
entre distintos factores abióticos (p.ej. variables climáticas) y los datos de distribución, de eventos de colonización y extinción local o de dinámicas demo-
gráficas (p.ej. crecimiento), respectivamente. La figura muestra dos periodos temporales t1 y t2, en los que se dan cambios de distribución o demográficos.
Figure 2. Schematic figure of the different of model types reviewed in this paper: species distribution models (SDMs), ecophysiological growth models
(EGMs), forest succession models (FSMs) and dynamic metapopulation models (MM). These models establish statistical relationships between different
abiotic factors (e.g. climatic variables) and distribution data, events of local colonization and extinction, or demographic dynamics (eg growth). The figure
shows two time periods, t1 and t2, in which distributional or demographic changes occur.

http://www.creaf.uab.cat/gotilwa+/


que los MSF podían ser parametrizados empíricamente e incluía
factores como el reclutamiento, el crecimiento, la dispersión y la
mortalidad; y el modelo FORCLIM (Bugmann 1994) que supuso una
simplificación respecto a los modelos derivados de JABOWA y un
importante desarrollo de las respuestas funcionales a las variables
ambientales. Para una revisión completa de los MSF leer Larocque
et al. (2016) y Bugmann (2001).

Existen ejemplos de aplicación de los MSF en el que se utilizó
el inventario forestal suizo en combinación con FORCLIM para
predecir cambios en la productividad de los bosques producido por
al cambio climático (Rasche et al. 2012). Sus resultados prevén
que, mientras los bosques alpinos y subalpinos dominados por
especies de pinos y abetos (p.ej. Pinus cembra, Pinus montana o
Picea abies) incrementarían su productividad en el futuro, los
bosques de bajas elevaciones dominados por hayas y quercíneas
(p.ej. Fagus sylvatica o Quercus spp.) sufrirían una disminución en
su productividad como consecuencia del cambio en el clima. En
éste trabajo los datos de los inventarios se han usado con objeto
de validar las predicciones de los modelos, pero no para recalibrar
sus parámetros. De hecho, los MSF se ven limitados por su
dificultad de parametrización, haciendo necesario utilizar ajustes
estandarizados para cada especie (p.ej. FORCLIM) (Bugmann 1994).
Gracias a los inventarios forestales nacionales, existe una
oportunidad de calibración de estos modelos con datos que han
sido muestreados de forma sistemática para muchas especies,
durante periodos temporales amplios y con gran resolución
espacial. Así, el trabajo de Rasche et al. (2012) muestra este
potencial de combinando de datos de un IFN y los MSF para
predecir los impactos del cambio climático en los bosques. A pesar
de todo, los MSF siguen teniendo otras limitaciones, como la de no
considerar el efecto de la dispersión y el potencial de colonización
de nuevas áreas por parte de las especies arbóreas. 

Incluyendo la dispersión y superando la asunción de equilibrio:
modelos dinámicos de metapoblaciones

Los modelos de metapoblaciones (MM) (Levins 1969; Hanski
1991), que consideran como unidad de estudio distintas poblaciones
interconectadas entre sí, estudian dos procesos demográficos
subyacentes a la distribución de especies, la colonización local (p.ej.
aparición de una especie en una zona en la que ésta no se había
observado anteriormente) y la extinción local (p.ej. desaparición de
una especie de una zona en la que sí se había observado su
ocurrencia con anterioridad). De esta forma, los MM incluyen la
dimensión de la dispersión en la modelización de la distribución de
especies (ver Tabla 1 y Fig. 2). Además, a diferencia de los modelos
correlacionales (p.ej. los MDE), cuando se dispone de datos de más
de un momento en el tiempo los MM no precisan de la asunción de
que las especies ocupan sus límites climáticos. De manera general
los MM se rigen por los siguientes criterios: (1) el hábitat se divide
en teselas discretas, (2) todas las poblaciones que habitan en dichas
teselas tiene cierto riesgo de extinción, (3) la dispersión ocurre en
todas las teselas de hábitat, (4) la dinámica en las teselas es
asincrónica, y (5) en el modelo se ignora la dinámica poblacional
dentro de cada tesela (p.ej. Hanski 1999). 

