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RESUMEN

La formación de patrones espaciales agregados de vegetación puede deberse al
ambiente, al efecto de los organismos sobre su entorno inmediato o a una interacción
entre estas dos causas. Aunque la importancia relativa de cada factor depende de cada
caso de estudio, se ha reconocido desde hace tiempo la importancia que tienen los
procesos biológicos en el desarrollo de patrones agregados de vegetación en zonas
áridas. Esta influencia se basa en el mejoramiento de las condiciones ambientales que
algunos organismos son capaces de generar en su entorno inmediato, facilitando la
coexistencia con otros organismos que de otro modo no podrían persistir.

Los arcos de vegetación (AV) son patrones espaciales de plantas que se desarrollan en
zonas áridas de varias regiones del mundo, caracterizadas por: a) un régimen de lluvias
en forma de pulso; b) un relieve con pendientes muy suaves; e) suelos poco
permeables. Estas características hacen que el agua pluvial escurra en forma laminar,
en lugar de hacerlo en cauces. La forma de estas agregaciones de plantas es bandeada,
con el eje mayor perpendicular a la pendiente y el menor paralelo a ella. La orientación
de las bandas y el efecto de dique que constituye un frente continuo de vegetación
facilitan la intercepción del agua de escorrentía pendiente arriba de los AV Ysu
posterior infiltración. El aporte extra de agua en los AV que se origina en el proceso de
retroalimentacion positiva entre el aumento de la cobertura vegetal y el aumento de la
capacidad de intercepción de agua de escorrentía permite el desarrollo de una cubierta
vegetal que no podría existir con la abundancia de lluvias de la zona. A su vez, la
direccionalidad de ese aporte genera procesos sucesionales por colonización vegetal
pendiente arriba de los AV.

El sistema de AV de la Reserva de la Biosfera de Mapimí (RBM) del Desierto
Chihuahuense es el único descrito en las zonas áridas del continente americano.
Aunque están compuestos por plantas con diversas formas de vida, la más abundante es
una gramínea perenne amacollada Pleuraphis mutica (antes Hilaria mutica). En esta
tesis se estudiaron aspectos de la dinámica de AV de la RBM a diferentes escalas
espaciales y temporales. A escala de paisaje de centurias se estudió la variabilidad de la
cobertura vegetal de los AV en funcion de variables climaticas y de manejo. Mientras
que a escala de decenas de metros y de años se estudió la demografia de P. mutica con
el fin de comprender mejor el funcionamiento de las zonas pioneras y maduras de estos
patrones de vegetación. La variación temporal de la cobertura vegetal de los AV y de su
distribución espacial en función de la variación interanual de la precipitaciones, de la
variabilidad de algunos atributos de historia de vida de los pastos y arbustos y del tipo e
intensidad del disturbio por pastoreo, se estudiaron mediante simulaciones con modelos
de autómatas celulares. A su vez, el efecto de la variación espacial y temporal en la
dinámica poblacional de P. mutica se estudió con modelos demográficos matriciales.

Los modelos matriciales indicaron que la variación espacial dentro de los AV altera las
tasas de crecimiento y la importancia relativa de los procesos de supervivencia y
fecundidad de P. mutica . La variación temporal causada por las distintas cantidades
anuales de lluvia también modifica a los procesos demográficos. Esta gramínea
amacollada puede desarrollar comportamientos demográficos contrastantes, que le
permiten sobrevivir ante distintas condiciones ambientales. En contextos favorables
muestra patrones de crecimiento y características demográficas similares a las de una
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planta colonizadora. Si el ambiente es adverso, su demografía asemeja más a una planta
tolerante a las restricciones ambientales.

Por su parte, los modelos de autómatas celulares sugieren que la formación de los arcos
depende en primer lugar de las capacidades de colonización de las gramíneas, seguida
del régimen de lluvias. Los patrones bandeados pueden desaparecer fácilmente si los
regímenes de disturbio simulan presión por pastoreo . Aunque las dos formas de vida
pueden coexistir en los arcos, el régimen de disturbio puede desencadenar el reemplazo
completo de las gramíneas por leñosas.

Aunque en los arcos de vegetación ocurren diversos procesos en escalas espaciales y
temporales diferentes, este trabajo sugiere que la interacción entre la eficiencia en la
colonización pendiente arriba de las bandas y los patrones de lluvia en condiciones
ambientales específicas (superficies poco permeables con pendientes muy suaves)
quizás sea la más relevante, ya que es la que da lugar a los patrones bandeados y modula
su comportamiento en el tiempo y el espacio. Aunque el estudio aislado de sus partes
permite conocer aspectos fundamentales de su dinámica, ésta sólo se entiende cuando se
toman en cuenta las interacciones entre sus componentes.
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ABSTRACT

Aggregated vegetation patterns can arise due to abiotic factors, by the modification
made by plants in their neighoborhoods or both. In spite that the relative importance of
both factors depends on each particular system, the role ofbiological processes in the
development of aggregated spatial patterns in arid zones, has been recognized since
long. This role is based on the ability ofsome organisms to ameliorate the harsh
environmental condition in the neighborhood, allowing the establishment and survival
of several organisms that otherwise couldn 't be able to do so.

Vegetation ares (VA) are spatial patterns ofplants that appear in several arid zones
around the world, characterized by: a) a pulse-type rain regime; b) very gentle slopes; e)
soils with low water infiltration rates. These properties make rain water to runoff as a
surface sheets instead of doing as channels .

The general shape ofthese patterns is like a stripe with the minor axis oriented towards
the slope and the major one orthogonal to it. This orientation , together with the ditch
effect of plants enhances water runoff interception and infiltration. The extra water
income triggers a positive feedback process between plant cover increase and its water
interception abilities, allowing the persistence of a plant cover that couldn't exist under
the normal rain regime. Also, such oriented water income enhances succesional
proceeses along the minor aixs ofthe arc, upwards the slope.

The only VA system reported (up to date) for the american continent is the one found at
Reserva de la Biosfera de Mapimí (RBM) in the Chihuahuan Desert in México.
AIthough they are composed by several plant species, the most abundant is the
perennial grass tussock Pleuraphis mutica (previolusly Hilaria mutica). In this thesis
sorne aspects of VA at RBM were studied, taking into account different spatial and
temporal scales. At the landscape scale the effects of c1imate variation and range
management on VA dynamics were analyzed with a cellular automata mode!. At a
population scale the demography ofP. mutica was studied with matrix models.

Matrix models showed that spatial variation within VA affects growth rates and the
relative importance of survival and fecundity. Temporal variation due to different rain
income also affects population dynamics. This grass can show different demographic
behaviours, that allow population persistence in different environments. Ifthe
environment is suitable, its demography can described as one of a pioneer species. But
if conditions are harsh, it will resemble more like a stress-tolerant species.

Cellular automata model suggests that grass colonization capability is the first factor in
VA development, while the second one is rain regime. Banded patterns can easily
disappear ifthe main disturbance is grazing .

Although that several processes with different spatial and temporal scales coexist within
VA, this work suggests that it is the interaction between colonization abilities and rain
regimes the main driving force ofthese systems.
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INTRODUCCIÓN

Patrones agregados de vegetación

La organización de algunos tipos de vegetación en forma de mosaicos dinám icos es algo

que se ha reconocido desde hace tiempo (Watt 1947). En términos generales son dos las

principales fuentes de variación causantes de los patrones de vegetación agregados (Greig­

Smith, 1979): a) el ambiente abiótico; y b) los procesos originados por los organismos.

Cada una de ellas se manifiesta a través de distintos fenómenos y mecanismos. En el

primer grupo se incluyen la dispersión dirigidida (por ejemplo, por gravedad), distribución

heterogénea de los recursos y de las condiciones ambientales, los regímenes de disturbio y

las causas históricas. El segundo grupo se fundamenta principalmente en las diversas

modificaciones que las plantas hacen a su entorno inmediato y que facilitan el

establecimiento de otras especies por diversos mecanismos , directos o indirectos. Debido a

que estas fuentes de variación no son excluyentes, los patrones agregados de vegetación

pueden ser el resultado de procesos mucho más complejos, en los que intervienen

simultáneamente tanto la heterogeneidad ambiental como las interacciones biológicas intra

e interespecíficas (Gibson 1988, Barot el al. 1999, Murrell el al. 2001).

La importancia relativa de los procesos biológicos en la formación de patrones de

vegetación agregados puede ser significativa en las zonas desérticas. Estos son ambientes

muy restrictivos para los organismos debido a los grandes intervalos de variación espacial y

temporal de las condiciones ambientales y de la disponibilidad de recursos, que se

manifies tan en forma de "pulsos" (eventos discretos en el tiempo y en el espacio) de

abundancia alternados con periodos prolongados de escasez (Noy -Meir 1973) . Estas

condiciones impedirían (directa o indirectamente) el establecimiento de un gran número de

especies, que están presentes sólo debido a que "aprovechan" las modificaciones que otras

especies hacen en el ambiente en su entorno inmediato (Turner el al. 1960). Uno de los

primeros factores en los que se detectó el efecto que dichas especies ejercen en su entorno

fue la radiación (Shreve 1931). Por ejemplo, la arquitectura de algunos arbustos puede

evitar que los herbívoros consuman a determinadas especies, por lo que se desarrollan

patrones espaciales agregados alrededor de las plantas "protectoras" (McAuliffe 1984,
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1986). Las plantas también pueden causar una distribución diferencial de recursos al

interrumpir los flujos de agua y viento e incrementar la acumulación de materiales,

nutrimentos y humedad en su entorno inmediato , formando "islas de fertilidad" (Tongway

y Ludwig 1994). Los fenómenos antes descritos se pueden agrupar con el nombre de

nodricismo, que tiene mucha relevancia en ambientes desérticos y es importante para el

desarrollo de procesos sucesionales (Yeaton y Romero-Manzanares 1986; Yeaton y Ester,

1990). Además de estos procesos de pequeña escala , pueden intervenir otros factores

propios de escalas mayores, como el relieve y la incidencia de lluvia y viento. Los

patrones de vegetación resultantes pueden tener apariencias diferentes en función de cuál

sea el principal factor que caracterice al sistema . Los patrones a manera de "manchones"

son típicos de ambientes influidos por el viento, mientras que los "bandeados" o en forma

de arcos de vegetación ocurren en regiones controladas por agua (Aguiar y Sala, 1999).

Los arcos de vegetación

Breve recuento histórico, geográfico y metodológico

Se han descrito arcos de vegetación (AV de aquí en adelante) en regiones desérticas de

África del Norte, Medio Oriente, Australia Central y Norteamérica. Hasta el momento no

tenemos conocimiento de reportes sobre sistemas similares en los desiertos de Sudamérica

ni de Asia Central.

Algunos de los primeros registros sobre AV fuero realizados por Worral (1959,1960 a) en

Sudán, en el Este de África. En ellos se describen las propiedades edáficas en función de la

región y la profundidad de los arcos compuestos principalmente por gramíneas. Este

mismo autor también describió patrones bandeados compuestos por árboles pequeños

(Worral 1960b). Poco después se describieron sistemas similares en Somalia (Boaler y

Hodge 1962, 1964; Hemming 1965). Por su parte, White detectó patrones similares pero

con composiciones florísticas muy contrastantes en Jordania (1969) y Niger (1970).

También en Sudán, Wickens y Collier (1971) describieron las características edáficas y

florísticas de AV . Varios años después, Guillaume et al. (1999) estudiaron la dinámica de

la materia orgánica del suelo de AV compuestos por árboles en Niger (Banizombou). En

ese mismo año, Hiernaux y Gérard evaluaron, con técnicas de percepción remota, la
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productividad primaria de AV en el Sahel (Mali y Níger) , mientras que Seghieri y Galle

(1999) estudiaron experimentalmente el efecto del agua de escorrentía en esta misma

variable. Finalmente, Wu et al. (2000) estudiaron las consecuencias de la fragmentación en

la dinámica hidráulica de patrones bandeados de vegetación localizados también en Níger.

Los primeros registros en Australia Central datan de 1987 con las descripciones, hechas por

Mabutt y Fanning, de AV compuestos por leguminosas arbóreas . Tongway y Ludwig

(1990) describieron otros patrones bandeados compuestos por especies diferentes a las

reportadas en 1987. En 1995, Dunkerle y y Brown reportaron AV compuestos por

quenopodiacieas en Nueva Gales del Sur. Tongway y Ludwig, también en 1995, hicieron

un análisis comparativo de las propiedades edáficas y funcionales entre varias unidades de

paisaje con patrones bandeados.

Los primeros trabajos sobre los AV del Desierto Chihuahuense de América del Norte (en

la Reserva de la Biosfera de Mapimí) fueron realizados por Montaña (1988, 1990). Éstos

consistieron en descripciones de los gradientes florísticos y sus relaciones con las

principales unidades de paisaje. Poco después , Comet et al. (1992) cuantificaron los

contenidos de agua en el suelo de distintas regiones y profundidades en estos sistemas .

Montaña (1992) también llevó a cabo un análisis de la segregación espacial de las especies

y sus respectivas formas de vida considerando procesos sucesionales. Por su parte,

Mauchamp el al.(1993) analizó los patrones de establecimiento de una arbustiva en el

interior de los AV Ylos factores que la controlan. Algún tiempo después Montaña el al.

(1995) analizaron las estrategias de uso de agua de cuatro especies con formas de vida

contrastantes y sus posibles interacciones competitivas. Posteriormente, López-Portillo el

al. (1996) exploraron el efecto de la competencia en el crecimiento de una especie arbórea

del interior de los arcos. Los patrones de establecimiento de esta misma especie en

regiones contrastantes dentro de los AV fueron estudiados por López-Portillo y Montaña

(1999).

Los patrones bandeados de vegetación han inspirado el desarrollo de modelos matemáticos

que emplean las características funcionales de estos sistemas para simular su origen y
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dinámica espacial y temporal. Los primeros trabajos en este sentido consistieron en el

modelado del balance hídrico entre el ambiente y la vegetación, usando modelos de

compartimentos y de flujos (Ludwig et al. 1994; Mauchamp et al. 1994). Posteriormente

se han empleado modelos discretos espacialmente explícitos (como los autómatas celulares)

para recrear la formación de los AV a partir de las características de las plantas que los

componen y sus interacciones con el medio (Dunkerley 1997a,b, ; Thiéry et al. 1995) .

Los esfuerzos de modelación más recientes se han hecho con sistemas de ecuaciones

diferenciales, también para simular el papel que tienen las plantas en la redistribución del

agua en el suelo y en el desarrollo de los patrones bandeados ( Klausmeier 1999;

Hillerislambers et al. 2001).

Descripción y funcionamiento general de los A V

Los AV consisten en agregaciones espaciales de plantas que aparecen en regiones áridas

con pendientes suaves (raramente mayores a 1%), donde la lluvia es escasa y ocurre en

forma de pulsos intensos (Boaler y Hodge 1964; Worral 1960; White 1970; Valentin et al.

1999) . Cada arco se compone de densas agregaciones de plantas (80% de cobertura o más)

dispuestas a lo largo de dos ejes, uno mayor paralelo a las líneas de nivel y otro menor

perpendicular a ellas (figura 1). Los arcos están separados por regiones casi totalmente

desprovistas de vegetación. Su orientación y propiedades edáficas facilitan la intercepción

e infiltración del agua de escorrentía de los eventos de lluvia, como un dique. El aporte

extra de agua en estas zonas favorece el desarrollo de una cubierta vegetal que no podría

existir sin la redistribución del agua de lluvia que reciben (Montaña et al. 1990; Mauchamp

et al.1993 ; Valentin y d'Herb és 1999 ; Tonway y Ludwig 2001).

Se han descrito AV formados por plantas herbáceas, arbustivas y arbóreas. La

composición florística y de formas de vida es diferente en cada sistema de AV. Algunos

están compuestos mayormente por una sola forma de vida, como las plantas herbáceas

(Boaler y Hodge 1964) o arbóreas (Tongway & Ludwig 1995) , mientras que en otros

pueden coexistir hierbas, arbustos y árboles pequeños (Montaña 1992; Guillaume et al.

1999).
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En el interior de los AV existe heterogeneidad espacial en variables ambientales, como en

la disponibilidad de agua y el contenido de materia orgánica. En términos generales , el

contenido de ambas es mayor en las regiones frontales que en las centrales de los arcos que

en sus regiones periféricas (Comet el al. 1992; López-Portillo y Montaña 1999) .

Estas características de los AV se desarrollan en respuesta a procesos de retroalimentación

entre las plantas y su entorno, en los que no está claro cuál componente (el ambiental o el

biológico) es más importante. Son claros ejemplos de unidades funcionales discretas en las

que se sintetizan las interacciones de procesos que ocurren en distintas escalas espaciales y

temporales, desde patrones de precipitación en grandes unidades de relieve , hasta el

aprovechamiento de micrositios creados por las plantas que conforman los AV (Comet el

al. 1992).

Una revisión preliminar de los trabajos publicados sobre los sistemas de AV permite

detectar los principales enfoques que se han empleado para estudiarlos (Cuadro 1). La

mayoría de los estudios son descriptivos en los que, mediante "observaciones dirigidas", se

prueban hipótesis relacionadas principalmente con la modificación del microambiente a

causa de las plantas , y cómo este efecto modifica las dinámica del establecimiento de otras

especies. La construcción de modelos matemáticos para simular la dinámica y génesis de

los AV ha sido el segundo enfoque más empleado en el estudio de estos sistemas. En

términos generales, estos trabajos exploran el efecto que tienen los procesos locales de

pequeña escala en la formación de patrones espaciales en escalas mayores. No abundan los

estudios que enfaticen el papel de las interacciones entre procesos que ocurren en escalas

espaciales y temporales diferentes, ni los de carácter experimental, como parece

confirmarse de las revisiones hechas sobre los diversos procesos que ocurren en estos

sistemas (Tongway e l al. 2001).

El sistema de arcos de vegetación del Desierto Chihuahuense

Los AV estudiados en este trabajo están en la Reserva de la Biosfera de Mapimí , Durango

(26°40'N, 103°40'W), en el Desierto Chihuahuense. La temperatura promedio en esta zona

r-
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es de 20.8 "C con un rango de variación estacional de 16.2 "C; la precipitación total

promedio es de 264 mm, que proviene en gran parte de lluvias breves de verano (Cornet

1988). En una superficie cartografiada de 172 000 ha se han identificado siete grandes

unidades de paisaje y nueve tipos generales de vegetación. El sistema de AV es parte de

las "bajadas"o "piedemontes", que son unidades de paisaje con pendientes muy suaves, que

conectan llanuras bajas (playas y vegas) con montañas o cerros (Montaña 1990).

El suelo de los AV se estructura con un horizonte superficial A (de entre 1OY 15 cm de

grosor), uno arcilloso B (con un espesor aproximado de 45 cm) y un tercero C compuesto

principalmente de lutitas (Breimer 1988). La variación de algunas características edáficas

(como el contenido de arcilla, limo, carbonatos, carbono, sodio y potasio) depende más de

la profundidad del suelo que de la posición a lo largo del eje menor del arco (López-Portillo

y Montaña 1999). La evaluación de los cambios temporales de humedad del suelo después

de un evento de lluvia, a 10 largo de un gradiente de profundidad en distintos puntos sobre

el eje perpendicular, ha confirmado la capacidad de los AV para interceptar el agua de

escorrentía y facilitar su infiltración (Cornet et al. 1992).

Al comparar los AV del desierto de Mapimí con los de otras regiones del mundo (cuadro

1), resalta el hecho de que la estructura de la vegetación es de las más complejas, ya que

coexisten hérbaceas, arbustivas y arbóreas. Estas formas de vida se distribuyen a lo largo

del eje menor, que es paralelo a la pendiente. En la zona frontal predominan las plantas

herbáceas anuales , bianuales y perennes, mientras que en las regiones centrales las formas

de vida dominantes son los arbusto -yárboles bajos. Esta segregación espacial coincide con

las etapas serales de los procesos sucesionales (Montaña 1992, figura 1 del capítulo 11).

Los AV de Mapimí son afectados por pastoreo no controlado, al igual que varios AV de

otras partes del mundo. En particular, los AV del Desierto Chihuahuense podrían

transformarse profundamente a causa de un proceso de reemplazo de pastizales por árboles,

que ha ocurrido en desiertos norteamericanos (Van Auken 2000).
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Estructura de la tesis

Los sistemas de AV son jerárquicos, por lo que los procesos que ocurren en ellos tienen

distintas escalas espaciales y temporales. La comprensión de cómo funcionan e interactúan

cada uno de los niveles de complejidad de los AV se puede lograr mediante el estudio de

especies y procesos "clave", es decir, aquellos que tienen especial relevancia para la

estructura y función de estos sistemas.

La cobertura de la gramínea amacollada Pleuraphis mutica (antes Hilaria mutica) es quizás

la de mayor importancia en los AV del Desierto Chihuahuense. Las respuestas

demográficas de esta especie ante la heterogeneidad espacial y temporal en el interior de los

arcos puede ser determinante en la capacidad del arco para interceptar el agua de

escorrentía. Sin embargo, el comportamiento demográfico por sí solo no es suficiente, es

necesario que se exprese en una región espacial del arco para vincular la dinámica hídrica

con el crecimiento poblacional de la gramínea.

En esta tesis se estudiaron aspectos de la dinámica de los arcos de vegetación a diferente s

escalas espaciales y temporales. A escala de decenas de metros y años se estudió la

demografia de una especie de gramínea. Por otro lado, a escala de paisaje y de décadas se

estudió la variabilidad de la cobertura vegetal de los AV en función de las variables

climáticas y de manejo.

¿Cómo se manifiesta la variación temporal y espacial de la disponibilidad de recursos en la

demografia de las especies que componen los AV? En el capítulo II se analizó el efecto de

la variación espacial y temporal de la dinámica poblacional de P. mutica con diversos

modelos demográficos, como las matrices promedio, estocásticas y las técnicas de

remuestreo intensivo. Esta especie es la que tiene mayor cobertura en los arcos de

vegetación (AV) en la Reserva de la Biosfera de Mapimí y el conocimiento de su

demografia permite comprender mejor el funcionamiento de las zonas pioneras y maduras

de estas agregaciones de vegetación.
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En el capítulo III se estudió la variación temporal de la cobertura vegetal de los AV Yla

variación en la distribución espacial en función de la variación interanual de la

precipitación, de la variabilidad de algunos atributos de historia de vida de los pastos y

arbustos y del tipo e intensidad del disturbio por pastoreo, mediante simulaciones con

modelos de autómatas celulares. Esta herramienta permite incorporar de forma explícita en

los modelos la variación espacial en el ambiente a distintas escalas, como es el caso de los

patrones de lluvia y los procesos de escorrentía.

Por último (capítulo IV) se hizo una comparación de los principales resultados obtenidos

con ambos ejercicios de modelaje, para entender mejor las propiedades dinámicas de los

AV en condiciones naturales y con regímenes de perturbación por pastoreo. Además se

compararon algunas ventajas y desventajas de los modelos matriciales y de autómatas

celulares.
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I.Trabajos descriptivos

Auto res Princip ales Tem a Región de Principales resultad os Tip o de uso
espec ies y formas est udio
de vida

Worra l 1959 Aristida spp., Descripció n del Butana, Sudán Las propie dades edáficas varían en función de la profundidad y
Sheima suelo y la reg ión del arco en la que se evalúen, al igual que la composición de
ischaemoides, vegetación de un gramíneas
Schoenfeldt ia sistema de av
gracilis compu esto por
(gramíneas) I gra míneas

Worral 1960 Acacia mellifera, . Descripción de la Butana, Sudán Las distancias entre árboles varía ligeramente entre los tres sitios que
A. nubica vegetació n de un se analizaron
A. tortilis sistema de av
(árbo les) compuesto por

árboles
Worra l 1960 Aristida spp., Descripción del Butana, Sudán Se propone la existencia de una relación compleja entre la abundancia

Sheima suelo y la de recursos , sus procesos de redistribución y las estrategias de uso por
ischaemoides, vegetac ión de las plantas, que da origen a los patrones agregados
Schoenfeldtia patrones de
gracilis vegetacón
(gramí neas) agregados

Boaler y Acacia bussei, A. Descripción del Oeste de Las característic as del suelo dentro de las bandas y entre las bandas
Hodge 1962 totrilis (árbo les), suelo y la Somalia son contras tantes; se propone que las caracterfsticas del suelo son las

Chrysopog on vegetac ión de dos responsab les de formar los patrones bandeados
aucheri, tipos de patrones
Andropogon bandeados,
cyrtoc/adus compuestos por
(gra míneas) árbo les y

gramíneas
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I.Tra bajos descriptivos

Autores Principales Tema Región de Principales resultado s Tipo de uso
especies y forma s estud io
de vida

Boaler y Andropogo n Descr ipción del Norte de Son sistemas con gran riqueza florística; se descr ibe la distribución
Hodge 1964 kel/eri (pasto suelo y la Somalia espacia l de las plantas en el interior del arco; las zonas frontales son

amacollado) vegetación de un las que soportan más biomasa.
Chrysopogon sistema de av
aucheri (pasto compuesto por
amacollado) Igramí neas

Hemmin g Andropogo n Descripción Baran, Somalia Se describe la composición florística y su ubicación en el arco, la
1965 kel/eri (gramínea) general de un estructura del suelo y su conten ido de humedad en un transecto

sistema de AV perpend icular a l eje principal del arco ; el contenido de humedad es
mayor en las regiones centrales

White 1969 Ha/oxy/on cf. Descripción Jordan ia Se describe la composición floristica y algunos parámetros edáficos ;
Sa/i cornic um, general de un estos av se desarrollan en suelos salinos ; el contenido de sales es
Artemis ia herba- sistema de AV menor dentro de los arcos que fuera; se cree que esta vegetació n es
alba, pionera
Sa/so/a sp
(arbustos)

White 1970 Combretum Descripción Sur de Niger Se describen de modo muy general las cond iciones edáficas y de
micranthum, C. general de un relieve en las que se desarrollan estos av; se discute some ramente
nigricans, Acacia sistema de AV acerca de su formac ión a partir de la descomposición de termiteros
macrostachya
(árbo/es)

Wickens y Termina/ia Descripc ión del Kordo fan, Se detectaron varios patones espaciales de la vegtación: arcos, estrías,
Collier 1971 brownii, suelo y la Sudán bandas, retículas, WHORLS ; cada patrón tiene una composición

A/bizia amara, vegetación de florística y un origen diferente
A. mel/ifera, A. patrones
a/bida, Khaya espaciales de
senega/ensis orígenes
(árboles), diferentes
Ziziphus sp ina-
christi (arbusto)



20

I.Trabajos descr ipt ivos

Autores Principa les Tema Regió n de Principales resultados Tipo de uso
especies y formas estudio
de vida

Mabbutt y Acacia aneura Descripción de Wiluna- Los av tienen patrones muy variables Pastoreo
Fanning 1987 (árbol) varios sistemas de Meekatharra, Vacas

av Austra lia borregos
central

Montaña 1990 No Aplica Desripción de los Mapimí, Los av tienen la mayor riqueza de especies, comparada con las otras Pastoreo
tipos de México, unidades de paisaje vacas
vegetación y sus América del
relaciones con las norte
principales
unidades de

Ipaisaje
Montaña el al. Prosopis Patrones de Mapim í, Los patrones de establec imiento de los arbustos ocurren de acuerdo a Pastoreo
1990 glandu losa estab lecimiento México , las hipótesis de funciona miento hidráulico de los av

(árbol), de arbustivas y América del
Flourensia arbóreas dentro de norte
cernua (arb usto) los av

Tongway y Acacia aneura Descripción y "Lake Mere" , Los av se agrupan en claramente en grupos con composició n de Pastoreo
Ludwig 1990 (árbo l) comparación de Australia del especies y propiedades edáficas propias . Todas estas características ovejas

deAV este pueden variar a causa del pastoreo
compuestos con
distintas snn

Comet el al. Prosopis Evaluacón del Mapimí, El agua de escorrentia se distribuye de modo diferencial a lo ancho y Pastoreo
1992 glandulosa contenido de México, profundo del arco, por lo que se desarrolla un claro gradiente hídrico, vacas

