
APORTACIÓN DE LOS MODELOS ECOHIDROLÓGICOS CON
FEEDBACKS AL CONOCIMIENTO DEL FUNCIONAMIENTO
DE LOS ECOSISTEMAS DE ZONAS ÁRIDAS Y SEMI-ÁRIDAS

Y. PUEYO*

Instituto Pirenaico de Ecología (CSIC), Av. Montañana 1005, P.O. Box 13.034,
50059 Zaragoza, España.

RESUMEN. En las zonas áridas y semi-áridas, la redistribución espacial del
agua es un proceso fundamental para entender el funcionamiento y la dinámica
de los ecosistemas. En estos ecosistemas se da una retroalimentación positiva
(feedback) entre la presencia de vegetación y el agua disponible para las plan-
tas, que es responsable de la formación de los patrones espaciales regulares
encontrados frecuentemente en estas zonas, y cuyas consecuencias para los eco-
sistemas han sido extensivamente estudiadas desde la ecohidrología, tanto expe-
rimentalmente como de forma teórica. En este artículo revisamos las principales
aportaciones que la modelización ecohidrológica que incorpora feedbacks ha
proporcionado al conocimiento del funcionamiento de los ecosistemas áridos y
semi-áridos, así como las necesidades futuras de estudio en este campo.

Contributions of the eco-hydrological models incorporating feedbacks to the
knowledge of arid and semi-arid ecosystems functioning

ABSTRACT. Water redistribution is a fundamental mechanism driving the
functioning and dynamics of arid and semi-arid ecosystems. There, a positive
feedback exists between vegetation biomass and soil water availability for plants,
and it is often responsible of a regular spatial pattern development. The
consequences of such spatial patterns in plant and water occurrence have been
extensively studied in the field of eco-hydrology, both experimentally and
theoretically. Here, we review the main contributions of the ecohydrological models
incorporating feedbacks to the knowledge of arid and semi-arid ecosystems
functioning, as well as the future research needs and directions in this research field.
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1. Introducción: Ecohidrología de los ecosistemas de zonas áridas y semi-áridas

Las zonas áridas, semi-áridas y subhúmedas ocupan el 41% de la superficie terres-
tre (Reynolds et al., 2007), porcentaje que asciende hasta el 74% en la Península Ibéri-
ca (MARM, 2008). En estas zonas habita un tercio de la población mundial, subsistiendo
con una economía basada en gran medida en la agricultura y el pastoreo tradicional
(Millennium Ecosystem Assessment, 2005). Por ello, el mantenimiento de la producti-
vidad y de la diversidad de los recursos pastables es un tema fundamental para la sub-
sistencia y sostenibilidad de estas poblaciones. Para ello, es clave un buen conocimiento
del funcionamiento de los ecosistemas pastorales áridos y semi-áridos, que permita una
correcta gestión de los recursos y capacidad de predicción frente a cambios futuros de
una manera eficaz.

