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RESUMEN. En las zonas dridas y semi-dridas, la redistribucion espacial del
agua es un proceso fundamental para entender el funcionamiento y la dindmica
de los ecosistemas. En estos ecosistemas se da una retroalimentacion positiva
(feedback) entre la presencia de vegetacion y el agua disponible para las plan-
tas, que es responsable de la formacion de los patrones espaciales regulares
encontrados frecuentemente en estas zonas, y cuyas consecuencias para los eco-
sistemas han sido extensivamente estudiadas desde la ecohidrologia, tanto expe-
rimentalmente como de forma tedrica. En este articulo revisamos las principales
aportaciones que la modelizacion ecohidrologica que incorpora feedbacks ha
proporcionado al conocimiento del funcionamiento de los ecosistemas dridos y
semi-dridos, asi 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. Introduccion: Ecohidrologia de los ecosistemas de zonas aridas y semi-aridas

Las zonas dridas, semi-dridas y subhiimedas ocupan el 41% de la superficie terres-
tre (Reynolds et al., 2007), porcentaje que asciende hasta el 74% en la Peninsula Ibéri-
ca (MARM, 2008). En estas zonas habita un tercio de la poblacién mundial, subsistiendo
con una economia 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 dridos y semi-dridos, que permita una
correcta gestion de los recursos y capacidad de prediccion 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 dridas y semi-dridas (Noy-Meir, 1973).
En estos ecosistemas, la cantidad de agua disponible para las plantas no sélo depende
de la cantidad de precipitacién, sino también en gran medida de la redistribucién del
agua de lluvia dentro del ecosistema (Greigsmith, 1979; Bergkamp et al., 1999; Lud-
wig et al., 2005). En concreto, la escorrentia superficial, la capacidad de infiltracién
del suelo, la evaporacion y la capacidad de retencion del agua por parte del suelo son
procesos hidrolégicos que van a determinar la cantidad de agua disponible para el
establecimiento, viabilidad y productividad vegetal. La capacidad de infiltracién en el
suelo sin vegetacién de las zonas dridas y semi-dridas es a menudo muy escasa, ya que
la presencia de costra superficial y la elevada compactacién del suelo impiden al agua
infiltrarse (Noy-Meir, 1973; Tongway et al., 2001; Hamerlynck et al., 2002). La pre-
sencia de costra es un fenémeno frecuente en la superficie de los suelos de las zonas
aridas y semi-dridas. Podemos hablar de dos tipos de costra, la costra fisica, que se ori-
gina por el impacto de las gotas de lluvia en la superficie del suelo desnudo, y la cos-
tra biolégica que la constituyen los liquenes y algas que a menudo colonizan el suelo
desnudo de ambientes dridos. La costra fisica obstruye los poros del suelo, y con ello
es responsable de una escasa infiltracion y de la generacion de escorrentia superficial
(Mills et al., 2009). Sin embargo, el papel de la costra bioldgica en la infiltracién no
estd claro y se han encontrado resultados contradictorios en diferentes trabajos. Hay
estudios que ven un incremento de la infiltracién en presencia de costra bioldgica,
mientras que otros trabajos constatan una disminucién de la infiltracién de agua en
presencia de costra (West, 1990; Eldridge y Greene, 1994; Eldridge ef al., 2000, 2010;
Maestre et al., 2002). Parece que el cardcter hidréfobo o hidréfilo de las especies inte-
grantes de la costra bidloga van a determinar el papel que juegan en la infiltracion de
agua en el suelo (Eldridge et al., 2002). Por su parte, una elevada compactacién del
suelo es una caracteristica intrinseca de algunos tipos de suelo, como las arcillas
(Hamerlynck et al., 2002; Moret et al., 2011). También hay factores extrinsecos al
ecosistema que pueden agudizar la falta de infiltracién. En concreto, el pastoreo, o
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mads 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 compactaciéon que tiene como consecuencia la disminucién de la
capacidad de infiltracién del suelo (Castellano y Valone, 2007; Dunne et al., 2011).
Esto genera escorrentia superficial, que ademds de suponer una pérdida de agua lade-
ra abajo, suele llevar asociados procesos de erosion.