(árbol), humedad del América del con la mayor concentración de humedad en las zonas centra les del
Flourensia suelo en distintas norte arco
cernua (arbusto), posiciones y
Hilaria mutica profundidades de
(gramínea) los arcos
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I.Trabajos descriptivos

Autores Principales Tema Región de Principales resultados Tipo de uso
especies y formas estudio
de vida

Montafta Prosopis Sucesión Mapimí, Los patrones espaciales de hierbas , arbustos y árboles dentro de los Pastore o
1992 glandulosa Dentro Av México, av coinciden con procesos sucesionales vacas

(árbol ), América del
Flourensia norte
cernua (arbusto),
Hilaria mutica
(gramínea)

Dunkerley y Atriplex vesicaria, Zonas de runon y New South Las tasas de infiltración son muy diferentes entre y dentr o de av pastoreo
Brown 1995 Kochia sp. runoff en Av de Wales , Borregos

(arbustos) quenopodiaciaeas Australia Los av parecen ser muy vieios
Ludwig y Acacia aneura, A. Análi sis ed áficoy Desierto central Los sistemas estud iados están espac ialmente muy orga nizados , tanto
To ngway excelsa, A. funcio nal de tres del este en escala s grandes como en pequeftas; su funcionamiento parece
1995 cambagei, unidades de austral iano corre sponder con la hipótesis "fuente-sumidero"

Eucalyptus paisaje
populnea
(árbo les)

Guilía ume et Combretum Dinámica de Bani zoumbou, Las propiedades analizadas están fuertemente influenc iadas por la
al. 1999 micranthum materia orgá nica Níger, África actividad bio lógica

(árbol ), Guiera en el suelo
senegalensis
(arbusto),Michroc
loa indica,
Cyanolis lanata,
Spermacoce
ruel/ia
(gramíneas)

Hiemaux y Combretum Comparar la Sahel, Africa El patrón de av no afecta a la variación de productividad ni en la Pastoreo
Gérard 1999 micranthum productividad, la del norte (Mali riqueza de spp comparado con la vegetación no bandeada Leña

(árbol), diversidad y la y Níger)
Pterocarpus estabilidad de Av
lucens, Boscia con la de patrones
senegalensis de vegetación no

bandeado s
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I.Trabajos descriptivos

Autores Principales Tema Región de Principa les resultados Tipo de uso
especies y formas estudio
de vida

López P. y Prosopis Distribución Mapimí, Los mezquites no se distribuyen de acuerdo a la hipótesis de pastoreo
Montaña glandulosa espacial de México, migración hacia arriba Vacas
1999 (árbol) mezquit e dentro América del

de av norte Los av pueden avanzar o permanecer quietos, pulsando
Wu et al. 2000 Combretum Fragmentación de Hamdallaye, La fragmentación de av modifica fuertement e la productividad Pastoreo

micranthum , C. av y Níger primaria y la dinámica hdráulica de la región extracción de
nigricans, Acacia consecuencias en leña
machrostachya la dinámica Los av pueden ser un sistema biestable : si la fragmentación es muy
(árbo les), hidrául ica grande puede aparecer otra configuaci ón estable, distinta de los av
Ctenium elegans,
Pennisetum
pedice//atum
(gra míneas)

II.Construcción de mod elos de simulación

Autores Especies y/o Tema Región que Principales resultados Tipo de uso
formas de vida sirv ió de
representadas referencia al

mod elo
Ludwig et al. Acacia aneura Balance hídrico Con datos de Los sistemas de AV funcionan de acuerd o al modelo de "fuente-
1994 (árbol), arbustos y de un sistema de AV de "Lake sumidero" de redistribución de agua; los manchones de vegetación

herbáceas AV Mere", impiden la salida de agua del sistema
Australia

Mauchamp et Prosopis Formación de Mapimí , Los av surgen por la retroalimentación entre la densidad de plantas y
al. 1994 glandulosa patron es México, la redistribución del agua de escorren tia

(árbol), bandeados América del
Flourensia Norte
cernua (arbusto),
Hi/aria mutica

I (gramínea)
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II.Construcción de modelos de simulación

Autores Especies y/o Tema Región que Principales resultados Tipo de uso
formas de vida sirvió de
representadas refe rencia al

mode lo
Thiery et al. árboles Mode los de Niamey, Niger Mediante la variación de factores biológicos se pueden obtener Pastoreo
1995 simulación para distintos tipos de patrones de vegetación

formar av
Dunkerley No se aclara Formación de No se aplica Los av son muy resistentes, si no hay fluctuaciones ambientales ni
1997 patro nes disturbios

bandeados
Dunkerley No se aclara Formación de No se ap lica Se exp loraron las capacidades de resiliencia de los avante cambios de
1997 patrones clima y pastoreo

bandeados
Kalusmeier No se aclara Formació n de No se ap lica Los patrones bandeados puede n surgir por la interacción de unos
1999 patrones pocos factores ambientales

bandeados
Los av pueden ser sistemas con autoorganización que se manifiestan
grac ias a la heterogeneidad ambiental

Lejeune et al. No se aclara Modelos de Burkina Faso Se evaluó el efecto de las interacciones bióticas (sinérgicas e
1999 simulación para inhib itorias) en la formación de av

formar av
Hillerislamber No se aclara Formación de No se ap lica Los av surgen por la retroalime ntación entre la densidad de plantas y
et al. 2001 patrones la redistribución del agua de escorrentia

bandeados
Von No se aclara Formación de No se aplica Las variaciones en el régimen de lluvia y en las intensidades de
Hardenberg et patrones perturbación pueden dar lugar a diversos patrones de vegetación
al. 2001 bandeados
Rietkerk et al. No se aclara Formación de No se apl ica La formación de los AV ocurre sólo dentro de un cierto rango de
2002 patro nes valores de parámetros como la lluvia y la pendiente

bandeados
Meron et al. No se aclara Formación de No se ap lica La formación de patrones manchados depende de la interacción entre
2004 patrones la vegetación y la lluvia, sin necesitar el efecto de la escorrentía

bandeados
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III.Trabajos expe rimenta les

Autores Especies Tema Tipo de Sit io de Principa les resu ltados Tipo de uso
invo lucradas manipulación estudio

Mauchamp el Flourensia Análisis de los Remoción de Mapirní, El establecimiento de esta planta es mayor en las partes Pastoreo
al. 1993 cernua patrones de herbivorfa y de México, frontales de los arcos vacas

(arbusto) establecimiento competidores América del
y los Norte
princip ales
procesos que
los modifican

Montaña el al. Prosopis Cuantificación Riegos en Mapimí, Las especies estudiadas son competidoras potenciales; Pastoreo
1995 glandulosa de las individuos de México, su coexistencia puede basarse en los patrones de vacas

(árbol), estrategias de cada especie América del colonización de los arbustos en las regiones forantels de
Flourensia uso de agua y Norte los arcos
cernua, Larrea sus
tridentata implicaciones
(arbustos), para la
Hilaria mutica coex istencia en
(gramínea) el interor de los

Av
López-Porti110 Prosop is Demografia Remoción de Mapimí, La demografía modular del mezquite depende más de la Pastoreo
el al. 1996 glandulosa modu lar de plantas de México, herbivoría que de la interferencia con otras plantas o de vacas

(árbol) mezquite en mezquit e América del los gradientes de humed ad
función de Norte
competidores
potenc iales y
grad ientes de
humedad en el
av

Seghieri y Combretum Evaluación del Desvío de los Banizoumbo El agua de escorrentia afecta sólo a la zona central del Pastoreo
Galle 1999 micranthum , efecto del agua flujos u, arco

Guiera de escorrentia superficiales de Niger
senega lensis sobre la agua
(arbusto) vegetación de

los av
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Abstract

Plants face differen t environmental pressures in different patches 01' vegetat ion mosaics, so their dem ograph y
cannot be completely understood if it is not studied in eac h patch- type. Banded patt erns 01' vege tation surro unded
by bare areas occ ur in semiarid landscapes. At one level, two phases 01'the mosaic are the banded vegetation­
patches (vege tat íon ares) and the bare areas, but at ano ther level two phases can be distingui shed inside the veg­
etation arc. One phase (fronta l zone) is always in the upslope boundary 01' the are, has on ly herbs and it has been
sugges ted that it funct ions as a colonization area, while the other one (central zone) is at the middle 01' the ares
and has both shrubs and herbs. Th e demograph y 01' a tussock grass (Hila ria mut ica¡ growi ng in the two phases
01'the vege tation ares was studied under the hypothesis that it will show the dem ogra phic parameters 01'a ruderal
species in the fro ntal zone and those 01' a more co mpe titive spec ies in the centr al zone. Tem poral variability was
assessed through annual, average, peri odic and stochastic matrices . X-values are higher in the frontal than in the
central zone, and lower in dry years than in years with moderate precipitation. The infiuence 01' the demographic
processes on X-va lues shows spatial and temporal variat ion. In dry years, x-values are more sensible to stasis
(permanence in the same size class) and retro gre ssion (transition to a smaller size clas s) in both zones , whereas

.in yea rs 01' moderate precipit ation the influen ce 01' fecundit y and grow th increases in the frontal zone and the
influen ce 01'stas is and retrogression continue to be the rnost impo rtant in the central zone . Variations in the de­
mographi c parameters obse rved in the fro ntal zone are ev idences 01' a life history plasticity finely tuned with
environmenta l variation. and these result s suppo rt the hypothesis that frontal zones functi on as colonization ar­
eas.

Introduction

Temp oral variation in demographi c param eter s has
two main ca uses: enviro nme ntal varíabil ity and plas­
tícity in life-hi story traits. The interaction between
these two factors must be taken into account when
demographic studies are made in patchy envire n­
ments like dese rts (O 'Co nnor 1993). Desert s can be
seen as spatial and temp oral mosaic-systems (Greig­
Smith 1979: Wiens 1985), where each phase has dif-

fere nt pro perties that are able to affect life histor y
traits 01' organisms in several ways. Sorne phases will
favor traits related 10 surviva l, while others may en­
hance fecundíty (Kadmon 1993; Stuefer et al. 1994).
Demographic studies for species that establ ish in such
systems must compare betw een phases and years in
order to get a complete picture 01' the different fac tors
that infiuence their demographic behavío r.

Vegetation ares (VA) are banded pattem s 01' veg­
etation that occur in gently sloping terrains (0.2 to
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availability, Earlier successional stages would be
confined to frontal zones, while relatively more ma­
ture stages would occur in the arc's central zones
(Montaña 1992).

Figure / . Schernatic representation of two phase rnosaics
co rnmonly found in tbe Bolsón of Mapimi , southem Chihuahuan
Desert, México. In all three díagrams the slopes descends form leñ
10 right. (a) Aerial view ar l :25 000 scale showing (he alternation
of vegetation ares (in black) and almost bare afeas. (b) Idealized
cross-secticns of the landsca pe showing the di stribution of vegeta­
tion in a step-like microtopo graphicaí proñle . and (he distriburion
of soil moisture (Indica ted by a swarm of points be low each veg­
etatio n are) immediateiy after rain. (e) ldealized cross-se ction of a
vegetation are: horizontal straigbt lines indicare the range vegetared
and the height of herbaceou s spec ies (continuous line], shrub s
(iowe r discontinuo us line) and small trees (upper disconti nuous
line). Discontinuou s vertical lines indicare the three subd ivisions
of the ares : (i) frontal (or upslope), (ii) central and (iii) downs­
lope. (Taken from Figure 1, Montaña 1992). Permission counesy

of Blackwell Scie nce LId.).

2%) mainly in dryland s but also in sub-humid
region s, where precipitati on occur s in discrete and
intense events, favoring water runoff instead of infil­
tration (Boaler and Hodge 1964; Mabbutt and
Fanning 1987: Cornet et al. 1992; Valentin et al.
1999). At a broad scale these systems are a two phase
mosaico one phase consisting of the VA itself inter­
mingled within the second phase (Figure 1). The main
axis of the VA is paralle l to level lines, while the
transversal one is perpendicular to the sJope.

The particular orientation of VA enhances the in­
terception and infiltration of running rain-water, A
few hours after a rainfa ll event oand due to microto­
pographic effects, a hydric gradient is formed, where
water availability is higher within the ares than in the
bare areas between them (see Corne t et al. 1992;
Mauchamp et al 1994). This extra water income al­
lows the persistence of vegetation which could not
survive under the normal rainfall regime. Thus, a
vegetat ion are shows feed-back processes between
the biotic and the abiotic components of the environ­
mentowhere vegetation favors water capture and this
water enhances vegetation growth, Also the presence
of vegeta tion creares shade d microsites from which
water is lost through evaporation at a much slower
rate compared to bare areas.

Within each VA there is spatial heterogenei ty in
several environmental variables. Soil hydric gradients
have been described along the perpendicular axis.
with higher water content al the central zones of the
ares (Cornet et al. 1992). Also, soil-organic-m atter
content (in the 0-20 cm layer) has been reported to
diffe r betwee n frontal and ce ntral zones within ares
(L ópez-Portillo and Montaña 1999). The varia tion in
these and other related soil properties (such as water
infiltration rate) is given by differences in litter pro­
duction due to differences in plant cover (Co mer et
al. 1992).

These gradual change s in environmental variables
are acco mpanied by gradual change s in the vegetati on
structure along the VA's perpendicul ar axis. Towards
the fronta l zone, annuals, biennia ls and herbaceous
perennials are the most cornmon, while a gradua l
domin ance of shrubs and small trees takes place to­
wards the arc's central zones (Montaña 1992. Fig 1).
This suggests that each zone imposes different condi­
tions to plant population s which result in structural
changes in the vegetation (Mauchamp et al. 1993).
These structura1 changes may be a result of succes­
sional processes occurring along the arc' s perpendic­
ular axis and driven by gradienl of resources



Under these circumstances, plants estab lished on
the fronta l zones can be expected to show differenl
sizes and demographic behavi or with respect !O those
on the central areas of the VA. According to succes­
sio n theory, populations establ ished on the front
should tend to show traits that enhance seed produc­
tion, high growth rates and short life spans, whereas
populations from central zones should have long­
lived plants, with slower growth rates and relative ly
more allocation of resources to survival. As a conse­
quence, frontal tussocks should be bigger than cen­
tral ones.

The objective of the present study was to assess
whethe r the effect of spatial and temporal envire n­
mental variation on the life histories traits of plant
species conforms with the hypothesi s that a succe­
sional process is taking place along the VA's perpen­
dic ular axis. For this purpose we addressed the
demography of the bunch grass Hilaria mutica
(Buckl.) Benth. (the dominant herbaceous species in
the ares) in two contrasting zones (frontal and cen­
tral) of vegetation ares from the southem Chih uahuan
Desert . Under the hypothesis that the frontal zones
functions as colonization areas as opposed to central
zones where more stable populations might develop,
we made the following predictions: a) the intrinsic
rate of popu lation growth (A) would be higher in the
fron tal zone; b) reproduction and growth would have
higher elasticities than stasis (permanence in the same
size class) in the frontal zone as comp ared with the
central zone, where stasis would have higher elastici­
ties , and e) frontal tussocks would be bigger than
cent ral ones.

Extensíve use of matrix models is made to assess
temporal and spatial variability in demographic fea­
tures (Horvitz and Schemske 1995). Single-year ma­
trix models allowed us to study annual demographic
behavior. Average and periodic models were used to
integrate annual variation on popu lation demog raphic
parameters (Caswell and Trevisan 1994). Finally, sto­
cha stic models were employed to asses the long-term
environmental variability on growth rates (Tu1­
japu rkar 1989. Mandujano et al. 2(01 ).

Methods

Data collection

Thi s study was conducted in the Mapimí Biosphere
Reserve . in the Mexican state of Durango (southern
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Chihuahuan Desert, 26°N, 103°W; 1.100 m altitude;
264 mm of annual rainfall, 80.2% of which falls be­
tween June and October; 20.8 "C mean annual tem­
perature; Montaña et al. 1990).

Three vegetation ares of similar sizes (ca. JSO m
long and 60 m wide) were selected. Two zones within
each are were delimited: frontal and central. In eac h
zone three permanent plots were located . Front plots
were 10 X 2 m. while centra l plots were 2 x 1 m
and all of them were excl uded from large herbivores
(Iagomo rphs and larger mammals) with a 3.5 cm me­
tallic mesh up to 90 cm and bobw ire fencing up to
1.20 m. Differences in plot sizes of fronta l and cen­
tral zones were decided on the basis of differences in
tussock densities, aiming to have similar sample
populat ion sizes in both zones .

In December 1996 all the Hila ria mutica tussocks
within each plot were tagged and the number of culm s
and spikes in eac h tussock were recorde d. Censuses
of the number of culms and spikes were repeated in
January and February of 1998 and 1999, which cor­
respond to the dry and cold season, to evalu ate tus­
sock condition after the 1997 and 1998 growth
periodoAnnu al precipit ation during the study period
was 205.9 mm in 1997 and 157 mm in 1998, while
that of the previous year (1996) was 234.7 mm.

Comparison 01 initial tussoek sizes and densit íes
and 01 annual eulm and spike production.

lnitial tussock densities and sizes were comp ared be­
tween ares and between zones inside the ares. We ex­
pected to find differences between zones. reflecting
different environmental conditions and tussock ages,
but no differences between ares if they were truly
random samples oí the populations of ares devel oped
on an homogeneo us environmenl. Mean initial
tussock size (Iog transformation of ave rage number of
culms per tussock) and mean tussock density (log
transformation of number of tussocks 1m2

) recorded
at the end of J996 were compared betwee n zones and
arcs using an ANOVA model where arc was a ran­
dom effect variable and zone a fixed variable nested
in are (Zar 1984).

Annual culm production (number of culms at the
end of the growth season I number of culms at the
beginning of the growt h seaso n) and spike production
(number of spikes at the end of the growth season I
number oí culms at the beginnin g of the growth sea­
son) were analyzed with a repeated rneasures model
using time as the within-subjects effect, whereas are
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as well as position nested in the are were considered
as between-subjec ts effects using a MANOVA proce­
dure . A log transforrnation was necessary to normal­
ize the spike production data. Norma lity asse ssment
(Shapiro-Wilk W-test) and the MANOVA procedure
were performed with the JMP statistical progra m
(SAS lnstitute 1995).

Demographic models

Size classification, fecundiry estimati on and
construction 01annual transition matrices
Tussocks were elassified in four size categories for
rnatrix ana lyses. Categories, expre ssed in numbers of
culms per tussock were: 1 - 20. 21 - 40. 41 ­
80. and > 80. Fecundity was estimated as mean seed
production per size elass obtained averaging seed
production per tussock . Seed production per tussock
was calc ulated multiplying the number of spikes pro­
duced by the mean seed production per spike per zone
(28.5 ± 1.07 SE. n = 51 for centra l zones and 35.2
± 0.79 SE. n = 50 for frontal zones). As no seed­
ling establi shme nt was observed in the field due to the
harsh elimatic conditions during the time in which
observations were rnade, the rnatrix first row repre­
senting seedling establishment probabilit íes, was ob­
tained multiplying the fecunditie s by an estimated
seedlin g establishment probability (see seedling es­
tablishment simulations below).

For each observation year (1997 and 1998) two
transition matrices were constructed after pooling the
data from of the three sampled ares: a) frontal zone
model; b) central zone model. These 4 matrices (2
zone models and 2 years) were the basic transition
matrices that were analyzed individually or combined
in the different models described below. Table I
shows these transition matrices calcul ated with a
seedlin g survival probability of 0.001. In each matrix
the main diagonal shows the proportions of plants re­
maining in the same size class, and the subdiagonals
show the proportions of plants advancing to bigger
size elasses. The supradiagonals show the proportions
of plants regressing to smaller size elasses (either by
fission or size reduction of tussock) except row one
where the number of recrui ts (originated either by
sexua l reproduction or by fission or size reductio n of
tussock) are shown. Finally, as the first size elass is a
non reproductive one, the a.¡ entry ineludes the pro­
portion of plants remaining in that size elass.

Prelim inary analysis showing simi lar demographic
trends of the three ares supported the decision of

grouping them in zones, grea tly simplifying the pre­
sentation of results .

General matrix model
The genera l model proposed by Lefkovitch (1965)
was employed for the analysis of transition matrices.
The nurnber of individ uals in each size category at
lime r+1 was calculated as:

where A is the transi tion matrix in which each entry
(a¡.j) represents the contribution of tussocks from size
elass j to size elass i between time r and 1+1 and ver)
is a vector contain ing the number of plants in each
size elass at time l. If A fulfills the Perron-Froebe nius
Theorem (CasweIl2001. p. 72). then A. the dominant
eigenvalue of A in:

A · Y· = A·Y·

will be real and positive , and is interpreted as the fi­
nite growth rate of the population represented by rna­
trix A . v· is the corresp onding right eigenvector of
A. also known as the population's stable structure.
Numerical calculati ons of A were made by the power
method (Caswell 2001, p. 108). Sensit ivity analysis
for matrix models were carried out fol lowing Caswell
(200 1. p. 209):

&A VilVj
S· ·= -=--

l.) ai.j (w, v)

where each s i.j measures the sensitivi ty of A ro sma ll
changes in a i j • v and IV are the right and left eigen­
vectors of A respectiv ely, and (IV. v) is the scalar prod­
uct between IV and v. A way 10 make sensitivity values
comparable was proposed by de Kroon et al (J986).
the so called elasticity analysis:

Gi.j
ei.j = si.ix--¡:

where e i.j is the elastic ity value of a¡.~. that is, ~he

standarized sensitivity of A to changes 10 ai.j • which
also measures the proportional contribution of eac h
II . to the value of A. Sum of elasticities for all i and

'd
j equals unity. Elasticity values were grouped in four
main demographic processes (Silvertown et al. 1993):
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Table t, Prcjection matrices of Hi/a ria mut ica populations from two cor nrasting zones of three vegetation ares in ( WQ consecutive years. SI
- 54: size classes. Annual, average and periodic models are shown.

Frontal Central

1997 1997
5 1 52 53 54 5 1 52 53 54

5 1 0.4288 1.0876 1.9181 6.5124 5 1 0. 1482 0.3776 0.7574 1.7311
52 0.2399 0.4764 0.0963 0.0127 5 2 0.0997 0.393 0.0633 0.2941
5 3 0.0959 0.3443 0.4545 0.0443 5 3 0.0 102 0.194 0.443 O
54 0.0258 0.0849 0.4439 0.943 5 4 0.0026 0.0199 0.1899 0.5294

1998 1998
SI 5 2 5 3 54 S I 5 2 5 3 5 4

51 0.1025 0.243 1 0.5001 1.9235 SI 0.0773 0.1713 0.3145 0.6527
52 0.0579 0.2757 0.3351 0.0742 5 2 0.1362 0.3906 0.5256 0.069
5 3 0.0053 0.0541 0.3 194 0.3008 53 0.0245 0.0781 0.359 0.5862
54 O 0.0 162 0.0681 0.578 1 S4 O 0.0078 0.0128 0.3448

Average Average
5 1 5 2 53 54 5 1 52 5 3 S4

51 0.26565 0.66535 1.2091 4.21795 5 1 0.11275 0.27445 0.53595 1.1919
S2 0.1489 0.37605 0.2157 0.04345 5 2 0.11795 0.3918 0.29445 0.18155
S3 0.0506 0.1992 0.38695 0.17255 S 3 0.01735 0.13605 0.401 0.2931
54 0.0129 0.05055 0.256 0.76055 S 4 0.0013 0.01385 0.10135 0.437 1

1998 x 1997 1998 x 1997
51 52 53 5 4 S I S 2 53 54

51 0.1999 0.5628 1.3012 2.5066 5 1 0.0334 0.1705 0.3327 0.5297
52 0. 1250 0.3 160 0.3228 0.4654 S2 0.0647 0.3083 0.3738 0.3872
5 3 0.0536 0. 1670 0.2941 0.3330 S 3 0.0 166 0.1213 0.2939 0.3757
S4 0.0253 0.0802 0.289 1 0.4584 54 0.0018 0.0124 0.0716 0.1848

1997 x 1998 1997 x 1998
51 52 53 54 S I 52 53 5 4

S I 0. 1171 0.6 134 1.6350 5.2473 51 0.0814 0.2455 0.5391 1.1637
5 2 0.0527 0.1951 0.3 112 0.5331 5 2 0.0628 0.1778 0.2644 0.2307
5 3 0.0322 0.1435 0.3 115 0.3723 53 0.0381 0.1121 0.2642 0.2797
54 0.0099 0.0690 0.2474 0.7346 5 4 0.0076 0.0272 0.0862 0.2969

stasis ii.e.. permanence in the same size class, S). Periodic matrix models are another useful tool to
growth (G). fecund ity (F) and retrogression (transi- integrate the effect of temporal variation in the global
tion to a smaller size class, R). demographic behavior of a system (Caswell and Tre-

visan 1994). They have the advantage of explicitly
Average and Periodic matrix models to study including in the analysis the annual fluctuations of
temporal variation . size classes transitions, as compared to average rna-
Fluctuati ons in resource ava ilability (Le.• water) may trix models where these annual ñuctuations are rep-
change demographic behavior in lime (Watson el al. resented by a single Figure of central tendency (the
1997). A simple way to explore the long term effect mean).
of lemporal variation on population growth is to ob- Periodic matrices are obtained by multiplying the
tain an average matrix over a certain period of time. different annual transition matrices and as many pe-
In this average matrix each transition (iJ;) is the av- riodie matrices as the number of transitions available
erage of all (a;) annual transitions. Hence, the result- can be constructed (Caswell and Trevisan 1994). Jn
ing matrix is a linear cornbinati on of all the annual our case a 1997 periodic rnatrix was obtained by
performances detected . post-rnultiplying the 1997 annual transition matrix by

the 1998 transition matrix, whi le the 1998 periodic
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matrix was calculated by post-multiplying the 1998
annual rnatrix by the 1997 annual matrix .

The matrices used to const ruct the average and pe­
riodic models where the ones corr espondin g to each
zone. In every case a seedling establishment proba­
bility 01' 0.001 was used (Table 1).

Stochastic models .
The effect 01' long-term environmental van auon on
lambda was assessed through stoc hastic simu lations,
which implies the solution 01':

where Al is the matrix representing a specific
environmental condition. The sequence 01' matrices is
determined according to a specific probabilistic
model (Caswell 2001, p. 382).

Four models for each zone were constructed repre­
senting demographic behaviors in different environ­
mental conditi ons: Al were matrices for dry years
(Iow survival and vegetative growth with no recruit ­
rnent); A2 simulated wet years (high survival and
vegetative growth with no recruitrnent); A3 were
those for wet years with low recruitrnent; A4 were for
wet years with high recruitment. Dry year models
were based on 1998 matrices while wet years used
1997 matrices . Low recruitment value was defined as
0.08% 01' seed production and high recruitment as
0.16%.

The probabilities 01' occurrence for each matrix
during a stochastic simulation were obtained from
Mapimí's cJimatic data A gamma probability density
function was fitted to a rain data series 01'40 years
long (1961-2000) in order to obtain the probabilities
01' occurrence 01' rain events 01' different intensities
(Ezcurra and Rodrigues 1986). As a result A l models
have a probability 01' occu rrence 01' 0.2427 (rain even t
01' 200 mm or less); A2 models have a probab ility 01'
0.4334 (rain event between 200 and 300 mm); A3
models appear with a probabili ty 01' 0.3085 (rain
event between 300 and 500 mm); probabilit ies for A4
models is 0.0154 (rain event higher 01' 500 mm).

A simulation for any model consisted in 5 000 runs
01' 100 iterations each . Average lambda value was
calculated for each run discarding the first 20 itera­
tions. Lower and upper 95% confidence intervals for
growth rates were the 126'h and 4876'" values 01' the
simulation ranked from the lowcst to the highest.

