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DIVERSIDAD DE ESPECIES DE LOS HUMEDALES: 
CRITERIOS DE CONSERVACION 

J. MONTALVO' y P. HERRERA' 

RESUMEN 

los ripos de humedales existentes en el aetúfero de Madrid, definidos mediante una clasificación mul
tivariame, están asodados a dos gradientes ambientales principales: salinidad y alcalinidad del suelo. 

Estos faccoces geoquímicos limitan los valores máximos de diversidad de especies que son posibles en 
los humedales. La diversidad máxima en los hwnedales se alcanza en condiciones moderadas de salini
dad y alcalinidad. Dentro de este marco ambiental, la diversidad tiende a aumentar COn la madurez de 
los ecosistemas. 

La consideración de la diversidad de especies de los humedales, junto con el marco geoquímico que la 
condiciona, resulta un criterio apropiado de conservación. 

INTRODUCCION	 dos por la Comunidad Europea. la coexistencia de 
áreas de recarga y descarga de aguas subterráneas 

la imporcancia de los valores y funciones ecológi
determina un awnento de la diversidad biológica cas de los humedales ha sido reiterada desde múl
por unidad de área del paisaje considerado, no sótiples perspectivas (BERNÁLDEz el al., 1985) y en 
lo por la asociación de distintas especies de animala última Conferencia de la Convención Ramsar 
les y plantas a estos diferentes hábitats, sino por (RAMSAR CONVENTlON, 1991) ha sido subrayada 
la función de complementariedad que desempeñan de forma explícita en el concepto de «(uso sensa
para muchos organismos en distintas fases de su ci· to» pata su gestión y conservación. Aquí se discu


ten brevemente las escalas espaciales de análisis y
 do vital y en diferentes épocas del año. Los bene

los aspectos más destacables que permiten utilizar ficiosos efectOs de ecotono y ecoclima (NAIMAN el 

la diversidad de especies de los humedales como al., 1989) están también relacionados con la su
un criterio apropiado para evaluar el interés de su perficie y la estructura espacial diferente de los hu
conservación. medales (BERNÁLDEZ el al., 1989), que puede ser '1 

un indicadot del valor de la diversidad biológica a
Desde la perspectiva de la ecología del paisaje, los 

esta escala de paisaje. El mayor tamaño y la forma 
hwnedales constituyen un elemento que concribu

ameboide y convoluta de los hwnedales originados ye sustancialmente a incrementar la diversidad es
por las descargas regionales de agua subterránea pacial en el ambiente mediterráneo. Constituyen 
podría mantener una mayor diversidad biológica una red de espacios naturales y seminaturales que 
que los humedales lineales de simetría bilateral, carepresentan una indudable fuente de diversidad de 
racterísticos de las áreas de descarga local. Entre especies, cuya conservación es de reconocido inte
las áreas de descarga puede existir una variación rés en el ámbito de los criterios específicos aplica-
adicional con efectos positivos sobre la diversidad 
determinada por la coexistencia de enclaves de ve

Depanamento Interuniversitario de Ecología, Univer. getación halóftla asociados a los sistemas de flujos 
sidad Complutense de Madrid. Ciudad Universitaria. regionales y otros de vegetación glicófLIa asociados 
28040 Madtid. a humedales no salinos, dependientes de descargas 
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de agua subterránea muy locales (BERNÁLDEZ et 
al., 1989). 

A una escala local, dentro de los humedales son 
relevantes los factores asociados a su madurez eco
lógica. La coexistencia de comunidades de dife
rente madurez (prados pastados, herbazales, jun
cales, zarzales, soros, etcétera) determina una he
terogeneidad espacial que contribuye indefecti
blemente a enriquecer el número de especies que 
habitan dentro de un humedal, particularmente 
en las fronteras o zonas de contacto entre man
chas de diferente composición y/o estructura, li
gadas o no a gradientes ambientales locales. Den
trO de un tipo definido de humedal es necesario 
contemplar los factOres que determinan las pau
tas espaciales de distribución y abundancia de sus 
especies. Así, por ejemplo, los humedales de sue
los salinos de baja diversidad florÍstica se asocian 
a variaciones microropográficas, de textura, sali
nidad y profundidad de la zona saturada que de
terminan la existencia de manchas y zonaciones 
recurrentes que configuran una alta diversidad es
pacial interna, que debe ser contemplada para 
comprender, evaluar y preservar la diversidad de 
su vegetación y fauna asociada (González Bernál
dez, como pers.). 

Desde on punto de vista cualitativo, la conserva
ción de la diversidad de especies de los humedales 
es más importante en las regiones semiáridas, co
mo es el caso de Ja región mediterránea, en la que 
se ha destacado recientemente la importancia de 
la ptotección de sus humedales (IWRB, 1991). La 
aplicación del criterio de represenratividad 
(USHER, 1986) constituye la fotma más usual de 
valorar Ja importancia cualitativa de la diversidad 
bioJógica. Las particulares condiciones ambienta
les extremas de algunos tipos de humedales deter
minan la existencia de especies de distribución dis
yuma, formas biológicas raras y endemismos, cu
ya conservación es deseabJe (GUERRERO y 
MAS, 1987; MONTES, 1987; BERNÁlDEZ el al., 
1989; HERBICH el al., 1990). 

Los objetivos de este trabajo son conocer la va
tiabilidad de la divetSidad de especies de los hu
medales e identificar los facrores que controlan 
su variación, así como definir las bases para Ja 
utilización de este criterio con fines de con
servación. 

METODOLOGIA 

Area de estudio 

Corresponde al acuífero de Madrid, territorio de 
unos 2.600 krn2 situado en el tramo medio de la 
cuenca del Tajo. El sustrato consiste en materiales 
detríticos, fundamentalmente arenas arcósicas, El 
relieve es suavemente alomado, las diferencias al
titudinales dentro del área son relativamente pe
queñas (360-760 m). El clima es de tipo medi
terráneo con influencia continental y es también 
reJatívamente homogéneo dentro del área de estu
dio; la tempetatu,a media anual es de 13-16' e y 
la ptecipitaicón de 450-700 mm. 