La capacidad de infiltracién del suelo se ve incrementada en gran medida por la
presencia de vegetacién (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 concentraciéon de materia
orgdnica que hay debajo de las plantas, que lleva a una mayor capacidad de retencién
(Joffre y Rambal, 1993; Bochet et al., 1999; Maestre et al., 2002, 2003; Bedfor y Small,
2008; Segoli et al., 2008). No sdlo la infiltracién es mayor bajo las plantas, sino que la
evaporacioén, una de las mayores pérdidas de agua en los ecosistemas aridos y semi-ari-
dos (Huxman et al., 2005), se ve reducida en gran medida (Callaway, 2007).

Las zonas dridas y semi-dridas se caracterizan por una cubierta vegetal que no es
continua, sino distribuida en manchas de vegetaciéon que aparecen alternadas con
zonas de suelo desnudo (Fig. 1). Con esta configuracién espacial, los procesos de
infiltracién y escorrentia superficial estdn fuertemente ligados a la distribucién espa-
cial de la vegetacion (Tongway et al., 2001). En las zonas desnudas el agua de la 1lu-
via no se infiltra y se genera una escorrentia superficial que, cuando encuentra una
zona con vegetacion, se infiltra en el suelo. A estos ecosistemas se les conoce como
ecosistemas source-sink en la literatura (Cerda, 1997), y su dindmica estd amplia-
mente estudiada (Cerda, 1997; Puigdefdbregas et al., 1999; Ludwig et al., 2005; Bau-
tista et al., 2007). Por tanto, en estos sistemas, la presencia de vegetacion favorece
una mayor disponibilidad de agua localmente. A su vez, la disponibilidad de agua
favorece el establecimiento de nuevas pldntulas y la supervivencia y crecimiento de
la vegetacién. Es lo que se conoce como un proceso de retroalimentacidén positiva
(feedback) entre la presencia de vegetacion y la disponibilidad de agua para las plan-
tas (Rietkerk ef al., 2004). Las implicaciones de la presencia de feedbacks en el fun-
cionamiento de los ecosistemas estdn ampliamente documentadas. En primer lugar,
este tipo de feedback entre la presencia de vegetacidn y la infiltracién de agua en el
suelo es un mecanismo estabilizador en los ecosistemas de zonas aridas y semi-ari-
das, que controla la transicién de un estado a otro, es decir, el cambio en estructura y
funcién del ecosistema (Turnbull et al., 2012). La concentracién de recursos que
supone el feedback, hace que el sistema sea capaz de mantener un estado con vegeta-
cién en unas condiciones de aridez que una distribucién homogénea de agua no per-
mitirfa (Rietkerk et al., 2004). Ademads, 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 degradacidén, la eliminacién de la cubierta vegetal conduce a un
estado degradado en el que la ausencia de vegetacion impide la infiltraciéon de agua,
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Figura 1. Fotografias de comunidades vegetales en la Reserva Ornitologica del Planeron
en la que se aprecia el patron espacial que forma la alternancia de manchas de vegetacion
y suelo desnudo.
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lo que a su vez, impide el establecimiento de la vegetacién. Asociados a este feed-
back, aparecen otros, como la degradacion del suelo por erosién, que también contri-
buyen a la estabilidad del estado degradado (Turnbull er al., 2012). Es en estas
condiciones cuando el sistema no va a ser capaz de recuperarse por si sélo, y serd
necesario el conocimiento del funcionamiento eco-hidroldgico del ecosistema para
promover una restauracioén ecolégica que lleve al sistema al estado ptimo de conser-
vacion (Sunding et al., 2004; Pueyo et al., 2009).