Statistical analysis of growth rate and elasticities
through bootstrappin g
Intensive resampli ng methods are now being used 10
elucidate statistical properties 01'data with unknown
distribution (Crowley 1992; Dixon 1993). As this is
the case with the demographic parameter A and the
elasticitie s 01' matrix transitions (eij)' bootstrapping
analyses were made 10 obtain its mean values and
standard errors. In the case al' annual models, raw
data al' each zone (grouping inforrnation forrn the
three ares) and year were sampled to obtain 1,000 sets
01' randomly chosen plants (using a sampling with re­
placement algorithm), eac h set having the same num­
ber 01' plants as the original data set. A transition
matrix and its corresponding A- and eij-values were
then calculated for each 01' the 1,000 data sets. In the
case al' average models, 1,000 new matrices were ob­
tained for eac h year and zone by the same procedur e.
Subsequently 1,000 average matrices and their corre­
sponding A- and e;r values were calculated using the
1,000 pairs al' annual matrices. Using the same pro­
cedure, 1,000 periodic matrices for each zone and
year sequence (1997*1998 and 1998*1997) were ob­
tained from different sets al' randomly chosen 1,000
data se ts. In all cases (Le., annual, average and peri­
odie models) the mean and the 95% confidence inter­
vals (25'h and 975'" values 01' the simulation ranked
in ascending order) al' A were calculated. Elasticities
01' each 01'the 1000 matrices were also calculated and
their means reported in each case .

Seedlin g establishment simularions
Plant recruitment in deserts occurs in pulses, where
sorne years are better than others for seedling estab­
lishment ( Shmida et al. 1985; Watson et al. 1997).
The events a l' seedling establishment are rather infre­
quent and therefore very hard to observe directly in
the field within a relatively short time span, as was
the case with Hilaria . Matrix simulations were made
in arder to evaluate the importance al' this process on
population growth rate and on the elasticities 01'the
main demographic processes al' stasis (S), fecundity
(F), growth (G) and retrogression (R). Thi s was done
by setting three seedling establishment probabili ties:
0.000 1, 0.001 and 0.01. These probabilitie s were
multiplied by tussock mean fecundity in each size
cJass (total number a l' spikes / number 01' ftowering
tussocks) to obtain the fecund ity row in each matrix.
One-thousand repetitions through bootstrappin g werc
made for eac h rnatrix to obtain the lambda confi­
dencc -interval.
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Figure 2. Spike production {number of spikes producedduring (he
growth seaso n I number of culms recorded al {he beginning of (he
grow th season) of Hilaría mutlca in frontal and central pcsitions
of three vege retion ares of the Chihuahuan Desert . Mean and stan­
dard errors for measurements made in 1997 and 1998 are shown.

Results

Initial tussock sizes and annual cu/m and spike
production

Initial tussock size did not vary betwee n ares (F =
0.20, df = 2,3, P = 0.828). However frontal tussocks
(with an average of 56.23 culms and a 95%
confidence interval ranging from 40.27 to 78.50) were
larger (F = 18.70. df = 3,12. P < 0.000 1) than cen­
tral ones (24.16 culms in average with a 95% confi­
dence interval ranging from 20.52 to 28.45). Tussock
densit ies did not vary between ares (F = 0.03, df 2,3,
P = 0.97), but was nearly an order of magni tude
higher in the centra l (38.J6 plants/m" ± 4.30 S.E.)
than in the frontal zone (4.6 plants/nr' ± 0.52 S.E.,
F 39.85. df 3, 12, P = < 0.0000 1). The frequency
distributi on of individuals into size c1asses (after
poo ling the plants of the 3 ares due to the lack of be­
tween are differences in densities) was different (X2

= 259.3, df = 3 , Figure 3) reflecting higher mortal í­
ties and higher incidence of retrog ressions (see Ap­
pendix 1) in the crowded central zones.

Culm production (number of culms at the end of
the growing season I number of culms at the begin­
ning of the growing season) varied between years
(1.35 ± 0.07 SE for 1997 and 0.65 ± 0.03 SE for
1998, P < 0.000 1), but did not vary between ares (P
= 0.07) nor between positions nested within ares (P
= 0.37). Interactions between factors were non sig­
nificant,

Spike production (number of spikes I number of
culms at the beginning of the growt h season) was at­
fected by position within the arc (P < 0.0001 ) and

Size category

Figure 3. Densiry of H. mutica plants of frontal and central Iones
of vegetano n ares from the Chihuahuan Desert . FiJled bars are used
foc frontal zone values and open bars for central zone values. Size
classe s are: I from I ro 20 culms. 2: from 21 lo 40 cutrns. 3: 4 1 lo
SOculms and 4: > SOculms per tussock.

time (P < 0.0001) but did not vary betwee n ares (P
= 0.13) . The interaction between time and position
(nested within are) was significant (P = 0.0006), but
the interaction between time and arc was not (P =
0.06). Frontal tussocks produced more spikes in 1997
as compared with the dry year of 1998. Tussocks in
the central zone produced few spikes in both years
(Figure 2).

Annu al matrices

Population growt h rates (1\)varied betwee n zones and
years (Figure 4a). In the moderately dry year of 1997
(rainfall near 80% of the mean) lambda values were
higher than unity in the frontal zone, while in 1998 a
dry year (rainfall less than 60% of the long-terrn av­
erage) the harsh weather conditions lead to an impor­
tant decrease in population numbers which was
reflected in the reduc tion of (1\). By contrast, central
zone showed growth rates below one in both years.

Interannual variabil ity of elas ticity values was
more pronounced in frontal than in central zones.
Stasis is the process that showed highest elasticity
values in all cases, followed by growth or retrogres­
sion depe nding on zone and year (Figure 5a).

In Silvertown's et al. (1993) demographic triangle
it is c1ear that the annual displacement of the frontal
zone is due to a decrease along the fecundity and
grow th axes , and an increase along the stasis axis
(Figure 6). The central zone shows almost no
displacement, sugges ting the little importance that
annual variation has on the impact of demographic
proces s on lambda values in this zone.
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Figure 5. Average elasticity values (e) of demographie processes
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etation ares al the Chihuahuan Desert obtained in two successive
years, (al Annual models. (b) Average rnodels . (e) Periodie mod­
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sion to lower size c1asses). Values were calculated using
bootstrapping methods (see text).
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Average and Periodic Matrices

Lambda values of both average and periodic models
were inf!uenced by zone. Frontal zone matrices
yielded growth rates higher than unity in contrast to
central ones, where they were lower (Figure 4b). Both
periodic models gave the same values for lambda, so
only 1997 x 1998 results are shown.

Stasis was again the process that contributed most
to A changes of average models 01' both zones. How­
ever, the relative importance 01' the elasticities of each
demographic process differed between zones. Elastic­
ities of fecundity and growth are less important in
central than in frontal zone, while the opposite is true
for stasis (Figure 5b).

Stasis (followed by retrogression) were the pro­
cesses with the highest elasticity values when analyz­
ing periodic models. Elasticities 01' fecundity and
growth were far lower in central zone as compared to
the frontal one (Figure 5c).

Figure 4. Finite rate of popularion increase (mean =95% C l.) of
Hilar lo marica popularionsfromeontrastingzonesof three vegeta­
ticn ares et the Chihuahuan Desert. (a) annual models. (b) average
and periodic modds. Values were ca tculated using bootstm pping
methods.
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Stochastic símulatíons

Establishment probabilí ty simulat íons

Figure 6. Süvertown el al. (l993) dem ograp hic triangle of Hitaría
mutica populations growing in vegeta tion ares from the Chihua­

huan Desert. Empt y symbols fo r 1997 data. filled sy mbols for 1998
data. Triangles for frontal zone, squares for centra l zc ne. Demo­
graphic processes represemed in the axes: growth (G), fecundi ty
(F) and survi val {stasis plus retrogression. L).

Th e initial size of Hilaría tussocks did not vary be­
tween ares, but it varied between positions inside the
ares. Tussocks were larger and produced more spikes
in the fronta l than in the centra l zone. By co ntras to
only betwee n year variation was detected in culm
production probably beca use data variation was so
great that it masked the effects of are and posit ion
(CV = 60.0 1 in 1997 and CV = 70.63 in 1998) .

AlI matrix models show the same responses:
X-values of fronta l zone pop ulation s were higher than
uni ty while those of the central ones were always
lowe r and the distribution of A-values ob tained with
stoc hastic simulations sugges ts that fronta l zone
popu lations are more sensiti ve to environrnental f1uc­
tuati ons than centra l zone populations.

Elasticity analyses showed that the effec t of differ­
ent demographic processes on popul ation gro wth also
varied spatially: fecundity and growth elas ticities al
the frontal zones were larger than those from the cen­
tral ones. Howev er, stas is was the demogr aphíc pro­
cess with the highest elasticity va lues in all situations,
showing the great importan ce of survival in the life
cycle of grasses (O 'Connor 1993; Si lva et al. 199 1)
and especially of the tussoc ks in the larger size
c1asses (Moloney J988) . As was the case with other
long-lived and slow-growing species (Caswell 1986;
Bierzychu dek 1982) seed prod uction had lower irn­
portance than stasis in lambda values of Hilaría
populations.

Besides spatial variability, another major so urce of
dem ographic variation was annu al rainfall. Apart
from its effect on interann ual variati on in X-values. it
also affected the contribution of different demo­
graphic processes to A . Despite the fact that stasis
elast ícity was always the highest, the elasticities of
fec undity and grow th were high er in the year with
more rainfall while retrogression was higher in the
dry year .

Simulations varyi ng seed ling establishment proba­
bilities showed that its influence on A is more irnpor-

Discu ssion

Spatial and temporal demography 01 Hilaría mutica

9). In 1998 the elast icity of stasis decreased mono­
ton ically as seed ling estab lishment probabilities in­
creased (Fig, 9 c. d), whil e in 1997 it showed a
mini mum for the 0.001 seedling estab lishment prob­
abi lity (Figure 9 a. b).

L

... 1.0

O0.5

F

G

O

1.0

Lambda values increased with seedling establishment
probabilities in the sirnulatio ns made using the 1997
data, and this increase was more important in the
frontal zone (Figure 8). In 1998 these values showed
almos t no variation between zo nes and between seed­
ling establishment probabiliti es. Stasis had the high­
est elasticity in all cases and that of fecundity
increase d whil e that of retrogress ion decreased as
seedling establishment probabilities increased (Fig,

Stochastic simulations suppo rted the resu lts obtained
when integrating temporal variation through average
and periodic rnodels, AlI models showed that
environmental variation imposes contr asting demo­
graphic trend s in frontal and ce ntral zones. Average
grow th rates obtained from stochastic simulations
were higher than unity in fro ntal zone whi le in cen ­
tral were lower (Al"omal) = 1.087 ( 95% CI 1.0066­
1.1755); A(cenve' ) = 0.77 (95% CI 0 .7394-0.8020). A
more leptokurt ic distributi on of lamb da values in the
central zone suggest that it is less sensitive to envi­
ronmental f1uctuations than lambd a value s of the
front al zone. (Figure 7).
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Figure 9. Elasticity valúes ( e ) of demographic processes of Hííur ia mlltica populations as a function of seedling establishment probabililies.
Values were computed for the popuíaticns growing in three vegetation aresfrom the Chihuahuan Desert . (a) 1997 central zone simulations,
(b) 1997 frontal zone simulations. (e) 1998 central zone simula tions. (d) (998 frontal zone simularions. S: stasis : G: growth; F: fecundity; R:
size reduction (retrogress ion to lower size c1asses). VaJues were obtained with bootstrapping methods (see text).

tant in the frontal zone in favourab1e years (Guardia
el. al. 2000). Contrariwise, in the central zone in both
years and in frontal zone in 1998 (dry year), the in­
crease of seedling establishment probabilities had a
far lower impact on A. as was a1so reported for other
herbaceous perennials (Nault and Gagnon 1993;
Sarukhán and Gadgil 1974). This relationship he­
tween establishment probabilities, population growth

rates, clirnate and zone in the bands may be indicat­
ing that trade-off between fecundity and other
elements of Hilaría life cycle may be occurring (SiI­
vertown el. al 1993).

However, the demographic behavior of Hilaría
mutica can not be completely understood by the sep­
arate analyses of the spatial or the temporal varia tion
alone. In fact, it is the interaction between these two
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sources of variation that determines its long-term de­
mographic behavior. At the frontal zone, stasis and
retrogression were the processes of more influence on
X-values in the annual matrices of the dry year, whi le
in the wet year the elast ícities of the phases of the life
cycle related to sexual reproduction and growth
increased, the influence of stasis was reduced and that
of retrogress ion remained alrnost unchanged. On the
contrary, on the central zones stasis was the process
of more intluence in x-values. both in dry and wet
years. Deserts are highly variable environrnents, in
which survival is the demographic process of more
intluence in the variatio ns of the finite population
growth rate of perennial plants. Any resource surp lus
is devoted first to growth and later to seed produc­
tion. In the case of Hilaria. this is true only in the
frontal zones while in the central zone plants seems
to be restricted 10 invest most of their resources 10

survival.
Tussock survival which is highly dependent on

smaIl-sca le environmental conditions , guarantees the
permanence of Hilaria populations in VA sys tern,
withstanding harsh weather conditions. On the other
hand, seed production is main ly triggered by the large
scale process of rainfall. Thu s, the demography of
Hilaria is ruled at the same time by both srnall-scale
and large-scale processes as occurs in rnetapopula­
tions (Valverde and Silvertown 1997). In this case.
local or small-scale demography is not negJigible for
overaIl population trends (Floyd and Ranker 1998).

The differential responses of Hilaria populations to
the spatial and temporal variability can be seen as part
of an integrated response of a perennial herbaceous
to highly unpredictable enviro nments such as desert s
(Benton and Grant 1996). The interannual variation
obse rved in frontal zones can be taken as evide nce for
plasticity in life history. More info rmation on inter­
mediare habitats between front and center of the
patches should help to understand in which measure
betwee n zones variation can be explai ned by Jife his­
tory plasticit y or age structure differences. Sirnilarly,
these studies should help lOunderstand the role of the
betwee n zones dispersion processes ,

Relationship between Hilaria demography and
vegetation dynamics

The mosaic distribution of soil resources and vegeta­
tion in arid lands results from abiotic and biotic pro­
cesses (Noy-Meír 1985; CaIlaway 1995; Niering et al.
1963). These mosaics can be studied at severa l scales.

At the scale of the whole patch Hilaria mutica is one
of the most consp icuous components of vegetarion
struct ure and contributes functiona Ily to the damming
of the running water and to the cycling of organic
rnatter, promoting physical and chemica! soil condi­
tions that favor a high plant cover. But at a finer sca le
where diffe rent zones (frontal and cent ral) of the
patches can be disce rned, diffe rent demog raphic dy­
namics, finely tuned with the success ional process
may be detected. Besides differences in the amount
of wate r betwee n the are zones, soil organic-matter
content and struct ure differ between frontal and cen­
tral zones (Comet el al. 1992; López-Portillo and
Montaña 1999) creating further variation in water
availability which is thought ro drive the success ional
process and to be responsib le for the demographic
variations registered, I

At the colonization zone (the frontal one) Hilaria
produces many seeds, resembling a pioneer (and rud­
eral sens u Grime J977) species, and live al such a low
plant density that it can be argued that mortality is
density-independent. Contrastingly. in the central
zone the same species behaves as belonging to a later
stage in the successional process: produces fewer
seeds and it withslands dense clumping sugges ting
that dens ity-depe ndent mortality may be more impor­
tant and only co mpetitive spec ies or phenotypes
tsensu Grime 1977) are favored. The frequency dis­
tribution of individuals into size classes indicares a
more difficult transit to higher categories (Le., higher
mortality and retrogression probably of denso-depen­
dent origino Fair et al. 1999) in the crowded cent ral
zones, while suggesting that almost aIl individuals
established in the sparse populations of the frontal
zones wiIl attain the maxim um size.

The spatia l and temporal variatio n of elastic íties
summarized in the Silvertwon et al. (1993) triangle
points in the same direction sugges ting that in the
central zone H. mutica behaves always as a cornpeti­
tive species , while in the fronta l zone it behaves as a
competitive species in the dry years but as a colonize r
or ruderal during wet years. In the same direction, the
below-unity h-values obtained in stoc hastic simula­
tions of central zone populations, suggests that they
are remn ants of popu lations es tablished in frontal
zones (having always above- unity h-values) that wiIl
disappear in the long runoThe smaIl range of varia­
tion of lambda values (always lower than unity) in
centra l zone is consistent with the idea that these
zones are mature or even senescent stages in the suc­
cess ion process.



These results support the idea that the co lonizat ion
communities are replaced by mature communities in
a succe ssional process involving a migration of the
bands. The phenotypic plasticity of Hilaria mutica
allows its succe ssful occupation of both frontal and
central habitats making it difficul t to c1assify this spe­
cies in any functional group taking into account only
morph ological andlo r phys iological tra its. In this
case. a complex life history has evol ved that enables
the speci es to accommodate its dem ography to such
contrasting environments. Spatial variat ion in desert s
as wel l as annual variat ion in rainfall are considered
to be major cause s for differences in dem ograph y
(Kadmon 1993. Kadmon and Shmida 1990a ) and may
be important in order to maintain genetic variability
in natural populations. The use of single species de­
mogra phic models to study success iona l processes in
this context has proved useful to understand the fine
constra ints of such community-Ievel phenome na
(Oos termeijer et al. 1996).
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INTRODUCCIÓN

El estudio de patrones espaciales en ecología permite analizar las interacciones entre

procesos que ocurren en escalas espaciales y temporales diferentes (Levin 1992). Los

diferentes tipos de patrones de distribución espacial de poblaciones que se han

descrito (el azaroso, el uniforme y el agregado) sugieren la existencia de

interacciones biológicas como la competencia o la facilitación, pero también pueden

ser evidencia de otros procesos. En el caso de los patrones agregados de vegetación

que se presentan en desiertos se han señalado dos factores 'clásicos' responsables de

su formación. El primero, se refiere a la capacidad de las plantas para modificar las

propiedades ambientales en su entorno inmediato, favoreciendo o impidiendo el

establecimiento de plántulas en su vecindad (Shreve 1931, McAuliffe 1984), o

impidéndolo mediante alguna forma de competencia (Fowler 1984) . El segundo es la

variación temporal y espacial en la disponibilidad de recursos, que depende de la

escala en que se evalúe. Por ejemplo, la disponibilidad de agua a escala regional

depende de los patrones de precipitación, mientras que a escala local, está regulada

por las corrientes superficiales de escurrimiento (Schlesinger el al. 1996; Noy-Meir

1973).

Un tipo particular de patrón agregado en desiertos son los arcos de vegetación (AV).

Éstos aparecen en regiones áridas con pendientes suaves (raramente mayores a 1%) Y

donde la lluvia es escasa y ocurre en forma de pulsos intensos (Boaler y Hodge 1964,

Worral 1960, Valentin el al. 1999). Estos patrones espaciales consisten en densas

agregaciones de plantas rodeadas de suelo desnudo que, vistos desde el aire, tienen

formas bandeadas paralelas a las curvas de nivel (Montaña el al., 200 1, figura 1 del

capítulo 11). Esta orientación permite a los AV interceptar el agua de escorrentía de

los eventos de lluvia. Las propiedades edáficas dentro del arco facilitan su

infiltración y su posterior uso por las plantas. Este aporte extra de agua favorece la

supervivencia y el reclutamiento de plantas, desarrollándose una cubierta vegetal que

no podría existir si el agua de lluvia se distribuyera de forma homogénea en el paisaje
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(Montañaetal. 1990, Mauchampetal.1993, Valentin y d'Herbés 1999, Tonwayy

Ludwig 2001) .

Al igual que las condiciones ambientales, la composición florística varía

espacialmente dentro del arco. En los AV del Desierto Chihuahuense hay especies

leñosas arbóreas y arbustivas, así como herbáceas perennes y anuales (Cornet et al.

1992) . Estas formas de vida se segregan espacialmente, formando una secuencia

desde el frente hasta el centro del AV, que inicia con las herbáceas anuales y

efímeras en el frente del AV, pasando por herbáceas perennes y arbustos, para

concluir en el estrato arbóreo en el centro del arco. Esta secuencia tiene todas las

características de un proceso sucesional (Montaña 1992, Vega y Montaña 2004) . Las

propiedades edáficas cambian también a lo largo de esta secuencia, principalmente en

la estructura y en la capacidad de infiltración y retención de agua .

Los AV son un claro ejemplo de sistemas donde existen procesos de

retroalimentación entre las plantas y su entorno. Ellos pueden verse como unidades

espaciales y funcionales discretas en las que se sintetizan las inte racciones de

procesos que ocurren en distintas escalas espaciales y temporales.

Tomando en cuenta la dinámica de la vegetación, hay dos hipótesis principales acerca

de la formación de los AV (Greig-Smith 1979, Dunkerley y Brown 1995). La

primera propone que estos surgen de la degradación de una cubierta vegetal original

uniforme que se fragmenta paulatinamente debido a una disminución en la

precipitación (Greig-Smith 1979). La segunda sugiere que los AV surgen de la

colonización de suelo desnudo por plantas pioneras. En este último escenario, con

cada planta que se establece se alteran las propiedades edáficas (principalmente las

vinculadas con la infiltración del agua) en una pequeña vecindad, facilitando

subsecuentes evento s de colonización por plantas no pioneras. Este proceso de

retroalimentación continúa hasta la formación del AV.
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En ambas hipótesis, el desarrollo de los patrones bandeados depende fuertemente de

la capacidad de las plantas para detectar y aprovechar pequeñas variaciones locales

en la disponibilidad de agua causadas principalmente por la microtopografía. Las

habilidades de las plantas para explorar y colonizar los parches con abundancia de

recursos en el entorno inmediato (e.g. a través de un banco de semillas o propagación

c1onal) deben afectar de forma directa la estabilidad y la rapidez de formación de los

AV. El estrato de hierbas interviene tanto en la intercepción e infiltración del agua

de escorrentía, como en la modificación de las condiciones edáficas (p.ej . contenido

de materia orgánica y estructura) en su entorno inmediato (Cornet et al. 1992).

El funcionamiento de los AV puede depender también de las interacciones biológicas

entre las plantas. En arcos con un estrato herbáceo denso , existe la posibilidad de que

la capacidad de colonización del espacio abierto se vea alterada por efectos

dependientes de la densidad (Cain et al . 1995). Asimismo, tampoco se ha estudiado

la relación entre la abundancia y disponibilidad de agua (régimen de lluvias) y la

capacidad de propagación de plantas c1onales. Esta relación es especialmente

importante para la hipótesis de formación de AV que vincula la propagación clonal

de las plantas con los regímenes de lluvia, ya que en ambientes tan restrictivos como

los desérticos, el incremento de biomasa depende de los poco frecuentes periodos en

los que hay agua en abundancia. Finalmente, el establecimiento y propagación

originados por procesos de facilitación pueden ser relevantes para mantener e

incrementar la cubierta vegetal del AV.

El papel de las interacciones entre plantas con formas de vida contrastantes en la

formación de los AV no se ha documentado plenamente. En el caso de los AV del

Desierto Chihuahuense, se ha visto que los sistemas radiculares de dos de sus

especies principales, el pasto Pleuraphis mutica (antes Hilaria mutica) y la leñosa

Prosopis glandulosa var. torr eyana, no se traslapan, por lo que la segregación

espacial debido a competencia por el agua del suelo entre plantas adultas es poco

probable (Briones et al. 1996, Brown y Archer 1990). En este contexto, tampoco se
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ha evaluado si existe competencia interespecíficadebida a las distintas capacidades de

cada especie para interceptar agua. Sin embargo, el establecimiento de plántulas de

arbustos se puede difcultar por la presencia de macollas de pastos circundantes (Bush

y van Auken 1990). Esta interacción local puede alterar las abundancias relativas y

los patrones de disposición espacial de las especies, con la consecuente modificación

de los flujos de agua en el interior del arco.

El disturbio es un factor capaz de influir en la dinámica de poblaciones y comunidades

(Pickett y White 1985, Coffin y Lauenroth 1988, Pickett et al. 1989). El pastoreo es un

tipo de disturbio muy difundido en las zonas áridas (Brown y Archer 1987) que puede

ocurrir de modo sostenido en una región (pastoreo intensivo) o por eventos muy localizados

en el espacio y el tiempo (como en el caso de la rotación de terrenos de pastoreo). El efecto

de este factor en la dinámica de los AV dependerá de la parte del sistema que sea afectada y

del tipo de pastoreo. Por ejemplo, si el disturbio incide exclusivamente en la cubierta

vegetal, entonces existe la posibilidad de que el sistema recupere sus niveles originales de

biomasa, ya que el ambiente no se ha modificado (en términos generales). En cambio, si el

disturbio afecta al suelo, por ejemplo, alterando su estructura debido al pisoteo (Prose et al.

1987), entonces las propiedades de escorrentía se modificarían de modo prácticamente

irreversible. También es muy importante la periodicidad de ocurrencia del disturbio. Un

régimen de disturbio constante y de baja intensidad modifica las comunidades de modo

distinto que un régimen intenso y de muy poca duración (Brown y Archer 1989). Por otra

parte, el pastoreo, gracias a la ingesta de semillas y su escarifiación por masticación (Van

Auken 2000), también puede facilitar el estableciemento de especies arbustivas como el

mezquite (Brown y Archer 1987) y en consecuencia, modificar drásticamente los sistemas

de los AV.

Dentro de los AV coexisten dinámicas antagónicas. El establecimiento de las plántulas de

mezquite es inhibido por las gramíneas y estimulado por el pastoreo que, a su vez, inhibe el

crecimiento del estrato herbáceo. Sin embargo, hasta el momento no se ha evaluado la
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importancia relativa de estos procesos en la formación y permanencia de las estructuras de

AV.

La formación de patrones espaciales y temporales similares, que son resultado de la

interacción de procesos con dinámicas tanto antagónicas como cooperativas, es una

propiedad que comparten diversos sistemas biológicos. Esta propiedad, conocida como

autoorganización, tiene tres cualidades principales: a) depende más de la forma en que

interactúan los componentes de los sistemas que de sus características individuales; b) es

emergente, lo que significa que los patrones globales no están "codificados" explícitamtente

en el sistema, sino que aparecen como consecuencia de reglas de interacción locales

internas; e) estos patrones pueden incrementar la permanencia de las poblaciones que los

componen (Bascompte y Solé, 1995).

REVISIÓN DE MODELOS Y ESTRATEGIAS DE MODELACIÓN DE ARCOS DE

VEGETACIÓN

Algunos aspectos de la dinámica y la formación de los AV se han estudiado con

modelos matemáticos que consideran de manera explícita la variación espacial del

ambiente y las dinámicas poblacionales. Existen tres tipos principales de modelos

que se identifican por los fundamentos matemáticos sobre los que se construyen. Los

modelos continuos, expresados en términos de ecuaciones diferenciales parciales, han

explorado tanto el efecto de la dinámica hídrica en la formación del arco (Klausmeier

1999) , como las interacciones entre factores bióticos y ambientales (Hillerislambers

el al. 2001) . Los modelos discretos en su mayoría están inspirados en el sistema de

autómatas celulares (Wolfram 1984) y han simulado las interaccciones biológicas

entre las especies de los AV (Thiery el al. 1995), o el efecto de la herbivoría y la

variación climática (Dunkerley 1997a,1997b). El tercer gupo es el de los modelos de

compartimentos, que se han aplicado poco en estos sistemas (Mauchamp el al.

1994).
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Los modelos continuos

Los modelos matemáticos que se expresan en términos de ecuaciones diferenciales

parciales no lineales, son deducidos a partir de leyes físico -químicas que (se supone)

subyacen a la emergencia de patrones, en particular a la formación de los AV . Una

de éstas (de carácter universal) es la ley de conservación de la materia que, expresada

en el contexto presente, establece la relación entre la velocidad instantánea con la que

cambia la concentración de una substancia y el flujo J de ésta por el espacio en el

que se difunde. A su vez, dependiendo de la forma matemática específica de J se da

origen a diferentes ecuaciones de difusión. La Ley de Fick establece la más simple e

indica que el flujo J es proporcional al gradiente de la concentración y, en ese caso,

se tiene la más parsimoniosa de las ecuaciones de difusión (suponiendo que el

proceso difusivo se efectúa en un espacio de dimensión 2, representado por el sistema

de coordenadas (x,y)), a saber:

(1)

donde D>O es la difusividad de la substancia cuya concentración es u. Si además del

proceso difusivo, ocurre que factores como arrastre (advecc ión) en cierta dirección

dada por un vector de velocidad (V¡ ,V2), determinan el movimiento de la substancia,

entonces habrá que agregar otro término la ecuación (1) , quedando como:

(2)

Si además de los procesos difusivo y advectivo, ocurre que la substancia en cuestión

reacciona (interacciona) químicamente con otras, hay leyes cinéticas (por ejemplo la

ley de acción de masas) que cuantifican la dinámica de la interacción.

