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Resumen

En el presente trabajo se analiza la informacién correspondiente a
dos inventarios de plantas vasculares (1991 y 1998) realizados en los
saladares del Guadalentin (Murcia, SE Espaia), donde la perturbacion
humana ha conducido a cambios drasticos en el tamafio de los fragmen-
tos de vegetacion de saladar. El estudio tiene como objetivo evaluar si la
hipétesis del equilibrio explica las relaciones especies-area observadas.
Para ello se calcularon las tasas de colonizacion y extincion entre 1991
y 1998, y se relacionaron con el area, el porcentaje de cambio del area
y la distancia a la fuente potencial de especies mas cercana. En el
periodo considerado, un proceso de extinciéon diferencial asociado a la
perturbacion humana condujo a la reduccion del numero de especies
por fragmento. La hipdtesis del equilibrio debe ser considerada para
explicar las relaciones especies-area en la zona de estudio, ya que se
observé una fuerte correlacion inversa entre las tasas de extincion y el
area. Las tasas de colonizacién no se relacionaron con el tamafio de
los fragmentos, sino con el porcentaje de cambio en el area. La dis-
tancia a las fuentes de especies no explica la variacion de las tasas de
colonizacién, lo que sugiere que las manchas de saladar se encuentran
separadas por distancias similares y que la mayoria de los fragmentos
se encuentran aislados funcionalmente.

Palabras clave: Estepas salinas, Fragmentacion, Hipotesis del equilibrio,
Relacion especies-area.

Abstract

Plant colonization and extinction processes in Guadalentin salt steppes
(SE Spain).

Lists of vascular plant species were compiled in 1991 and 1998 within
Guadalentin salt steppe fragments (Region of Murcia, SE Spain), where
human disturbance during the last 25 years has been substantial, leading
to considerable changes in island sizes. Our aim was to determine
whether equilibrium hypothesis explains the species-area relationship
found in the study site and to elucidate the main factors determining
colonization and extinction rates. Colonization and extinction rates
between 1991 and 1998 were calculated in islands which have suffered
less disturbance and related to area, percentage of change in the area
of each patch and distance to the nearest potential sources of species.

*  Dedicado a la memoria de Maite Pardo Saez.
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In the considered period, a differential extinction process associated
with human disturbance has resulted in reductions in species number
within each patch. Equilibrium theory must be taken into consideration to
explain the species-area relations as there is a strong inverse correlation
between extinction rates and area. Colonization rates are not related
to island sizes but to the percentage of change in the area of islands
that explains losses and increases in species number higher than those
expected taking into consideration species-area relationships. Distance
has no effect on colonization rates, as the fragments are isolated in a
functional sense.

Key words: Equilibrium hypotheis, Fragmentation, Salt-steppes, Species-
area relationship.

Introduccion

El principio de que las areas (islas o fragmentos)
de mayor tamano albergan un mayor numero de
especies constituye una de las generalizaciones mas
importantes de la ciencia ecoldgica (Rosenzweig
1995). Los aspectos mas relevantes del analisis de
las relaciones especies-area se centran en la busqueda
de las ecuaciones que proporcionan un mejor ajuste
de dichas relaciones y en la investigacion de los me-
canismos bioldgicos subyacentes (McGuiness 1984,
He & Legendre 1996). Las principales ecuaciones
que describen las curvas de ajuste de las relaciones
especies-area son el modelo exponencial, el modelo de
funcién potencial y el modelo logistico (revisados en
Buys et al. 1994). Las hipotesis que intentan explicar
los mecanismos del proceso son fundamentalmente
tres: la hipdtesis de asentamiento aleatorio (Coleman
1981), la hipotesis de la diversidad de habitats (Willia-
ms 1943) y la hipétesis del equilibrio (MacArthur
& Wilson 1963, 1967). Esta tltima considera que el
numero de especies resulta del balance entre las tasas
de colonizacion y extincion. La hipdtesis del equilibrio
sostiene que la inmigracion se ve favorecida por la
proximidad a una fuente de especies, y asume que
la extincion es inversamente proporcional al area de
la isla o fragmento. El estudio de los procesos de
colonizacidn y extincion proporciona una perspectiva
dinamica a los estudios de conservacion y ayuda a
explicar las causas biolégicas subyacentes a los pa-
trones especies-area observados en la naturaleza. Sin
embargo, existen pocos estudios sobre las relaciones
especies-area, que abarquen un periodo de tiempo
extenso, en los que se consideren estos procesos de
colonizacion y extincion (p. ej. Bolger et al. 1991,
Bellamy et al. 2000, Mason 2001).