La disponibilidad de agua es el principal recurso limitante que condiciona el fun-
cionamiento de los ecosistemas de las zonas áridas y semi-áridas (Noy-Meir, 1973).
En estos ecosistemas, la cantidad de agua disponible para las plantas no sólo depende
de la cantidad de precipitación, sino también en gran medida de la redistribución del
agua de lluvia dentro del ecosistema (Greigsmith, 1979; Bergkamp et al., 1999; Lud-
wig et al., 2005). En concreto, la escorrentía superficial, la capacidad de infiltración
del suelo, la evaporación y la capacidad de retención del agua por parte del suelo son
procesos hidrológicos que van a determinar la cantidad de agua disponible para el
establecimiento, viabilidad y productividad vegetal. La capacidad de infiltración en el
suelo sin vegetación de las zonas áridas y semi-áridas es a menudo muy escasa, ya que
la presencia de costra superficial y la elevada compactación del suelo impiden al agua
infiltrarse (Noy-Meir, 1973; Tongway et al., 2001; Hamerlynck et al., 2002). La pre-
sencia de costra es un fenómeno frecuente en la superficie de los suelos de las zonas
áridas y semi-áridas. Podemos hablar de dos tipos de costra, la costra física, que se ori-
gina por el impacto de las gotas de lluvia en la superficie del suelo desnudo, y la cos-
tra biológica que la constituyen los líquenes y algas que a menudo colonizan el suelo
desnudo de ambientes áridos. La costra física obstruye los poros del suelo, y con ello
es responsable de una escasa infiltración y de la generación de escorrentía superficial
(Mills et al., 2009). Sin embargo, el papel de la costra biológica en la infiltración no
está claro y se han encontrado resultados contradictorios en diferentes trabajos. Hay
estudios que ven un incremento de la infiltración en presencia de costra biológica,
mientras que otros trabajos constatan una disminución de la infiltración de agua en
presencia de costra (West, 1990; Eldridge y Greene, 1994; Eldridge et al., 2000, 2010;
Maestre et al., 2002). Parece que el carácter hidrófobo o hidrófilo de las especies inte-
grantes de la costra bióloga van a determinar el papel que juegan en la infiltración de
agua en el suelo (Eldridge et al., 2002). Por su parte, una elevada compactación del
suelo es una característica intrínseca de algunos tipos de suelo, como las arcillas
(Hamerlynck et al., 2002; Moret et al., 2011). También hay factores extrínsecos al
ecosistema que pueden agudizar la falta de infiltración. En concreto, el pastoreo, o
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más bien, el sobrepastoreo, es decir, un uso excesivo de los recursos pastables, afecta
al ecosistema de varias formas, entre las que se incluye el efecto de pisoteo del suelo,
que produce una compactación que tiene como consecuencia la disminución de la
capacidad de infiltración del suelo (Castellano y Valone, 2007; Dunne et al., 2011).
Esto genera escorrentía superficial, que además de suponer una pérdida de agua lade-
ra abajo, suele llevar asociados procesos de erosión.

La capacidad de infiltración del suelo se ve incrementada en gran medida por la
presencia de vegetación (Bhark y Small, 2003; Ludwig et al., 2005; Arnau-Rosalen et
al., 2008). Las plantas crean macroporos en el suelo, que permiten que el agua se infil-
tre, y la textura del suelo se ve muy mejorada por la elevada concentración de materia
orgánica que hay debajo de las plantas, que lleva a una mayor capacidad de retención
(Joffre y Rambal, 1993; Bochet et al., 1999; Maestre et al., 2002, 2003; Bedfor y Small,
2008; Segoli et al., 2008). No sólo la infiltración es mayor bajo las plantas, sino que la
evaporación, una de las mayores pérdidas de agua en los ecosistemas áridos y semi-ári-
dos (Huxman et al., 2005), se ve reducida en gran medida (Callaway, 2007).

Las zonas áridas y semi-áridas se caracterizan por una cubierta vegetal que no es
continua, sino distribuida en manchas de vegetación que aparecen alternadas con
zonas de suelo desnudo (Fig. 1). Con esta configuración espacial, los procesos de
infiltración y escorrentía superficial están fuertemente ligados a la distribución espa-
cial de la vegetación (Tongway et al., 2001). En las zonas desnudas el agua de la llu-
via no se infiltra y se genera una escorrentía superficial que, cuando encuentra una
zona con vegetación, se infiltra en el suelo. A estos ecosistemas se les conoce como
ecosistemas source-sink en la literatura (Cerdà, 1997), y su dinámica está amplia-
mente estudiada (Cerdà, 1997; Puigdefábregas et al., 1999; Ludwig et al., 2005; Bau-
tista et al., 2007). Por tanto, en estos sistemas, la presencia de vegetación favorece
una mayor disponibilidad de agua localmente. A su vez, la disponibilidad de agua
favorece el establecimiento de nuevas plántulas y la supervivencia y crecimiento de
la vegetación. Es lo que se conoce como un proceso de retroalimentación positiva
(feedback) entre la presencia de vegetación y la disponibilidad de agua para las plan-
tas (Rietkerk et al., 2004). Las implicaciones de la presencia de feedbacks en el fun-
cionamiento de los ecosistemas están ampliamente documentadas. En primer lugar,
este tipo de feedback entre la presencia de vegetación y la infiltración de agua en el
suelo es un mecanismo estabilizador en los ecosistemas de zonas áridas y semi-ári-
das, que controla la transición de un estado a otro, es decir, el cambio en estructura y
función del ecosistema (Turnbull et al., 2012). La concentración de recursos que
supone el feedback, hace que el sistema sea capaz de mantener un estado con vegeta-
ción en unas condiciones de aridez que una distribución homogénea de agua no per-
mitiría (Rietkerk et al., 2004). Además, el sistema es capaz de sostener una mayor
biomasa vegetal y diversidad de especies (Sachak et al., 1998; Rietkerk et al., 2002).
Sin embargo, la presencia de feedbacks también confiere estabilidad al estado degra-
dado del ecosistema (Suding et al., 2004; Pueyo et al., 2009). Una vez se ha traspa-
sado un umbral de degradación, la eliminación de la cubierta vegetal conduce a un
estado degradado en el que la ausencia de vegetación impide la infiltración de agua,
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Figura 1. Fotografías de comunidades vegetales en la Reserva Ornitológica del Planerón
en la que se aprecia el patrón espacial que forma la alternancia de manchas de vegetación