En el contexto de la España peninsular, y haciendo uso del IFN,
García-Valdés et al. (2013) y García-Valdés et al. (2015b)
desarrollaron un MM dinámico (sin asunción de equilibrio),
climáticamente dependiente y estocástico (SPOM, del inglés
“Spatial Patch Occupancy Model”) (Etienne et al. 2004; Ovaskainen
y Hanski 2004), con el que estudiaron las colonizaciones y
extinciones de las especies arbóreas más comunes en la región.
Una vez establecidas las relaciones entre la probabilidad de
colonización y extinción y las variables climáticas y espaciales,
estas relaciones se proyectaron hacia el futuro utilizando
escenarios de cambio climático. En este modelo la probabilidad de
colonización de una especie dependía de la distancia a las parcelas
vecinas ocupadas por la especie y de las características climáticas
(temperatura y la precipitación) de cada una de las parcelas. Al
mismo tiempo, la probabilidad de extinción dependía solamente de
las variables climáticas estimadas para cada parcela. 

Ambos trabajos mostraron que la mayoría de especies arbóreas
de España no se encuentran en equilibrio climático sino que están
expandiendo su área de ocupación, probablemente debido al
abandono, en las últimas décadas, de las tierras agrícolas, y de las
actividades silvícolas tradicionales (Blondel y Aronson 1999;
Álvarez-Martínez et al. 2014; Fuchs et al. 2015). Sin embargo, esta
expansión, o recolonización de área de distribución potencial,
podría verse amenazada por el cambio climático. De hecho, en
algunas especies arbóreas se prevé que el cambio climático
ralentice y limite la expansión de su ocupación del bosque. Esta
tendencia se acentúa para las especies arbóreas cuyo límite
meridional de la distribución está en la meseta central de la
Península Ibérica, donde se encuentran poblaciones confinadas en
zonas montañosas que no podrían “escapar” del cambio climático.
Otras especies arbóreas, no obstante, como p.ej. las especies
mediterráneas, incrementarían su velocidad de expansión gracias
al cambio climático. Esto puede suponer un cambio en las
comunidades forestales de muchas regiones, bien incrementando
su cantidad de especies, bien disminuyéndola (ver la zona de
Catalunya, País Vasco y Galicia en la Figura 3c).

Aunque este tipo de modelos ofrecen soluciones a algunos de
los problemas relacionados con la modelización de la distribución
de especies forestales, también acarrean limitaciones que han de
ser tenidas en cuenta. Las limitaciones más importantes en los
trabajos mencionados (García-Valdés 2013; García-Valdés et al.
2015b) son: (1) se asume que la distancia de dispersión mínima es
de 1 km (la distancia más cercana que existe entre las parcelas del
IFN), cuando en realidad la mayor parte de la dispersión de semillas
arbóreas ocurren en distancias más cortas (Clark 1998; Clark et al.
1999; Nathan 2006); (2) El IFN contiene datos restringidos a dos
periodos temporales (IFN2 e IFN3), lo que limita el estudio preciso
de la dinámica de colonizaciones y extinciones en árboles. Además,
cada periodo comprende tan solo 10 años, lo que podría ser un
periodo corto si consideramos los periodos de maduración de
algunas especies; y (3) existen fenómenos climáticos extremos,
como por ejemplo las sequías persistentes, que pueden
desencadenar efectos negativos como un aumento dramático de
los incendios forestales (Allen 2009), cuyas consecuencias no
pueden ser tenidas en cuenta por este tipo de modelos. Para una
discusión detallada de las limitaciones de este modelo leer el
apéndice S3 de García-Valdés et al. (2015b) el apéndice S1 de
García-Valdés et al. (2013).