Los parametros de colonizacién y extincion son
componentes esenciales de la teoria de metapobla-
ciones. El modelo pionero de Levins (1970) consi-

deraba que tanto la tasa colonizacion como la tasa de
extincion era constante para todos los fragmentos (es
decir, todos los fragmentos tienen la misma superficie
y se distribuyen regularmente). Sin embargo, los mo-
delos metapoblacionales mas recientes proporcionan
la posibilidad de incorporar variaciones en el area y
diferentes grados de aislamiento, circunstancia que
permite considerar diferentes tasas de colonizacion
y extincion segun las caracteristicas de las manchas
(Verboom et al. 1991, Gotelli & Kelley 1993, Hanski
1999). Otros autores han considerado el efecto que
ejercen sobre las tasas de colonizacion y extincion
diversas caracteristicas de las especies, tales como el
tamaiflo, el peso, la capacidad de dispersion y la tasa
reproductiva (Gaston & Blackburn 2002), la densidad
(Verboom et al. 1991, Bolger et al. 1996), la com-
posicion fenotipica y genotipica de las poblaciones
(Hanski & Singer 2001), la disponibilidad de habitat
y la estructura del paisaje (Halley et al. 1996, Fahrig
2001), los procesos de competencia (Valone & Brown
1995) y la intensidad de las perturbaciones (Wilson
& Tilman 2002).

Los estudios sobre las relaciones especies-area en
vegetacion de saladares y estepas salinas son escasos
(Sing et al. 1996, Onaindia et al. 2001, Pardo et al.
2003). El estudio que se presenta analiza la influencia
de la superficie de los fragmentos de estepas salinas
en la riqueza de especies de plantas vasculares, inter-
pretando las relaciones especies-area encontradas en
1991 y 1998 en funcidén de procesos de colonizacion y
extincion. El objetivo del trabajo se centra en evaluar
la hipotesis del equilibrio como modelo explicativo de
las relaciones especies-area observadas. En concreto
se pretende contrastar la hipdtesis de que las tasas de
colonizacion y extincion estan determinadas por el
tamafio de los fragmentos, su grado de aislamiento
y los cambios en el area producidos por alteraciones
humanas.



Anales de Biologia 27, 2005

Colonizacion y extincion en saladares

205

Métodos

El area de estudio comprende el Paisaje Protegido de
los Saladares del Guadalentin, integrado en la Red de
Espacios Naturales Protegidos de la Region de Murcia.
Localizado entre las coordenadas 37°44’-37°51°N y
1°21°-1°28°0 (Figura 1), el espacio se caracteriza por
la presencia de multiples manchas o fragmentos de
saladar, remanentes del habitat original, inmersos en
una extensa matriz de cultivos de regadio. Las comu-
nidades vegetales naturales estan compuestas por ma-
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torrales suculentos de quenopodiaceas, principalmente
Sarcocornia fruticosa (L.), Arthrocnemum macrosta-
chyum (Moric.) Moris y Halocnemum strobilaceum
(Pallas) MB., ademas de formaciones dominadas por
especies del género Limonium (Caballero et al. 1994,
1996, Pardo et al. 2003).

Los muestreos se realizaron en 1991 y 1998. En
ambos afios los limites de los fragmentos de vegeta-
cion natural fueron delimitados sobre ortofotomapas
(escala 1:50.000) con ayuda de fotografias aéreas y
recorridos en vehiculo y a pie sobre el terreno, esti-
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Figura 1. Localizacion del 4rea de estudio, con la configuracion de los fragmentos en 1993.
Figure 1. Location of the study area showing the configuration of patches in 1993.
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mandose la superficie de cada uno mediante el uso
de un planimetro digital. También en ambos afios,
durante los meses de primavera y verano, la flora
vascular fue exhaustivamente muestreada en todos
los fragmentos, anotdndose la presencia-ausencia de
las diferentes especies. Para la realizacion del trabajo
se excluyeron las plantas anuales no halofilas, las para-
sitas y las cultivadas, por lo que finalmente el nimero
de especies considerado fue 122 en total.

El patrén de relaciones especies-area para 1991 y
1998 fue analizado mediante regresiones, utilizando
un modelo de ajuste exponencial (Pardo et al. 2003),
de acuerdo con la siguiente ecuacion:

S=C+zlog(d)+aY+bYlog(4) (1)

donde S es la riqueza (nmimero de especies), 4 es la
superficie de los fragmentos, Yeselafioy C, z ay
b son constantes. Los parametros C'y z de la curva es-
pecies-area representan respectivamente el nimero de
especies en un fragmento de area igual a 1 hectarea y
la tasa de incremento en relacion al area. La inclusion
en el modelo del aflo como variable dummy (Jongman
et al. 1995), permite la comparacion de las curvas de
1991 y 1998. De esta forma, la significacion estadistica
de los coeficientes a y b implicard, respectivamente,

la existencia de diferencias entre los valores de C'y z
correspondientes a ambos afios.