El origen de los humedales en este área, y es el ca
so más general en la naturaleza) se debe funda
mentalmente a descargas locales, intermedias y re
gionales de aguas subterráneas, determinando una 
vegetación freatofítica en fuerte contraste con la 
vegetación típica medj[erránea circundante. A di
ferencia de esta última, el característico déficit hí
drico estival se haUa en gran parte atenuado por 
el aporte subterráneo. Procesos como la alcaliniza
ción y salínización de las aguas durante su flujo 
subterráneo condicionan Ja presencia de un amplio 
rango de gradientes edáficos, lo que hace a esta zo
na un área especialmente propicia para el estudio 
del control de la diversidad de especies en los 
humedales. 

Muestreo 

Se han estudiado humedales semiterrestres locali
zados en 36 sitios sobre el acuífero de Madrid. En 
cada localidad se consideraron parcelas de mues
treo de 10 X 10m dispuestas a Jo Jargo de un tran
secta oriemado según la dirección de máxima pen
diente desde la posición topográfica más baja. En 
total se muestrearon 103 parcelas. En cada parce
la se registró la composición de especies de pJan
tas perennes. La abundancia de las especies se es
timó mediante la escala de coberturas: <1%, 
1-10%, 10-25%, 25-50%, 50-75% y 75-100%, 
que permitió asignar los siguientes valores medios: 
0,1; 5,0; 17,5; 37,5; 62,5, y 87,5%, tespec
tivamente. 

ParaleJamente, en la mayoría de esas parcelas se to
maron muestras compuestas de los 30 cm superio
res del suelo, formadas por cinco muestras simples 
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[Omadas al azar dentro de cada parcela. Una vez queza de especies (S'), número total de especies en 
formada la solución suelo/agua 1:10, se analizaron la parcela de muestreo y la equiratividad de espe
sus iones mayoritarios, el pH y la conduCtividad cies a'), medida de la uniformidad en la abundan
eléctrica. cia relativa de las especies en cada parcela, calcu

lada según el índice (PIELOU, 1966): 

Análisis numéricos J' = H'/H'mh. =H'Ilog2S' 

Se han dibujado isolíneas de igual valor de diverMediante el índice de Kulczynski, considerado 
sidad, riqueza y equitatividad de especies sobre unmuy robusro (FAlTH e/ al., 1987; BELBIN, 1991), 
espacio ambiental definido por los factores geoquíse ha medido la similitud entre las parcelas según 
micos principales: salinidad y alcalinidad. El trasu composición florística. Se han definido tipos de 
zado de las isolíneas se ha realjzado de forma auhumedales mediante un mécodo de clasificación 

politético divisivo (MACNAUGHTON-SMITH e/ tomática con interpolación mediante el métOdo 
Kriging.al., 1964), implementado para OtrOS indices de si

militud por BELBIN (1987). 
RESULTADOS

La diversidad de especies (H') se ha calculado me

diante el índice de Shannon-Wiener (SHANNON y Clasificación de humedales
 
WEAVER, 1949):
 La clasificación de los humedales según su compo

sición florística distingue seis claros tipos de huH'= -~ pi 'log2pi 
medales: prados-juncales glicófilos, halófilos e hi

donde Pl es la cobertura relativa de las especies en perhalófllos, olmedas l fresnedas y carrizales-sauce
cada parcela de muestreo. Se han considerado tam das (Fig. 1). La esttuctura jerárquica de la clasifi
bién sus dos componentes (PIELOU, 1975): la ri- cación permite diferenciar dos grandes grupos a 

r--- o PRADOS-JUNCALES GLlCOFILOS (24) 

L..... () PRADOS-JUNCALES HALOFILOS (30) 

• PRADOS-JUNCALES HIPERHALOFILOS (16) 

1:8:1 OLMEDAS (14) 

o FRESNEDAS (16) 

O CARRIZALES-SAUCEDAS (3) 

o Similitud (%) 87,7
,;.-------------'=-c;, 

Fig. l. Clasificación de los humedales del acuífero de Madrid por su composición florísrica. El dendrograma muesrra los seis 
ripos de humedales identificados utilizando un mérodo de clasificación divisivo. Entre paréntesis se indica el número de parcelas 
de cada tipo del [oral de las 103 muestreadas. Nórese que el cipo «carrizales·saucedas» está muy poco representado en las par
celas estudiadas. 
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una escala menos detallada: por una parte, los hu geoquímicos predominantes en el acuífero de Ma
medales con predominio de vegetación herbácea drid: el grado de salinización y alcalinización del 
(prados-juncales) y, por orro, de vegetación leñosa agua subterránea y de los suelos asociados a eUa. 
(sotos). En la Tabla 1 se indican, pata cada uno de Los parámetros más corre1acíonados con ambos 
los seis tipos definidos, las especíes COn mayor im procesos son, respectivamente, la conducrividad 
portancia relativa. los carrizales-saucedas, por su eléctrica y el pH, que sintetizan la composición 
baja representación en las parcelas estudiadas (tres química de los suelos, lo que permite na conside
parcelas), no se considerarán en las comparaciones rar en este trabajo la concentración de los distin
con ottoS tipos de humedales. En la Tabla II se in ros iones. En la Fig. 2 se representa la posición de 
dican los valores característicos de pH y conduc los tipos de humedales en el espacio paramétrico 
tividad eléctrica de suelo para esos tipos de hu ambiencal definido por el pH Y la conductividad 

· .... :.¡ medal. eléctrica del suelo. 