Combinando la dispersión y las interacciones bióticass
Una limitación tanto de los MSF como de los MDE, es que no

suelen considerar la dispersión de especies, lo que limita su
aplicación para hacer predicciones realistas del movimiento de
estas especies en un contexto de cambio climático. Existen MDE
que sí han tenido en cuenta la dispersión de los árboles, pero se
han limitado a estimar índices específicos de dispersión basados
en la autocorrelación espacial mostrada por las especies, pero sin
tener en cuenta medidas de dispersión observadas en cada unidad
espacial (p.ej. Boulangeat et al. 2012). Por otro lado, los MM que
sí tienen en cuenta la dispersión de las especies arbóreas, suelen
ignorar las interacciones que existen entre ellas (pero ver García-
Valdés et al. 2015a). No obstante, en un reciente estudio de
García-Callejas et al. (2016) se usaron datos del IFN para calibrar
un modelo que simulaba, además del crecimiento de cada árbol en
la parcela y su probabilidad de supervivencia en función de
variables abióticas y bióticas, la dispersión entre parcelas usando
datos de colonizaciones entre el IFN2 y el IFN3. Este modelo
representa un importante avance hacia la integración de los MSF,
que incluyen interacciones inter-especificas, y los MM, que incluyen
la dispersión de las especies.

Oportunidades, retos y cuestiones emergentes
La creciente disponibilidad de datos de inventarios forestales

nacionales está permitiendo entender mejor y predecir con mayor
detalle los impactos del cambio climático sobre los bosques. Entre
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las principales ventajas que aportan los inventarios forestales
nacionales están: (1) que su gran cantidad de datos (el IFN
español, por ejemplo, contiene información de más de un millón de
árboles) permite realizar análisis de alta resolución y calibrar
distintos tipos de modelos (p.ej. MDE, MEC, MSF y MM); (2) que
cubren extensas áreas del territorio (el IFN cubre casi todas las
superficies forestales españolas, ver Fig. 1), lo que es de gran
ayuda para estudiar los efectos de procesos que, como el cambio
climático, afectan a zonas muy amplias; y (3) que en algunos casos,
como el del IFN español, cuentan con medidas repetidas en el
tiempo en las que los árboles han sido muestreados más de una
vez de forma sistemática y estandarizada, permitiendo calibrar
modelos dinámicos e incorporar la dimensión temporal a la
modelización. Aunque bien es cierto que muchos inventarios
forestales nacionales solo disponen de dos medidas consecutivas,
lo que limita su uso en el estudio de la dinámica forestal (p.ej.
mediante MM).

La utilización de uno u otro tipo de modelo dependerá, en última
estancia, de los datos disponibles y de los objetivos de cada
estudio. En el ámbito de la modelización en ecología es bien
conocido el balance necesario entre complejidad y realismo (v.g.
“simplicity-realism trade-off”; Tilman y Kareiva 1997). Algunos
modelos simples, como los MDE, pueden ser calibrados con pocos
datos, pero no tienen en cuenta algunos procesos más complejos
como la respuesta fisiológica, la dispersión o las interacciones entre
especies (pero ver Araújo y Luoto 2007; y Boulangeat et al. 2012).
Otros modelos son tan complejos que para su calibración hace falta
información muy específica y difícil de obtener (p.ej. Bugmann
1994), pero una vez calibrados tienen en cuenta procesos
complejos como las interacciones inter- e intra- específicas
(Bugmann 1994), o la influencia de procesos ecofisiológicos
(Nadal-Sala et al. 2013). Para los modelos más complejos, la
disponibilidad de datos de inventarios forestales supone una gran
oportunidad (ver Rasche et al. 2012), ya que abre la puerta a
realizar re-calibraciones específicas para cada región geográfica
y/o periodo de tiempo. 