Invariablemente ésta depende de la concentración de los reactivos participantes. El

modelo resultante será un sistema de reacción-difusión-advección (Okubo 1980) .
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El origen de este enfoque para la descripción de la emergencia de patrones en los más

variados sistemas, se encuentra en un trabajo clásico del matemático inglés Alan

Mathison Turing, publicado en 1952. Turing predijo la emergencia de patrones en un

sistema de reacción-difusión con dos reactivos a partir de la perturbación de un

estado estacionario y homogéneo. Si bien los métodos de análisis numérico se

emplean con cualquier ecuación diferencial , el carácter no lineal de estos modelos

vuelva a aquellos fundamentales en su estudio .

La extensión y adaptación de estas ecuaciones para explicar la formación de patrones

bandeados de vegetación es reciente. El crecimiento de una población de plantas,

iniciado por la redistribución en el espacio del contenido de agua en el suelo, es un

proceso cuyas características lo hacen adecuado para ser representado con este tipo

de modelos. Las variables más representativas de estos sistemas son la biomasa de

plantas y el contenido de agua en el suelo, por lo que la representación numérica de

sus dinámicas conforman la base de estos modelos.

El efecto de estos factores es variado . Por ejemplo, al modificar el régimen de lluvia

se influye en el contenido y distribución espacial de agua en el suelo, por lo que el

estableciemento de plantas no es unifome en el área simulada; en consecuencia, se

pueden desarrollar diversos tipos de patrones manchados (Meron el al. 2004). En

este modelo no se muestran patrones bandeados, porque no se incluyen flujos

laminares, como en otra versión similar (von Hardenberg el al. 2001). También

ssposible recrear patrones bandeados con un par de ecuaciones acopladas que

representan a dichas variables y en las que se incluyen parámetros que controlan el

ingreso y velocidad de flujo del agua, además de la mortalidad de las plantas

(Klausmeier 1999) . Un resultado interesante de esta propuesta es que la formación

de los patrones bandeados ocurre sólo cuando dichos parámetros sobrepasan ciertos

valores umbrales.
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La inclusión de más características de los AV permite el desarrollo de modelos con

mayor realismo. Por ejemplo, la dinámica del agua puede representarse de modo más

preciso si se separan los comportamientos del agua superficial y del suelo . Por otra

parte, la cobertura de la vegetación puede ser afectada por la herbivoría. En

consecuencia, el modelo resultante consiste en un sistema de tres ecuaciones. Las

simulaciones con un modelo con estas características (Hillerislambers el al. 2001)

indican que la pendiente del suelo no tiene un papel tan relevante en la formación de

los arcos , como pudiera pensarse en un inicio . Conjuntamente, la herbivoría puede

modificar la forma de los patrones, de bandeados a parches irregulares. Versiones

más modernas de esta propuesta exploran el efecto de los flujos laterales de agua en

la superficie y distintas cantidades de aporte de agua (Rietkerk el al. 2002). Este

modelo reproduce diversos patrones de vegetación al modificar sus parámetros y

también muestra la importancia de los valores umbrales en la formación de los arcos .

Además, se pueden incluir factores tanto físicos (pendiente y tasas de evaporación)

como biológicos (competencia interespecífica y herbivoría). En general, dichos

modelos muestran que la formación de los patrones bandeados depende en gran

medida de la existencia de valores umbrales en las tasas de flujo de agua y de la

heterogeneidad del relieve (von Hardenberg el al. 2001) .

A pesar de los resultados obtenidos con con estos modelos, existen algunas

características de los AV que no se han estudiado . Por ejemplo, la variación en la

disponibilidad de agua en las zonas áridas es una caraterística de gran relevancia en

estos ambientes. Se han documentado muchos casos que muestran cómo la dinámica

de muchos procesos biológicos se ha "sincronizado" con los periodos de abundancia

y escasez de agua. Sin embargo, no se ha estudiado el efecto que tienen los

regímenes de precipitación pluvial en la formación de los patrones bandeados. Los

ejercicios de modelación revisados simulan un aporte de agua constante, que es una

suposición con poco fundamento empírico (Hillerislambers el al. 2001; Klausmeier

1999; Meron el al. 2004). Otro suspuesto en el que se basan los modelos es que la

capacidad de colonización de una planta no depende ni del número ni del tipo de
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vecinos (ninguno de los trabajos revisados considera estos aspectos) . Sin embargo,

la tasa de propagación puede variar si existen interacciones intra e interespecíficas,

ya sea inhibitorias o de facilitación. Estos procesos, que ocurren en vecindades

locales, quizás influyan en la dinámica global de los patrones bandeados.

Fina lmente, estas propuestas tampoco han explorado de manera explícita en un

mismo modelo la importancia relativa de la variación ambiental, de las estrategias de

colonización de las plantas y las interacciones interespecíficas en la formación de

patrones bandeados.

Los modelos discretos

Los autómatas celulares (AC de aquí en adelante) son sistemas dinámicos discretos

compuestos por: a) variables de estado que adquieren valores discretos y finitos; y b)

una regla de evolución, que controla el cambio temporal y espacial de los valores de

las variables de estado (Wolfram 1984). El espacio explícito se representa con

conjuntos de celdas que, en función del número de dimensiones en las que se

desarrolla el fenómeno que se desea modelar, se organizan en forma de líneas,

planos, volúmenes o hipervolúmenes. Cada celda contiene un valor de la variable de

estado del sistema.

A diferencia de los modelos continuos, la dinámica de estos sistemas ocurre en

unidades discretas de tiempo. La actualización del tiempo (t) al tiempo (t+1) de cada

celda individual depende del valor de ella y de su vecindad, que puede variar de

forma y tamaño . El efecto del espacio explícito en la dinámica de estos sistemas se

representa con una "función de vecindad", que evalúa la condición de la vecindad de

una celda y determina el valor que esta adquirirá en el tiempo siguiente. En la

función de vecindad se incorporan todos los procesos de interés que varíen en el

espacio.

Una gran ventaja de estos modelos es que su implementación numérica resulta más

sencilla que la de los modelos continuos, principalmente en las representaciones del
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espacio explícito y del efecto de las vecindades de regiones locales en la dinámica

global del sistema. Además poseen una gran versatilidad, ya que se pueden

representar procesos tanto fisicoquimicos como biológicos. Sin embargo, al

discretizar inadecuadamente el espacio, los cambios en el tiempo y las variables de

estado, estos sistemas pueden simplificar "en exceso" los fenómenos estudiados.

Las propuestas publicadas hasta ahora se han avocado principalmente a demostrar

que la formación de los patrones bandeados pueden formarse por dos procesos, los

flujos hídricos superficiales locales y sus alteraciones causadas por el efecto local de

las plantas (Dunkerley 1997a, Thiéry el al . 1995). El análisis de los los efectos de la

variación en el aporte de agua y del forraje sugieren que estos patrones de vegetación

son muy resistentes a las fluctuaciones de estos factores (Dunkerley 1997a, 1997b).

Al igual que los modelos continuos, los modelos discretos tampoco han explorado el

efecto de la capacidad de propagación en el desarrollo de los arcos, como tampoco

han evaluado el efecto que tienen las interacciones entre plantas con diferentes

formas de vida. Asimismo, tampoco se han representado adecuadamente ni la

variación de los regímenes de lluvia ni su efecto en estos patrones de vegetación.

Los modelos de compartimientos

El único modelo de este tipo que se pudo hallar en la literatura simula la dinámica de

los AV con dos compartimientos principales: el de la dinámica del agua y el de la

vegetación. En el primero de ellos se simula el flujo de agua en distintas secciones

del arco y en distintas profundidades, con un conjunto de ecuaciones que las conectan

y que representan el efecto de la evapotranspiración, del escurrimento superficial y de

la filtración. El crecimiento de las plantas depende de la abundancia y disponibilidad

del agua y es capaz de afectar algunos aspectos de la dinámica del primer

compartimento (Mauchamp el al .1994).
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CONSTRUCCIÓN DEL MODELO

En este trabajo se usa el enfoque de AC para explorar los efectos de la variación del

ambiente y de algunos atributos biológicos de dos especies interactuantes con formas

de vida contrastantes (arbusto y gramínea) en la formación de los AV. La variación

ambiental se simuló con tres regímenes de lluvia (alto , normal y bajo) . Las

interacciones entre gramíneas y arbustos incluyeron tanto efectos de facilitación

como antagónicos. Esto incluyó la consideracion de dos capacidades de colonización

del vecindario (alta y media) por parte de los pastos. Además, se incluyó en el

modelo un régimen de disturbio (similar al pastoreo) en el que se varió su tipo

(reversible o irreversible) y periodicidad (crónico y de pulso) . El código el modelo

fue escrito en el lenguaje de programación Pascal (Anexo 1).

El modelo consiste en cuatro redes cuadradas de 60 celdas por lado, que se disponen por

-pares de modo que coincidan columnas y renglones de ambas redes. Los flujos de agua se

simulan en las redes A y AA, mientras que los procesos de crecimiento de la vegetación

se representan en las redes B y BB. En cada red se hizo colindar el borde superior con el

inferior y el lado derecho con el izquierdo. De este modo, la dinámica sobre el cuadrado

simula la de una superficie continua. Los valores de las celdas de A influyen los estados

de la celdas de B y viceversa, mediante las funciones que representan los procesos arriba

mencionados. A partir de las condiciones de A y B en el tiempo (t) se calculan las

condiciones de agua y vegetación para el tiempo (t+I), que se representan en AA y BB.

Régimen de lluvia

La aparición de los flujos laminares depende fuertemente del régimen de lluvias. Sin

embargo, diversos trabajos de modelación han considerado al aporte de agua de las

zonas desérticas como si fuera constante, cuando en realidad es muy variable (Cornet

1988). Para representar el ingreso de agua al sistema se incluyeron en el modelo

datos de precipitación (1957-1997) de la Reserva de la Biosfera de Mapimí (Desierto

Chihuahuense, México), en donde se ha reportado la existencia de patrones

bandeados (Montaña 1992). La media anual de los eventos de lluvia es de 238 .89
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mm con un coeficiente de variación de 0.36. La lluvia se distribuye en eventos de

diferentes magnitudes, siendo el más frecuente el de 50 mm, que tiene una

probabilidad de ocurrencia de 0.62 (Cornet 1988). Para simular patrones de lluvia

anual se calcularon las probabilidades de ocurrencia de eventos de lluvia desde 50

hasta 600 mm (en incrementos de 10 mm) usando una distribución Gamma.

Una vez que se ha obtenido la función que relaciona la intensidad de un evento de

lluvia con su probabilidad de ocurrencia, es posible construir series de eventos de

lluvia mediante la técnica conocida como simulaciones Montecarlo. Para calcular la

cantidad de lluvia en un año determinado, se elige al azar un número entre Oy 1

proveniente de una distribución uniforme. Este número se consideró como una

probabilidad acumulada (P) del evento de lluvia que tiene asociado, en la función

Gamma, un único valor de intensidad de lluvia. Si se proyecta el valor de la

probabilidad acumulada (P) , en la preimagen de esta misma función, se obtiene la

intensidad del evento de lluvia. Se simularon tres condiciones climáticas: 0.5, 1 Y2

veces la cantidad de lluvia calculada. De este modo sólo se modifica la "altura" de la

curva. No se consideró variar la frecuencia ya que eso implicaría simular regímenes

de lluvia que no corresponden a una zona árida .

La dinámica observada en cada iteración del modelo es la respuesta a la variación

intraanual en el aporte de lluvia. Si se considera que en Mapimí ocurren en

promedio 40 días con lluvia en un año (Cornet 1988) y que en cada corrida del

modelo se simuló una secuencia de 500 de eventos de lluvia, entonces cada corrida

representa aproximadamente 12 años .

Flujos hídricos

El escurrimiento laminar superficial del agua de lluvia es considerado como un factor

fundamental para el desarrollo de los patrones bandeados, por lo que se le incluye en

la modelación de estos sistemas. El flujo de agua de una celda a otra depende de la

cantidad de agua en cada una y de la diferencia de contenido entre ambas (es decir ,
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del gradiente) . Si el suelo tiene poca agua o no hay una diferencia en sentido de la

celda receptora, no habrá redi stribución de agua en el suelo.

El contenido de agua en cualquier celda a ij (en la red A) depende del balance entre el

agua de entrada y de salida. El agua que entra se calcula en una vecindad formada

por las tres celdas inmediatas superiores adyacentes (a¡_I .j_I , a¡_I.j,a¡_I.j+¡). Por su

parte, el agua que sale se evalúa en su vecindad correspondiente, conformada por las

celdas inmediatas inferiores adyacentes (a¡+ (.j_I , a. ; l .j , a. ; 1.j+I). El contenido de agua

(evaluado en mm) de la celda aij en el tiempo (t+ 1) se representa como wi,'t) y se

calcula haciendo uso de una ley de conservación de masa, según la cual (si no se

produce) el agua en la celda es el resultado de la resta del agua que entra menos la

que sale, es decir:

(3)

donde e y s son , respectivamente, las cantidades promedio de agua en las vecindades

de entrada y salida de la celda a ¡.j.

Las capacidades de retención de agua del suelo aumentan si existe cobertura vegetal

(Delhoume 1992) . El flujo de agua desde una celda sin vegetación puede ocurrir si

su contenido de agua es mayor a 10 mm. La presencia de una planta herbácea en una

celda proveedora facilita la infiltración del agua en el suelo e incrementa su

capacidad de retención, por lo que esa celda cederá agua sólo después que haya

almacenado más de 40 mm (Delhoume 1992). Por simplicidad se supondrá que la

presencia de un arbusto en la celda no modifica los valores de flujo de agua entre

celdas, ya que la cobertura basal del tronco del arbusto es pequeña e influye muy

poco en la interrupción de los flujos superficiales de agua . Sin embargo, podría

hacerlo en presencia de pisoteo de ganado.
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La evaporación en una celda libre de plantas es del 100 %. Si la celda tiene

vegetación, se evaporará el excedente de agua de la que sea necesaria para mantener a

la planta (ver sección de cobertura vegetal, tasas de crecimiento y pastoreo).

Procesos de colonización, tasas de crecimiento e interacciones interespecíficas

Para explorar el efecto de los factores ambientales y biológicos en la dinámica del

modelo se usaron dos coberturas iniciales para arbustos y herbáceas (5 y 20%,

respectivamente), que corresponden aproximadamente a las coberturas naturales

encontradas en un sistema de arcos de vegetación de la Reserva de la Biosfera de

Mapimí (Montaña 1992). En todos los casos la distribución espacial inicial de las

celdas vegetadas fue aleatoria, para detectar claramente la aparición de cualquier

patrón espacial.

La colonización del espacio abierto por plantas, regulada por los flujos laminares y el

régimen de lluvias, es un proceso que también se ha considerado fundamental en la

dinámica de estos patrones de vegetación y que siempre se incorpora en los modelos.

En cambio, otros procesos biológicos potencialmente relevantes, han sido menos

estudiados. Particularmente, ha recibido poca atención la capacidad de la planta para

colonizar su vecindad y su dependencia tanto del grado de ocupación de ésta como de

la interferencia que ocasionan otras especies.

El estado de la celda ij de B en el tiempo (t), idealmente medido en años, se

representará mediante b~ . La condición de la vegetación de cada celda by está

representada por una variable de estado que puede tomar cualquiera de siete estados

categóricos, a los que se les asoció un valor numérico mediante el siguiente criterio :

celda desprovista de vegetación (O), celda ocupada por una planta herbácea pequeña

(l), celda ocupada por una planta herbácea mediana (2) , celda ocupada por una planta

herbácea grande (3) , celda ocupada por un arbusto pequeño (4) , celda ocupada por un
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arbusto mediano (5) y celda ocupada por un arbusto grande (6). La vecindad de b~/ )

consiste en los 8 vecinos que la rodean y se representa como vY).

Colonización por gramíneas

La colonización de una celda vacía por una gramínea se modeló como dependiente de

cuatro factores: contenido de agua de la celda, potencial de colonización, densidad y

tamaño de plantas en la vecindad. La colonización de una vecindad ocurre sólo por

contagio y mediante reglas de ocupación determinísticas.

Contenido de agua. Si el contenido de agua en la celda es menor que un valor

umbral de 350 mm (que corresponde a un año bueno con una probabilidad anual de

ocurrencia de 0.151), la celda no podrá ser ocupada.

Potencial de colonización a través de la propagación. La ocupación de una celda bij

que está vacía en el tiempo (t) , sea colonizada en el tiempo (t+ 1) por pasto mediante

propagación vegetativa, depende del número de celdas vecinas ocupadas por el pasto

en el tiempo (t) y de la capacidad de colonización de este. El establecimiento de

plántulas derivadas de semillas sólo puede realizarse en celdas ocupadas previamente

por plantas (o en las celdas vecinas a ellas) porque son las únicas que retienen agua

después de las lluvias. Funcionalmente, entonces, en este sistema el establecimiento

de plántulas derivadas de semillas y el de propágulos vegetativos son indistinguibles

espacialmente y, por lo tanto únicamante se reportan resultados de simulaciones que

utilizan propagación vegetativa, después de que las simulaciones preliminares

mostraron el comportamiento espacialmente similar de ambos tipos de colonización

de celdas vacías. Los potenciales de colonización varían con el número de celdas que

deben estar ocupadas para permitir la colonización de una celda vacía. Se usarán dos

potenciales de colonización (alto H, y moderado M). Una gramínea con un potencial

de colonización alto (H) ocupará una celda vacía bij en el tiempo (t + 1) si dos o más

celdas de su vecindad inmediata están ocupadas previamente (en el tiempo t) con

gramíneas. En cambio, si la gramínea tiene una capacidad de colonización moderada

(M) colonizará una celda vacía en el tiempo (t+ 1) si previamente ocupa en el tiempo

(t) al menos cuatro celdas vecinas alrededor de la celda vacía b.¡ .
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Tamaño de la planta y potencial de colonización. El potencial de colonización varía

también con el tamaño de la planta: una planta herbácea grande (estado 3) funciona

como se indicó en la sección precedente; una planta herbácea mediana (estado 2)

funciona a la mitad de la capacidad de colonización de una grande; finalmente , una

planta herbácea chica (estado 1) no tiene capacidad de colonización.

Tasas de crecimiento de gramíneas. Una vez establecida, la planta herbácea puede

crecer en cada iteración si el contenido de agua de la celda sobrepasa: a) dos veces el

umbral de establecimiento para pasar del estado 1 al 2; y b) tres veces el umbral de

establecimiento para pasar del estado 2 al 3. Si el contenido de agua de la celda es

menor a cualquiera de los umbrales de crecimiento de las categorías de tamaño, la

planta adquirirá el tamaño inmediato inferior en el tiempo siguiente. Si el contenido

de agua de la celda es menor al umbral de permanencia (350 mm), la planta morirá en

la siguiente iteración.

En términos generales, el proceso de colonización en (t+1) de una celda vacía bJI} es

el siguiente. Se evalúa el número y tipo de vecinos presentes en la vecindad y se

determina el contenido de agua de la celda a(t) . Luego se revisan todas las'.}

restricciones mencionadas en esta sección para decidir si la celda se ocupará o no.

Cotonizacián por arbustos

La colonización de celdas por arbustos está regulada por cuatro factores: contenido

de agua en la celda , régimen de lluvias, competencia con gramíneas y eficiencia de la

dispersión debida a pastoreo. A diferencia de la gramínea, la ocupación del espacio

por el arbusto depende de reglas tanto probabilísticas como deterministas y no ocurre

por contagio de la vecindad.

Contenido de agua. Si el contenido de agua de la celda es menor que el valor umbral

de 350 mm la celda no podrá ocuparse.

Régimen de lluvia . Si el evento de lluvia es bajo (precipitación <200 mm) no hay

ocupación de celdas ; si es medio (200 mm < precipitación < 350 mm) se podrán

ocupar hasta el 0.5% de las celdas cuyo contenido de agua sea al menos igual al
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umbral de establecimiento; si el evento es alto(precipitación > 350 mm) se podrán

ocupar como máximo el 1% de las celdas que tengan agua suficiente (debido a la

mayor producción de semillas y su mayor movilidad en los flujos de agua

superficiales laminares).

Competencia con gramíneas . El tercer factor que influye es el efecto inhibidor del

pasto, que se representó como un proceso a la vez probabilístico y dependiente de la

biomasa de pasto en la vecindad de la celda. Si el tamaño máximo de un macollo de

pasto es de 3, la biomasa máxima posible en cualquier vecindad de 8 celdas es 24 . El

efecto inhibidor de la vecindad eJ;¡ de la celda bij se obtiene dividiendo la biomasa

total de la vecindad sobre la biomasa máxima posible en ella. El resultado de esta

operación es un valor acotado entre Oy la unidad. La ocupación de una celda

dependerá de la elección aleatoria de un número z y su comparación con ej;¡. Si z es

mayor al efecto inhibidor de la vecindad, la celda estará en condiciones de ser

ocupada por un arbusto al comienzo de la siguiente iteración. La ocupación se

realizará si todavía hay celdas disponibles para ser ocupadas por arbustos, conforme

a las restricciones estipuladas en la sección anterior, la de régimen de lluvia.

Eficiencia de la dispersión por pastoreo. Un efecto secundario del pastoreo es el

aumento de la tasa de dispersión del mezquite. Este proceso se representó con un

factor de eficiencia de la dispersión ed. Si el valor de ed es la unidad, entonces las

tasas de ocupación del mezquite alcanzan los máximos explicados en la sección de

régimen de lluvia; si es de 0.5, entonces las tasas de ocupación serán del 50% del

máximo posible. Se exploraron las siguientes eficiencias de dispersión de acuerdo a

la movilidad de semillas dependiente de la lluvia (sección de régimen de lluvias) : 0,

20,40,80 y 100 %.

Crecimiento de arbustos. El umbral para el establecimiento de un arbusto también es

igual al del pasto y las reglas de incremento de biomasa del arbusto también

dependen del contenido de agua de la celda que ocupan. Un arbusto de tamaño 1

crecerá al tamaño 2 si el agua de la celda es al menos tres veces el umbral de

establecimiento; un arbusto de tamaño 2 pasará al tamaño 3 cuando el agua de la

celda sea cinco veces el umbral de establecimiento. Si la precipitación es menor a
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150 mm un arbusto de tamaño 1 muere, mientras que los arbustos de tamaño 2 y 3

disminuirán su tamaño a la categoría inferior por los efectos de la sequía. Los

umbrales de crecimiento son mayores debido a que se trata de plantas más grandes.

En cambio , el umbral de supervivencia es menor pues se considera que el arbusto es

freatófito, por lo que no depende por completo de la lluvia para sobrevivir.

El proceso de colonización por mezquite empieza por determinar si ha caído

suficiente lluvia como para que ocurra la colonización. En caso afirmativo se

determina número de celdas viables para ser ocupadas, a partir de los porcentajes de

colonización dependientes de la cantidad de lluvia . Posteriormente se eligen al azar

celdas vacías en las que se evalúa el contenido de agua y en sus vecindades, el efecto

de la interferencia por gramíneas. A continuación se revisa el resto de las

condicionantes para decidir si la celda se ocupa por un mezquite.

Simulaciones de regímenes de disturbio

El pastoreo es un tipo de disturbio que ocurre en gran parte de los ambientes

naturales y al que las zonas áridas son particularmente sensibles (Van Auken 2000) .

Por ello se estudió el efecto que tiene el pastoreo en la formación de estos patrones

espaciales. Se exploraron tres aspectos de este factor: la intensidad, la frecuencia y

el grado de irreversibilidad. Primeramente el modelo se iteró 250 veces para generar

patrones bandeados sobre los que se aplicó cada combinación de factores. Se

exploraron las siguientes cuatro intensidades de disturbio: eliminación del 1, 10, 20 Y

40% del total de celdas ocupadas por pasto, elegidas al azar.

Dependiendo de su frecuencia de aparición, las perturbaciones se clasificaron como

crónicas o de pulso. Las primeras ocurrieron constantemente durante las 250

iteraciones siguientes una vez que ya aparecieron los patrones bandeados; las

segundas ocurren una sola vez después de las primeras 250 iteraciones.
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Las perturbaciones reversibles únicamente eliminan la cobertura vegetal, dejando '

intactas las propiedades hidráulicas del suelo . En cambio, el disturbio irreversible

(como el que causa el pisoteo) modfica las propiedades de escorrentía del suelo

mediante el aumento de los umbrales de filtración; si una celda ha sido perturbada

no puede recuperar sus capacidades originales de retención de agua.

Consecuentemente, este disturbio se "acumula" en el sistema. Se usó una intensidad

de disturbio irreversible acumulado de 0.01% de la intensidad del disturbio

reversible.

Cobertura inicial de gramíneas y formación de arcos de vegetación

Con el fin de evaluar si la cobertura vegetal inicial influye en la formación de los

patrones bandeados, se hicieron simulaciones con las siguientes coberturas iniciales

de gramíneas (considerando un régimen de lluvia normal y una capacidad de

colonización alta , sin considerar los demás factores): 1, 5, 10, 15, 20, 40, 60, 80 Y

100%.

Regla de evolución del autómata celular

La integración de todas las consideraciones descritas previamente, da como resultado

la regla general de evolución de este autómata celular:

b(I+I ) - / (b«() (1) (1) .r(l ) )
i} - ij , wi} ,vi} , eJi} ,g (4)

donde bt')es función del contenido de agua W&) , la agregación de plantas en la

vecindad vb() y el efecto de la competencia interespecífica e/JI) , que se evalúan en las

vecindades correspondientes de la celda cbl
) , en el tiempo anterior. En cambio, el

régimen de disturbio (g) no depende de las características de la vecindad de la celda .

La dinámica general del autómata es la siguiente:
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1) Se generan las condiciones inicales de contenido de agua y cobertura vegetal

en las redes A y B;

2) Se calcula la redistribución del agua de (t) a (t+1), tomando en cuenta la

cobertura en A y las reglas de flujo superficial de agua ; las nuevas condiciones

de agua en el sistema se representan en AA;

3) Se calculan los cambios de cobertura vegetal de (t) a (t+1), como funciones

del contenido de agua en AA y de las reglas de crecimiento de gramíneas y

arbustos (según el caso); la nueva cobertura vegetal se representa en BB;

4) Se "evapora" toda el agua excedente en AA;

5) Se "actualiza" el sistema, es decir, los valores de AA se transfieren hacia A,

mientras que los de BB pasan a B;

6) Se simula un evento de lluvia en A;

7) Se simulan los eventos de disturbio en A y B;

8) Se regresa a 2) para iniciar otro ciclo.

Las etapas 2), 3), 6) Y7) pueden adquirir formas más específicas, en función de los

procesos que se deseen simular.
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RESULTADOS DE LAS SIMULACIONES NUMÉRICAS

Si mulaciones con arcos de vegetación ocupados exclusivamente por gramíneas y

sin perturbaciones

Este es el caso más sencillo :

b~l+l ) = ¡(b(t) W (I ) (1»)
IJ IJ ' IJ ,vI) (5)

en el que el valor de btl) depende de su estado bJt), contenido de agua w~) , así

como de la agregación de plantas en la vecindad v&/ ) en el tiempo inmediato anterior.

La regla de evolución incluye exclusivamente a la variación en el régimen de lluvia y

el crecimiento de la gramínea en un ambiente sin disturbios .