y suelo desnudo.



lo que a su vez, impide el establecimiento de la vegetación. Asociados a este feed-
back, aparecen otros, como la degradación del suelo por erosión, que también contri-
buyen a la estabilidad del estado degradado (Turnbull et al., 2012). Es en estas
condiciones cuando el sistema no va a ser capaz de recuperarse por sí sólo, y será
necesario el conocimiento del funcionamiento eco-hidrológico del ecosistema para
promover una restauración ecológica que lleve al sistema al estado óptimo de conser-
vación (Sunding et al., 2004; Pueyo et al., 2009).

Por tanto, hemos visto que la dinámica source-sink de escorrentía-infiltración de
agua que predomina en las zonas áridas y semi-áridas se debe a la distribución de la ve-
getación en manchas entre zonas de suelo desnudo. A su vez, el patrón espacial de la
vegetación se mantiene por la retroalimentación entre presencia de agua y estableci-
miento vegetal que se establece en las zonas con vegetación. Por ello, el patrón espacial
de la vegetación, que es al mismo tiempo origen y propiedad emergente de la dinámica
ecohidrológica del sistema, se considera un buen indicador de los procesos subyacentes
en el ecosistema, de su estado de conservación y de la posibilidad de un colapso en el
ecosistema que lleve a un estado degradado estable (Kéfi et al., 2007a; Zeng y Zeng,
2007). En este último punto, ha habido una controversia recientemente sobre la idonei-
dad del patrón espacial como indicador temprano del colapso del ecosistema (Maestre y
Escudero, 2009; Kéfi et al., 2010) y todavía hay mucho que estudiar para unir los resul-
tados más teóricos con los estudios de campo.

Recientemente está teniendo un gran desarrollo la ecohidrología como una nueva
disciplina en la frontera entre la ecología y la hidrología. La ecohidrología es la ciencia
que estudia las interacciones recíprocas entre el ciclo hidrológico y los ecosistemas
(Rodríguez-Iturbe y Porporato, 2004), y que intenta entender cómo los mecanismos
hidrológicos explican los procesos y los patrones ecológicos (Rodríguez-Iturbe et al.,
2001). Dentro del campo de la ecohidrología la modelización es una herramienta muy
útil en el estudio de los ecosistemas de zonas áridas dominados por feedbacks, ya que
éstos son sistemas complejos que se benefician de la capacidad de los modelos de tener
en cuenta varios procesos simultáneamente, y de su dinamismo.

El objetivo de este trabajo es revisar los avances en la ecohidrología de las zonas
áridas y semi-áridas dominadas por feedbacks, poniendo especial énfasis en los mode-
los ecohidrológicos que se han desarrollado, su relación con los estudios de campo, las
preguntas que contestan y las que plantean para el conocimiento del funcionamiento de
los sistemas ecohidrológicos limitados por la disponibilidad de agua. Por tanto, incluyo
en esta revisión en los modelos ecohidrológicos que se centran, o al menos incluyen, el
feedback entre la presencia de vegetación y la infiltración de agua. Se excluyen de esta
revisión los numerosos modelos ecohidrológicos que, aunque incluyen la vegetación
como un factor a tener en cuenta en el balance hídrico (por ej., Paruelo y Sala, 1995;
Rodríguez-Iturbe et al., 2001), no incluyen el mecanismo de feedback entre la infiltra-
ción y la presencia de vegetación.