Por tanto, hemos visto que la dindmica source-sink de escorrentia-infiltracién de
agua que predomina en las zonas dridas y semi-dridas se debe a la distribucién de la ve-
getacion en manchas entre zonas de suelo desnudo. A su vez, el patrén espacial de la
vegetacidén se mantiene por la retroalimentacién entre presencia de agua y estableci-
miento vegetal que se establece en las zonas con vegetacion. Por ello, el patrén espacial
de la vegetacién, que es al mismo tiempo origen y propiedad emergente de la dindmica
ecohidroldgica del sistema, se considera un buen indicador de los procesos subyacentes
en el ecosistema, de su estado de conservacion y de la posibilidad de un colapso en el
ecosistema que lleve a un estado degradado estable (Kéfi er al., 2007a; Zeng y Zeng,
2007). En este ultimo punto, ha habido una controversia recientemente sobre la idonei-
dad del patrén espacial como indicador temprano del colapso del ecosistema (Maestre y
Escudero, 2009; Kéfi et al., 2010) y todavia hay mucho que estudiar para unir los resul-
tados mds tedricos con los estudios de campo.

Recientemente estd teniendo un gran desarrollo la ecohidrologia como una nueva
disciplina en la frontera entre la ecologia y la hidrologia. La ecohidrologia es la ciencia
que estudia las interacciones reciprocas entre el ciclo hidrolégico y los ecosistemas
(Rodriguez-Iturbe y Porporato, 2004), y que intenta entender cdmo los mecanismos
hidrolégicos explican los procesos y los patrones ecoldgicos (Rodriguez-Iturbe et al.,
2001). Dentro del campo de la ecohidrologia la modelizacion es una herramienta muy
util en el estudio de los ecosistemas de zonas dridas dominados por feedbacks, ya que
éstos son sistemas complejos que se benefician de la capacidad de los modelos de tener
en cuenta varios procesos simultdneamente, y de su dinamismo.

El objetivo de este trabajo es revisar los avances en la ecohidrologia de las zonas
aridas y semi-aridas dominadas por feedbacks, poniendo especial énfasis en los mode-
los ecohidrolégicos que se han desarrollado, su relacién con los estudios de campo, las
preguntas que contestan y las que plantean para el conocimiento del funcionamiento de
los sistemas ecohidrolégicos limitados por la disponibilidad de agua. Por tanto, incluyo
en esta revision en los modelos ecohidrolégicos que se centran, o al menos incluyen, el
Sfeedback entre la presencia de vegetacion y la infiltracion de agua. Se excluyen de esta
revisiéon los numerosos modelos ecohidroldgicos que, aunque incluyen la vegetacion
como un factor a tener en cuenta en el balance hidrico (por ej., Paruelo y Sala, 1995;
Rodriguez-Iturbe et al., 2001), no incluyen el mecanismo de feedback entre la infiltra-
cion y la presencia de vegetacion.

Esta revision no se centra en los detalles matematicos de los diferentes modelos,
sino en las principales aportaciones de cada uno de ellos al conocimiento del funciona-
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miento ecohidrolégico de las zonas dridas y semi-dridas. Para la comparacion de las for-
mulaciones matematicas de los diferentes modelos se remite a lo largo del texto a los
articulos originales, donde los autores detallan sus respectivos modelos (ver también
Borgogno et al. 2009 para una completa revision de las caracteristicas matemadticas de
los modelos orientados a la formacién de patrones).