En lo referente a los retos, en general los modelos más
complejos siguen sin incorporar procesos de dispersión (Bugmann
2001; Nadal-Sala et al. 2013), pero es esperable que dichos
procesos vayan siendo tenidos en cuenta de forma creciente, vistos

los resultados prometedores arrojados por aproximaciones
pioneras (ver García-Callejas et al. 2016). Los MM dinámicos
representan un punto intermedio de complejidad. Estos modelos
pueden ser calibrados fácilmente si se cuenta con la cantidad de
datos suficiente (v.g. como la que proporcionan los inventarios
forestales nacionales), e incluyen algunos procesos demográficos
complejos, como la dispersión. Además, este tipo de modelos
pueden ser ajustados para incluir las interacciones bióticas (ver
García-Valdés et al. 2015a), aunque en el contexto de la Península
Ibérica no se hayan utilizado para realizar proyecciones hacia el
futuro, ya que representa un importante reto metodológico
(Morales-Castilla et al. 2015). 

Durante los últimos años no ha dejado de aumentar la
complejidad y sofisticación de los modelos que predicen los
efectos del cambio climático en la distribución de especies y en
el funcionamiento de los ecosistemas. Con ello ha aumentado el
realismo de los modelos y su capacidad para incorporar un mayor
número de procesos ecológicos, pero dicho realismo se consigue
con frecuencia, a expensas de una disminución en la aplicabilidad
de los modelos. Sería posible pensar en alternativas como, por
ejemplo, las aproximaciones jerárquicas que permitan combinar
distintos tipos de modelos en etapas sucesivas de la predicción
(Pearson et al. 2004). Es decir, se podrían utilizar distintos
modelos a distintas escalas y acoplar sus predicciones utilizando,
por ejemplo, los resultados de un modelo a una escala (p.ej.
mayor) como punto de partida del modelo de la escala siguiente
(p.ej. menor). Otra solución alternativa podría basarse en
combinar, o ensamblar, las predicciones resultantes de distintos
modelos (ver Morin et al. 2009) de forma análoga a como ya se
hace con los resultados de distintos MDE (p.ej. BIOMOD; Thuiller
et al. 2009). La lógica subyacente es que los distintos modelos
presentan distintas tasas de error (v.g. falsos negativos y
positivos), y al ser combinados dichos errores se compensan
entre sí, disminuyendo en promedio. A pesar de que aún no existe
consenso en cuanto a la idoneidad de ensamblar los resultados
obtenidos a partir de distintos modelos (Araújo y New 2007;
Grenouillet et al. 2011; Crimmins et al. 2013), esta aproximación
podría servir para inspirar en un futuro el ensamblaje de los
resultados provenientes de modelos forestales de distintas
escalas (p.ej. MDE y MSF). 
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Figura 3. Mapas de riqueza de especies de árboles en la España peninsular en cuadriculas de 10 x 10 km, proyectados para el año 2100 y obtenidos a
partir de un SPOM (García-Valdés et al. 2015b), y considerando los siguientes escenarios: un escenario donde el clima permanecería constante con
respecto al clima actual (A) y un escenario con cambio climático (B). En el panel (C) se proyectan las pérdidas (azul) o ganancias (rojo) en especies en
2100 debido al cambio climático respecto a un escenario con clima constante para el mismo momento. Se puede observar p.ej. pérdidas de diversidad
de árboles en regiones de Galicia, País Vasco y Cataluña, y zonas de ganancia de diversidad en los Pirineos y el Sistema Ibérico. 
Figure 3. Maps of tree species richness in peninsular Spain in a 10 x 10 km grid, projected for the year 2100 and obtained from a SPOM (García-Valdés
et al. 2015b), and considering the following scenarios: constant climate (A), and climate change (B). Panel (C) shows losses (blue) or gains (red) in species
in 2100 caused by climate change, reference to a constant climate scenario for the same time. It can be seen, e.g. loss of tree diversity in regions of
Galicia, Basque Country and Catalonia, and areas of diversity gain in the Pyrenees and the Iberian System.