En términos generales, la cobertura vegetal (evaluada como el porcentaje de celdas

ocupadas) aumenta rápidamente en las primeras decenas de iteraciones y luego se

estabiliza, aunque se observan fluctuaciones interanuales en los valores de cobertura

que varían en función del régimen de lluvias y del tamaño de la planta (figura 2). La

variación siempre es mayor en el régimen de lluvia abundante; en cambio, las

oscilaciones de las coberturas disminuyen conforme aumenta el tamaño de la planta

(en razón de esta var iablidad, al reportar las coberturas vegetales se usarán los

promedios de las 500 iteraciones en lugar de las coberturas finales). Este

comportamiento se debe al gran contraste en la capacidad de producción de biomasa

entre años lluviosos y secos, que puede ocurrir en condiciones naturales. El

establecimiento de plántulas en zonas áridas normalmente ocurre en los breves
\

intervalos de tiempo en los que hay abundancia de agua (Noy-Meir 1973 , 1985), la

mayoría de las cuales muere si la siguiente temporada es seca. Las fluctuac iones de

los valores de cobertura de gramíneas originadas por variaciones en el régimen de

lluvia , tambi én se han reportado en otros modelos (Dunkerley 1997b; Mauchamp el

al. 1994).
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Figura 2. Cobertura vegetal de arcos de vegetación ocupados exclusivamente
por gramíneas en función de dos regímenes de lluvia, en condiciones de alta
capacidad de colonización y sin perturbación. Linea oscura : régimen de lluvia
normal (promedio en las 500 iteraciones igual a la media histórica real: 238
mm); línea gris: régimen de lluvia abundante (promedio en las 500 iteraciones
igual al doble de la media histórica real: 476 mm); a): macollos pequeños ; b)
macollos medianos; e) macollas grandes.
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Figura 3. patrones espaciales de distribución de arcos de vegetación ocupados
exlcusivamente por gramíneas obtenidos con distintas capacidades de colonización y
diferentes regímenes de lluvia. a) distirbución de la cobertura vegetal en condiciones
aleatorias iniciales . b-e) patrones espaciales resultantes después de 500 iteraciones del
modelo ; b) régimen de lluvia normal (promedio en las 500 iteraciones igual a la media
histórica real: 238 mm) y baja capacidad de colonización; e) régimen de lluvia normal
y capacidad de colonización alta; d) régimen de lluvia abundante (promedio en las 500
iteraciones igual al doble de la media histórica real: 476 mm) y capacidad de colonización
baja; e) régimen de lluvia abundante y capacidad de colonización alta.
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El nivel de precipitación y la capacidad de colonización de los pastos son importantes

en la formación de los arcos de vegetación. A partir de la configuración inicial

(figura 3a) y con niveles de precipitación bajos (precipitación promedio igual a la

mitad de la precipitación promedio histórica), la vegetación no sobrevive con

coberturas que puedan formar arcos de vegetación (resultados no mostrados). Sólo

con precipitaciones comprendidas entre la media histórica y el doble de ésta se

forman arcos de vegetación (figuras 3c y 3e). Pero cuando la precipitación es

suficiente, la capacidad de colonización por propagación de los pastos es

determinante, ya que sólo se forman patrones bandeados con una alta capacidad de

colonización (comparar la figura 3b con figura 3c y figura 3d con figura 3e).

Perturbaciones en el sistema con arcos de vegetación ocupados exclusivamente

por gramíneas

En este caso la regla de evolución inicial (5) adquiere la forma:

b (I+I ) = ¡(M') w (1) v(1) g)
IJ IJ ' IJ ' IJ '

(6)

en la que se incorpora el régimen de disturbio g, que no depende de vecindarios

locales. Este régimen simplemente consiste en la elección al azar de un porcentaje de

las celdas ocupadas, en las que se elimina la cobertura vegetal.

Bajo un régimen de perturbaciones crónicas, la cobertura vegetal disminuye

uniformemente en función de la intensidad de la perturbación, independientemente de

su grado de reversibilidad (figura 4). Una intensidad del 20% elimina casi totalmente

la vegetación (cfr. figuras 5c y 5d donde se muestran los patrones espaciales

resultantes de aplicar perturbaciones crónicas reversibles del 1% y del 20% de

intensidad respectivamente); si el régimen de perturbaciones es en pulso, la respuesta

del sistema depende del grado de reversibilidad del distrubio que se aplique. Cuando
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el disturbio es irreversible la vegetación es eliminada casi totalmente con una

intensidad del 40% , mientras que si es reversible el grado de cobertura de la

vegetación se mantiene en el mismo nivel indefinidamente (figura 4) . Al comparar

las figuras Se) y Sf) se muest ra que no hay cambios importantes en el patrón espacial

resultante de aplicar un disturbio en pulso reversible del 40%, mientras que en las

figuras Sg) y Sh) se muestra cómo se afect a el patrón espacial al aplicar un disturbio

irreversible del 40%.

Simulaciones del sistema con arcos de vegetación donde coexisten pastos y

arbustos sin perturbaciones

Ahora, si en (6) se reempl aza el factor de disturbio (g) con el término de la

interacci ón interespecífica e/J' ), se obti ene la siguiente expresión:

b (I +I ) =/ (M') w(t ) v(t) eF(t»)
IJ IJ ' IJ ' Ij , '.Ji)

(7)

Las variaciones en la cobertura inicial arbustiva no alteraron las coberturas finales de

los pastos, que siguieron dependiendo de la capacidad de colonización del pasto y del

régimen de lluvias (figura 6). Como en el caso de los arcos de vegetación ocupados

exclusivamente por gramíneas, cuando la media de las precipitaciones en las 500

iteraciones fue la mitad de la media hist órica (que es de 238.8 9 mm) , la cobertura

vegetal no fue sufic iente para formar arcos de vegetación. Cuando la media de las

precipitaciones fue igual a la media de largo plazo o al doble de la misma, tanto la

cobertura de la vegetación (figura 6) como la formación de arcos dependió de la

capacidad de colonizacion de los pastos, repitiéndose patrones espaciales similares a

los mostrados en las figuras 3(b-e). Tamp oco influyeron las coberturas arbustivas

inciales en las distribuciones de las coberturas relati vas de los distintos tamaños de

macollo, ni en la cobertura total sumando todos los tamaños de macollo (figura 7).

Todos estos resultados sugieren que la presencia de arbustos no altera la dinámica de

los AV, siempre y cuando no haya disturbio.
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Simulaciones del sistema con arcos de v.egetación donde coexisten pastos y

arbustos bajo distintos tipos de perturbaciones

Este es el conjunto de simulaciones que involucra todos los factores estudiados:

b (t+1) - f (b (t ) (1) (1) , ¡- (l ) )
ij - ij , wij ,vij ,eJ ij ,g (8)

La dinámica del sistema con arcos de vegetación donde conviven pastos y arbustos es

diferente si hay disturbio. El disturbio crónico irreversible casi extingue la cobertura

vegetal a niveles del 20% de intensidad, mientras que el de pulso lo hace a niveles

del 40% de intensidad (figura 8a,c). Las perturbaciones de puls o reversible

prácticamente no modifican la cubierta de pasto (figura 8d).

El disturbio crónico reversible es la única combinación que puede invertir la

composición de los AV. Intensidades de disturb io cercanas al 5% estimulan la

colonización del arbust o y el decrecimiento de los pastos. Por arri ba de un 10% de

intensidad de disturbio , la cobertura del arbusto domin a claramente en los AV

(figura 8b).

En la figura 9 se muestra la evolución de los patrones espaciales que acompaña a este

proceso de reemplazo de formas de vida cuando la intensidad de disturbio es del 1%

Yla eficiencia de dispersión del disturbio es de 100% A partir de un patrón bandeado

con coberturas iniciales aproximadas de 55% y 6% de pastos y arbustos

respectivamente, en 50 iteraciones el arbusto aumentó su cobertura a un 42%

reemplazando a la gramíne a, cuya cobertura bajó a 12%.

El aumento de la eficiencia del disturbio crónico reversible para dispersar arbustos causa un

incremento monotónico de la cobertura final de los mismos, mientras ocasiona un

decremento concomitante en la cobertura de pasto (figura lOb). El aumento de la

- - - --- -----
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Figura 8. Cobertura promedio de gramíneas y arbustos en arcos de vegetación en
función de la intensidad , frecuencia y grado de reversibilidad de la perturbación.
La simulación se hizo bajo un régimen de lluvia normal (promedio en las 500
iteraciones igual a la media historica real), una alta capacidad de colonización de
los pastos y una eficiencia máxima de dispersión de arbustos. a) Perturbación
crónica irreversible; b) perturbación crónica reversible; e) perturbación de pulso
irreversib le; d) perturbación de pulso reversible . Círculos l1enos: cobertura de
arbusto ; círculos vacíos : cobertura de gramínea.
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intensidad del disturbio no conlleva una disminución de la cobertura total, ya que la

colonización del arbusto depende de forma directamente proporcional de aquélla (fig. lOa).

Cobertura inicial de gramíneas y formación de arcos de vegetación

En la figura 11 se observa que la cobertura inicial influye en el desarrollo de los arcos de

vegetación. Por debajo del 15% de cobertura inicial no hay formación de arcos de

vegetación , pero a partir de un 20% de cobertura incial hay formación de arcos. La

cobertura final (después de 500 iteraciones) es en todos estos casos cercana al 60%.

DISCUSIÓN

El resultado de las simulaciones muestra la enorme importancia que tienen,

primeramente, la capacidad de propagación de las gramíneas en el desarrollo de los

AV , seguida del régimen de lluvias. La capacidad de propagación (que conlleva

efectos tanto sinérgicos como competitivos) es determinante en la aparición de los

patrones bandeados y puede modificar tanto la forma como el ancho de los mismos,

como ha ocurrido en otras simulaciones (Thi éry el al. 1995) . Igualmente, el régimen

de lluvias también influye en la formación (Klausmeier 1999), en el ancho y en el

grado de fragmentación de los arcos (Dunkeriey I997b). La interacción entre estos

dos procesos cualitativamente distintos, que ocurren en escalas espaciales y

temporales diferentes, dan como resultado un patrón espacial en una escala

intermedia entre la de la propagación (escala local) y la de los patrones de

precipitación (escala regional).

La dinámica de los AV no se altera significativamente con la presencia del arbusto,

incluso cuando éste se encuentra a altas densidades. Este modelo sugiere que es

posible el desarrollo de AV estables donde coexisten estas dos formas de vida

mientras no haya perturbaciones en el sistema y las tasas de propagación del arbusto

se mantengan bajas. La coexistencia de ambas formas de vida puede deberse a las

distintas estrategias de obtención de agua que ellas desarrollan (Briones el al. 1996).

Sin embargo, otra posible explicación es que exista una condición de equilibrio
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cobertura final de gramíneas en arcos de vegetación..
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competitivo entre las dos especies, con la gramínea limitando las etapas iniciales del

crecimiento del mezquite (Bush y Van Auken 1990) y éste, en su fase adulta,

inhibiendo a la primera (Stuart-Hill y Tainton 1989) . El resultado en el largo plazo

de esta interacción es la permanencia de las dos especies, si no existe algún factor

(como la herbivoría) que le otorgue ventaj a a alguna de ellas (Bush y Van Auken

1995; Van Auken 2000). La coexistencia de especies con formas de vida

contrastantes en el arco puede deberse también a procesos de exclusión competitiva

dentro de pequeñas áreas en el interior de este, como se ha reportado en esta y otras

simulaciones (Mauchamp el al . 1994) . Finalmente, aunque la información publicada

hasta ahora acerca de la relación entre gramíneas y mezquites, no ha sugerido la

existencia de procesos de facilitación entre ellas, esto no permite descartarla por

completo.

Los patrones bandeados obtenidos con este modelo de autómatas celulares, son

sensibles al disturbio , al igual que los obtenidos con modelos de reacción-difusión

(Klausmeier 1999, Hillerislambers el al. 200 1, von Hardenberg el al. 2001) . Sin

embargo, otros modelos de discretos sugieren que los AV son resistentes a la presión

por forrajeo (Dunkerley 1997a) . Estos resultados contrastantes pueden deberse a las

distintas estrategias de modelación del aporte de agua usadas en cada modelo. Por

ejemplo, los aportes anuales dependientes de una función gamma usados en este

trabajo vs. valores anuales constantes (Dunkerley 1997a). Simulaciones (no

mostradas) en las que se recrea un suministro constante de agua así lo indican. Así,

se pone de manifiesto la importancia que tienen los patrones de precipitación en las

propiedades de resilencia de los AV. Si el aporte de agua es constante y suficiente,

los patrones bandeados se recuperan sin que el pastoreo sea un problema. Pero si el

aporte es irregular, como normalmente ocurre en condiciones naturales, entonces

presiones de pastoreo bajas pueden ocasionar la extinción de la cubierta vegetal. La

transformación de los AV en patrones manchados (Aguiar y Sala 1999) también es

un resultado posible del pastoreo, al igual que su reducción de tamaño (Wu el al.

2000 , Klausmeier 1999) .
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La inclusión de las dos formas de vida en este modelo de autómatas, permitió

comprobar que si la eficiencia de la dispersión de los arbustos es muy alta, el

disturbio crónico reversible puede ocasionar el reemplazo tot al de la cubierta de

pasto por una de arbustos, aún a bajas intensidades de disturbio. El aumento de la

eficiencia de la dispersión ocasiona un decremento proporcional de la cobertura de

pasto, aunado con el correspondiente aumento de la cobertura del arbusto . Este

fenómeno de reemplazo ocurre actualmente en las regiones áridas y semiáridas de

Norteamérica y se considera que el factor disparador más importante es el disturbio

crónico causado por ganado (Van Auken 2000) . Aunado a esto se puede incluir la

longevidad de los arbustos. La modelación de los efectos del disturbio y de la

dispersión en la dinámica de los AV se ha explorado poco y con una sola especie

(Dunkerley 1997b, Hillerislambers el al. 2001). Puede ser interesante ampliar el

estudio de procesos acoplados como los descritos en este trabajo, ya que existe

evidencia de su ocurrencia en varios sistemas naturales.

De acuerdo con los resultados del modelo, los AV no se forman si las coberturas iniciales

son menores al 15%. Aunque aparecen estructuras agregadas de vegetación de tamaño

pequeño con coberturas iniciales menores, en ningún caso alcanzan a desarrollarse como

arcos de vegetación. Este efecto de umbral en la aparición de los AV puede ser originado

por la densidad inicial de macollas. Con densidades bajas (o tamaños poblacionales

iniciales bajos) los macollos están demasiado separados entre sí, por lo que durante un

evento intenso de lluvia la propagación no es suficiente para lograr la fusión de un numero

mínimo de macollas necesarios para formar arcos de vegetacion. Además, en estas

condiciones, en un evento de sequía desaparecerán los macollos de tamaño pequeño. Dicho

de otro modo, pareciera que es necesaria una densidad mínima de macollas para que la

propagación permita la fusión de los macollos durante un evento de lluvia abundante con la

consecuente formación de bandas de vegetación. Una vez formados, los AV son capaces de

mantener su forma a pesar de los eventos de sequía, ya que la mortalidad no es lo

suficientemente intensa como para disgregar las bandas. La existencia de un valor de

cobertura inicial mínimo para el desarrollo de los patrones bandeados sugiere dos cosas. La
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primera es que también debe haber una cantidad umbral mínima de agua en el medio para

que se desarrollen los AV; de otro modo no podría sostenerse la propagación de las plantas.

Más aún, dichas cantidades umbrales deben coincidir en el tiempo . La segunda es que las

tasas de colonización de espacio abierto a través de la propagación quizás no dependan

linealmente de la disponibilidad de agua, lo cual también fue encontrado con otros modelos

(Klausmeier 1999).

Las coberturas finales de AV que se forman cuando las coberturas iniciales son mayores al

15% oscilan alrededor de un valor fijo (60%), independientemente de las condiciones

.iniciales de cobertura. Al igual que en otros casos (Dunkerley 1997a), la existencia de un

valor máximo de cobertura sugiere que la mortalidad densodependiente (en la que la

limitada disponibiliad de recursos es un factor importante) puede ser relevante en el

desarrollo de estos patrones de vegetación.

Las dos hipótesis sobre la formación de los AV ( la de degradación de una cubierta original

uniforme y la de colonización) parecen razonablemente viables en términos teóricos , como

se ha reportado previamente (Dunkerley 1997a, Thie ry el al .1995). Si los dos procesos

ocurren en la naturaleza, entonces los sistemas de AV reportados en los desiertos de África,

Australia y Norteamérica deben analizarse de manera individual para definir cuál es su

origen más probable. Además, quizás se deban estudiar con otros conceptos y escalas,

además de los ecológicos, distintos a los usados hasta ahora, como los paleoclimáticos y los

paisaj ísticos .

La inclusion en un modelo de autómatas celulares de los procesos de generación estocástica

de las precipitaciones anuales (modelo probabilístico gamma) , con la interacción (procesos

competitivos y de facilitación intra e interespecíficos) entre dos formas de vida (pastos y

arbustos) y el efecto (negativos en la disminción de biomasa de pastos y positivo en el

aumento de la dispersion de arbustos) de distintos tipos de disturbio, permitió una

simulación más realista de la dinámica de patrones bandeados, dinámica donde la

hetereogeneidad espacio-temporal en la distribución del agua del suelo condiciona procesos
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de colonización y mortalidad espacialmente acotados. Estos últimos resultan en patrones

bandeados de distribución de la biomasa capaces de mantenerse indefinidamente, mientras

los disturbios por manejo no superen determinados umbrales que pueden medirse para cada

region en particular.

Algo que debe ser resaltado en este trabajo (yen general de todos los trabajos publicados

sobre el tema hasta ahora) se refiere a las escalas espaciales y temporales de los procesos

que se están simulando. Por ejemplo , las velocidades e intensidades de las respuestas

demográficas de arbustos y gramíneas ante la variación de la lluvia son diferentes, al igual

que el pastoreo las afecta de modo distinto . En este mismo contexto, los valores umbrales

de algunos de los procesos simulados no han sido cuantificados directamente, por lo que

fueron determinados siguiendo el criterio de parsimonia. Si bien es cierto que existe una

"sincronización" de todos los procesos biológicos y ambientales que da lugar a la formación

de los AV, hace falta conocer y explorar más los mecanismos particulares por lo que esto

ocurre. Las simulaciones presentadas en este trabajo (al igual que en los ya publicados)

recrean las características y procesos fundamentales de estos sistemas, dejando en segundo

lugar aspectos tales como las escalas reales (espaciales y temporales) en las que ellos

ocurren. Quizás sea el momento de desarrollar modelos con mayor realismo, mediante el

estudio detallado de casos particulares en los que se explore cuantitativamente la forma en

que se acoplan las escalas espaciales y temporales de los procesos que ocurren en los AV.
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Anexo 1. Código del programa de Autómatas celulares usado en las simlaciones .
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p rogram din4 ;
{$ N+} { E+}
uses

crt , g raph;
censt

{ 4 .2 .10.2002 }

maxren= 50 : maxcol= 50:
type

tor= array [1 . . S0 J o f integer ;
tri z = array [l . . max r e n , l .. maxco l] o f rea l ;

mat= array [ l . . maxren , l . . ma x c ol] of í nteger ¡
i v o= t ext ;

fluvar= a r ray [1 . . 2 , l . . maxren] of real;

{dist .gamma}
eglo= array [1 .. 76 ,l .. 2 J o f real ;

v a r
d i s t ama : t a r ó
f luctua : fl uv a r ;
ma l,ma 2 : t r izó
rncl,rnc2: mató

dr, dc,topx,to py ,tax, t ay, c O, cl: inte g er ¡
repe ,vo í sines,ye,xe, cont ,cuenta ,con t ren,contcol,ren,co l , r , e : integer¡

g r Dr i v e r, g r Mode, Er rcod e : i n t e g e r ; { col o r e s }

ve ces ,vecsup , limsup, ve cizq , vecder, ve cinf , l i mi nf : int eger ¡

UDialzq,UDiaDer ,Ulzq,UDer ,UVert,toting re : real :
UDialzqV,UD i aDerV,Ul zq V,UDerV,UVertV : real:

{ Calclngreso }
umbrales modif icados

UeDialzq ,UeDiaDer,Uelzq,UeDer,UeVert,totegre
UeDialzqV ,UeDiaDerV,Ue lzqV,UeDerV,UeVertV

r e a l :
r e a l :

{ t otegreso }
modificados }

UDi alzqP ,UDi a DerP , Ul zqP ,UDe rP ,UVe r tP : r eal ; { Calc l ngreso PRETURBACI ON }
UeDialzqP ,UeDiaDerP,UelzqP,UeDerP ,U eVertP: real ; { tot eg reso PERTURBACI ON }

r p, c p, i nicio , f i n , t amape r t , pertmax, numpert: int eger ¡

cobveg ,cobagu , illu,11u ,pl lu ,lr ,lrv ,semilla ,U c oloni za ,Uperma ,tot,y,x : real:

dist o gam a

arr : e910;
i , j ,contllu : i nt ege r¡

a,az ,pp ,prob, p luiefac : rea l ;
racham, r achab, bujero,jaya,yerba, halla,halla 2 : boolean;

mi sce lanea }
f l, f2 , id ,rac i ,ente , c inco,cua tro ,suma, idl ,ah, i d l a, mah ,ocho ,eue : extended ;

c ob,mancha,cobe r t ura : l ongint¡
kk , code,xcol,yren, e s c apa, bue nat,arnc ,arnr,pí, conta , cuentaa , cla, c Oa: inte ger;
vivos , umb, cuentap2 ,pasod is2 , cronico , reversible, pa sodis . bu en os, malos : i ntege r¡

c ue pl a , cobe r i n , aha , I ndAgHa , d l , d l a, ida, cmin,cmina, simil , InctAgH: rea l :
in ímesq ,porm esq,po rsíem,propagua ,sumpro, v l,v2, v 3 , v4,pastoreo : real:

e fic i en ,varazar,v7 , v5,v6,largo,ancho,eslar,esanch,faktor, vO ,cobtot : real;
X4 ,suma 4,pasacu,paso,propast,parcial,sumagua l ,sumagua2,sumpr o2: r e a l;

r an f 2 , fac2 ,b , i nhib: rea l ;
microvar , gu : c har;

cad e , nombr e , s: s t r i ng [2 0 J ;
arch7 ,arch 8 ,arch5, arch6, arch4 , arch3,arch2, arch : ivo¡

procedure limpiadist (var distama : tor ) ;
beg i n

For kk : =l t o 50 Do begi n



distama [kk ] := 0;
end¡

end¡ limpiadist
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procedure Actualiza {var mal ,ma 2 :triz ¡
var rncl ,mc2:mat } ¡

beg in
For ren :=! t o maxr en Do begin

Fo r c o l: =l to maxcol Do begin
mal [r en , col ] := ma2[ r en , col ] ;
mcl [ren , co l ] := mC2 [ren , col] ;

e nd;
end¡

end; { Actualiza }

{ 6 . 3 . 12 .1999 } {calcula las probabilidaes de ocur r enc i a de l luvia asegun
l a d istribucion gama , de modo super silvestre , se e l ige n numeres a l azar y se
c ompa ran con l a s distribuciones acumuladas ca l culadas previamente }

func t ion azar:real¡
begin

hal la2 := fal s e ó
Repeat be g in

a : = r andom¡
If a < 0. 99 9999 then

halla2 : = true
e nd¡
Unt i l ha lla2= true ;
azar:= a¡

e nd ¡ azar

procedure busca(var az,pp ,prob: real ; arr : e910);
begin

ha lla:= falseó
i : =O;
Repeat begin

i := i + 1 ;

If a z«ar r [i,2 ]) t hen begi n
halla : = t r ue;
pp: = arr [i - 1 , 1 ] ;
prob : = arr [i - l,2];

end

end;
Until (hal la=true);

(
wri teln(arch4,az :6 :4, · ·, a r r[ i, l ) :6 : 1 , I ' ,arr (i ,2] : 6: 4) ;
}

end ; busca

procedure po neagua(var mal :triz);
begin

For ren: =1 t o maxren Do begin
For col := 1 to maxco l Do begin

mal [ren,col ] : = mal [ren,colJ + ( (pp)*pluief ac)
end;

e nd ;
e nd¡ poneagua



procedure lluvia3(var mal :tríz¡ var propagua: real );
begin

randomize¡

I f v eces =O t hen
pp := 5

Els e begi n

asignacion ho mo g ene a : el va lor de p I lu se evalua una ve z y se
as i gna a todas l a s ce ldas

az:= a zar ;

busca(az,pp,prob,arr );

poneag ua (mal) ;

e nd ¡

propagua: = pp;
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end¡ lluvia3

procedur e lluvia 4 (v ar mal:triz ) ;
begin

r andomize ¡

as ignacion i nd i v i dua l izada a: e l valor de pIlu se e valua
ind i vdualmente para cada celda }

az: = azar ;
bus ca (a z ,pp, pr ob, arr ) ;

Fo r ren : =! t a maxren Do begin
For c o l : =1 t a max col Do beg i n

mal [ren,col ] := mal [r en, col] + «pp)*pluiefac)
end¡

e nd¡

end ¡ lluvia4 }

procedure l l uv i a un i f {v ar mal :triz¡ v a r pro pagua : r e al ) ;
begin

e l va l o r de lluvia se asigna a partir de una distribucion
uniforme, en lug ar de usar una distr i bucion gamma
}

randomize¡

I f veces=O then
pp: = 5

El s e begin

as i g nac ion homoge ne a : el valor de pIlu se eva l ua una vez y se
asigna a todas l a s celdas }

{ a z: = a zar;
}

pp:= 52;

poneagua(ma l );



e nd¡

propa gua: = pp ;
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end ; lluv ia3

pro cedure s iembra(va r mcl:mat}¡
be g in

I f sumpro<O.8 the n begin
I f p r op ag ua >= buena t then begi n

pi:= r ound {maxren*maxc ol * por s iem) ; { r e siembra e l \ pors iem }
For i : =l ta pi Do begin

halla : = fal se;
escapa: = O;
Repeat begin

r eo:= r and om (max r e n ) +l ¡
co l : = random(maxcol )+l ;
If (mc1 [r en . coI J =0) and (ma1 [r en . col] >=Ucoloniza ) t he n begin

mc1 [ren .col ]:= 1 ;
hal la:=true ¡
escapa := O;

end
EIse

e s c ap a := e s c a pa+l ¡
end;
Until (ha l l a =t r ue) Or ( escapa=(maxren*maxcol) ) ;

end;
end;

endj
erid r s i embra

procedure co nt meski t(var v4: real ) ;
begin

v4:=O;
For r e n : =! te maxr e n Do beg in

For col : =1 to maxco l Do begin
I f mc2 [ren .col] >~4 then

v4: = v 4 +1¡

end ;

end;
endj

eont mesk i t

procedur e c r ecemesqui t (var rnc 2 :mat ) ¡

e s t a r u t i na regul a la t a sa de crecimi ento pob lac iona l de l
me s quite

}

begi n
contmesk it(v4) ;
pi:= r ou nd (v4*porme s q ) ;

i := O;
Repeat beg i n

r en : = O; ha l la : = false;
Repeat Beg in

r e n := l + r e o;
col : = O;
Repeat begin

col : = 1 + col ;
If (mc2[ren.col ] >=0) and (ma l [r en . coI J >=Uco l oni za) then begin

mc2 [ren .col] := 4 ;



hal1a : =true¡
i:= i+l ¡

end¡
end ¡
Unti l ( ha l l a~true ) Or (col~maxcol) ;

end ¡
Unti l (h a l l a =t r ue) Or ( r e n= maxr e n);

end;
Unti l ( i ~pi) Or (col *r e n =ma x ren *maxco l)
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e nd¡ crecemesqui t

procedure creceme sk2 (var mc2 :mat );
b egin

con t me s k i t (v 4 ) ;
pi: = round(v4*pormesq);
I f (p i> O) And (p i< l ) then

p i : =l;
If (p i >=l) t h e n begi n
i : =O;
Repeat begin

ren : = o; hal la : = f al s e ó
Repeat Begin

r e o : =} + reo;
col := o;
Repeat begin

col := 1 + c o l ;
xcol := random (rnaxcol)+l¡
y r e n: = random(maxren)+l ¡
I f (mc2 [yren ,xcol ] >0) and (mal [y r en ,xcol) >=Uco lon i za ) then begin

mc2[yren,xcol ] :~ 4 ;
halla :=true;
i := i+ l ¡

e nd¡
e nd ¡
Un t i l (h a l l a =t r u e) Or (c o l=maxcol );

e nd ¡
Unt il (hal la~true) Or (ren=maxren );

end ¡
Untíl (i =pi ) Or (col* ren=maxren*maxc ol) i

e nd;

end¡ crec emesk2

procedure crecemesk3(var mc2:mat) ;
begin

e s tas tasas de crecimiento POBLACIONAL dependen d e la lluvia ANUAL :
si l lueve poc o no crece
si llue ve normal crece poco
s i llue ve muc ho c rece menos poc o