Esta revisión no se centra en los detalles matemáticos de los diferentes modelos,
sino en las principales aportaciones de cada uno de ellos al conocimiento del funciona-
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miento ecohidrológico de las zonas áridas y semi-áridas. Para la comparación de las for-
mulaciones matemáticas de los diferentes modelos se remite a lo largo del texto a los
artículos originales, donde los autores detallan sus respectivos modelos (ver también
Borgogno et al. 2009 para una completa revisión de las características matemáticas de
los modelos orientados a la formación de patrones).

2. Modelos ecohidrológicos incorporando feedbacks de zonas áridas y semi-áridas

Muchos de los modelos ecohidrológicos basados en feedbacks de zonas áridas y
semi-áridas se centran en explicar los mecanismos de formación de los patrones espa-
ciales auto-organizados de la vegetación (Borgogno et al., 2009). El mecanismo
modelizado como responsable de la formación de patrones espaciales es la presencia
de un feedback dependiente de la escala: existe un feedback positivo en un rango
corto, y un feedback negativo en un rango más largo (Lejeune et al., 1999; Rietkerk et
al., 2004; Rietkerk y Van de Koppel, 2008). El feedback dependiente de la escala es
un mecanismo de generación de patrones muy extendido en la naturaleza conocido
como inestabilidad de Turing, ya que fue Alan Turing quien describió por primera vez
cómo dos reactivos con diferentes difusividades podían generar patrones (Turing,
1990). Este mecanismo permite explicar la formación de multitud de patrones en pro-
cesos químicos, físicos y de morfogénesis biológica, como por ejemplo, la formación
de las manchas en la piel de mamíferos (Turing, 1990; Murray, 2001). Traducido a tér-
minos ecohidrológicos, este mecanismo implica que las plantas favorecen la presen-
cia de una mayor disponibilidad de agua localmente, lo que permite instalarse a
nuevas plantas en su entorno (feedback positivo), pero a mayor escala, las plantas dis-
minuyen la disponibilidad de agua en la comunidad vegetal, por la competencia que
ejercen por el agua como recurso limitante (feedback negativo). Además, frecuente-
mente la zona radicular de las plantas se extiende más allá de la parte aérea, lo que
supone que el efecto positivo de la presencia de plantas sobre la disponibilidad de
agua (infiltración y menor evaporación) se da a una escala menor que el efecto nega-
tivo por consumo de agua (Couteron y Lejeune, 2001; Gilad et al., 2004; Barbier et
al., 2008). Los modelos deterministas que incluyen este mecanismo son capaces de
reproducir los patrones espaciales regulares encontrados en la naturaleza (bandas,
laberintos y manchas circulares; Fig. 1).

Uno de los primeros modelos sobre formación de patrones regulares como con-
secuencia de un feedback dependiente de la escala entre la presencia de vegetación y
la disponibilidad de agua fue el de Thiery et al. (1995). Aunque este modelo es feno-
menológico, es decir, no incluía el movimiento del agua explícitamente, fue un gran
avance para comprender el mecanismo subyacente en los patrones espaciales en forma
de bandas perpendiculares a la pendiente encontrados en laderas de zonas semi-áridas
(Valentin et al., 1999). Mediante un modelo estocástico de autómatas celulares, se
reprodujo la formación y dinámica ladera arriba de las bandas de vegetación con el
único mecanismo de una instalación preferencial de la vegetación en el borde ladera
arriba de las bandas, donde se infiltra el agua de escorrentía superficial generada en el
espacio entre bandas inmediatamente anterior, y una mortalidad preferencial de la
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vegetación en el borde ladera abajo de las bandas, debido a la escasez de agua por
el consumo del agua de escorrentía por parte de la banda de vegetación superior
(Fig. 2a). Posteriormente, se investigó la formación y dinámica de estos patrones espa-
ciales de biomasa vegetal mediante ecuaciones diferenciales (que permitía variables
continuas en el espacio y en el tiempo) mediante el feedback dependiente de la esca-
la, denominado en estos trabajos “cooperación a escala corta e inhibición a escala
larga” (Lefever y Lejeune, 1997; Lejeune et al., 1999; Lejeune y Tlidi, 1999). Simul-
táneamente, Klausmeir (1999) introdujo explícitamente la dinámica del agua en el
modelo, corroborando el mismo mecanismo de formación de patrones en banda en
laderas. Este modelo consiste en un sistema de dos ecuaciones diferenciales parciales,
agua disponible en el suelo y biomasa vegetal. El agua se mueve ladera abajo por un
proceso de convección, hasta que encuentra la banda de vegetación, donde se infiltra.
A su vez, la biomasa vegetal aumenta directamente con la presencia de agua, que es
máxima en la parte de la banda de la vegetación localizada ladera arriba, ya que reci-
be el agua de la escorrentía de la zona sin vegetación, y mínima en la parte de la banda
de vegetación que queda ladera abajo, donde se produce la disminución de la bioma-
sa vegetal por ausencia de agua (Fig. 2a). Diversos modelos han comprobado que el
mismo mecanismo (Fig. 2b) opera en zonas sin pendiente (Couteron y Lejeune, 2001;
Von Hardenberg et al., 2001; Rietkerk et al., 2004), reproduciendo los patrones en
puntos y laberintos ubicuos en la naturaleza en estas mismas condiciones (Rietkerk y
Van de Koppel, 2008). Estas primeras aproximaciones matemáticas que se hicieron
más o menos simultáneamente para explicar la formación de patrones en zonas áridas
obtuvieron unos resultados muy similares, lo que da robustez a las asunciones de estos
modelos, y a las conclusiones y predicciones obtenidas con ellos.