En estudios previos (GONZÁLEZ BERNÁLDEZ el Los tipos de humedales expresan tanto la compo
al., 1987) se identificaton las dos principales ten sición florÍstica como los principales facrores am~ 

dencias de variacíón de la composición florística de bientales subyacentes. Los prados-juncales glicófi
es ros humedales, relacionadas con dos gradientes los se asocian a suelos poco mineralizados y pH áci-

TABLA 1 

ESPECIES MAS ABUNDANTES EN CADA UNO DE LOS SE/S HUMEDALES IDENTIFICADOS 
EN EL ACUIFERO DE MADRID. (Ver Fig. 1) 

Cobertura relativa Presencia Cobertura relativa Presencia 

±Error %de ±Error %de 
Tipo de humedal Media estándar parcelas Tipo de humedal Media estándar parcelas 

Fresnedas: Prados-juncales glicófilos: 

Fraxinus angllJ/iftlia 0,24 0,03 100,0 ScirpllJ holoschoenlJJ 0,27 0,05 95,8 
RuhU1 II/mift/ilJJ ......... 0,07 0,02 68,8 AgrosliJ cas/e/lana .......... 0,12 0,02 70,8 
San/o/iniJ r0l111arini/o/ia .. 0,06 0,04 31,2 Poa bu/bOJa .... 0,07 0,03 33,3 
Salix al,odntrta 0,04 0,02 31,2 Carex dillÍJa ............ 0,07 0,03 50,0 
Sa/ix Ja/llift/ia ........... 0,04 0,02 25,0 Popu/tlS nigra ................ 0,05 0,03 /6,7 
AgroJlis casle/lana 0,04 0,02 62,5 Cynodon daay/on ... 0,04 0,02 29,2 

Olmedas: Prados-juncales halófilos: 

U/mlJJ minor ...... 0,21 0,05 64,3 E/ymlJJ pungrnJ .......... 0,17 0,02 90,0 
BrtUhypodium ry/v4licum . 0,07 0,02 85,7 Cynodon dacty/on ............ 0,16 0,02 86,7 
Rubus u/mifotillJ 0,06 0,02 78,6 Hordeum Jecalinum 0,08 0,02 53,3 
Fraxinus anguJlifolia ...... 0,06 0,02 57,1 Carex divisa ................ 0,07 0.02 70,0 
Sali" 4tb" ..................... 0,05 0,03 28,6 Feslura arllndintKl!a ....... 0,06 0,01 66.7 
Carex divlI/sa .. 0,04 0,02 57,1 Poa lrivialú .......... 0,06 0,01 83.3 

SrirplJJ hOWJchl'JtrlIJJ 0,05 0,01 63,3
Carrizales-saucedas: junoo tUTI/IJJ ..... 0,04 0,0/ 70,0 

Phragmiles auslro!iJ 0,37 0,17 100,0 E/ymus wninus 0,04 0,02 25,0 
54/ix Ja/vifolio ............... 0,08 0,08 33,3 

Prados-juncalesE/ymU1 pungens ... 0,05 0,05 33.3 
hiperhal6fr.1~~BrtUhypodiuTll photTlicoides 0,05 0,05 33,3 

AgroJ/is l/oloR/fera .......... 0,05 0,05 33,3 junCIIJ iKlIllJJ 0,21 0,05 87,5 
Scirpus b%JchoefJJJr .. 0,04 0,02 66,7 Pu«inellia /eslllei/ormiJ . 0,19 0,19 62,5 

ScirplJJ mariJimllJ ........... 0,11 0,05 37,5 
)UfJCUS marilimus ....... 0,08 0,06 25,0 
SrirpllJ hobJIchDe1l1JJ ........ 0,06 0,02 43,8 
Cynodon daaykJn 0,06 0,03 37,5 

• La abundancia fue calculada como el promedio de la cobertura relativa de cada especie en el grupo de parcelas que componen cada tipo de 
humedal. Sólo se incluyen aqueUas especies con una proporción de 0.04 o superior. Se muestra también el porcentaje de parcel~ de (;Ida tipo de 
humedal denno de los cuales se registró la presencia de cada ~pecie. Nomenclatura según TUTIN tJ 01. (1964-80). 
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TABLA II 

VALORES CARACTERlSTICüS (MEDIANA)
 
DE CONDUCTlVlDAD ELECTRICA y pH
 

DEL SUELO (SOLUCION 1,10)
 
DE DIFERENTES TIPOS DE HUMEDAL
 

Cando eléct.
 
Tipo de humedal (¡¡S/cm) pH
 

Prados-juncales glic6fi1os ., . 65 6,7 
Prados·juncales haJ6fJ..1os . 339 7,9 
Prados-juncales hiperhalófilos . \.570 6,9 
Olmedas . 134 7,2 
Fresnedas . 124 6,8 

do-neutro. Los prados-juncales halófIlos presentan 
un grado moderado de salinidad en los suelos; en 
cuanto al pH, existe un rango muy amplio -de 
neutro a muy alcalino-, ya que es dentro de este 
cipo de humedales doode puede apacecer el fenó
meno de alcalinización de aguas subterráneas y 
suelos, lo que permitiría definir un subtipo de hu
medales alcalinóf¡]os. Los prados-juncales hiperha
lófilos se asocian a suelos COn valores de salinidad 

ICONA, MADRID 

muy elevados y un pH que vuelve a recuperar la 
neurralidad. Dentro de los humedales con predo
minio de plantas leñosas, la heterogeneidad en la 
composición florística, aunque algo menor, no se 
expresa en una variación ambiental tan acusada co
mo en los prados-juncales (ver Fig. 2); cabe desca
car Ja 20nación de fresnedas y olmedas, ocupando 
las primeras suelos más ácidos y menos minerali
zados que las segundas. 

Componentes de la diversidad de especies 

La riqueza de especies presenta una variación con
siderable (ver Fig. 3), desde 1 a 32 especies. lo 
mísmo puede apreciarse en los valores de equita
rlvidad, con comunidades con una abundancia re
ladva de sus especies muy desigual O' = 0,248) a 
Otras con unas proporciones más uniformes 
O' = 0,932), si bien los valores predominanres es
tán emre 0,600 y 0,900. Ambos componenres no 
presentan una variación paralela, aunque están dé
bilmente correlacionados (n= 101; r=0,253; 
p<0,05). La diversidad de especies presenta una 
variación muy acusada desde Jos valores mínimos 

o Prados·juncales glicófilos 
() () Prados-juncales halófilos I 

o. 9 • Prados-juncales hiperhal6tilos 

III Olmadas 
O Fresnedas 

D Carrizales-saucedas 

8 
III 

7 

2 

... 
• • •• 

Fig. 2. Localización de los tipos de humedales identificados en el acuífero de Madrid (ver Fig. 1) en un espacio paramétrico 
ambiental definido por la salinidad (medida por la conductividad eléctrica, en escala logarítmica) y la alcalinidad (medida por el 
pH) en la soluci6n UO del suelo. 
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a) b) 
Fíg. 3. Relación en la diversidad de especies (H') y sus dos componentes: (1) riqueza (S') y b) equirarivídad O') en los humedales 
del acuífero de Madrid. 