2. Modelos ecohidrolégicos incorporando feedbacks de zonas aridas y semi-aridas

Muchos de los modelos ecohidrolégicos basados en feedbacks de zonas dridas y
semi-dridas se centran en explicar los mecanismos de formacion de los patrones espa-
ciales auto-organizados de la vegetacién (Borgogno et al., 2009). El mecanismo
modelizado como responsable de la formacién 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 mas 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 generacién de patrones muy extendido en la naturaleza conocido
como inestabilidad de Turing, ya que fue Alan Turing quien describié por primera vez
como dos reactivos con diferentes difusividades podian generar patrones (Turing,
1990). Este mecanismo permite explicar la formacién de multitud de patrones en pro-
cesos quimicos, fisicos y de morfogénesis bioldgica, como por ejemplo, la formacién
de las manchas en la piel de mamiferos (Turing, 1990; Murray, 2001). Traducido a tér-
minos ecohidrolégicos, 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). Ademas, frecuente-
mente la zona radicular de las plantas se extiende mds alld de la parte aérea, lo que
supone que el efecto positivo de la presencia de plantas sobre la disponibilidad de
agua (infiltracién y menor evaporacion) se da a una escala menor que el efecto nega-
tivo por consumo de agua (Couteron y Lejeune, 2001; Gilad ef 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 formacién de patrones regulares como con-
secuencia de un feedback dependiente de la escala entre la presencia de vegetacion y
la disponibilidad de agua fue el de Thiery et al. (1995). Aunque este modelo es feno-
menolégico, es decir, no incluia el movimiento del agua explicitamente, 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-dridas
(Valentin et al., 1999). Mediante un modelo estocastico de automatas celulares, se
reprodujo la formacién y dindmica ladera arriba de las bandas de vegetacién con el
unico mecanismo de una instalacién preferencial de la vegetacién en el borde ladera
arriba de las bandas, donde se infiltra el agua de escorrentia superficial generada en el
espacio entre bandas inmediatamente anterior, y una mortalidad preferencial de la
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vegetacion en el borde ladera abajo de las bandas, debido a la escasez de agua por
el consumo del agua de escorrentia por parte de la banda de vegetacion superior
(Fig. 2a). Posteriormente, se investigé la formacion y dindmica de estos patrones espa-
ciales de biomasa vegetal mediante ecuaciones diferenciales (que permitia variables
continuas en el espacio y en el tiempo) mediante el feedback dependiente de la esca-
la, denominado en estos trabajos “cooperacion a escala corta e inhibicién a escala
larga” (Lefever y Lejeune, 1997; Lejeune et al., 1999; Lejeune y Tlidi, 1999). Simul-
tdneamente, Klausmeir (1999) introdujo explicitamente la dindmica del agua en el
modelo, corroborando el mismo mecanismo de formacién 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 conveccién, hasta que encuentra la banda de vegetacion, donde se infiltra.
A su vez, la biomasa vegetal aumenta directamente con la presencia de agua, que es
maxima en la parte de la banda de la vegetacion localizada ladera arriba, ya que reci-
be el agua de la escorrentia de la zona sin vegetacion, y minima en la parte de la banda
de vegetacion que queda ladera abajo, donde se produce la disminucién 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 er 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 matematicas que se hicieron
mas o menos simultdneamente para explicar la formacién de patrones en zonas dridas
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 mds mecanicistas que reproducen los patro-
nes espaciales de la vegetacion mediante el feedback agua-biomasa vegetal fue incluir
explicitamente la escorrentia superficial en la formulacién matemdtica (HilleRisLam-
bers et al., 2001; Rietkerk et al., 2002; Gilad et al., 2004) mediante un sistema de tres
ecuaciones diferenciales que representaban respectivamente la dindmica espacio-tempo-
ral de la biomasa vegetal, del agua superficial y del agua en el suelo. Con estos mode-
los se investigé a fondo las implicaciones que para el ecosistema tiene la concentracion
de recursos bajo las plantas. En concreto, se vio que las comunidades vegetales son, gra-
cias al feedback y a la acumulacién del agua disponible bajo las plantas, capaces de man-
tener una mayor biomasa vegetal y de sobrevivir en condiciones mds dridas que en
ausencia de este mecanismo (Rietkerk et al., 2002). Por otro lado, se ha comprobado
c6mo las plantas pioneras en la formacién de manchas de vegetacion, “ingenieros del
ecosistema” (Jones et al., 1994), son capaces de crear unas condiciones de mayor dis-
ponibilidad hidrica para que otras plantas puedan establecerse (Gilad et al., 2004). Tam-
bién se observé 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 inclusién de regimenes de precipitacion realis-
tas (Guttal y Jayaprakash, 2007), en contraposicion con la precipitacién uniforme de los
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Figura 2. Esquema de los mecanismos ecohidrologicos responsables de la formacion
de patrones en la vegetacion en a) laderas y b) condiciones sin pendiente.