Un avance significativo hacia modelos más mecanicistas que reproducen los patro-
nes espaciales de la vegetación mediante el feedback agua-biomasa vegetal fue incluir
explícitamente la escorrentía superficial en la formulación matemática (HilleRisLam-
bers et al., 2001; Rietkerk et al., 2002; Gilad et al., 2004) mediante un sistema de tres
ecuaciones diferenciales que representaban respectivamente la dinámica espacio-tempo-
ral de la biomasa vegetal, del agua superficial y del agua en el suelo. Con estos mode-
los se investigó a fondo las implicaciones que para el ecosistema tiene la concentración
de recursos bajo las plantas. En concreto, se vio que las comunidades vegetales son, gra-
cias al feedback y a la acumulación del agua disponible bajo las plantas, capaces de man-
tener una mayor biomasa vegetal y de sobrevivir en condiciones más áridas que en
ausencia de este mecanismo (Rietkerk et al., 2002). Por otro lado, se ha comprobado
cómo las plantas pioneras en la formación de manchas de vegetación, “ingenieros del
ecosistema” (Jones et al., 1994), son capaces de crear unas condiciones de mayor dis-
ponibilidad hídrica para que otras plantas puedan establecerse (Gilad et al., 2004). Tam-
bién se observó que las diferentes configuraciones espaciales presentan distintos grados
de resiliencia y productividad (Yizhaq et al., 2005).

Posteriormente se han investigado otros mecanismos que no se tuvieron en cuenta
inicialmente. En este sentido, destaca la inclusión de regímenes de precipitación realis-
tas (Guttal y Jayaprakash, 2007), en contraposición con la precipitación uniforme de los
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modelos anteriores, con lo que se ha investigado cómo la variación estacional e intera-
nual en el régimen de precipitaciones o los periodos prolongados de sequías juegan un
papel importante en el estado final del ecosistema. También se ha descubierto que la
estocasticidad en la variación interanual de las precipitaciones es uno de los factores res-
ponsables del mantenimiento de los patrones espaciales de la vegetación característicos
de las zonas áridas y semi-áridas (D’Odorico et al., 2006b).

Figura 2. Esquema de los mecanismos ecohidrológicos responsables de la formación
de patrones en la vegetación en a) laderas y b) condiciones sin pendiente.
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Una simplificación frecuente de los modelos ecohidrológicos mencionados es la
representación de la vegetación de una forma poco realista. En muchos modelos se
modeliza la dispersión y establecimiento de nuevas plántulas con un proceso de difu-
sión, en el que la biomasa vegetal se mueve de una celda a la contigua por un gradiente
de biomasa. Aunque esta simplificación puede aceptarse para la vegetación con creci-
miento clonal, como las gramíneas perennes (Murray, 2001), es poco realista para repre-
sentar la dispersión por semillas, que puede alcanzar grandes distancias en especies
anemócoras o zoócoras. Un avance en este sentido fueron los modelos que incorporaron
la dispersión de semillas mediante una ecuación integro-diferencial, con la que la vege-
tación puede alcanzar una distancia considerable en cada dispersión, definida matemáti-
camente por una función de distribución de la biomasa que se dispersa (Pueyo et al.,
2008; Thompson et al., 2008). Con estos modelos se obtienen patrones espaciales más
heterogéneos que con los modelos que basan la dispersión en procesos de difusión, y
permiten entender la implicación de las características reproductivas de las plantas (dis-
tancia de dispersión, habilidad en el establecimiento, etc.) en la formación de patrones
espaciales y en la dinámica de los ecosistemas.