posibles (H' = °bits), hasca 4,15 bits. Tanca la ri p<o,OO1). Debe destacarse que también dentro de 
queza como la equitatividad de especies, al consi cada uno de los ripos de humedales definidos se 
derarse por separado, presentan una alta correla observan valores de correlación positivos y signifi
ción con la diversidad de especies. Un sencillo mo cativos de H' con S' y]' (Tabla IIl). Mediante una 
delo cuadrático permite predecír la diversidad de regresión lineal múltiple. se ha analizado la con
especies de una comunidad, H', a partir del nú tribución relariva de los componentes de la diver
mero total de especies presentes, S' (n= l03~ sidad de especies (n = 101; H' = -2,14 + 
H' = 0,32 + 0,23S'-0,004S"; r= 0,874; 2,2510gS' + 3,24]'; r' =0,971; p<O,OOl). Los re
p<O,OOl). La variación de la equiratividad (J'), suhados del análisis de la varianza para estas va
aunque menor, está también asociada a la diversi riables indican que la riqueza permite explicar el 
dad. si bien la relación no es tan marcada (n = 101; 43,5% de la variación de la diversidad, mientras 
H' = -2 ,49 +10,62]'-4,50]"; r = 0,753; que la equitatividad explica el 56,5%. 

TABLA III
 

RELACION DE LA DIVERSIDAD DE ESPECIES (H') CON SUS DOS COMPONENTES, RIQUEZA (S')
 
Y EQUlTATIVIDAD (J'), EN DISTINTOS TIPOS DE HUMEDALES. SE INDICAN LOS VALORES
 

DEL COEFICIENTE DE CORRELACIDN LINEAL
 

H' lIJ. S' H' flI. J 

i 

Tipo de humedal N r p p 

I , 
Prados-juncales glic6fi1os 
Prados-juncales hal6fJos 
Prados-juncales hiperhal6filos 
Olmedas 
Fresneclas 

. 
. 

.. 

.. 
. 

.. 

24 
30 
14 
14 
16 

0,801 
0,798 
0,872 
O,711 
0,794 

«0,001 
..0,001 
..0,001 

<0,05 
<0,001 

0,724 
0,690 
0,810 
0,886 
0,664 

"0,001 
,,0,001 

<0,001 
,,0,001 

<0,05 
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Control de la diversidad de especies 

Considerando todos los humedales, la relación en
tre la diversidad de especies, tanco con la salini
dad (lag conductividad) como con la alcalinidad 
(pH) del suelo, es de tipo no lineal (regresiones 
cuadráticas: r=O,632; p<O,OOI y r=0,339; 
P=O,019, respectivamente). Este tipo de relacio
nes parecen expresar una dependencia más com
pleja de la diversidad de especies con ambos fac
tores edálicos. Según el ripo de humedal, cambian 
la magnitud y significación de las relaciones de la 
diversidad y sus componentes con la conductivi
dad y el pH (Tabla IV). Resulra inreresame desra
car que la conductividad presenta una correlación 
positiva significativa con la diversidad en las fres
nedas, mientras que es negativa en los prados-jun
cales hiperhalófilos, resultado coherente con la re
lación no lineal entre la conductividad y la diver
sidad, con un máximo en suelos de salinidad in
termedia. Algo análogo se observa con el pH; la 
alcalinidad del suelo está inversamente correlacio
nada con la diversidad en los prados-juncales ha
lófilos, mientras que la correlación es positiva en 
fresnedas y en prados-juncales hiperhalófilos. Esto 
parece indicar, igualmente, una relación no lineal, 
con un máximo de diversidad para un valor de pH 
intermedio, considerando el conjunto de los hume
dales esrudiados. 

Estas tendencias de vadación se han expresado de 
forma sintética en el mismo espacio paramétcico 
de la Fig. 2. Se ha comemplado la variación de la 
diversidad y sus componentes como una función 
de la salinidad y alcalinidad en los dos grandes ti
pos de humedales (Fig. 4). En los prados-juncales, 
los valores de diversidad muestran un máximo, su
perior a 3 bits, para valores de conductividad en 
romo a 30 ¡.LS/cm (suelo 1:10) y un pH de 6,5 
(Fig. 4a), y riende a decrecer en Jos lugares con al
calinidad y especialmente salinidad exttemas. Se
mejante patrón se observa también con la riqueza 
y equirarividad (Figs. 4b y 4c). En cuanro a los so
ros, cuya presencia se circunscribe a suelos con va
lores de conductividad y pH más restringidos que 
en el caso de prados-juncales, presentan un máxi
mo de diversidad, por encima de 3 bits, en un es
pacio ambienral más amplio que aquéllos (Fig. 4d), 
peco centrado también en un pH neutro (7,0) Yva
lores moderados de salinidad (100-1.000 ¡.LS/cm). 
También siguen semejante patrón la riqueza y 
equirarividad en soros (Figs. 4e y 41). 
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Diversidad de especies de diferentes plantas perennes, el 24,4% leñosas y el resto her
ripos de humedales báceas. A esta diversidad florística habría que aña

dir la de especies anuales, no muestreadas en este 
A una escala regional puede considerarse que la di estudio, que en todo caso poseen una menor abun
versidad de especies de plamas de los humedales dancia y protagonismo en este tipo de ecosistemas 
del acuífero de Madrid es elevada. ya que en la (N1L1S0N el a/., 1989). Esto es pallicu1armeme no
muestra de 36 localidades estudiadas, cuya super table en los pastizales mediterráneos, donde la con
ficie cotal agregada es algo mayor de una hectá tribución mayoritaria de las especies anuales a la 
rea, se ha observado un tOtal de 180 especies de diversidad vegetal sólo es importante en las zonas 
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Diversidad de especies (H') 
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Equitatividad (JI) 

Fig. 5. Valores medios de la diversidad de especies (H'), riqueza (S') y equitatividad (J') de los distintos tipos de humedales. 
Las barras indican el error estándar. Mediante diferentes letras o grupos de lerras se indican las diferencias significativas detec· 
tadas (test LSD, p<O,OS). 
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de mayor aridez (MONTALVO el al., 1991). Esra ri
queza florística regional no expresa la variabilidad 
de los valores de diversidad de especies dentro de 
cada humedal, en gran parte relacionada con los 
faccores físico-químicos mencionados (Fig. 4). Es 
interesante, pues, determinar los valores de diver
sidad característicos de diferentes tipos de hume
dales que expresen sintéticamente la variedad am
biental y taxocenótica. 