I f pp < 20 0 then
pormesq := O

Else begin
If pp < 35 0 t hen

porme sq : = 0 . 005
El s e

pormesq :~ 0.01

end;

contmeskit(v4);
pi: = r ound(v4*pormesq);
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If (pi >O) And (pi<l ) then
pi :=l ;

If (p i >=l) then begin
i : =O;
Repeat beg i n

r en: = o; ha l l a: = f alse ó
Repeat Begin

reo: =- l • r eo:
col : = o;
Repeat begin

col : =- 1 + co l :
xcol: = r and om(max c ol }+l :
yre n : = r andom(maxre n )+l ¡
I f (mc2 [y r en , xcol] =0) and (mal [y ren ,xcol ] >=Ucoloniza ) t hen be g i n

mc2[yren ,xcolJ := 4 ;
halla :=true :
i:= i+l ;

end ;
end¡
Unt il (hal l a =t r ue ) Or (col =maxcol);

end¡
Until (ha l l a =t r ue ) Or (ren=maxren);

end;
Untí l (i =pi) Or (col*ren=maxren*maxcol ) ;
end ¡

end ; crec eme s k 3

procedu r e vec i p l an2(var v ecs up , vecinf,vecizq ,vecder
begin

If y ren=l t he n
v e c sup := y r e n

El se
vecsup: = y r e n -l :

I f y ren=max ren the o
veciof := maxren

Else
v ecio f : = yren+l:

If xcol=l then
vec izq: = xcol

Else
v ecizq := x col-l:

If xcol = maxcol then
v ecder : = maxcol

El s e
v ecder : = xcol+ l ;

integ e r ) j

end : { Vec iplan2 }

pro c e dure ta l a c o be r 2(va r vl,v2 , v 3 , v4: r e al) ;
begin

vl:= O; v2:= O; v3:= O; v4 := 0 ;
For contren: = vecsup to vec iof do begi n

For c onteol := veci zq To vec der do begin

de : = conteol :

{doni f i ca a l os lados }

d r:= cont r e n :

If (r =l) Or (r =maxr en ) then begin
If r= l then

c ontren : =maxren
El s e

contren :=l
end ; ATISIS NO SAU

"1)1 LA BlBUOTECA



{ donifica arriba y a bajo

If Ic =l ) Or (c=maxcol) then begin
If c =l t hen

c onteol := maxcol
EIse

conteo l :=
e nd ;
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If mc1[con t ren ,contcol] >0 then
I f mc1 [c ontren ,contcoll =1

vI : = v l +1 ¡
If mc1(cont ren,con t col]=2

v2 : = v2+ 1 ¡
I f mc1[contren,contcoll=3

v3 := v 3 +1 ¡
I f mc1[con tren, c ontcol] >=4

v 4 : = v 4 + 1 ;

end;

begin
then

then

then

then

contren := dr¡ conteol := de;

end;

end ;
end;

conteo l
cont r e n }

t a l a cobe r 2

procedure crecemesk4(var rnc2 :mat ¡ v ar inhib : real );
begin

estas tasas de c rec i mi ento POBLACIONAL de penden de la lluvia ANUAL :
si llueve poco no crece
si l lue v e norma l crece poco
s i llueve mucho crece menos poco

ademas e l establec imi ento DEPENDE DEL VEC INDARI O DE PASTOS
existe i nte r f erenci a DENSODEPENDI ENTE EN EL VECI NDARIO
DE LA CELDA QUE SE VA A OCUPAR

}

If pp < 200 then
pormesq := O

EIse begin
I f pp < 350 then

pormesq : = 0 .005
EI s e

porm esq: = 0 . 01

end ¡

contmeskit lv4) ;
pi := r ound lv4* po r mes q );
I f (p i>O) And (pi<l) then

pi:= l;
If (p i >=l ) then begin
i : =O;
Repeat begin

ren : = O; halla:= fa lseó
Repeat Begin

r e n := l + ren ¡
col:= O;
Repeat begin

co l : = 1 + col;
xcol := r andom(maxco l ) +l ;
yren:= random{maxren}+1;
If (mc2 [yren ,xcoll =0 ) and Ima1 [yren ,xco l l >=Ucoloni za) t hen begin

establec imiento probabil ist ico DEPENDI ENTE DE LA DENS I DAD DE PASTOS EN EL



VECINDARIO
}

vec i p lan2(vecsup ,vecinf,vecizq ,vecde r) ;
talacober2(vI,v2 ,v3, v4 ) ;
suma4:= ( (vI*I) + (v2 *2 ) + (v3*3) ) * (inhib/24 );
If suma4=0 then begin

mC2[yren ,xcol] := 4;
halla: «true ,

end
Else begin

If suma> =I t he n beg in
mC2[ y r en,xcol]:= 4 ;
halla: =t rue ;

end
El s e begin

If ( suma4 > O ) and ( suma4 < I ) then begin
x 4 : = r a ndo m¡
If x4 <=(I -suma4 ) then begin

mc2[yren ,xco l ] := 4 ;
halla: =tru e ¡

e nd;
e nd;

end ¡
end¡

i := i+ l ¡
end;

end;
Until (hal la=t r ue) Or (col =maxco l ) ;

end;
Until (ha l la=true) Or (ren=max ren) ;

end ¡
Until (i=pi ) Or (col*ren=maxren* maxcol ) ;
end ;
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end;

procedure ma t ame s q (v ar mel : mat);
begi n

crecemesk4

si hay mal as ra ch as l os me squite s s e pierden una unidad de biomas a
e i ncluso pue den mor i r

For r en :=l t o max ren Do begin
For co l: =I t o maxcol Do begin

I f mcl[ren,coll >=4 then begin

I f mcI [r en,col ] =6 then
mcI[ren, coll := 5

EI s e begin
I f mcI[ren, coll=5 then

mc I[ r en , col l : =4
e lse begin

If mcI [ren,col]=4 then
mcI[ren ,col] : =0

end ;
end ;

end¡

end;
e nd;



end¡ mat amesq
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proc edure me nosuno(var rncl: mat) ;
Begin

Fo r ren :=l t o maxre n Do beg i n { para dist inguir en e l lle na do }
For c ol :=! to maxcol Do begin

mc1[re n, co1] : =( - 1) ;
end¡

end ;
e nd¡ me nos un o

p r ocedur e cobp asto(var p i: integer ) ;
begin

For i :=l t o pi Do beg i n
halla := fa1se;
Repe a t begin

r en := r and om(maxren )+l ¡
col: = r andom (maxc ol ) +l¡
If mc1[ren, co1l=-1 t he n begin

mc1[ren, co1] : =rando m(3) +1 ;
halla : =true ;

end ;
end¡
Unti1 ha11 a =true ;

e nd;
e nd¡ co bo pasto

pro cedure c obme squite (var pi: int eger l ;
begin

end ;

For i :=l t o pi Do be g i n
°ha lla : = f a1se ;
Repe a t begin

r en:= r andom (maxre n )+l ¡
co1 : = r andom(maxco1 ) +1;
I f mC1[ r en, co1] =-1 then beg in

mc1[ren , co1] : =random(4 ) +3 ;
halla:=true ;

end ;
end ;
UnCil hal l a =true ¡

e nd¡
cobmesqui t e

pro c e dure meno s pa sto(v ar pi : i nte g er¡ v ar rncl :ma t ) ;
begin

For i:=l t o p i Do begin
halla : = f a1 s e ;
Repeat begin

r en:= r a nd o m(maxren ) +l¡
col : = r a ndom (max c o l ) +l¡
If mC1[ren, co1 1=-1 then begin

mc1[ren , co1l := random (3 ) +1;
halla : =t rue;

end¡

end¡

e nd;
Unti1 ha11 a =t rue;

end ;
menos pasto

procedure menosmesqui t e (var p i : integer; var mc1 :mat);
begi n

For i :=l to pi Do begin
halla := fa1se ;
Repea t begin
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r en : = r a ndorn(max r en) +1;
c o l := rand om (maxcol ) +l ¡
If mC1 [ren ,col ] =- 1 then begin

mct Lr e nv coLl r e random(J ) +4 :
ha l l a : =true¡

end :
end¡
Until hal la=t r ue :

end ¡
end¡

men o sme squi t e

pro c e dure pan tavac(var mal/ma 2: triz; var rnel, fie2 : mat);
begin

For reo :=! t a maxren Do begin las d erna s pantallas v an vacías
Fo r c o l :=l t a rnaxcol Do begin

mal [r en, col] : = O:
ma2 [ren,col] := O:
mC2 [ren ,col] := O:
If mC1 [r e n ,col l =- 1 t hen { pa r a limpiar l o que queda co n -1 )

mC1 [ren ,col ]: = O
end ¡

end ¡
en d ¡ pant av ac

pro c edure Inicial e s (var mal ,ma2:tríz ¡ v a r rncl,rnc2 :mat¡
c o berin ,inimesq : real ) ;

begi n

men o suna (rnc I ) ;
If co btot=l then begi n { 100% cob .veg

pi:= r ound (ma xren*maxc ol*c obe rin); ceb o pasto
cobpasto(pi ) :
pi := r ound (maxren*maxco l*inime s q ) ¡ c a h . mesquit e
cobmesqu i te( pi) :

end

Else begin { cob .veg < 100%

pi := r ound(maxren* maxcol *cober i n) ;
men o s pasto (pi,mcl) ;

p i : = r o un d (max ren *max col*inime sq );
menosmesquite( pi,ffic l)¡

{ cob . mesquite

end :
pantava c(mal,ma2,mcl,rnc 2 ) i

l l uvia4(ma1) :

e nd ¡ { Iniciale s }

s i no hay p l anta, s e eva pora t o d o

begin
Do begi n
then {

O

p roce d ure e vapara (v a r ma2: t r iz ) ¡

be g in
Fo r r en :=l ta maxren Do

Far c ol :=l t a maxcol
If mc2 [ren , co l] =0

ma 2[ren, col] :=
El s e begin

If (mc2 [ren, co l ] =1) And (ma2 [ren,col ] > l*Uperma ) t he n
ma 2[ren, col] := l *up e rma

Else beg i n
If (mc2 [ren ,col ] =2) And (ma2 [ren,co l ] > 2*Uperma) t he n

ma2 [ren,col ] := 2 *uperma
El s e be g in

If (mc2 [ren,co l ] =J) And (ma2 [ren ,col ] > J*Up e rma) t hen
ma2 [ren, col ]:= 3 *uperma

Els e
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I f (mc2 [ren ,col J >=4 ) And (ma 2 [r en , co l j > 4*Uper ma) then
ma2{re n , c ol] := 4*uperma ¡

end;
e nd ;

end;
e nd ó

end¡
e nd;

es la cant i dad necesar ia p a r a
{ sopor tar u n p l anta c lase X

evapo ra

evapo todo

maxren Do begin
to max c ol Do begin

{ se evapo r a t odo
Oma2[ren , colj : =

end ;
end¡

end;

proced ure e v apotodo (v ar ma 2 :tr iz ) i

be g i n
For ren :=l to

For col :=l

procedure perturba (var rncl :mat ¡ pas t ore o : rea l ) ;

{ e sta rutin a quita biomasa a las p lantas

begin
For r en:=2 to (max r en-l) Do begin

For co l : =2 t o (maxco l - l ) Do begin
If (mcl [ren , co l ] >0 ) and (mcl [r e n,co l ] <4) t hen be gin

{ al mesquite no l e hacen nada }

a : =r andorn ¡

If a <=pasto reo then b e gin

mcl[ren, col] := mcl [ren , colj -l

la perturbacion es de c uat ro c e ldas de magni t ud

If (mcl [r en - l ,col - l ] >- 2) and (mc l [r en- l , co l - l ]< 4) then

mcl [ren-l ,col -l] := O

If (mcl [ren - l , co l - l ] >- 2 ) a nd (mcl [ren- l,col j< 4 ) t hen

mcl[ren-l ,col] := O

If (mcl [ren, co l - l ] >-2) and (mc l [r en ,col ]< 4) then

mcl [r en ,col -l j: = O

If (mcl [r en , col ] >-2) a nd (mcl [ren,col ]< 4) then
mcl [ren , col] : = O

end ;

en d ;
end ;

en d;

end ; pert u rba

pr o c e dure perturba2 (var rncl, rnc 2 :mat ¡ var pa s t oreo , eficie n : real );



{ esta rutina quita biomasa a las plantas y l o reemplaza c o n un mesquite}

begin

IF pa storeo > O THEN BEGIN

randomize¡

For ren :=l to (max r en) Do begin
For col:=l t o (maxco l) Do begin

If ( mcl[ren, col] > O ) and ( mcl[ren,col] < 4 ) then begin

{ al mesquite no l e hacen nada

b : =a zar;

If b <=pastoreo then be gin

mcl [ren,col]:= O;
mC2[ r e n , co l ] : = O;

{ un porcentaje de l a s veces se r eemp laza por mesquite

b : = azar;
If b < eficien then begin

mcl[ren, col] := 4 ;
mC2[ren, col]:= 4 ;

end;

end ;

end¡
end;

en d;

END
ELSE BEGIN
END ;
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end ¡ perturba2

procedure perturvaca(var mcl :mat¡ v a r pas t ore o ,propast : r e a l ) ; ;

{ esta rut i na ha ce AGUJEROS en la cub i e r t a de pasto, simulando
PERTURBACIONES I RREVERSIB LES EN EL SUELO

NO Afecta l a cub ierta de mesquite
l

begin

I F pastoreo >O THEN BEGIN

numpert := round( maxcol*maxren*pastoreo*propast );

For cp:=l to numpert Do begin
Repeat begin

bujero : = false ¡
c := random (maxc ol) + 1;
r := random {maxren ) + 1;
If (mcl[r,cl >O) and (mcl [r , c ]< 4 ) then begi n

mc l [r ,e] := - 2 ;
bujero : = t rue¡

en d;
end;



Un t i l buj e ro=t r ue ;
end;

END
ELSE BEGI N
END;
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end ; pertu r vaca

p rocedure pertur vac acum (var mcl :mat ; var pa s t o r e o ,propast ,pas a cu: r eal ) ;

{ esta r utina hace AGUJEROS en l a cubierta veg e t a l , s i umlando
PERTURBACIONES I RREVERSIBLES EN EL SUELO
ACUMULADAS ADEMAS

}

be g i n

IF pas t oreo >O THEN BEGIN

numpert : = r ound ( maxc o l * maxre n * p a s t oreo )¡
pa s o : = nu mpert { / r epe

{ BLOQUEANDO REPE SE LOGRA QUE LA PERTURBAC ION ACUMULADA NO ESTE
ACOTADA A UN NUMERO DE I TERACIONES
}

If paso >= 1 t hen begin
pasodis : = r ound (pa s o ) ;
pasodis2 := roun d(pasodis*fac2);
cuentap2 :=0;

For cp : =l t o pasodis Do begin

vivos: = O;
Repeat begin

v ivos : = vivos +1;
buj ero : = falseó
c : = random(ma x c o l ) + 1:
r : = r a ndo m{ma xre n ) + 1 ;
If (mcl [r,cl >O ) AND (mcl[r,c]<4) then begin

{ estas perturbaciones s o l o l e pegan a 1 0 5 pastos;
a l o s me s qui t e s no les pasa nada

v ivos:= O:
ranf 2 := ra ndorn ¡
If (ranf2 <0 .5 ) AND (cuentap2< =pasodis2) then be g in

I f pa s od i s 2>0 t hen begin
mc l [r , c ] :=- 2 ;
c uentap2: = c uentap2 +1 ¡
buj e r o := t r ue ;

e nd ;

end
ELSE begin

mc l [r , c] :=0;
bu jero:= t rue ;
v ivos: =O¡

e nd:

e nd :
end ;
Unt il (bu j e ro=t r ue) OR (v ivos=maxren*maxcol) ;

end ;

end
El s e begin



pasacu : = pasac u + paso;

I f pasac u >=l the n begin
pasa cu : =O¡
v ivos:=o ;
Re p e a t beg in

v ivos := viv o s+l¡
bujero : = f al s e ;
e : = random( maxeol) + 1 ;
r:= rand om (maxren ) + 1:
ranf 2 : = rando m¡
If (ran f 2 <=fae 2) AND (f a e 2 >0) then b egin

mel [r ,e] : =- 2 ;
buj e r o:= t rue ¡
v ivos: =O¡

end
Els e b e gin

mcl[r, e] : =0 ;
buj e r o := true¡
v i vos : =O¡

end ¡

end ¡
Until (b u jero =t r u e ) OR (viv o s=maxren*maxcol ) ¡

e nd¡
end ;

END
ELSE BEGI N
END;
v i vos: =O¡

end¡ per t u r vacac a c u m

proeedure Ve elng (var veesup ,limsup : i nteg e r ) ;
begin

If r e n «1 then
vec s up : = 1

Else
vecs u p : = ren-l ¡

lims up := ren ;
end ; { Veelng }

p roced u r e Ve c La t{var veci zq,vec d e r : integer ) ;
b egin

If c o l e L then
v e c i z q : = 1

Else
vec i z q : = col - l ¡

I f eo l = max eol then
vecder := rnaxcol

Els e
v ecd e r : = col+l ;

end ; { Ve e La t }

pro c edure Ve c Eg r e (va r v e c inf, l i mi n f : intege r) ;
begin

If ren=maxren then
vec i n f := maxren

Els e
vec inf: = ren+l;

l i mi nf : = re n;
end ; { VeeEgre }
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procedure donificaI(var r , C: integer ) ¡
begin

I f ren = 1 t hen { esta seccio n donifica e l espacio de ingres o
r : = max r e n;

I f (eol =l) or (eo l =maxeol) then begin
If col:1 t hen

c : = maxcol
EI se

c:=
end:
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e nd; donificaI

proc e dur e ingrepert {var mal : tríz ¡ var t o t ing r e : r e al } :
begin

t otingre: = O;
ma l [r ,e): = O:

end; ingrepert

procedure ingre v acio(var mal :triz; v ar tot i ng r e : r e al ) :
begin

If r =ren -l the n begin
If e= eol -l then begin

If (mal [r , e » Ud ialzq) OR (mal [ren, eoI J >Udialzq) t he n beg i n

tot ingre : ~abs( mal[r,e) -mal[ren,eol ) + tot ingre:

end:

en d:
If e= co l t hen begin

If (mal[r, e »UVe r t) OR (ma l[ren,eol »UVe r t ) t he n begin

t otingre:=abs (ma l [r , e) - ma l [ren, eol)+ t otingre;

end ;

e nd ;

If e= eol+l then begin

If (ma l [r ,eJ>UDiaDer) OR (mal [r en , eol»UDiaDer ) then be g i n

totingre : =ab s (mal[r,e] -mal[ r en,eol])+ t o t i ng r e;

end¡

end ;
end :

I f r=r e n c hen begin e s t o tampoco se do nifica
I f e =eo l- l then begin

I f (mal[ r,e» Ul zq ) OR (mal [r en , eol) >Ul zq) then
tot i ng r e: =( mal[ r,e ) +mal[ren, eo l ) + tot i ng re -2 'Ulzq:

end;
If e = eo l +l t hen begin

If (mal [r , e J>UDer) OR (mal [r e n , eo l J >UDe r) t hen
t otingre:= (mal[ r, e )+ mal [r e n, eo l ] ) + t otingre - 2'UDer :

end ;
end :



end ; ingre v acio

89

procedu re ingrepasto (var mal :tr iz ; var totingre: real);
begin

I f r=ren- l the n be g in
If c =co l - l then be g i n

If (ma l [r , c) >Udia l zqV) OR (mal [r en ,col] >UdialzqV) t hen begin

t o tingre:=a bs(mal[ r , c J-mal[ r e n , c ol] )+ tot i ngre¡

end ;

end ;
I f c = col t hen beg i n

If (mal [r ,c] >UVer tV) OR (ma l [ren ,co l » UvertV) t hen begin

t otingre:=ab s (mal[ r ,cl -mal[ren ,col] ) + toting r e;

end ;

end ¡

If c = col +l then begin

If (mal [r,c ] >UDi aDe rV) OR (mal [ren , col] >UDi aDer V) t hen begin

totingr e:=abs(mal[ r ,c ]-mal[ren,col ])+ tot ingre;

e nd ¡

end;
end;

If r =ren t h en beg i n {esto no se doni f ica
If c =col -l then begin

If (mal [r , c ] >Ul zqV) OR (ma l [ren,col ]> Ul zqV) the n begin

end;

end;
I f c = co l +l t hen begi n

If (mal [r , c] >UDerV) OR (mal [ren , col] >UDerV) then
tot i ng r e:= (mal [r ,c ] +ma l [ren,col ] ) + t otingr e -2*UDerV ;

end ¡
end ;

e nd ; { ingrepasto )

p roc e du re i ngreme sq( var mal :triz ¡ va r tot i ngre: r e al ) ;
begi n

If r =r e n- l t hen begi n
If c =col -l t he n begin

If (mal [r , c ]> Udi a lzqV) OR (ma l [ren, col] >Ud i a l zqV) then begin

t ot ingre : =abs (mal [r , cj - mal[ren ,col ] )+ tot i ngre;

end :

end ;



If c= col then begin

If (ma l [r, c ] >UVertV) OR (ma l [ren , co l] >Uve r t V) t hen begin

totingre: =abs(mal [r , c ] -ma l [r e n , co l ] ) + t ot ing r e ;

end;

end ;

If c = col+l then begin

If (mal [r,c ]>UDiaDerV) OR (ma l [r en , co l] >UDi aDe r V) then begi n

totingre: =abs(mal[r ,c}-ma l[ren , co l])+ totingre ;

end¡

end ;
end;

I f r=ren then begin {esto no se donifica
If c=col-l t hen begi n

If (mal [r , c] >UIzqV) OR (mal [r en, col ] >UIzqV) the n begin

end ¡

end;
If c = col+l then begin

If (mal [r ,c] >UDerV) OR (ma l [ren , col ] >UDerV) t he n
t otingre :=(mal [r ,c]+ mal [ren , col ] ) + t otingre - 2*UDerV;

e nd;
end;
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end ; ingremesq

p r o cedure donificaE (var r ,c : integer ) ;
begin

I f ren= maxren then esta seccio n donifica e l espacio de Eg r e s o }
r := 1 ;

If (col =l) o r (co l =maxco l) then begin
If col=l then

c : = maxcol
Else

c:=
e nd ¡

end; don ificaE

procedure CalcEgreso(var totegre, x: real );
begin

IF (mcl[r ,c ] =-2) THEN BEGI N
{ l o que hay que ha ce r SI HAY PERTURBACI ON

I RREVERSI BLE }

tot Eg r e : = O;
mal[r,c}:= O;

END; fin de PERTURBACI ON I RREVERSIBLE

I F (mcl [r,c ]>O) And (mcl[ r, c] <4 ) THEN BEGIN
{ lo que ha y que hacer SI HAY planta

If r= r en+l then begin { y no es me s quite
If c =co l - l then begin



If (ma l [r, c) <Uedia l zqV) OR (x< Ued i a l zqV) then begin

t otegre: =abs (x -mal[r ,c] ) + t otegre ;

end¡

end ¡

If c= c o l t h e n begin

I f (ma l [r, c) <UeVe r tV ) OR (x <UeVert V) t hen begin

t oteg r e :=abs (x - mal [r, c ]) + t o t egre ;

e nd;

end¡
If C= col +l then begin

If (ma l [r, c ] <UeDi aDe r V) OR (x<UeDi a De r V) t hen begin

t otegre : =a b s (x- mal [r ,c) ) + t oteg r e ;

e nd;

end ;
e nd ;

If r=ren then begin no s e do n i f ica
If c =c o l - l the n begin

If (ma l [r ,c]>Ue l zqV) OR (x> Ue l zqV) the n
t o t egre :=(x+ma l [r , c) + t ote gre - 2*UelzqV;

end ¡
If c = col+l then b egin

If (ma l [r , c ]>Ue De r V) OR (x >UeDerV) t hen
t oteg re:= (x+mal [r , c ] ) + t otegre - 2 *UederV;

e nd ;
e nd ;

END; f in de PLANTA

I F (mcl [r ,c ] =O) THEN
BEGIN {lo que h ay que h a ce r s i NO hay PASTO

If r=ren+l the n begin
If c =col - l t hen begin

If (ma l [r , c] <Ued i a l zq) OR (x <Uedi a l zq) t hen beg i n

tot e g r e:=abs (x - mal [r,c )) + t otegre ;

end¡

e nd ;

If c= c ol then beg in

If (ma l [r ,c)< UeVe r t) OR (x <UeVert) t h e n begin

t otegr e : =abs (x - mal [r , c] ) + t o t egre ;

e nd ;

end ¡
If c = col +l then begin

I f (ma l [r ,c)< Ue Di a De r ) OR (x< UeDiaDe r) t h e n b e g i n

t otegr e := a bs (x-ma l [r , c ] ) + t o tegre ;
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end ¡

end ;
end ¡

Tf r =ren the n beg i n no se donifica
If e =eo l - l then begin

I f (mal [r , e] >UeI zq ) OR (x >UeI zq ) t hen
tot eg re :=(x+mal [r,e ]) + t otegre - 2*UeIzq ;

end ;
I f e = eol +l the n begin

If (mal [r ,e] >UeDer ) OR (x>UeDe r ) then
t o t egre := {x +mal[ r ,c] ) + t o tegre - 2 *UeDer;

e nd ;
e nd ;

END ;
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end ; { CaleEgres o }

proeedure CaleEgreMesq (var totegre,x : r eal );
begin

IF (me l [r , e ]> =4) THEN BEGIN
{ l o qu e hay que hacer SI HAY MESQUI TE

If r =ren+l t he n be g i n
I f e=eol - l t hen begin

If (ma l (r , e ]<Ued i a I zqV) OR (x <Uedia IzqV) then be gin

totegre:=abs(x - mal[r ,e]) + t oteg r e ;

en d ¡

end ;

I f e = col then begin

If (ma l [r,e ] <UeVertV) OR (x<UeVertV) t hen b~gin

totegre : =abs (x-mal[r,e] ) + totegre;

end;

end ;
If e = eol +l t he n be g in

I f (mal [r , e ] <UeDi aDe r V) OR (x <UeDiaDerV) t he n begin

t oteg r e : =abs (x - ma l [r, e]) + t otegre;

end ¡

e nd;
end¡

If r=ren t hen be gin no se do nif iea
I f e=eol- l then begi n

If (mal [r ,e]>UeI zqV) OR (x >UeIzqV) t hen
tot eg r e: =( x+ma l [r, e ]) + t otegre - 2*UeIzqV ;

end ;
I f e = eo l +l then beg i n

I f (mal [r ,e]> UeDerV) OR (x>UeDerV) t hen
tot eg re :=(x+mal [r , e )) + t o t egre - 2*Ued e rV;

e nd ¡



end;
END:

end ;

fin de Ca l eE greMesq

Ca leEgreMes q )
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p r ocedure ve c i p lan(var v e e sup ,vecinf ,vecizq,vecder
b egin

If r =l t hen
vecsup : = r

Else
vecsup: = r -l ;

If r =maxren t hen
vecinf : = maxren

Else
vec i nf: = r+ l ;

If c e L t h e n
vecizq : = e

Else
v ec i zq : = c- l;

If c= maxcol then
vecder: = maxcol

Els e
vecder: = c +l;

i ntegerl ;

e nd ; { Vecipl an }

procedure tal acober{var v I ,v2 , v 3 , v 4 : real );
begin

v l: = O: v2: = O; v3: = O: v 4 : = O;
For cont ren : = vecsup t o v e c i nf do begin

For contcol: = v ec i zq To vecder do begin

de:= eonteol;

{doni f i e a a l o s lado s }

dr : = cont ren;

If (r=l) Or (r=maxren) then begin
If r= 1 then

contren:=maxren
El se

contre n: =l
e nd;