Otra simplificación frecuente de la representación de la vegetación en muchos
modelos ecohidrológicos de zonas áridas es representarla como biomasa vegetal mono-
específica. Esto es un limitante para la aplicabilidad de los modelos ya que, en primer
lugar, diferentes especies o grupos funcionales se pueden comportar de forma diferente
frente a unas condiciones hídricas determinadas, y como consecuencia, el valor de los
parámetros biológicos del modelo sería variable para cada tipo funcional. Además, las
interacciones interespecíficas de facilitación y competencia son fundamentales para
entender la dinámica y composición de las comunidades vegetales de los ecosistemas ári-
dos y semi-áridos. Los modelos ecohidrológicos que tienen en cuenta explícitamente la
interacción entre varios tipos de plantas abordan estas cuestiones. Gilad et al. (2007)
desarrollaron un modelo de interacción entre vegetación leñosa y herbácea, con el que
investigaron las interacciones entre las plantas (facilitación y competencia) en gradientes
de estrés y de perturbaciones y a diferentes escalas espaciales, y comprobaron las hipóte-
sis que planteaban las observaciones en ecosistemas reales, como la transición de com-
petencia a facilitación y de nuevo a competencia a lo largo de un gradiente de aridez
(Maestre et al., 2005). También se han investigado recientemente las interacciones bióti-
cas entre gramíneas y matorrales a lo largo de gradientes de aridez (Pueyo et al., 2010),
concluyendo que las diferentes características reproductivas de estas plantas (crecimien-
to clonal y dispersión por semillas a larga distancia respectivamente) proporcionan dife-
rentes habilidades, siendo la dispersión de semillas clave a la hora de recuperarse desde
un estado degradado, y confiriendo la reproducción clonal una gran resistencia frente a la
aridez, debido al gran aprovechamiento que hacen las plantas con este tipo de reproduc-
ción de la concentración de recursos en torno a la vegetación preexistente (Pueyo et al.,
2010). Por otro lado, la inclusión explícita de procesos fisiológicas de las plantas, como
la fotosíntesis y la respiración en un modelo ecohidrológico permite evaluar el efecto neto
de los cambios en temperatura, precipitación y CO

2 predichos con el cambio climático
(Kefi et al., 2008).
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Casi todos los modelos mencionados anteriormente son deterministas basados en
ecuaciones diferenciales o integro-diferenciales. También los modelos ecohidrológicos-
estocásticos que simulan la dinámica vegetal de zonas áridas y semiáridas en cuadrículas
(lattice) y cuya dinámica está basada en reglas de transición dependientes del entorno son
abundantes (Thiery et al., 1995; Dunkerley, 1997a; Esteban y Fairen, 2006; Kéfi et al.,
2007a). Una ventaja de estos modelos es que matemáticamente son más sencillos de
implementar, y muy versátiles en los mecanismos que se incluyen (Vega y Montana,
2011). Aunque en algunos de ellos no se modeliza la dinámica del agua explícitamente,
las reglas que gobiernan la dinámica de la vegetación están basadas, entre otras cosas, en
la disponibilidad de agua para el establecimiento y crecimiento de las plantas. La flexibi-
lidad que confieren estos modelos permite incorporar otros feedbacks simultáneamente,
como las mejoras que acompañan a la presencia de plantas además de la mayor disponi-
bilidad de agua (disminución de la radiación solar, mayor concentración de materia orgá-
nica, etc.). Con un modelo estocástico basado en feedbacks entre la presencia de
vegetación y las condiciones idóneas para que otras plantas se establezcan (Kéfi et al.,
2007b), es decir, incluyendo la facilitación como una interacción biótica determinante,
Kéfi et al. (2007a) comprobaron cómo cambia el patrón espacial de la vegetación Medi-
terránea en un gradiente de degradación cercano a la desertificación. También con mode-
los de autómatas celulares se ha comprobado el mayor papel que tienen las sequías
respecto a la intensidad de pastoreo en el mantenimiento de la vegetación estructurada en
bandas (Dunkerley, 1997b), y la productividad de la vegetación en diferentes configura-
ciones espaciales condicionadas por el régimen de precipitaciones (Esteban y Fairen,
2006). Recientemente se ha investigado con un modelo de autómatas celulares el efecto
interactivo entre el régimen de precipitación, el pastoreo y las interacciones bióticas entre
plantas en la formación de patrones vegetales (Vega y Montana, 2011), postulándose este
modelo como una adecuada herramienta de gestión para los ecosistemas pastorales con
este tipo de vegetación. Por su parte, con un complejo modelo combinando ecuaciones
mecanicistas y dinámica en una cuadrícula, se investigó el efecto de la degradación de los
patrones espaciales en la productividad del ecosistema (Ludwig et al., 1999).