Teniendo en cuenta los cambios en la superficie
de las manchas entre 1991 y 1998 y el objetivo de
determinar si la hipotesis del equilibrio explica las
procesos que subyacen a las relaciones en el area de
estudio, se calcularon los porcentajes de alteracion
(cambio en el area) de cada fragmento. No obstante,
dado que existe un amplio nimero de fragmentos que
experimentaron cambios muy importantes en su su-
perficie, y considerando que la estimacion de las tasas
de colonizacion y extincion en tales circunstancias no
resulta apropiada, se consideraron exclusivamente 19
fragmentos con alteraciones inferiores al 15%. De esta
forma, se evitan aquéllos casos en los que los cambios
en la composicién de especies se deban fundamen-
talmente a alteraciones sustanciales de superficie
en las manchas. Para cada una de estas manchas se
calcularon las tasas de colonizacion C, y extincion £,
(expresadas como el porcentaje de especies nuevas
o desaparecidas en 1998 en relacion al numero de
especies presentes en 1991), asi como la diferencia
entre el niimero de colonizaciones y extinciones (c-¢,)
durante el periodo considerado. Estos tres parametros
se relacionaron con las areas correspondientes a 1991
y con los porcentajes de variacion de las superficies
entre 1991 y 1998.
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Figura 2. Relaciones especies-area en los Saladares del Guadalentin en 1991 (linea continua) y 1998 (linea discontinua). Los tridngulos

corresponden a los fragmentos de 1991 y los circulos a los de 1998.

Figure 2. Species-area curves for Guadalentin salt steppe islands in 1991 (solid line) and 1998 (broken line). Triangles and circles correspond

to data from 1991 and 1998 patches, respectively.
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Finalmente, con objeto de evaluar el efecto del
aislamiento en las tasas de colonizacion, se calculd la
distancia entre cada fragmento y su vecino mas cerca-
no (d1), y el valor medio de las distancias entre cada
fragmento y los tres vecinos mas proximos (d3).

Resultados

Para cada afo, considerados independientemente, se
encontr6 una importante correlacion positiva entre el
nimero de especies y el logaritmo del area (1991:
r=0,756, P < 0,001, n = 37; 1998: r = 0,760, P <
0,001, n = 27). El analisis de regresion realizado con
los datos de ambos afios conjuntamente (Figura 2),
muestra que la curva de 1991 se situa ligeramente
por encima de la de 1998, lo cual se corresponde
con la presencia de un mayor nimero de especies
en los fragmentos del primer afio de muestreo. No
obstante, las pruebas estadisticas correspondientes a
los coeficientes a y b permiten descartar la existencia
de diferencias significativas entre los parametros C'y
z de ambas curvas (Tabla 1).

Las tasas de extincion se relacionaron inversamen-
te con el logaritmo del area (r = 0,509, P = 0,026,
n = 19; Figura 3), lo que indica que la probabilidad

de extincion es mayor en los fragmentos de menor
tamafo. Sin embargo, las tasas de colonizacion y los
valores c—e, no se correlacionaron significativamente
con el tamafio de los fragmentos (»=0,273, P= 0,258
y r=0,055, P<0,821, respectivamente). Los valores
c~e, fueron positivos s6lo en cuatro de las 19 manchas
analizadas (media = —6,63), lo que significa que la
riqueza de especies disminuyo en una gran proporcion
de fragmentos. En los cuatro fragmentos que incre-
mentaron su riqueza se aprecié un incremento de su
superficie entre 1991 y 1998. En el resto de manchas,
la superficie se redujo en 10 de ellas, permaneciendo
sin cambios en 3 y aumentando en otras 2. Esta cir-
cunstancia se aprecia también en la existencia de una
relacion positiva y significativa entre los valores c—e,
y el porcentaje de cambio de area de los fragmentos (
=0,569, P=0,011). El porcentaje de cambio también
se relacion6 significativamente con la tasa de coloni-
zacion (r = 0,463, P = 0,046; Figura 4), pero no con
la tasa de extincion (» = 0,321, P = 0,180).