modelos anteriores, con lo que se ha investigado como la variacion estacional e intera-
nual en el régimen de precipitaciones o los periodos prolongados de sequias juegan un
papel importante en el estado final del ecosistema. También se ha descubierto que la
estocasticidad en la variacion interanual de las precipitaciones es uno de los factores res-
ponsables del mantenimiento de los patrones espaciales de la vegetacion caracteristicos
de las zonas dridas y semi-dridas (D’Odorico et al., 2006b).
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Una simplificacién frecuente de los modelos ecohidrolégicos mencionados es la
representacion de la vegetacién de una forma poco realista. En muchos modelos se
modeliza la dispersion y establecimiento de nuevas plantulas con un proceso de difu-
sién, en el que la biomasa vegetal se mueve de una celda a la contigua por un gradiente
de biomasa. Aunque esta simplificaciéon puede aceptarse para la vegetacién con creci-
miento clonal, como las gramineas perennes (Murray, 2001), es poco realista para repre-
sentar la dispersion por semillas, que puede alcanzar grandes distancias en especies
anemocoras o zodcoras. Un avance en este sentido fueron los modelos que incorporaron
la dispersion de semillas mediante una ecuacién integro-diferencial, con la que la vege-
tacion puede alcanzar una distancia considerable en cada dispersion, definida matemati-
camente por una funcién de distribucién de la biomasa que se dispersa (Pueyo et al.,
2008; Thompson et al., 2008). Con estos modelos se obtienen patrones espaciales mas
heterogéneos que con los modelos que basan la dispersion en procesos de difusion, y
permiten entender la implicacion de las caracteristicas reproductivas de las plantas (dis-
tancia de dispersion, habilidad en el establecimiento, etc.) en la formacién de patrones
espaciales y en la dindmica de los ecosistemas.

Otra simplificacién frecuente de la representacién de la vegetaciéon en muchos
modelos ecohidrolégicos de zonas dridas es representarla como biomasa vegetal mono-
especifica. 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 hidricas determinadas, y como consecuencia, el valor de los
pardmetros bioldgicos del modelo serfa variable para cada tipo funcional. Ademas, las
interacciones interespecificas de facilitacion y competencia son fundamentales para
entender la dindmica y composicién de las comunidades vegetales de los ecosistemas 4ri-
dos y semi-aridos. Los modelos ecohidrolégicos que tienen en cuenta explicitamente la
interaccién entre varios tipos de plantas abordan estas cuestiones. Gilad et al. (2007)
desarrollaron un modelo de interaccién entre vegetacion lefiosa y herbacea, con el que
investigaron las interacciones entre las plantas (facilitacién y competencia) en gradientes
de estrés y de perturbaciones y a diferentes escalas espaciales, y comprobaron las hipéte-
sis que planteaban las observaciones en ecosistemas reales, como la transiciéon de com-
petencia a facilitaciéon y de nuevo a competencia a lo largo de un gradiente de aridez
(Maestre et al., 2005). También se han investigado recientemente las interacciones bioti-
cas entre gramineas y matorrales a lo largo de gradientes de aridez (Pueyo e al., 2010),
concluyendo que las diferentes caracteristicas reproductivas de estas plantas (crecimien-
to clonal y dispersion por semillas a larga distancia respectivamente) proporcionan dife-
rentes habilidades, siendo la dispersién de semillas clave a la hora de recuperarse desde
un estado degradado, y confiriendo la reproduccién clonal una gran resistencia frente a la
aridez, debido al gran aprovechamiento que hacen las plantas con este tipo de reproduc-
cion de la concentracioén de recursos en torno a la vegetacion preexistente (Pueyo et al.,
2010). Por otro lado, la inclusién explicita de procesos fisioldgicas de las plantas, como
la fotosintesis y la respiracién en un modelo ecohidrolégico permite evaluar el efecto neto
de los cambios en temperatura, precipitacion y CO, predichos con el cambio climdtico
(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 ecohidrolégicos-
estocasticos que simulan la dindmica vegetal de zonas dridas y semidridas en cuadriculas
(lattice) y cuya dindmica estd basada en reglas de transicion dependientes del entorno son
abundantes (Thiery et al., 1995; Dunkerley, 1997a; Esteban y Fairen, 2006; Kéfi ef al.,
2007a). Una ventaja de estos modelos es que matematicamente son mas sencillos de
implementar, y muy versatiles en los mecanismos que se incluyen (Vega y Montana,
2011). Aunque en algunos de ellos no se modeliza la dindmica del agua explicitamente,
las reglas que gobiernan la dindmica de la vegetacion estdn 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 simultdneamente,
como las mejoras que acompafian a la presencia de plantas ademds de la mayor disponi-
bilidad de agua (disminucién de la radiacion solar, mayor concentracion de materia orga-
nica, etc.). Con un modelo estocastico basado en feedbacks entre la presencia de
vegetacion y las condiciones idoneas para que otras plantas se establezcan (Kéfi ez al.,
2007b), es decir, incluyendo la facilitacién como una interaccion bidtica determinante,
Kéfi et al. (2007a) comprobaron cémo cambia el patrén espacial de la vegetacion Medi-
terranea en un gradiente de degradacion cercano a la desertificacién. También con mode-
los de autématas celulares se ha comprobado el mayor papel que tienen las sequias
respecto a la intensidad de pastoreo en el mantenimiento de la vegetacion estructurada en
bandas (Dunkerley, 1997b), y la productividad de la vegetacion en diferentes configura-
ciones espaciales condicionadas por el régimen de precipitaciones (Esteban y Fairen,
2006). Recientemente se ha investigado con un modelo de autématas celulares el efecto
interactivo entre el régimen de precipitacidn, el pastoreo y las interacciones bidticas entre
plantas en la formacién de patrones vegetales (Vega y Montana, 2011), postuldndose este
modelo como una adecuada herramienta de gestién para los ecosistemas pastorales con
este tipo de vegetacion. Por su parte, con un complejo modelo combinando ecuaciones
mecanicistas y dindmica en una cuadricula, se investigé el efecto de la degradacién de los
patrones espaciales en la productividad del ecosistema (Ludwig et al., 1999).