En la Fig. 5 se muestran los valores medios de di
versidad de especies y de sus componentes, rique
za y equitatividad para cada uno de los tipos de 
humedales definidos por la similitud de su com
posición florística y los resultados del test LSD 
(p<0,05). Las olmedas y fresnedas presenran los 
valores más altos de diversidad específica, con va
lores medios superiores a los 3 bits, y no presen
tan diferencias significativas entre sí. Los prados
juncales halófilos presentan un valor inferior 
(2,83 bits), aunque no es estadísticamente diferen
te de la diversidad media de los dos tipos de so
tos. Esta tendencia gradual al descenso de la di
versidad en los humedales con predominio de plan
tas herbáceas se manifiesta más claramente en los 
prados-juncales glicófilos, con una menor diversi
dad de especies que los humedales anteriores 
(2,44 bits), aunque esta diferencia sólo es signifi
cativa al compararla con los soros. Por último, los 
prados-juncales hiperhalófilos presentan el valor 
medio de diversidad más bajo (1,95 birs), signifi
cativamente menor que los estimados en el resto 
de los humedales. 

La riqueza de especies expresa de forma más acu
sada la misma tendencia. Respecro a la riqueza de 
especies, pueden dístinguirse tres grupos de hume

Prados-juncales hiperhalófilos 

Prados-juncales halófilos 

Prados-juncales glic6fi1os illllllll:= 
Olmedas 

Fresnedas 

dales que presentan diferencias estadisticamence 
significativas entre sí; por orden decreciente: las 
olmedas y fresnedas (unas 20 especies), los prados
juncales glicómos y halófilos (14 especies), y los 
humedales más pobres florísricamente, las comu
nidades de plantas hÍperhalófIlas (unas nueve es
pecies). 

los valores medios de equiratividad no presentan 
diferencias tan marcadas. Los prados-juncales ha
lófIlos muestran la distribución más equitativa de 
especies. aunque no difiere significativamente de 
la estimada para los soros. Por otra parte, éstos no 
presentan diferencias significativas entre sí ni con 
la equitarividad media de prados-juncales hiperha
lófIlos y glicófIlos, aunque los valores de eseos úl
timos son más bajos. 

Diversidad de especies y cobertura de leñosas 

En la Fig. 6 se indica la imporrancia relativa de las 
especies leñosas en los tipos de humedales defini
dos. En los prados-juncales halófIlos e hiperhalófi
los la coberrura relativa media de especies leñosas 
es similar y la más baja registrada (apenas alcanza 
el 5%). En los humedales glicófIlos es significati
vamente más alta, superior al 10%. En los sotos 
la abundancia relativa de especies leñosas es signi
ficativamente más alta, superior al 10%. En los so
tos la abundancia relariva de especies leñosas es 
significativameme mucho más elevada, alcanzan
do valores que superan el 50%, si bien no presen
tan diferencias significativas entre sí. Por tanto, los 
patrones de variación de la madurez ecológica de 
los humedaJes parecen corresponderse con los cam
bios en su composición y diversidad de especies y 
los factores ambientales que controlan esras pro

0,0 0,2 0,4 0,6 0,8 

Cobertura relativa de plantas leñosas 

Fig. 6. Cobertura relariva media de especies leñosas en los distintos tipos de humedales. Las barras indican el error estándar. 
Mediante distintas Imas se indican las diferencias significativas detectadas (test ISO, p<0,05). 
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piedades. En la Fig. 7 se observa la correlación po
sitiva entre la diversidad de especies perennes y la 
correspondiente a la fracción de especies herbáceas 
(calculada para el subconjunto de parcelas con pre~ 

sencia de especies leñosas; n= 56; r=0,869; 
p<O,OO 1). Esta correlación se mantiene para cada 
uno de los tipos de humedales definidos: prados
juncales glicófilos (n= 15; r=0,944; p<O,OOI), 
halófIlos (n = 5; r= 0,963; p<O,OOl) e hiperhaló
filos (n = 5; r= 0,943; p<0,05), olmedas (n = 14; 
r = 0,854; p<O,OOI) y fresnedas (n = 16; 
r= 0,593; p<0,05). Debe subrayarse que en los 
humedales estudiados la presencia de especies le
ñosas se asocia a un aumento de la diversidad de 
especies, como se deduce del hecho de que la di
versidad de especies perennes en la mayoría de los 
casos es más alta que la diversidad estimada con
siderando únicamente las especies herbáceas pe
rennes. 

Modelo de la diversidad de especies 

En la Fig. 8 se representa un modelo que muestra 
la relación entre la diversidad de especies de plan
tas de los humedales y los dos gradientes ambien
tales principales de,ec,ados: la salinidad y alcalini
dad del suelo. Se ha.n considerado los valores máxi
mos de díversidad de especies y sus componentes 
en el conjunto de tipos de humedales observados 
en el acuifero de Madrid. La máxima diversidad de 
Jos humedales permitida por los dos principales 
factores ambientales limitames corresponde a va
lores moderados de salinidad y aJcalinidad. Por de

-

-

2 f

3 

1 234 5 

bajo de esta superficie límite, los valores de diver
sidad observables expresarían el grado de madurez 
ecológica aJcanzado para unas coordenadas am
bientales determinadas. Una mayor proporción de 
especies leñosas u otras propiedades indicadoras de 
un estado sucesional más avanzado, por ejemplo, 
en la transición desde prados-juncales glicófuos a 
fresnedas, determinarían un aumento de la di
versidad. 