Uno de los aspectos más relevantes relacionado con las
predicciones de la distribución futura de las especies, pero al que
se ha prestado menor atención, es la incertidumbre asociada tanto
a los datos (pero ver García-Valdés et al. 2013), como a los
modelos (Dormann et al. 2008; Naimi et al. 2011; Naimi et al. 2014).
Las consecuencias son claras. Si el margen de error asociado a
una predicción futura es demasiado grande, la aplicabilidad de
dicha predicción a la hora de adoptar medidas de conservación o
gestión se verá comprometida. En el caso de los MDE, la
incertidumbre alrededor de las predicciones no es tenida en cuenta
de forma habitual (pero ver Naimi et al. 2011; Naimi et al. 2014), y
se ha demostrado que estos modelos tienen una capacidad
limitada para predecir con exactitud las distribuciones futuras de
ciertas especies (Araújo y Rahbek 2006). La distribución futura de
una especie puede desviarse de la predicción proporcionada por
un modelo, pero mantenerse dentro de los intervalos de confianza
de dicha predicción. En ese caso, el modelo sí estaría recogiendo
la distribución futura, pero con una probabilidad menor a la
predicción promediada (Naimi et al. 2014), lo que tendría que ser
tenido en cuenta en cualquier medida de gestión basada en esas
predicciones. Así, se mantiene el reto de incorporar de forma
sistemática la incertidumbre asociada a datos, y modelos, de forma
que las predicciones también incorporen dicha incertidumbre. Esto
tendría consecuencias para la aplicación de modelos predictivos
del cambio climático en biología de la conservación, donde se
podrían adoptar enfoques basados en la identificación de las zonas
donde la incertidumbre acerca de los impactos del cambio climático
es mayor. Dichas áreas de elevada incertidumbre requerirían una
mayor atención, muestreo y seguimiento, en el futuro.

Por último, las especies tienen cierta capacidad de adaptación
a las condiciones ambientales cambiantes, derivada de su
plasticidad fenotípica y de otros factores micro-evolutivos (Pulido y
Berthold 2004; Pulido 2007; Williams 2008; Chevin et al. 2010). Los
modelos predictivos que hemos descrito, no obstante, suelen
asumir que la respuesta de las especies a las condiciones abióticas
no cambian con el tiempo, a pesar de que se ha demostrado que
la variabilidad intra-específica influye en la distribución de especies
(Benito Garzón et al. 2011), y que el nicho realizado de una misma
especie puede variar significativamente al cambiar ésta de contexto
geográfico (Broennimann et al. 2007). Sin embargo, recientemente
se han desarrollado metodologías que permiten introducir en los
MDE factores macro-evolutivos ligados a la distribución espacial
de otras especies filogenéticamente cercanas (Morales-Castilla et
al., datos sin publicar). Estos factores, capaces de representar, de
forma latente, procesos derivados de las similitudes ecológicas e
interacciones que muestra la especie estudiada con otras especies,
serían susceptibles de ser introducidos como variables explicativas
adicionales en otros modelos más sofisticados, tales como los MM
o los MSF. 

Conclusiones

Las herramientas de modelización desarrolladas en los últimos
años, combinadas con la elevada disponibilidad de datos
provenientes de los inventarios forestales nacionales, han
fomentado un espectacular desarrollo de nuestra capacidad para
hacer predicciones sobre el futuro de los ecosistemas forestales.
Los modelos varían en gran medida en sus grados de complejidad
y realismo y, por tanto, también lo hacen sus predicciones. A pesar
de la tendencia hacia una mayor sofisticación de los modelos para
poder incluir procesos como la ecofisiología, las interacciones
bióticas o la dispersión, dicha complejidad puede reducir la
capacidad de calibrar dichos modelos y su aplicabilidad. La
combinación de los resultados provenientes de modelos
alternativos, calibrados a distintas escalas, o la incorporación de la
incertidumbre en las predicciones, son aspectos clave a tener en
cuenta en trabajos futuros, de manera que las predicciones de los
impactos del cambio climático sobre los bosques sean cada vez
más precisas.
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