Mencién aparte merecen la abundancia de modelos ecohidrolégicos, tanto determi-
nisticos como estocdsticos, centrados en explicar los patrones espaciales y la coexisten-
cia de arboles y gramineas en la sabana africana. En estos ecosistemas existe un feedback
positivo entre la presencia de gramineas y la infiltracién de agua en el suelo. La coexis-
tencia entre drboles y gramineas se suele explicar por un mecanismo de particién del
suelo en dos capas, una capa superficial, en la que gramineas y drboles compiten por el
agua, y una capa profunda a la que sélo acceden los drboles (Walker et al., 1981). Ade-
mds, muchos modelos han demostrado que la inclusién del fuego y la herbivoria como
procesos que abren huecos y permiten la colonizacién de plantas competitivamente infe-
riores es clave para explicar dicha coexistencia en situaciones climaticas o litoldgicas en
las que s6lo uno de los dos tipos de plantas dominarfa (Dublin et al., 1990; Hochberg ez
al., 1994; van Langevelde et al., 2003; D’Odorico et al., 2006a; Baudena ef al., 2010).

También existen numerosos modelos ecohidrolégicos de zonas 4ridas y semidridas
mds enfocados en predecir la productividad de la comunidad vegetal y la distribucién
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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 climdtico 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 distribucién del agua disponible (Tietjen et al.,
2009) y evaluar la sustentabilidad de ecosistemas pastorales frente al cambio climdtico
(Lohmann et al., 2012).