DISCUSION 

Factores abióticos que limitan 
la diversidad de especies 

La mayoría de 105 estudios realizados hasta el mo
mento se cemran en tipos particulares de hume
dales (vegetación riparia, prados, juncales, etcéte
ra), careciendo de una perspectiva global que per
mite relacionar a todos estos tipos de ecosistemas 
que tienen como origen común la descarga de agua 
sub,erránea (GONZÁLEZ BERNÁLDEZ el al., 1987; 
BERNÁLDEZ el al., 1988; REy BENAYAS el 
al., 1990). 

la salinidad es un factor ambiental que ha sido 
destacado entre 105 determinantes de la riqueza de 
especies porque ha limitado las posibilidades de 
evolución de genotipos colerantes (GRUBB, 1987). 
En cuanto al pH, ha sido considerado como un fac
tor que permite valores más altos de riqueza de es
pecies para un rango intermedio de variación 
(MAAREL y LEERTOWER, 1967; GRlME, 1973; 
GLASER el al., 1990). Son particularmente notables 

o Prados~juncales glicófilos 
o Prados-juncales hal6filos 
• Prados-juncales hiperhal6filos 

• Olmedas 
[] Fresnedas 
a CarrizaJes-saucedas 

Diversidad de especies herbáceas (H') 

Pig. 7. Relación entre los valores de diversidad de especies perennes (herbáceas y leñosas) y de la fracción de especies herbáceas 
en los distintos tipos de humedales. La diagonal representa la línea de equidad de ambas estimaciones. 
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Pig. 8. Modelo del control de la diversidad (H'), riqueza (S') y equitatividad O') en humedales. Se representan los valores máxi
mos encontrados en función de los gradientes de salinidad y alcalinidad en el acuífero de Madrid (ver Figs. 2 y 4). 
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las observaciones de una menor riqueza de espe
cies en humedales con un pH ácido o muy ácido 
(STRlEN et al., 1989; GLASER et al., 1990). En 
nuestros resultados puede observarse una ligera 
disminución de diversidad en las fresnedas, que 
puede relacionarse con el pH ligeramente ácido (la 
correlación positiva con la salinidad es un fenóme
no paralelo pero que no parece ser el más limitan
te). Esta incipiente disminución de la diversidad 
en los hwnedales ligeramente ácidos estudiados es 
más evidente en otros escudios (GIA5ER et 
al., 1990) con rangos de pH que incluyen hume
dales muy ácidos, del ripo de las turberas altas. 
Por otra parte, la extrema alcalinidad sólo se ma
nifiesta en una etapa intermedia de la evolución 
geoquímica del agua subterránea, que con una sa
linidad moderada alcanza concentraciones relativas 
elevadas de carbonato y sodio, simultáneamente a 
una disminución relativa de calcio (CHEVOTA
REV, 1955; OPHARI YTÓTH, 1989). En los hume
dales estudiados por nOsOtros la disminución de la 
diversidad de especies parece deberse a la alcalini
dad, no al grado de salinidad. 

Las anteriores consideraciones ilustran cómo la di
versidad de plantas de los humedales depende de 
la consideración simultánea de dos gradientes ama
bientales (Figs. 4 y 8). Pata valores intetmedios de 
los gradientes de salinidad y alcalinidad se observa 
una tendencia hacia un pico en la diversidad de es
pecies. En cambio, los humedales que ocupan po
siciones extremas en estos gradientes tienen una 
menor diversidad, particularmente en los más sa
linos o alcalinos. 

Los modelos de la Fig. 4 y el modelo general pro
puestO en la Fig. 8 permiten sintetizar y explicar 
la diversidad de especies de los humedales como re
sultado de 10s condicionantes hidrogeoquímicos 
que determinan las características edáficas y la 
composición florística de estOs ecosistemas. Debe 
remarcarse que esta interpretación se fundamenta 
en los factores asociados a los flujos de aguas sub
terráneas, considerados clave en la existencia y ti

, pología de los tipos de humedales estudiados. Se 
.,. !I	 considera que representa un marco de referencia 

adecuado que podría facilitar la interpretación de 
la diversidad de otros tipos de humedales, como 
marismas (RUSSELL et al., 1985; PRICE y 
WOO, 1988) o turberas altas (BIRSE y ROBERT
SON,1976). 

!CONA, MADRID 

Diversidad y cambios de madurez 
en humedales 

Existen varias tendencias de cambio sucesional y 
consecuentemente de variación de las propiedades 
de los ecosistemas; sin embargo, si se restringe la 
comparación a dos tipos con diferencias contrasta
das, puede aceptarse que las comunidades herbá
ceas de las etapas iniciales presentan una diversi
dad menor que las comunidades leñosas de etapas 
más maduras (MARGALEF, 1%3; PEET, 1978). 

Los prados-juncales se caracterizan por una baja 
proporción de especies leñosas. Representan esta
dos de una relativa baja madurez ecológica, si bien 
los factores responsables de su estructura más sim
ple pueden ser varios. Aunque este tipo de comu
nidades es el resultado histórico de la acción com
binada de la deforestación y el uso para pastOreo, 
parecen concurrir limitaciones abióticas además de 
las antropógenas en el mantenimiento de sus ca
racterísticas actuales: es menor el número de es
pecies leñosas adaptadas a las condiciones extre
mas de alcalinidad y salinidad. En estOs sitios in
cluso el crecimiento de las especies tolerantes está 
severamente limitado. Es de destacar la ausencia 
de sacos para este rango de condiciones ambienta
les (ver Fig. 2), al igual que en los humedales de 
otros acuíferos de la Península Ibérica (BERNÁL. 
DEZ et al., 1989; REY BENAYAS et al., 1990). En 
particular, sólo algunas especies del género Tama
rix se cuentan entre las formas arbóreas que ori
ginalmente poblaron los humedales más salinos 
(HUGUET DEL VIllAR, 1925). La disminución de 
la diversidad de especies es más acusada en las co
munidades halófitas e hiperhalófitas porque los 
faccores abióticos pueden adicionalmente reducir 
la diversidad al limitar la madurez ecológica. Por 
el contrario, los prados-juncales glicófilos se aso
cian a las condiciones intermedias de salinidad y al
calinidad, que representan el mismo espacio am
biental ocupado por los SOtOs. Las comunidades 
herbáceas glicófilas y los sacos representan estados 
alternativos de diferente madurez y diversidad pa
ra un similar marco geoquímico. De forma cohe
rente, la cobertura de especies leñosas en los pra
dos-juncales glicóHlos es significativamente más 
alta que en los humedales halóf¡]os e hiperhalóf¡]os. 