Por otra parte, no se encontraron correlaciones sig-
nificativas entre la tasa de colonizacion y las variables
de distancias (d/: r=0,184, P=0,451 ;d3: r=10,162,
P =0,508), lo cual sugiere una escasa influencia del
grado de aislamiento de los fragmentos en los procesos
de colonizacion en el area de estudio.
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Figura 3. Relacion entre las tasas de extincion en el periodo 1991-1998 y el area.
Figure 3. Relation between extinction rates over the period 1991-1998 and area.
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Figura 4. Relacion entre las tasas de colonizacion en el periodo 1991-1998 y el porcentaje de cambio en el area.
Figure 4. Relation between colonization rates over the period 1991-1998 and the percentage of change in area.

Coeficiente P

C=18,295 < 0,001
z=6,824 < 0,001
a=-4.851 0,264
b=10,998 0,537

Tabla 1. Resultados del analisis de regresion correspondiente al
modelo de la ecuacion 1.

Table 1. Results of the regression analysis corresponding to the
model of equation 1.

Discusion

La hipotesis del equilibrio (cf. Williamsom 1981)
relaciona las tasas de extincion principalmente con
la superficie de las islas o fragmentos, y considera
el aislamiento (distancia a una fuente potencial de
especies) como la variable mas importante para ex-
plicar las variaciones en las tasas de colonizacion. En
los saladares del Guadalentin existe una importante
correlacion entre las tasas de extincion y el area de
los fragmentos, mientras que las tasas de colonizacion
no se relacionan ni con el tamafio ni con el grado de
aislamiento, probablemente debido a que las distan-
cias sean demasiado similares para ejercer un efecto
apreciable en los procesos de dispersion. En este
tipo de manchas, es mas probable que el aislamiento

afecte a la composicion de especies y su abundancia
relativa, que a su riqueza (As 1984, Nilsson et al.
1988). En consecuencia, resulta evidente que, en el
area de estudio, el factor clave para explicar las tasas
de colonizacion sea el porcentaje de cambio en la su-
perficie de los fragmentos, en vez de las variables de
distancia y area propuestas por MacArthur y Wilson
(1967). Por tanto, un incremento en los tamafios de las
manchas implicara la aparicion de estadios iniciales de
la sucesion, con el consiguiente aumento de la riqueza
especifica, sobre todo por la incorporacion de especies
no estrictamente haléfilas. El efecto menos importante
de la pérdida de superficie en la disminucion del ni-
mero de especies explica por qué las tasas de extincion
no se relacionan con el porcentaje de cambio.

La pérdida generalizada de especies ocurrida en
el area de estudio durante el periodo 1991-1998, con
una reduccion media de mas de seis especies por
fragmento, es una consecuencia de las elevadas tasas
de extincion y las reducidas tasas de colonizacion ob-
servadas. La disminucioén en el numero de especies
por fragmento y el incremento en el parametro z, que
describe la pendiente de la curva especies-area, es una
consecuencia caracteristica del proceso de fragmenta-
cion. La mayoria de estudios sobre fragmentacion han
demostrado que este proceso influencia negativamente
la diversidad de especies (p. ej. Kemper et al. 1999,
Tabarelli et al. 1999, Ford et al. 2001). Estos procesos
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de fragmentacion habitualmente originan una pérdida
de biodiversidad y un incremento del riego de extin-
cion (Johnson & Simberloff 1974). Los resultados de
este trabajo sugieren que los procesos de recoloniza-
cion que puedan compensar estas extinciones, no son
frecuentes en el area de estudio, teniendo en cuenta
el elevado numero de extinciones observadas y la
ausencia de relaciones significativas entre las tasas
de colonizacion y la distancia entre fragmentos (cf.
Soulé et al. 1988).

Los procesos de extincion en el area de estudio
pueden ser explicados teniendo en cuenta el elevado
y creciente grado de perturbacion humana ocurrido
durante los ultimos 25 afios, que ha originado la pér-
dida de importantes extensiones de saladar, un proceso
de fragmentacion severo y una alteracion sustancial
de la estructura del paisaje. En este tipo de paisajes
fuertemente fragmentados, la extincion se convierte
en el proceso poblacional dominante (Andrén 1994).
Por otra parte, estos cambios han ido precedidos de
alteraciones drasticas de las caracteristicas ambientales
de los Saladares del Guadalentin. La disminucion de
los niveles freaticos es una de las causas que determi-
nan la sustitucion de las comunidades haldfilas (Rey
Benayas 1991). En consecuencia, la sobreexplotacion
del acuifero del Rio Guadalentin ha originado, en
gran parte del area de estudio, la sustitucion de las
comunidades de especies halofilas (Sarcocornia, Ar-
thocnemum, Halocnemum) por otras caracteristicas de
estepas salinas mas secas, como Frankenia corymbosa
Desf. y Limonium caesium (Girard) Kuntze (Caballero
et al. 1996).
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