3. Conclusiones, aplicaciones y direcciones futuras

La principal aportacién de la modelizacién ecohidrolégica al conocimiento del fun-
cionamiento de los ecosistemas dridos y semi-dridos, y en concreto, de los modelos que
incorporan feedbacks entre la disponibilidad de agua y la presencia de vegetacién, es
que permiten identificar los mecanismos responsables de la composicién y estructura
espacial que se observa en los ecosistemas reales. El estudio directo de los feedbacks
ecohidrolégicos requiere de manipulacion experimental y de observaciones a largo plazo,
ademds de estudios a varias escalas (Turnbull et al., 2012), por lo que los modelos se
muestran muy Utiles llegando a donde los experimentos y observaciones directas no
alcanzan. Con modelos mecanicistas monoespécificos se ha investigado el patrén espa-
cial que produce la vegetacion 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 caracteristicas fundamentales de ecosistemas presentes en
todas las zonas dridas y semi-dridas (como el patrén espacial o la dindmica) aporta indi-
cios de la generalidad y relevancia del feedback entre la presencia de vegetacion y la dis-
ponibilidad de agua para las plantas. La incorporacion de varios tipos de plantas, y otras
caracteristicas fisioldgicas de la vegetacion ha permitido refinar la relacién entre la vege-
tacion y la respuesta hidroldgica de los ecosistemas, respondiendo a otras cuestiones mas
concretas, como la composicion especifica de la comunidad vegetal en determinadas con-
diciones abidticas o el papel que juegan las interacciones bidticas entre tipos de plantas
en la estructura y dindmica de los ecosistemas. Por su parte, los modelos estocdsticos 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 concentracidn de recursos bajo las plantas” (Rietkerk et al., 2004).

Una de las aplicaciones mas relevantes de estos modelos es su capacidad para la
prediccion 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
incorporacién de los feedbacks a los modelos ecohidroldgicos 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 sélo aplicables a las zonas ari-
das, sino que se trata de reglas de funcionamiento generales de los sistemas biolégicos.
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Ademads, el conocimiento del funcionamiento de los ecosistemas dominados por feed-
backs que ha aportado la modelizacion ha permitido la posterior aplicacién del conoci-
miento generado a planes especificos de restauracion de zonas dridas y semi-aridas
permanentemente degradadas, que presentaban una degradacién estable aun cuando los
agentes estresantes externos (por ejemplo, el pastoreo o la eliminacién brusca de la cubier-
ta vegetal) habian sido eliminados (Suding ef al., 2004). En un experimento realizado en
el centro de la Depresion del Ebro, se aplicaron las teorias de los feedbacks entre presen-
cia de vegetacion y estado del suelo y del agua disponible para comparar varios métodos
de restauracion ecoldgica, llegando a la conclusion de que la cara y poco viable mejora
directa de los suelos degradados y salinizados podria sustituirse por la menos costosa
revegetacion aprovechando las zonas de concentracion de recursos (Pueyo ez al. 2009).

Otra aplicacion directa de estos modelos es la capacidad de incorporar la gestion
pastoral al modelo, para predecir los recursos forrajeros disponibles para los animales y
la dindmica a largo plazo bajo diferentes condiciones ambientales, algo especialmente
relevante con la incertidumbre que sobre este tema pesa de cara al cambio climético
(Lohmann et al., 2012). Muchas veces las fuerzas exdgenas que provocan cambios de
estado en los ecosistemas estan fuera del alcance de actuacion de los gestores (por ejem-
plo, el cambio climético). Sin embargo, los feedbacks que actian como fuerzas estabili-
zadoras de los ecosistemas frente a las fuerzas exdgenas si que suelen estar al alcance de
los gestores, por ejemplo, la conservacién de la cubierta vegetal frente al sobrepastoreo
(Turnbull et al., 2012).

Permanece como un reto para el futuro que los modelos ecohidrolégicos que incor-
poran feedbacks sean capaces de discernir entre los diferentes mecanismos posibles que
diferentes modelos proponen como relevantes para explicar la estructura y dindmica en
las zonas dridas y semi-dridas. También es necesaria mds investigacién que conecte los
estudios tedricos, con las observaciones de campo y a su vez ambos con las estrategias
de gestion de los recursos de zonas dridas y semi-dridas (Rietkerk ez al., 2004), de cara
a preservar los ecosistemas a largo plazo frente a amenazas como el cambio climético 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 climdtico (Tietjen y Jeltsch, 2007), debido a que no
suelen incorporar en sus especificaciones suficientes detalles de los pardmetros ambien-
tales que conlleva el cambio climdtico, como niveles de CO,, o patrones de precipita-
cién (aunque ver Kéfi et al., 2008; Guttal y Jayaprakash, 2007; Vega y Montana, 2011).
Dada la relevancia ecoldgica y socioeconémica de predecir la dindmica de los ecosiste-
mas pastorales con el cambio climdtico, esto permanece como un reto para el futuro en
la investigacion con modelos ecohidrolégicos.
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