La mayor diversidad de plantas asociada a la pre
sencia de especies leñosas es consistente con las 
tendencias observadas en Otros humedales (ELLEN

227 



]. MONTALVO el al. "Diversidad de especies de los humedales: criterios de conservación" 

- ;..; 

BROEK, 1987; ROBERTS y LUDWIG, 1991) Ysugie
re una variación paralela con el aumento de la di
versidad de formas vitales y estructural (SOUTH~ 

WOOD el al., 1979; ROBERTS y LUDWIG, 1991). 
Dentro de los sotos parece difícil discriminar en
tre olmedas y fresnedas por su similar diversidad 
y proporción de especies leñosas, si bien presentan 
marcadas diferencias en su composición florística. 
La tendencia hacia una posición más central de las 
olmedas en los gradientes ambientales de salinidad 
y alcalinidad sugiere que su madurez ecológica 
puede ser mayor. 

APLICACION DE LA DIVERSIDAD A 
LA CONSERVACION DE HUMEDALES 

Es conocida la mayor cliversidad de la vegetación 
leñosa freatofítica en comparación con otros tipos 
de comunidades leñosas (CARBIENER, 1970; 
GLENN-LEVIN, 1975). Esro es parricu1armeote no
table al compararlo con los bosques xerofíricos me
direrráneos. La diversidad florística de ecosisremas 
con una similar y alta madurez es mayor en los hu
medales arbolados (olmedas, fresnedas) que en los 
sisremas adyacenres xerofíricos (encinares, monte 
bajo) no influidos por las aguas subrerráneas. En 
éstos, al contrario que en los humedales, la diver
sidad de plantas vasculares disminuye duranre la 
sucesión (NAVEH y WHITTAKER, 1979; TRABAUD 
YLEPART, 1980; PONS, 1990), las formaciones de 
matorral y encinar presenran un menor número de 
especies que las comunidades herbáceas pioneras. 

Asociada a la mayor madurez ecológica y diversi
dad de planras de los SOtos existe una mayor di
versidad de la fauna. La presencia de freatofitas le
ñosas es un factor dererminante del aumento del 
número de aves. STRONG y BOCK (1990) detectan 
que la simple ptesencia en los humedales de árbo
les aislados derermina un enriquecimienro aprecia
ble de la avifauna. Su influencia es tan cIara que 
incluso SOtOS de distinto tamaño pueden tener una 
riqueza de aves similar. La riqueza de aves en los 
sotOS es mayor que en los encinares, particular
mente en exposición sur (TEllERÍA, 1987). La di
versidad de insectOs se encuenrra estrechamente 
asociada a la complejidad estructural de su hábi
tat (SOUTHWOOD el al., 1979) y es fácilmente pre
visible que, dentro de los humedales, los sisremas 
más maduros, como olmedas y fresnedas, presen
ten una mayor riqueza de insectos que los más sim
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pIes, como los prados pasrados. GALlANO (1985) 
ha detectado el aumento del número de especies 
de mariposas (Ropalóceros) en los sotos, al ser 
comparados con la vegetación no freatofírica ad
yacente. El número rQ[al de especies encontradas 
en los SOtOs es mayor y su fauna de lepidópreros 
incluye, además de especies higrófIlas, otras que 
también viven fuera, subrayando su papel de re
fugio durante la característica sequía estival de la 
región medirerránea. 

Desde una perspectiva cuantirativa, la baja diver
sidad de plantas y probablemenre de otros orga
nismos de los humedales muy salinos, podría invi
tar a considerar la diversidad de especies como un 
criterio de conservación cuya aplicación es poco re
levante en algunas situaciones. Sin embargo, co
mo discute USHER (1991), ésta es una propiedad 
inherente de algunos sisremas ecológkos. En efec
to, ODUM (1975) ha alItmado que existe una·di
versidad caracrerística y presumiblemente óptima, 
y, en este sentido, el conocimiento e interpreta
ción ecológica de los parrones de variación de la di
versidad de especies pueden ser de urilidad. La va
lidez del modelo ptopuesto (Fig. 8) Yla evaluación 
de la madurez de los sistemas ecológicos permiten 
siruar el significado de la diversidad de especies en 
su contexro adecuado. El reconocimienco de que 
factores abióticos limitan, al margen de la madu
rez ecológica, la diversidad de especies en un de
terminado hábitat, sirve para valorar en su justa 
medida la diversidad de espedes, especialmente en 
el caso de hábirars caracterizados por condiciones 
ambientales extremas o poco frecuenres. 

Podría estimarse de una forma ponderada y basa
da en la diversidad y los factores que la afectan 
-incluso de forma ordinal Ocualitariva- la di
ferencia existente entre la máxima diversidad po
tendal que permire un ambiente y la que presen
ra en la actualidad. Esre indicador podría permi· 
rir, por ejemplo, una valoración más alta de los 
prados-juncales hiperhalófilos, a pesar de poseer 
una menor diversidad que arras humedales de am
bientes menos limitantes. 

La diversidad biológica es una de las propiedades 
ecológicas más robustas, pero s610 la comprensión 
de su profundo significado puede proporcionar 
ayuda para la conservación. 
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SUMMARY 

A mu1civariace c1assificarion was applied to che groundwater discharge wetlands cf che Madrid aquifer 
(Spain) on che basis DE eheie perennial plant species composition. The defined types cf wetlands are 35
sociated wich two maio environmental gradienrs: soil saliniry and pH. 

The highest values of species diversiey, richness and evenness foc che wooded and non-wooded wetlands 
under consideration are mid-range values of both environmental gradiems. 

The presence of woody species is linked to wet1ands wirh a greater species diversity. 

The paper highlights the importance of using ecologicaJ peopcrties such as speces diversity together 
with the geochemical framework as a criterion foc the comprchension of theie significance and the en
couragement of theie conservation. 

BIBLIOGRAFIA 

BELBIN, L, 1987: PATN: Pattem ana/ys;, package. Relerence manual. CSIRO Division ofWildlife and Ran
gelands Research, Camberra. 

BELBIN, L, 1991: «SSH: Semi-srrong hybrid scaling, a new ordinarion algorirhm». J. Veg. Sri., 2: 
491-496. 