Mención aparte merecen la abundancia de modelos ecohidrológicos, tanto determi-
nísticos como estocásticos, centrados en explicar los patrones espaciales y la coexisten-
cia de árboles y gramíneas en la sabana africana. En estos ecosistemas existe un feedback
positivo entre la presencia de gramíneas y la infiltración de agua en el suelo. La coexis-
tencia entre árboles y gramíneas se suele explicar por un mecanismo de partición del
suelo en dos capas, una capa superficial, en la que gramíneas y árboles compiten por el
agua, y una capa profunda a la que sólo acceden los árboles (Walker et al., 1981). Ade-
más, muchos modelos han demostrado que la inclusión del fuego y la herbivoría como
procesos que abren huecos y permiten la colonización de plantas competitivamente infe-
riores es clave para explicar dicha coexistencia en situaciones climáticas o litológicas en
las que sólo uno de los dos tipos de plantas dominaría (Dublín et al., 1990; Hochberg et
al., 1994; van Langevelde et al., 2003; D’Odorico et al., 2006a; Baudena et al., 2010).

También existen numerosos modelos ecohidrológicos de zonas áridas y semiáridas
más enfocados en predecir la productividad de la comunidad vegetal y la distribución
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del agua disponible, sin un componente espacial explicito, aunque con el feedback entre
el agua y la biomasa vegetal incluido entre sus asunciones. Estos modelos permiten eva-
luar, entre otras cosas, los efectos del cambio climático en la disponibilidad de agua para
las plantas (Tietjen et al., 2009), evaluar el efecto de diferentes tipos de plantas en la pro-
ductividad de la comunidad vegetal y la distribución del agua disponible (Tietjen et al.,
2009) y evaluar la sustentabilidad de ecosistemas pastorales frente al cambio climático
(Lohmann et al., 2012).

3. Conclusiones, aplicaciones y direcciones futuras

La principal aportación de la modelización ecohidrológica al conocimiento del fun-
cionamiento de los ecosistemas áridos y semi-áridos, y en concreto, de los modelos que
incorporan feedbacks entre la disponibilidad de agua y la presencia de vegetación, es
que permiten identificar los mecanismos responsables de la composición y estructura
espacial que se observa en los ecosistemas reales. El estudio directo de los feedbacks
ecohidrológicos requiere de manipulación experimental y de observaciones a largo plazo,
además de estudios a varias escalas (Turnbull et al., 2012), por lo que los modelos se
muestran muy útiles llegando a donde los experimentos y observaciones directas no
alcanzan. Con modelos mecanicistas monoespécíficos se ha investigado el patrón espa-
cial que produce la vegetación a lo largo de gradientes amplios de estrés (por ejemplo, de
aridez y de pastoreo). Estos modelos son en gran medida simplificaciones de la realidad,
pero su capacidad de predecir características fundamentales de ecosistemas presentes en
todas las zonas áridas y semi-áridas (como el patrón espacial o la dinámica) aporta indi-
cios de la generalidad y relevancia del feedback entre la presencia de vegetación y la dis-
ponibilidad de agua para las plantas. La incorporación de varios tipos de plantas, y otras
características fisiológicas de la vegetación ha permitido refinar la relación entre la vege-
tación y la respuesta hidrológica de los ecosistemas, respondiendo a otras cuestiones más
concretas, como la composición específica de la comunidad vegetal en determinadas con-
diciones abióticas o el papel que juegan las interacciones bióticas entre tipos de plantas
en la estructura y dinámica de los ecosistemas. Por su parte, los modelos estocásticos han
permitido incorporar otro tipo de feedbacks asociados al feedback entre la presencia de
plantas y la disponibilidad de agua para las plantas, agrupados bajo el concepto “meca-
nismos de concentración de recursos bajo las plantas” (Rietkerk et al., 2004).