{ doni f iea arr i ba y a b a j o

I f (e=l ) Or (e=max eoll then begin
If e =l t h e n

contcol: = maxcol
Els e

conteol: =
e nd ;

If mel[eontre n , e on t e olJ>O then
I f me l [eontren,eonteoll =1

vI : = v I+1;
If me l [eont ren,eonteoll=2

v2: = v2 +1;
I f me l [eont ren,eonteol l =3

v3:= v3 +1 ;
If mcl [cont ren ,contcol ] >=4

v 4 : = v4 +1 ;

end;

beg i n
then

then

t hen

then

cont ren: = dr; contcol: = dc;

end; contco l



end ;

end; { eontren

talacober
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procedure plantal(var rncl,rnc2:mat);
begin

If mel[r,e]=1 then begin
I f ma2[r,c]<uperma then se muere

me2 [r , e ] : = O
Else begin

If ma2 [r ,e] >=(2*uperma) then {de I a 2 }
me2[ r,eJ:= 2

Else
me2[ r,el:= mel[r,el sigue igua l

end¡
end;

end ; p lant a I }

proeedure p lanta2(var mel,me 2:mat );
b egin

If mel [r , el =2 t h e n begin
If ma 2[ r, el <upe rma then {se muere

me2 [r,e J:= O
Else begin

I f ma2[r,el>=(3 *uperma) then {de 2 a 3 }
me2 [r , e] := 3

Else begin
If ma2[r,e]«2*Uperma) then

me2[r,eJ:= I {de 2 al}
Else

me2 [r, e l : = mel [r , e] {sigue igual
end;

end;
end ;

end; planta 2}

proeedure planta3(var mel,me2 :mat) ;
begin

If mel[ r,e]=3 then begin
If ma 2 [r , e] <upe rma then {se muere

me 2[ r , e] := O
Else begin

I f ma2 [r,e]>=(3*uperma) then {de 3 a 3 }
me2[ r ,e] : = 3

El s e beg i n
I f ma2 [r ,e]«2*Upe r ma) then

me 2(r,e]: = I {de 3 al}
Else begin

If ma 2[r , e ] « 3 *Up e r ma ) t hen
me 2 (r , el : = 2 {de 3 a 2 }

end;
end;

end;

end;
end;

planta 3)

procedure meskaite(var mcl ,rnc2 :mat);

{ los umbrales de crecimiento son mayores porque se simulan plantas
mas grandes



{ s e muere

begin
If mel[r ,e]=4 the n begin

lf ma2 [r ,e l <upe rma then
me2 [r, e] := 0

EIse begin
lf ma 2[r, e»= (3*uperma ) then

me2[r , e) := 5
EIse begin

lf ( u perma< =ma2[ r ,e ) ) a nd
me2 [r,e] := 4 { d e 4

end ;

{ de 4 a 5 }

ma2 [r, e] « 3*U pe rma ) ) then
a 4 }
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end;
end;

{ se muere
lf mel[r,e]=5 then begin

lf ma2 [r,e] <uperma then
mcz [r , el : = O

EI se be g i n
lf ma2[r , e] >= (4* upe rma ) then

me2 [r , e] : =6
EIs e begin

lf (1*uperma<=ma2 [r ,e]
me2 [r , e] : = 4

end;

{ de 5 a 6 }

and ( ma2[r , e]«4*Uperma ) ) then
de 5 a 4 }

end ;
end ;

lf ( 4* uperma<=ma2[r,e ]
me 2[r,e] := 5

and ( ma2 [r , e ] «5*Uperma) ) the n
{ de 5 a s }

{ de 6 a 6 }

{ se muere
l f mel [r,e] =6 then begin

lf ma2 [r, e) <uperma then
me2 [r ,e] := O

EIse begin
lf ma 2[ r , e] >= (S*u pe r ma ) t h e n

me2 [r ,e] := 6
EIse begin

lf ( 4*uperma<=ma2[r ,e] ) a n d
me2[r ,e] : = 5 { de 6 a

e nd ,

ma 2[r , e ] « S* Uperma ) ) then
5 }

end;

l f ( 3* uperma<=ma2[r, e]
me2 [r,e]:= 4

end,
e nd ;

meskaite

and ( ma2[r, e] «4*Uperma ) ) then
{ d e 6 a 4 )

pro c edur e cobe r (va r mc2 :mat) ¡

e va lua l a cobertura vegetal para e l tiempo s iguiente i nc l uye ndo:
incremento en biomasa de me s qu i t e y pa stos
c o lonizacion de ce ldas vac ias para l os pa stos

begin
Por r := l t o maxren do begin

For e:=I t o maxeo I d o begin
v e c ipl anevecsup ,vec i nf,vec i zq ,vecde r) ;
euepIa := O,
talaco ber (vl , v2 , v3 , v4) ;

{ AA lf mel[r ,e] >O then begin

reg las de crecimiento y permanencia

pIantaI (mel,me2) ;
pIanta 2 (mel,me2 ) ,



p lanta3 (me l ,me2 ) ;
meskaite (mel,me2);

{ AA} end

reglas de colonizacion por vecinos
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{ BB } El s e beg i n
{ potencial de colonizacion en fun cion

del estado de la planta

euepla: = v3 + ( v2 /2 );

AQUI ES DONDE SE PERPETUA LA PERTURBACI ON POR VACAS

If mel[r,el= -2 t he n

me2 [r ,e] :=-2

El s e begin

If mel [r,el=O then begi n

I f (euep l a> =vo is i ne s) and (ma2 [r,e l>=Ueoloni za) then
me2 [r, e l : = 1

El se

{ S i ha y un mesquite en e l v e c i nda r io s e chingase l a colonizada

me2 [r, e] := O;

end

El se begin

me2 [r, el : = mel [r, e ]

end;

end;
BB end ;

end; e - - > maxeol
end¡ r -- > maxren

end: caber

procedure v ecinitos(var cuepla: rea l } ;
begin

For con t r e n : =vec sup t a vecinf do begin
For contcol := vecizq To vecder do begin

de := contco l; dr := contren :

{do n i f iea a los lados }
If (r =l) Or (r =max r en) then begin

If r= 1 then
cont r e n : =ma x r e n

El s e
eont r e n: =l

end;

{ donifiea a rr i ba y aba j o
If (e =l) Or (e =maxeo l) the n be gin

If c e L t hen
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conteol:= maxcol
Els e

conteol:=
end;

lf ye r b a = true then b egin c ob . veg }

If mcl{contren, con t eol] >0 t hen
cuepla := cuepla + 1 ;

cont r e n: = dr; c onteol : = dc ;

end

Els e begin { cob . agua }

If mal{eontren ,eontc ol] >=Uperma then
cuepla:= cuepla + 1;

c ontren : = dr; c ontcol : = d c ;

e nd;

end ;
end;

contcol )
centren

end; vecinito s

procedure nitos(var lndAgH: real) ;
begin

ve ciplan (ve cs up,ve c i nf,vec i zq , veede r) ;
cue p l a : = O;
vecinitos (cuepla ) ;
cuepl a : = cuepla-1 ; {para quitar e l centro de l a vecindad
I ndAgH:= s qr ( (c uepla /B ) - mah) + l ndAgH ;

e nd; nitos

{ c ub o agua

{ cubo veg

v e c i

}

{

c
r

r : = l t e maxren do begin
Por c : =l t o rnax col do b e g i n

If y e r b a =t r u e then begin
lf mc1[r, cJ >0 then begin

nitos ( I ndAgH) ;
en d ¡

end
Else begin

If ma1[r , c] >=Uperma then begin
n itos( l ndAgH);

end ;
e nd ;

end;
e n d ;

end;

procedure vec i (var lndAgH: real );
be g in

Por

procedure cob 2(v a r lndAgH , l ndAgHa : real ) ;

{ eva l ua l a s c oberturas v eg t a l y agua para e l l A
b egin

vec i (lndAgH ) ;
If y erba =true the n

lndAgH:= 1 - (l ndAg H cue )
Else

l ndAgHa := - (lndAgH / cue);
e nd ; cob2



p rocedure Pi n t a (va r veces : i nte g e r¡
va r largo , eslar , ancho ,esanch: r eal );

begin
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Cl e a r Devi c e¡
}
str(veces ,s ) ¡

{ Out Tex t XY(l, 1, ' XI ' ) ;
{

Out Te x t XY{ lO, 3 0 , ' I t e r a c i o n : 1);

OutTex tXY( 120, 30,s);
}
If ve ce s =( r epe- l ) then be gin

SetColor (black ) ;
s t r (largo:6:4 , s) ;
Out Tex t XY(10 ,40 , ' la rgo : ' ) ,
OutTextXY( 120 ,40 ,s) ;
s t r (es lar:6 :4, s) ¡
Out Tex t XY( 10 , 50 , 'e .s .lar: ' ) ;
Out Tex t XY( 120, 50 , s ) ;

{ tipo de simulacion }

str(ancho :6 :4 ,s );
OutTextXY(2 00,3 0, 'ancho: ' ) ;
OutTextXY (280 ,30,s ) ;
str {esanch :6 :4,s } ¡
Ou t Tex t XY (20 0 , 40 , le. s . ancho : 1) ;

Out Tex t XY(280 , 40 ,s);
end;
}

tot : = 0,
Fe r cont ren :=l to maxren Do begin

Fo r contco l := l to maxco l do beg i n
manc ha := round(rncl [contre n, contcol] ) ¡

cobertura : = round (mal (c ontren ,contcol)

I f cobertura=O then
cob := 15

Else begin
If cober t u r a =l t hen

co b: = 11 {l4 }
El se begi n

If co be r t ur a = 2 then
co b : = 11 {2}

El s e begin
If cobertura=3 then

cob : =11 {1}
Else

cob:= 1 {4}
end,

end;
end ó

mancha r ep resenta a l a cubierta vegeta l
1 23
14 = amarillio l=azul 2=ve r de 4=roj o 15=blanco 8=gris
}

If (manc ha =O) then
mancha := 15

El s e begin

I f man cha=l then



mancha: = 14
el s e beg i n

If mancha = 2 then
manc ha := 2

Else beg in
I f mancha=3 then

mancha : = 1
e l s e begin

I f mancha =-2 then
ma ncha : =8 {ce lda c on va lor - 2

else
mancha: =4 { c elda con mes k i t

end ;
e nd ;

end ¡

end;

For arnr: = ( contren+(contren - l) ) ta (2 *contren) Do begin
Por amc : = ( contcol+(contcol- l) ) to (2*contcol) Do begin

PutPíx e l( arnc+2S0, a rnr+BO,cob) ;

PutPíxe l (arnc+ SO, arnr+80,mancha) ;

end;
e nd ¡

tot := tot + mal [c o n t r e n, c o n t c olj ; }
end ¡

end ¡
s tr (round(tot ) . s) ;

Ou t TextXY( 1 0 0 . 200,s) ;
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end; { pin t a )

procedure valor e sbase(var UDialzq ,UDiaDer,UVert: real;
var UDialzqV,UDiaDerV ,UVertV: real ;
var Ue Di a lzq,UeDiaDer ,UeVe r t: real;

var UeDia l zqV ,UeDiaDe rV . UeVertV : r e a l );
begin

UDialzq := 010 ; UDi aDer: =Ol O; Ulzq :=lOOO; UDer : =l OOO; UVert: =lO;
UDi alzqV: = 10; .UDi a De r V : =l O; Ul zqV:=lOOO; UDerV: =l OOO; UVe r t V:=lO;

Ue Dia l zq := 10; UeD i a Der : = 10 ; Uelzq:=lOOO; UeDer:= 1000;
UeVert := 10;

Ue DialzqV := 4 0 ; UeDiaDe rV := 40 ; Ue lzqV := 4000;
UeDerV := 4000 .0 ; UeVertV : = 40;

end¡ valoresbase

procedu re valor espert(var UDíalzqP,UD íaDerP,UVer tP : real;
var UeDialzqP,UeDiaDerP,UeVe rtP: real);

begi n

UDia lzqP := 2000.0 ; UDi aDerP:=2000.0 ;
Ul z qP:=2000; UDerP :=2000;
UVertP:=O .O;

Ue Dia l zq P := 20 0 0 . 0; Ue Di a DerP := 2000.0;
Ue lzqP := 2000; UeDe rF: = 20 00 ;
UeVert P:= 0. 0;



e nd ; valorespert
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p rocedure valoresmesq(var UDia l z q,UDiaDer,UVe r t: real;
va r UDi al z qV,UDi a De r V, UVe r t V : r e a l ;
v ar UeD ialzq , UeDiaDer, UeVe r t: r e al ;

var UeDialzqV,UeDiaDerV,UeVertV : r eal) ;
beg i n

UDiaI zq:= 1 0 .0; UDi aDer : =lO .O ; UI z q :=2 000 ; UDer: =2 0 00; UVert : =lO .O ;
UDi aI zqV:= 40; UDi a DerV: =4 0 ; UI zqV : =2000 ; UDerV: =2000; UVertV:=40;

UeD i a I z q : = 1 0 . 0 ; UeD iaDe r := 1 0 . 0 ; UeI zq:= 2 000 ; UeDe r := 2000;
UeVert := 1 0 . 0;

Ue DiaIzq V : = 40; UeDia De r V:= 4 0; UeI z q V : = 2 000 ;
Ue De r V : = 20 0 0 ; Ue Vert V: = 40 ;

e nd; valoresmesq

procedure adentro (var t o t i ng r e :rea l ) ;
begin

Fo r r : =v e c s u p t o limsu p Do beg in
For c: =v ec i zq to vecder Do begin

If rncl[r, c ] =-2 t hen be gin
ingre pert(rnal ,totingre );

e nd
Else beg i n

I f rncl [r, c ]=O then beg i n
ing r e v a c i o (ma l,totingre ) ¡

end
El s e be gin

If mcl [r ,c] >=4 t hen beg i n

l os val ores umbral e s s e modif i can con el mesqu i t e
}

v a l o resme s q (UDia lzq,UDiaDe r , UVert,UDial zq V,
UDiaDe rV ,UVe r tV, UeDiaIzq , UeDiaDe r,
Ue Vert , Ue Di aI z q v , u e Dia De r V, Ue Vert V) ;

i ngr emesq(rna l , tot ingre);

l o s valores de l o s umbrales regres an a sus condic iones
o r i g ina les }

va loresha s e (UDi a lzq ,UDia Der, UVert,UDiaI zqV,
UDia De r V, UVert V, Ue Di alzq ,U e DiaDer ,
ueve r t,UeDiaIzqv,UeDiaDerV,UeVertV) ;

end
El s e beg i n

ingrepasto (mal ,totingre ) ;
end;

e nd;
e nd¡

end ;

end;
end ;

aden t ro

p roced u re a fuera(va r totegre,x: r e a l ) ;
begi n

For r : = liminf to vecin f Do begin
Fo r c:= vecizq to vecde r Do begin

If rncl [ r , c ] <>4 t hen



Ca lcEgreso(totegre,x)
El s e begin

l o s valores umbr ale s s e modifi c an con e l mes qui t e
)

va loresmesq {UDial zq,UDiaDer,UVert,UDialzqV ,
UDi aDerV,UVertV, Ue Dia l zq ,UeOiaDer ,
UeVe rt, UeDial zqV,UeDiaDerV,UeVer tV );

Cal cEgreMesq (totegr e ,x) ;

l o s valores de los umbrales reg r e s an a sus condiciones
originales }

v a loresbase(UDi a lzq , UDiaDe r ,UVert , UDialzqV,
UDiaDe rV ,UVertV,UeDi alzq , UeDi aDer ,
UeVert ,Ue DialzqV,UeDiaDerV,Ue Vert V) ¡
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e nd¡

end¡
end ;

e nd ¡
afue ra

procedure s ub talacha(var x ,to t egre : real) ;
begin

X : = O;

If microvar = ' s' then b e gin

v a r a z ar: = r a ndo rn (l O) + 1 :
If varazar > 9 the n

valo r espert (UDialzqP,UDiaDerP,UVertP,
UeDial zqP ,UeDíaDerP,UeVe rtP ) ¡

en d¡

adent r o (tot i ngre) ;
X:= totingre ¡

totegre : = O;
a fuera (totegr e, x ) ;

e nd ¡ s ub talacha

p r o c e dure t a l achacol(var ma2 :t r i z ¡ var pa rc i a l: rea l) i

begi n
parcia l : = O;
For col : = 1 to maxcol Do begin

Vecl ng(vecsup ,l i msup) ;
Ve c La t(vecizq,vecde r) ;
t otingre : = O;
VecEg r e (vec inf , l i mi nf ) ;

subtalacha(x, t otegre) ;

If tot e gre >=x t he n begin
y: =o

end

El s e
y : = X - t o t egre ;

ma2 [ren,col ] := y+mal[ r en , co ll ;



end ¡

end;

parcia l := parcia l + ma2 [ren , c ol] ;

{ maxcol

talacha c ol
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procedure hipertalacha (v a r ma 2 : triz ) ;
begin

For r en:= 1 to maxren Do begin

t ala chacol (ma 2, pa r c i al ) ;

end;

end ; { maxren }

hipertalacha

p rocedure proporciones(var s ump r o , p rop a s t : real );
Begin

vo : = O; v l: = O; v2 := 0 ; v3: = O; v4:=0; v s: = O; v6 : = O;
Fo r ren: =1 t o maxren Do begin

For c o l : = l t o maxco l Do begin
I f mcl [ren , col ] =0 t hen

v O: = vO +l¡
I f mcl(re n, col]=1 then

vI : = v l +l ¡
I f mcl (ren, co l]=2 then

v2 : = v2 +1 ;
If mc l( ren ,co l]=3 t hen

v 3 : = v 3 +1 ¡
If mcl [ren , col] =4 then

v4: = v4 +1 ¡
If mcl [ren,col ] =S t hen

v5: = v 5 +1¡
I f mcl [re n, col] =6 then

v6: = v6 +1¡

end ;
e nd;
a := maxren*maxcol ;
wr ite (a rch , (vO/ a ) :5 :3,' ' , (v I / a ) :5 :3, ' ', (v2/a ) : 5 : 3 "l :
wr ite (a r ch , (v3 /a ) :S:3 ,' ' ,(v4/ a) : S :3 , ' ');
write (arch, (vS / a ) :5:3 , ' ' ,(v6 / a ) : 5:3 , ' ') ;
s umpr o := (v l/a ) +( v2/ a ) +(v3/ a) +( v4 / a) +(vS/a) +( v6/ a)
propa s t := (vl /a )+ (v2 /a )+ (v3 /a ) ;

wri t e (arch , « v4/ a )+ (vS /a)+(v6 / a) : 5 : 3 , ' ');
write (arch, (propa st) : 5 : 3,' ') ;

end; proporciones

procedure p r opor2 (var s umpro2: real ) ;
Be gin

vo := O; vl : = O; v2:=0 ; v3 := O; v4 : =O;
Fo r r en : =1 to maxre n Do begin

For col : =1 t o maxc ol Do begi n
I f mC2 [ren,co l]=0 then

v O: = vO+l¡
I f mc2[ren, coll=1 then

v I : = v l +1 ¡



If mC2 [ren ,col ] =2 then
v 2 := v2+ 1¡

If mC2 [r en , col] =3 then
v3 := v 3 +1 :

If mC2[ren,col ] >=4 t hen
v 4: = v4+1 :

end :
end:
a : = max ren*maxco l;
writ e (a r ch , (v O/ a ) : 5 :3, I " (vI / a ) : 5 : 3 , '
wri te(arch, (v3 /a ) : 5 : 3 , ' ' , (v4/a ) : 5 : 3 , '
writeln (arch ) ;
s umpr02 : = (v1/a) +(v2/a ) + (v3/a ) + (v4/a);

' ,(v2 /a):5:3
' ) ;

1) :
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end : propor2

p rocedure transó
begin

Assign (a r c h2, ' trans .txt ' ) ;
ReWrite(arch2) ;
Fo r r en := ! to maxren Do be gin

Fo r c o l:= ! to max col Do begin
wr i te( arch2, mc l {ren ,col ] , ' ' ) ;

e nd :
writel n (a rch2) ;

end;
Close(arch2);

end ; trans

p r o c e dure i gua l a (v a r ma2 : t r i z ) ;
beg in

debido a qu e baj o e l mesqui te se a c umula mucha agua e l ba lance se hace
s i n mesquite

id := ma2 [1 ,1] ;
For ren: = l t o maxren Do begi n {est o halla el mas grande en ma2

For col: = 1 t o maxcol Do beg i n
If (ma2 [ren , col ]> i d) And (mcl [ren ,col ] <4) t hen

i d : = ma2 [r en ,col ] ;
e nd;

e nd :

Fo r ren : = 1 to maxren Do begi n { esto divide a ma2 / el mas g rande
For col : = 1 to maxco l Do begin

s i se pone un f aétor=171 las cobe r t uras promedio son de 38%
para t o da s l a s simulaciones se uso f a c t o r= ! ? ? }

If ma 2 [re n, col ] >0 t hen
ma2 [r en,col ] : = r ou nd ( (ma2 [ren, co I J / id) * 17 1 )

El s e
ma2 [ren , col ] := O;

end;
e nd ;

end ; i gu ala

procedure i g u a B (v ar ma2 : t r i z) ;
begi n

For r e n : = 1 t o maxren Do beg i n
Fo r col:= 1 to maxco l Do begi n

I f ma2 [r en , co ll >4*upe rma then por s i s e pasa
ma2 [ren , col ] : =4*upe r ma ;

I f ma2[ren , co l ] <0 then { por si s e MENOSpasa l



ma 2 [ren , c oll :=0 ;
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end ;
end ;

e nd;

i g u a B

procedure agu a 1(var sumagua1: real ) ;
begin

s umag ual : =O¡
For r en := 1 to maxren Do beg i n

For c o l:= 1 t a max c o l Do beg in
sum agua l:= mal [r e n , c o l] + s uma g ua l ;

e nd ;
e nd¡
sumagua l: = s umagual / (ma x r e n *max c o l ) ¡

e nd ; agua1

procedu r e agu a2(var s umagua 2 : real );
begin

sumagua 2 := O¡
Fo r ren := 1 t a max ren Do b egin

For c ol := 1 t o maxcol Do begin
sumagua2:= ma 2[ r e n , col ] + s uma g ua2¡

e nd ;
end;
sumagua2 : = surnagua2 /(maxren*maxcol ) ¡

en d , ag ua2

p r o c e dure tra gadat(v ar c obe rin , inimesq , c obto t : r e a l;
v a r porm e sq , po r s iem, pastor eo , p l uiefac,efi cien : r e al ;
v a r v o isines , r epe: i n t e ger ¡ v ar microvar : c harló

Be gin
writeln ¡

{ writ e ( 'Cobe rtura inicial d e pasto (d e O a 1 ) : ' ) ;
}

writeln¡
wr i t e( 'C obe r t u r a inicial d e mesqui t e (d e O a 1 ): ');{

}
{

r e adl n (c oberin);

readln ( i n imesq);

{ %cob inicial pasto va de O a 1

{ c obertura inicial de mesquite }

wr itel n¡
cabtot: = cober in+ in imesq ¡ { cob . incia l total

{

{

wr i te(I Ta sa de c rec imiento poblaciona l del me s qui t e (e n %): l)¡

}
r e adln(porme sq ) ; {ta s a de c r ec i mi e n t o i n t i r ns e c a de l mesquite

pormesq : = 0 .0;
}

wr ite ln¡

wr ite {'\ s up o de pasto que s e r e s i e mb r a en a no buenos (de O a 1 ) :
}
r e adln (po r s i e m) ¡ %s up. qu e se res i emb ra en ano bu e nos

pors i e m:= O;
writeln¡

wr ite( 'Perturbac ion (O a 1): ' ) ;

' ) ;



r e adln (pastore o );

c o ber i n := 0.2;
inime s q := 0 .0;

{ perturbacio n v a d e O a l}
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pastoreo,~ 0. 0 ; {O i d e pertu rba c i o n d e l a cubiert a de pasto }

el v a lor pastoreo s i rve para perturba ciones r e v e r sibles
e irreversibles ; s i vale O es que no hay perturbac i on

fac 2 ,= 0 . 01 ;

NUEVO FACTOR: l as perturba cione s i r reversibles afe c tan por
sepa r a do a l a veget a c ion y al suelo;
pastoreo : e s el % de perturbac i on que remue v e v e g e t ac ion ¡
fac2: es el \ de pastoreo que afe cta ademas al sue l o

est e es un f actor que d i luye e l efecto irreversible

cron i co : = 1;
reversible : = 1;

si
si

O
O

no, osease es perturbac ion de pulso
no , osease es pert . irre versible}

eficien : = O. SO; de las pert u rba c i o nes que se ocupa n por me squite

i nhib , = 1; c apa c i d a d de inhibic i on del vec i ndar io de pasto}

si el tamaCa maxirno de un macollo e s 3 , e l valor maximo que s e puede
a l c anz a r en el vecindario de 8 c e l da s es 2 4; el va lor de inhib=l implica
que el e f ect o inhibidor de "una unidad de pasto" es 1/ 24, s i s e des e a
acotar t o d o al ; i nhib=2 duplica la capac i d a d de inhibicien del pasto ,
y asi para adelant e
}

{ el valor de ve c e s e s la iteraci on en la que o c u r re el disturbio
recordar actualizarlo en el programa principal
}

writeln ¡

wr i te('Nume ro umbr al de v e c i nos: '} ;
read l n (v oisine s } ; { efecto de vecind a r i o

writeln¡
write ( 'Factor para

readln (pluiefac ) ;
writeln;

lluvia , ' ) ;
{ factor para lluvia

write ( 'Que haya VARIACI ONES DE PEQUEYA ESCALA e n los flu j os ? s /n, ');
readln (microvar ) ;

}
{ f a c tor p a r a var i a c iones en pequ e Ca escala

mi cro var: = I ni ;

wr i te l n ¡
wri teln('Cuanta s
r e a d l n (r e p e ) ;
wr iteln¡

end ;

r epet iciones ?: 1) ¡
{ num c iclos que se repi te e l chou }

tragadat



Begin

randomize ¡

As s i g n (arch4, ImcI .tx t l ) ;
ReWr i t e(arch 4) ;
wr iteln(arch4 , 'rncI ')¡

{ Prenc i p al )

106

t r agadat (coberin , i n imesq ,cobtot , po rme sq,porsiem, pastoreo , p l u i e f ac ,
e f icien , vois ines, repe, microvar) ¡

buenat := 35¡

vece s := o;

mm l l uv ia que indican aOo bueno }

' , p l u i e f ac : 5 : 3 , I 1) ¡

1 , 1 Pastoreo : l , pa s tor e o : 5 : 3) ¡
') ;

Uc olo niza : = 3 5 ; Uperma: = 3 5 ;

write ln{ 'Nombre del archivo de salida (2 0 letras) : ' ) ;
r e adln( nombr e);
As sign {arch, no mbr e) ;
Re Write (arch) ;
wr i te(arch, 'v= ',voisines, I ' , ' f a c l l u :
wr iteln(arch, 'Coberin : ',coberin :5 :3 ,'
wr ite( arch, ' vO ','vI ', ' v 2
wr iteln {arch , lv3 r 'v4 . ) ¡

{ va lores umbr ales originales

{
UDiaIzq := 0.2; UDiaDe r:= 0. 2 ; UVert: =0 . 2 ; UIzq :=2 0 00 ; UDer : =2 000;
UDi a IzqV : = 1 . 0; UOiaDerV :=1 .0; UVe r t V: =1 . 0; UIzq V : =2 0 0 0 ; UOerV : =2000 ;

UeD i a Izq : = 0.2; UeD iaDer:= 0. 2 ; Ue Vert : = 0 .20;
UeI zq : = 2 0 0 0; UeDer:= 2000;