Una de las aplicaciones más relevantes de estos modelos es su capacidad para la
predicción de los cambios bruscos en el estado de los ecosistemas, algo que va inheren-
temente asociados a los sistemas dominados por feedbacks (Rietkerk et al., 2004), por
la tendencia de estos sistemas a permanecer en un estado hasta que cambian brusca-
mente a otro estado, aunque el cambio en el agente estresante haya sido gradual. Con la
incorporación de los feedbacks a los modelos ecohidrológicos se ha podido investigar
las implicaciones y los indicadores de estos cambios abruptos para los ecosistemas
(Rietkerk et al., 2004; Zeng y Zeng, 2007), que no son sólo aplicables a las zonas ári-
das, sino que se trata de reglas de funcionamiento generales de los sistemas biológicos.
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Además, el conocimiento del funcionamiento de los ecosistemas dominados por feed-
backs que ha aportado la modelización ha permitido la posterior aplicación del conoci-
miento generado a planes específicos de restauración de zonas áridas y semi-áridas
permanentemente degradadas, que presentaban una degradación estable aun cuando los
agentes estresantes externos (por ejemplo, el pastoreo o la eliminación brusca de la cubier-
ta vegetal) habían sido eliminados (Suding et al., 2004). En un experimento realizado en
el centro de la Depresión del Ebro, se aplicaron las teorías de los feedbacks entre presen-
cia de vegetación y estado del suelo y del agua disponible para comparar varios métodos
de restauración ecológica, llegando a la conclusión de que la cara y poco viable mejora
directa de los suelos degradados y salinizados podría sustituirse por la menos costosa
revegetación aprovechando las zonas de concentración de recursos (Pueyo et al. 2009).

Otra aplicación directa de estos modelos es la capacidad de incorporar la gestión
pastoral al modelo, para predecir los recursos forrajeros disponibles para los animales y
la dinámica a largo plazo bajo diferentes condiciones ambientales, algo especialmente
relevante con la incertidumbre que sobre este tema pesa de cara al cambio climático
(Lohmann et al., 2012). Muchas veces las fuerzas exógenas que provocan cambios de
estado en los ecosistemas están fuera del alcance de actuación de los gestores (por ejem-
plo, el cambio climático). Sin embargo, los feedbacks que actúan como fuerzas estabili-
zadoras de los ecosistemas frente a las fuerzas exógenas sí que suelen estar al alcance de
los gestores, por ejemplo, la conservación de la cubierta vegetal frente al sobrepastoreo
(Turnbull et al., 2012).

Permanece como un reto para el futuro que los modelos ecohidrológicos que incor-
poran feedbacks sean capaces de discernir entre los diferentes mecanismos posibles que
diferentes modelos proponen como relevantes para explicar la estructura y dinámica en
las zonas áridas y semi-áridas. También es necesaria más investigación que conecte los
estudios teóricos, con las observaciones de campo y a su vez ambos con las estrategias
de gestión de los recursos de zonas áridas y semi-áridas (Rietkerk et al., 2004), de cara
a preservar los ecosistemas a largo plazo frente a amenazas como el cambio climático o
un uso inadecuado (por ejemplo, ganadero). En este sentido, parece que los modelos
actuales no son totalmente adecuados para investigar los posibles cambios en los eco-
sistemas pastorales con el cambio climático (Tietjen y Jeltsch, 2007), debido a que no
suelen incorporar en sus especificaciones suficientes detalles de los parámetros ambien-
tales que conlleva el cambio climático, como niveles de CO2, o patrones de precipita-
ción (aunque ver Kéfi et al., 2008; Guttal y Jayaprakash, 2007; Vega y Montaña, 2011).
Dada la relevancia ecológica y socioeconómica de predecir la dinámica de los ecosiste-
mas pastorales con el cambio climático, esto permanece como un reto para el futuro en
la investigación con modelos ecohidrológicos.
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