UeD i a I zqV : = 1 . 0; Ue DiaDe rV:= 1 . 0; UeV e rtV: = 1 . 0 ;
Ue I z qV: = 2000 ; UeDe rV := 200 0 ;

v a lores umbr a les MODIF I CADOS

MAS valores u mbrales MODIF ICADOS

a rr[ l,l ] : =1 ;
arr [2,lJ :=2 ;
a rr [3,1 ) : =3;
arr [4 , 1) :=4 ;
arr[5 ,1) : =5 ;
arr[6 , 1 ) : =6 ;
arr [7,l J := 7 ;
arr [8 , 1 ) :=8;
a rr [9, 1) : =9;
arr[ 10,1) : =1 0 ;

arr [3 1 , 1 ) : =3 1 ;
arr [32, 1 ) : =32 ;
a rr [ 3 3 ,1] : =33 ;
arr[34, 1J : =34 ;
arr[35, 1) : =35;
a rr[36,1 ) :=3 6 ;
arr[37 , 1) : =3 7 ;
arr [38 , 1 ) : =3 8 ;
a r r [ 3 9 , 1 ) : =39 ;
arr[40, 1) : =4 0 ;

arr [l1,l ] :=11 ;
a r r [12, 1 ) : =1 2 ;
a r r[13, 1] : =13 ;
arr[14 , l ) : =1 4 ;
a rr[15 , 1 ) : =15 ;
arr [16 , 1 J :=16 ;
arr( 17, 1 ) : =1 7 ;
arr (18, 1 ) : =1 8 ;
a r r [ 19 , 1 ) : =1 9 ;
arr[20 ,1) :=20;

arr [41 , lJ : =4 1 ;
arr[42 ,1 ) : =4 2 ;
a r r[43 , lJ : =43;
arr[44, 1) : =4 4 ;
arr[45,1) :=45;
arr [4 6,1 ] : =46 ;
arr [47, l J :=47 ;
a r r [4 8, 1] : =4 8;
a r r [4 9, 1] : =4 9 ;
a r r[ 50 , 1) : =5 0 ;

arr [2 1 ,1] : =21;
a r r[22 , 1 ) : =22;
arr[23, 1 ) : =23;
a rr[24 , 1) : =2 4;
a rr [25 , 1 ) : =25 ;
arr[26 ,1) : =2 6 ;
a r r [2 7 , 1] : =2 7 ;
a r r [2 8, 1) : = 2 8 ;
a r r[29, 1) : =2 9;
arr[30, 1) : =30;

a r r [5 1, 1 ] : =5 1 ;
arr [52, 1] : =5 2 ;
a r r [53,1] : =53;
arr [54, 1) : =54 ;
arr[ 55,1 ) :=55;
a r r[56 , 1 ) : =5 6 ;
a r r[57, 1) : =5 7;
a rr[ 5 8 , 1) : =5 8 ;
arr [59, 1] : =5 9 ;
a r r [60 , 1 ] : =6 0 ;



a r r [6 1 , 1 ] ,=61 ;
arr[6 2 , 1 ] , =6 2 ;
a rr [ 6 3 ,1] , =63;
arr[ 6 4 , 1] ,=6 4 ;
arr [65, 1 ] ,=6 5 ;
a r r [66, 1 ] ,=6 6 ;
arr[6 7 ,1 ] , =6 7 ;
a r r [ 6 8 , 1 ] , =6 8 ;
arr [69, l J , =6 9 ;
a r r [ 7 0 , 1) , =7 0 ;

a r r [ l, 2 ] , =0 ;
a rr [2 , 2] , =0 ;
a rr [3, 2] , =0 ;
a r r[4,2 ] ,=0 ;
arr [5,2 ] , =0 .0001 ;
a r r [6 ,2 ] , =0 . 0 0 0 3 ;
a r r [7 , 2 ] , =0 . 0 0 0 9 ;
a r r [8 ,2] , =0 . 0 0 2 2;
a r r [9 , 2 ] , =0 . 0 0 4 7 ;
a r r [10 , 2 ] , =0 . 0 0 8 9 ;

arr [3 1,2 ] , =0 . 72 2 8 ;
arr [3 2 ,2 ] ,=0 . 7 5 5 2 ;
arr [3 3,2 ] ,=0 .784 8;
arr [3 4 ,2 ] , =0 . 8 11 7 ;
a r r [3 5 , 2 ] ,= 0 . 8 3 6 ;
a r r [3 6 , 2 ] , =0 .8577;
a r r [3 7,2 ] : =0 . 8 7 71 ;
a r r[3 8 ,2 ] : =0 .8943;
a r r[39, 2 ] ,=0. 9 0 94;
arr[4 0,2] , =0.9226 ;

arr[ 71 ,l] : =71 ;
a r r [ 72 , l ] : =72;
a r r [ 73 , 1 ] : =7 3;
a r r [74, l ] : =7 4 ;
arr [7 5 , 1 ] , =75 ;
arr [ 76 , 1] : =7 6 ;

a r r [ 11, 2 ] : =0.0155 ;
arr[ 12 ,2 ] : =0 . 02 5 1 ;
a r r[ 13 , 2] ,=0 . 0 3 8 3 ;
a r r [ 14 ,2 ] ,=0 . 0 5 5 6 ;
arr[15 , 2] : =0 . 0 7 72;
a r r [16,2 ] ,=0 .1 0 3 3 ;
arr[17,2] , =0 . 13 3 7 ;
a r r [18 ,2 ] , =0 . 1 6 8 3 ;
a r r[19,2 ] :=0 . 2 0 6 6 ;
a r r [20, 2 ] , =0 .2479 ;

a r r [41 ,2] , =0 . 9 3 4 2;
a rr [42 ,2] : =0 . 94 4 2 ;
arr [43 ,2] : =0 . 9 5 2 8 ;
arr [44, 2] : =0 . 9 6 0 2 ;
arr [45 ,2] , =0 . 96 6 6;
a r r [46 ,2] : =0 . 9 7 2 ;
arrH7,2] : =0 .9 7 6 7;
a r r H 8 ,2] , =0 . 9 8 0 6 ;
arr[4 9, 2 ] : =0 . 9 8 3 9 ;
a r r [50,2 ] : =0 . 9 8 6 6;

arr[21, 2] : =0. 2 91 8 ;
arr[22 ,2 ] : =0 . 3 3 7 4 ;
a rr [2 3, 2 ] ,=0 . 3 84 ;
arr [24,2] : =0 . 4 3 1 ;
a rr[ 25, 2 ] , =0 . 4 776 ;
a r r[ 2 6 , 2] , =0 . 5 2 3 3 ;
arr[ 2 7 , 2] ,=0 .56 75 ;
arr[ 2 8,2] , =0 . 60 9 9 ;
a r r[ 2 9 ,2] ,=0 . 65 01 ;
arr[ 3 0 ,2] , =0 .687 8 ;

a rr [5 1 , 2 ] ,=0 . 9 8 9 ;
arr [52 , 2] : =0 .9 90 9 ;
arr [53 ,2] :=0 .992 5 ;
arr[5 4 ,2] , =0 .993 9 ;
arr[ 55 ,2] , =0 .995 ;
a rr[5 6 . 2] : =0 . 9 9 5 9 ;
arr [5 7 , 2] , =0 .9 9 6 7 ;
arr [5 8 ,2 ] , =0 .9973 ;
a r r [5 9. 2] : =0 . 9 9 7 8 ;
arr[6 0. 2 ] : =0.998 2 ;
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arr[61 ,2] , =0 . 9 9 8 6 ; arr [71 , 2 ] : =0 . 9 9 9 8 ;
arr [62,2 ] , =0 . 9 9 8 8 ; a r r [72 , 2 ] : =0 . 9 9 9 9;
arr [6 3 , 2] , =0.999 1 ; a r r [73,2 ] : =0. 9 999 ;
arr[64 , 2 ] :=0 .9 992; a r r [7 4 ,2] : =0 . 9 9 9 9 ;
a r r[6 5 ,2 ] , =0 . 9 9 94 ; a r r [ 75 ,2] : =0 . 9 9 9 9 ;
a r r [6 6 ,2 ] :=0 . 9 9 9 5; arr [ 76 , 2 ] : =1 ;
a r r [6 7 , 2 ] , =0 . 9 996;
arr [6 8 , 2 ] , =0 . 999 7 ;
a r r [6 9 , 2 ] ,=0 .9 9 9 8 ;
a r r [ 70 ,2 ] , =0 . 9 9 9 8 ;

valo r esbase {UDialzq ,UD i a Der , UVe r t , UDi alzqV, UDi aDe r v , UVe r t V,
UeDial z q ,UeDiaDer ,Ue Vert , Ue Dia l zqV,UeDiaDe rV ,UeVe rtV) ;

I nicia l e s {mal ,ma2 .mc l . mc2, coberin, i n i mesq } ¡

c oberin,= 0 . 0 ;
inímesq : =O. O¡

iguala (ma 2 ) ;

Assign (arc h5 , 'largome s .txt ' );
ReWrite (arch5 ) ;
wr i t e l n( a r c h 5 , I se r a largo me s q ? ' );

Assign (ar c h6,lanc home s .txt' ) ¡
ReWr ite (a r c h 6 ) ;
wri t e ln( a rch 6 , ' s e r a a ncho mesq?' ) ;

As sign (arc h 7, 'largo .txt ' ) ;
ReWr ite (a r c h 7) ;
write l n {a r ch7 , ' s era l arg o ? ' );



Ass ign{archa , ' ancho .tx t ') ;
ReWrite(arch8) ;
write ln (arch8 , ' s e r a ancho?' );

proporciones{sumpro,propast)¡
write l n(arch) ;

As s í g n (a r c h S , ' ingreso . txt l
) ;

ReWri t e(arch5);
write l n(arch3 , ' i ng r e s o' ) :

Assign {a rchG, 'eg r e s o . t x t ' ) ¡
ReWri t e(archG) ;
write l n (ar ch6 , ' e g r e s o' ) ;

Ass ígn( a rch7, ' ma 2 . t x t ' ) ¡
ReWri t e (arch7) ;
writel n (arch7, 'MA2')¡

As sign (a r ch8, ' l l uv í a . t x t l ) ¡
Re Write (a r ch8 ) ;
write l n(arch8 , ' l l uv ia '):

grDriver := Detect¡
InitGr aph(grDr iver , grMode , , ' ) ;
Er r code : = GraphResult;
I f Errcode=grOK then begin

Se t BkColor( wh ite) ;
I A(I ndAgH,IndAgHa , cobveg , cobagu ) ;

Pinta (veces ,IndAgH,IndAgHa ,cobveg ,cobagu);
readln (gu);

malos : = O:
bueno s : = O;
rac ham:= f alse ¡
rachab := f als e ;
pasacu :=O;

umb:=round( repe*O. 5) ;

umb e s e l numero de iteracione s previas antes de que entren en
j uego l a s rutinas de d i s t u r bio; s e tra t a de que los daC os
e mpiecen con e l s ist e ma d e AV complet a mente f o r ma do s ;

el f actor muestra el % de iteraciones que o c u r r i r a n a ntes de que
entren en act ividad las rut inas del d istrbio

}

Rep eat beg i n

hipertalacha(rna2) ;

iguala (rna 2 ) ;

cober (rnc 2 ) ;

crecernesk3( rnc2);

tasa de creClrnl ento poblaci onal por dispresion del
mesquite, con efecto inhíbídor del v ec í nda r io c on pasto

crecernesk4(rnc2 , inhib);
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{

}

evapora (ma2) ;

Ac tual i za(mal, ma2,rnc l, mc2) ¡

pr opo r cione s (sumpro,propast) ;
writeln (a r ch ) ;

lluvia3 (mal ,prop agua ) ;

{ lluv iaun i f (ma l, pr op agua );
}

If propagua <buenat then begin
malo s:= malo s + 1 ;
bueno s : = O;

e nd
Else be gin

buenos:= buenos+ l ;
end¡

I f malos>=2 t hen begin
racham := t rue¡
ma los: =O;
matam esq(mcl) ;

e nd
Else

r acham: = f alse ó

veces := veces + 1;

I f (pastoreo>O ) AND (ve ce s>=umb ) then begin

I f cronico=l then begin

If reversible=l then begin

perturba2(mc l,mc2,pastoreo,ef icien) ¡

end
Else begin

proporciones(sumpro,propast )¡

p e rturvac acum(rncl, pa sto reo ,propas t ,pasa cu ) ;

end;
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end
e l s e beg in esto e s pertu rbac ion DE PULSO

If veces = umb then begin

If reversible=l then begin

pe r turba2(rnc l,rnc2 ,pastoreo,efic ien);
r eadln( gu ) ;

end
Else begin

proporciones (sumpro,propast);

pert urv aca (mcl ,pas t o r e o, pr o pas t ) ;
read ln (.gu) ;



- --- - - - - - - - - - - - - - - - --

e nd ;

end;

e nd ;

{ l a perturbacion por vacas s e conserva e n l a rut i na caber
}
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end¡ pastore o >O

Pi nta (veees ,In dAgH,I ndAg Ha , e obveg, e obagu );
p r o por ciones (sumpro , pr opa s t ) ¡
writeln (areh) ;

If (v e ees=149) or (veees=160) then
r e adln (gu) ;

I f (veees=1 70) o r (veee s =180) then
readln(gu) ;

I f (veees=190) o r (veee s =199 ) then
r e adln (gu ) ;

end ;

Until (veee s =repe) ;
readln (g u ) ;
Clos e Gr a ph ;
end
El s e

writeln { IError g rafic o : · , GraphErrorMsg (Errcode » ;

trans ó

Close(Areh);
write ln¡

wri teln ( lancho pr omedio :
wri t e ln(' l a rgo prome dio :

}

e l ose (areh3) ;

e lose(areh4);

elo s e (ar e h 5) ;
e l ose (areh6 ) ;

e lose(areh7) ;
e los e(areh8) ;

r eadln (gu ) ;

End .

I , ancho : 7 : 3. 1 e . s . : 1 , esanch : 7 : 3} ;
I I l a r g o : 7 : 3 , ' e. s . : 1 , eslar: 7 : 3 ) ;



1I1

DISCUSIÓN GENERAL

Los sistemas ecológicos son jerárquicos, pues además de que cuentan con diversos niveles

de complejidad, los niveles superiores afectan a los inferiores y viceversa (Wu y Loucks

1995). La delimitación de cada nivel de complejidad y sus interacciones puede ser dificil

de lograr en algunos casos. Los sistemas de AV son muy apropiados para estudiar estos

problemas, ya que es relativamente simple detectar las principales escalas que intervienen

en su formación, al igual que lo es evaluar los procesos que ocurren en cada nivel de

complejidad (Comet et al. 1992).

En los sistemas de AV pueden coexistir varias especies (en especial en los AV del Desierto

Chihuahuense). Aunque cada una de ellas influye en la dinámica de los arcos, algunas son

especialmente importantes. Dicha relevancia puede evaluarse de dos formas principales

muy interrelacionadas: a) por cobertura; b) por función, i.e. cómo su presencia afecta a las

características de los AV (permeabilidad del suelo, contenido de materia de orgánica, entre

otras). La gramínea amacollada Pleuraphis mutica (antes Hilaria mutica) es una especie

muy importante en la dinámica de los AV del Desierto Chihuahuense. Es la especie con

más cobertura relativa; por lo tanto, es la planta que intercepta en mayor medida el agua de

escorrentía de los eventos de lluvia. Por medio del estudio de esta planta se pueden

conocer en detalle los procesos que ocurren tanto en escalas pequeñas como en grandes

(comparativamente hablando), es decir, puede servir como un "hilo conductor" que

sintetiza los procesos que ocurren en los AV.

Variabilidad en el comportamiento demográfico de pastos perennes

Este trabajo permitió evaluar simultáneamente el efecto de la variación espacial y temporal

de los AV sobre la dinámica demográfica de Pleuraphis mutica. Esta gramínea amacollada

mostró dos respuestas , al parecer complementarias, para afrontar las dos fuentes de

variación mencionadas. La primera de ellas puede ser considerada como rápida u

"oportunista", ya que aprovecha los periodos breves de abundancia de recursos (i.e. agua)

para incrementar la biomasa y la producción de semillas. En cambio, la repuesta de larga

duración o "de resistencia" consiste en asignar los pocos recursos disponibles durante los
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periodos secos fundamentalmente a la supervivencia, dejando en segundo término al

crecimiento y a la reproducción sexual. Además , existe una segregación espacial de estas

respuestas. Los individuos del frente del arco, al estar en la zona de intercepción del agua

de escorrentía, pueden asignar más recursos al crecimiento y la reproducción sexual que las

plantas del interior.

Las regiones áridas pueden ser descritas como un mosaico de ambientes contrastantes,

compuesto tanto por parches con condiciones restrictivas, como por parches con

condiciones ambienta les comparativamente más benignas . El interior de los AV puede

considerarse en esta última categoría. Las variaciones del relieve redistribuyen el agua

pluvial, por lo que algunas zonas tienen mayores cantidades de este recurso que otras (p.

ej. los bajos inundables y las áreas de interfluvios). En consecuencia, no es improbable

que en los arcos las especies enfrenten presiones de selección diferentes en cada parche,

que tiendan a optimizar la adecuación de distintos fenotipos en distintos ambientes.

Los modelos matriciales desarrollados en el capítulo 2 indican que la conjunción de estos

dos respuestas (oportunista vs. de resistencia) permite la supervivencia de las poblaciones

de Pleuraphis en ambas condiciones y, en consecuencia, favorece la continuidad en el

tiempo de estos patrones de vegetación. Es posible que la manifestación de una u otra

respuesta dependa de un valor umbral en la abundancia de recursos (agua), como ocurre

con otras especies de zonas desérticas (Golubov el al. 1999, Ogle y Reynolds 2004). Estas

respuestas contrastantes pueden deberse a plasticidad fenotípica o al desarrollo, en tiempos

micorevolutivos, de estrategias adaptativas (N úñez-Farfán el al. 2003). Una línea de

investigación aún no desarrollada podría explorar si las respuestas demográficas

observadas se deben a que la plasticidad fenotípica han facilitado la selección de normas de

reacción que han permitido a un mismo genotipo adaptarse a los dos ambientes.

La importancia relativa de la propagación por semilla en estas respuestas no se ha

explorado suficientemente. A pesar de que Pleuraphis tiene una gran producción de

semillas viables, durante el periodo estudiado no se logró detectar establecimiento de

plántulas (por lo que este proceso tuvo que ser simulado numéricamente). Si se considera
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además que la producción de semillas es mayor en el frente que en el centro de los AV Y

que las condiciones ambientales en estas regiones son contrastantes, entonces pareciera

existir un sistema adecuado para determinar si las respuestas demográficas de Pleuraphis

son debidas mayormente a plasticidad fenotípica . Tampoco se puede descartar a priori el

posible efecto de la granivoría por hormigas , lo cual podría ocasionar la pérdida de un gran

número de semillas. Ya se ha demostrado la relevancia de esta interacción en ambientes

áridos (Crist y Wiens 1994, Samson et al. 1992). Aunado a ello, observaciones personales

realizadas en la zona de AV durante la obtención de datos, de entradas de hormigueros

completamente cubiertas de brácteas de semillas de Pleuraphis, sugieren que este proceso

quizá deba ser estudiado con más cuidado.

El modelo de AC también indica que la dinámica demográfica (en especial la propagación

clonal) tiene una gran relevancia en la formación de los AV, tanto o más que la "señal

periódica" de la escorrentía laminar. La existencia de un valor de densidad mínima de

macollos para que los AV se desarrollen también apoya la importancia de procesos

demográficos densodependientes. Por otra parte , un proceso que falta por simular es el

establecimiento de individuos "a distancia" por semillas transportadas por los flujos

laminares superficiales de agua. Si bien se supuso que la propagación clonal y la dispersión

de semillas a corta distancia eran iguales, en realidad no lo son, ya que las restricciones

ambientales que afectan a cada proceso son diferentes.

Interacción de procesos en distintas escalas: dinámica de los A V

Además de los mencionados, en los AV ocurren una gran cantidad de procesos abióticos,

como la infiltración de agua, el transporte de nutrimentos, la evaporación y la

sedimentación, entre otros. Sin embargo, la mayoría de los ejercicios de simulación

publicados sugieren que es la interacción de dos procesos diferentes (la propagación clonal

y los patrones de lluvia) en condiciones ambientales específicas (superficies poco

permeables con pendientes muy suaves), la que da lugar a los patrones bandeados y la que

modula su comportamiento en el tiempo y el espacio .
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Se debe agregar que las tasas a las que ocurren los procesos también son determinantes en

la dinámica de los AV, ya que cada proceso involucra a su vez subprocesos con dinámicas

"opuestas". Por ejemplo , la cantidad de agua de escorrent ía proviene del "balance" entre el

agua que llega por lluvia y la que se evapora . Además , este agua fluye de modo laminar

sólo si el terreno tiene una pendiente adecuada (valores diferentes causan el estancamiento

o la formación de arroyos). Del mismo modo, la capacidad de colonización de una

gramínea depende del balance entre la tasa de producción y de mortalidad de tallos.

Recientemente se ha sugerido que los siguientes procesos son muy importantes en los

sistemas áridos (Schwinning el al. 2004) : a) la dinámica de pulso-reserva de los

nutrimentos (Noy-Meir 1974); b) el modelo de partición de agua en dos capas (Walter

1971); e) los valores umbrales en una o varias condiciones ambientales que activan la

dinámica de las poblaciones y de los nutrimentos (Beatley 1974); d) la "memoria" de la

dinámica de nutrimentos, es decir, la activación de procesos en función de la ocurrencia de

eventos en el pasado (Austin el al. 2004). Los trabajos experimentales, descriptivos y de

modelación desarrollados con las poblaciones de los sistemas de AV apoyan la existencia

de la dinámica de pulso-reserva y la validez del modelo bicapa. Ni los valores umbrales ni

la "memoria" han sido estudiados de forma explícita; sin embargo, la capacidad de

almacenamiento de agua de los AV puede ser un fundamento para la manifestación de estos

procesos . Algunos modelos de simulación han indicado la posible existencia de valores

umbrales en los flujos de agua para que se formen los AV (Klausmeier, 1999); si es el caso,

el concepto de valores umbrales podría aplicarse a procesos que ocurren en escalas mayores

a la ecofisiológica .

La respuesta a las restricciones ambientales de los diferentes componentes del AV también

depende de la especie en la que se evalúe. Si bien el establecimiento de juveniles de una

planta arbustiva como Flourensia cernua parece coincidir con los gradientes ambientales

formados en el interior del AV(Mauchamp el al. 1993), el reclutamiento de especies con

formas de vida arbóreas (e.g. Prosopis glandulosa) no responde tan claramente a dichos

gradientes (Montaña el al. 1990; López-Portillo y Montaña 1999).
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Si bien es innegable la relevancia de los procesos que ocurren en una escala ecofisiol ógica­

individual, en la dinámica de los AV no se deben descartar fenómenos propios de escalas

mayores, como las interacciones de facilitación entre especies descritas desde principios del

siglo XX (Shreve 1931) y que en la actualidad se consideran como frecuentes en las zonas

áridas (MacAuliffe 1984, 1986). Se estima que la riqueza específica de los AV del desierto

chihuahuense se debe a una mayor disponibilidad de agua en el interior de los arcos,

causada principalmente por la presencia de Pleurapis (Montaña, 1990; Comet et al. 1992).

A pesar de la evidencia que existe al respecto, aún no se han explorado con más cuidado los

mecanismos ecológicos que intervienen en este proceso de facilitación en el que se

benefician muchas especies a partir de una sola.

Interacción de procesos en distintas escalas: efecto de las perturbaciones en la dinámica

de los arcos de vegetación

El sobrepastoreo es un disturbio muy común en las regiones áridas de todo el mundo. Sus

principales efectos incluyen la pérdida de la cubierta vegetal y la alteración de la estructura

superficial y propiedades hidráulicas del suelo (debido tanto al pisoteo como a la remoción

misma de las plantas). Las respuestas de los sistemas de AVal pastoreo excesivo pueden

ser complejas, ya que al existir mucha interdependencia entre los componentes bióticos y

abióticos de los AV, la modificación de uno de ellos influye en los otros.

El efecto inmediato de la pérdida de cubierta vegetal es la fragmentación de los AV, con la

consecuente reducción de su capacidad de intercepción y retención del agua del flujo

laminar. Este proceso también puede reducir el tamaño de los arcos (Wu et al. 2001) e

incluso alterar su forma (Aguiar y Sala 1999). El pastoreo frecuentemente lleva

"asociados" otros tipos de disturbio, como la construcción de caminos, de obras de drenaje

y presas, capaces también de modificar la dinámica hidráulica (Dunkerley y Brown, 1995).

Los diversos modelos de simulación muestran dos respuestas principales de los AV ante

este disturbio. En unas ocasiones los patrones bandeados se fragmentan (Klausmeier

1999, Hillerislambers et al. 2001), mientras que en otras mantienen su forma (Dunkerley

1997). Esto sugiere que las repercusiones del pastoreo dependen de su frecuencia e

intensidad.
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La información disponible sobre la dinámica de estos sistemas sugiere que los AV

presentan un comportamiento semiestable, es decir, que los patrones bandeados se pueden

recuperar sólo de algunos tipos de disturbio. Esto implica que los procesos que ocurren en

los AV pueden clasificarse en dos grandes grupos, de acuerdo a sus respuestas cuando son

perturbados. El grupo "irreversible" incluiría a aquellos procesos que al ser perturbados

afectan irreversiblemente a todo el patrón espacial, ya sea porque ocurren en escalas

globales o porque afectan componentes que tienen una muy baja capacidad de

recuperación. En este grupo se incluyen, por ejemplo, los disturbios que afectan las

propiedades de escorrentía e infiltración del suelo (y por consecuencia a la dinámica

superficial del agua); las fluctuaciones de los patrones de precipitación también pertenecen

a este grupo. En el grupo "reversible" estarían los procesos que se desarrollan en escalas

pequeñas o que afectan componentes que se recuperan fácilmente de los disturbios, por lo

que si se perturban no modifican notoriamente los patrones bandeados.

La pérdida de cubierta vegetal es un disturbio reversible, pero puede tener efectos

contrastantes en el funcionamiento de los AV. Si la remoción modifica también a las

propiedades edáficas, entonces los patrones bandeados pueden desaparecer. Pero si el

disturbio ocurre en la vegetación únicamente, entonces los patrones bandeados se

recuperan.

Conclusiones

Los AV son resultado de la interacción entre múltiples factores, tanto bióticos como

abióticos . En este trabajo se evaluó la importancia relativa de la precipitación pluvial y su

interacción con las tasas de propagación, la competencia interespecífica, la herbivoría y la

dispersión en la formación y estabilidad de los AV. En términos generales, la formación de

los AV depende de un balance entre las tasas de todos estos procesos. La variación de uno

de ellos puede modificar mucho la estructura y la función de estos sistemas.

Un ejemplo de lo anterior es la coexistencia en el AV de especies con dinámicas

poblacionales contrastantes, que está influenciada por los mecanismos de dispersión de
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semillas y por la historia de disturbio por pastoreo en la región. La dispersión de las

semillas de Prosopis se incrementa por el pastoreo de ganado vacuno y cuando éste proceso

alcanza niveles altos, los mezquites se establecen fácilmente . En cambio, si la presión de

pastoreo es baja y las semillas se dispersan principalmente por agua, entonces el

establecimiento ocurre en las regiones frontales del arco. Es interesante el hecho de que la

distribución de gramíneas y arbustos se controle simultáneamente tanto por interacciones

interespecíficas como por factores abióticos . La evaluación de la importancia relativa de

cada factor es otra línea de investigación que merece ser explorada, en la que es importante

considerar las escalas espaciales y temporales en las que ocurren los procesos estudiados .

Los modelos matriciales son una herramienta de enorme aceptación, utilidad y versatilidad

para entender procesos demográficos. Sin embargo , no es posible integrar en ellos la

variable espacial de manera explícita. Si se considera que los procesos demográficos están

asociados a una región del espacio, esta limitación puede ser importante . Los modelos

metapoblacionales son una manera de incorporar la variación espacial en los procesos

demográficos, aunque no siempre la incluyen de forma explícita. En cambio, la principal

característica de los modelos de AC es que con ellos se representa el espacio de manera

explícita muy fácilmente (aunque quizás de forma muy simplificada). Aunque este tipo de

modelos se usan ampliamente en el estudio de fenómenos fisicos, se han empleado poco

para simular dinámicas poblacionales. Una posible línea de análisis demográfico podría

basarse en esta estrategia de modelaje, para lograr darle una expresión espacial a las tasas

de crecimiento, por ejemplo.
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