BERNÁLDEZ, F. G.; MONTES, c.; HERRERA, P.; BESTElRO, A. G., YSASTRE, A., 1988: Genetica/ typ%gy 
01 the Madrid aquifer wet/ancis. Inremarional Symposium on Hydralogy ofWerlands in Serniarid and 
Arid Regions, pp. 41-44. Sevilla. 

BERNÁLDEZ, F. G.; PÉREZ, c., y STERlING, A, 1985: «Areas of evaporarion discharge fram aquifers: 
litt1e known spanish ecosystems deserving peotection».j. Environ. Manage., 21: 321-330. 

BERNÁLDEZ, F. G.; REY BENAYAS, J. M.; LEVASSOR, c., y PECO, B., 1989: «Landscape ecology of un
cu1rivared lowlands in cenrral Spain». Lanciscape Ec%gy, 3: 3-18. 

BIRSE, E. L,! ROBERTSON, R. W., 1975: Planl Commlmities and Soi/s 01 the Lowland and SOllthero Upland 
Regiom o Scotland. MacauJay Institure for Soil Researc~, Abeedeen. 

CARBIENER, R., 1970: «Un example de type forestier exceptionnel pour l'Europe occidentale: La foret 
du lit majeur du Rhin au niveau du fossé rhénan (Feaxino-Ulmetum Oberd. 53). [ntéret écologique 
et biogéagraphique. Comparaison á d'aunes forets termophiles". Vegetatio, 20: 97-148. 

CHEVOTAREV, 1. 1., 1955: «Metamorphism of natural waters in rhe crust of Weachering». Geochemica 
and Cosmochimica Acta, 8, 22-48, 137-170: 198-212. 

Eu.ENBROEK, G. A., 1987: Ecology and prodl/ctivity 01 an Alrican wetland system. Junk, Dordrechr. 
FAITH, D. P.; MINCHIN, P. R., YBElBIN, L., 1987: «Compositional dissimilarity as a rabust measure 

of ecological disrance». Vegetatio, 69: 57-68. 

GALIANa, E. F., 1985: ({The role af Riparian Forest in the Canservation of Butterflies in a Medicerra
nean area)). Environmental Comervatton, 12: 361-362. 

* N. de la R: Este trabajo se recibió en la Redacción de Ecología el 30 de marzo de 1992, unos meses antes del 
fallecimiento de! profesor González Bernáldez, a quien los autores rinden aquí un homenaje que, lamentablemente, 
él no ha podido recoger. 

229 



J. MONTALVO el al. "Diversidad de especies de les humedales: crireries de conservación» 

GLASER, P. H; JANSSENS, J. A., Y SIEGEL, D. l., 1990: «The response of vegetation to chemical and 
hydrologicaf gradients in the losr river peatland, Northern Minessota".). Eco!., 78: 1021-1048. 

GLENN-LEWIN, D. e, 1975: «(Plant specíes diversity in ravines of the sourhern Finger Lakes region, 
New York». Can.). Bot., 53: 1465-1472. 

GONZÁLEZ BERNÁLDEZ, F.; HERRERA, P.; LEVASSOR, c.; PECO, B., Y SASTRE, A., 1987: "Las aguas sub
terráneas en el paisaje». Investigación y Ciencia, 127: 8-17. 

GRIME, ]. P., 1973: «Control of species densiry in herbaceous vegetarion,). J. Environ. Manage., 1: 
151-167. 

GRUBB, P.]., 1987: «(Global rrends in specíes-richness in terresrrial vegetation: a view from the nort
hern hemisphere». En: Organization of communities. Past and presento GEE,]. H. R., Y GILLER, P. S. 
(eds.), pp. 99-118. Blackwell, Oxford. 

GUERRERO, R., YMAS, J., 1987: Ecología de los microorganismos tk los sistemas lamstres españoles. Seminario 
sobre bases científicas para la protección de los humedales en España. Real Academia de Ciencias, 
Madrid. 

HERBICH, J.; HERBICHOWA, M., y HERBICH, P., 1990: «Conception for an active protection of endan
gered and chansed meadow communities on the example of the reserve Piasnickie Laki». Pradnik. 
Prace Mllz. Szafera, 3: 161-173 (en polaco). 

HUGUET DEL VILLAR, E" 1925: ((Avance geobotánico sobre la pretendida estepa central de España». 
Ibérica, 580: 17-23. 

IWRB, 1991: A stralegy fo arrest and reverJe wetland !OJJ and degradation in the Mediterranean basin. Ma
naging Mediteranean werland and their birds for the year 2000 and beyond, IWRB Symposium. 
2nd Draft, Grado, Iralia. 

MAAREL, E. VAN DER,J LEERTOWER ,]., 1967: «(Variation in vegetation and species diversity along a 
local environmem gradient». Ada Bol. Neer/. J 16: 211-221. 

MACNAUGHTON-SMITH, P.; WIWAMS, W. T.; DALE, M. B., Y MOCKETI, 1. G., 1964: «Dissirnilariry 
analysis: a new technique of hierarchical sub-division». Natare, 202: 1034-1035. 

MARGALEF, R., 1963: «On cereain unifying principIes in ecology". Amer. Nat., 97: 357-374. 
MONTALVO, ].; CASADO, M. A.; LEVASSOR, c., y PINEDA, F. D., 1991: «Adaptation of ecological 

systems: compositional patterns of species and morpbological and functional traits».]' Veg. Sci., 2: 
655-666 

MONTES, e, 1987: Las lagunas hiperJaJinas. Seminario sobre bases científicas para la protección de los 
humedales en España. Real Academia de Ciencias, Madrid. . 

NAIMAN, R.; DÉCAMPS, H., y FOURNIER, F. (eds.), 1989: The role 01 land/inland water ecotones in land
scape management and restoration: a proposa! Jor coffahorative reJearch. MAB Digest 4. Unesco, París. 

NAVEH, Z., y WHlTIAKER, R. H., 1979: "Scrucrura! and floristic diversity of shrublands and wood
lands in northern Israel and other Meditetrranean areas». Vegetatio, 41: 171-190. 

Nn.sSON, Ch.; GRELlSON, G.; ]OHANSSON, M., y SPERENS, U., 1989: "Patcerns of plant species rich
ness along riverbanks»). Ec%gy, 70: 77-84. 

OOUM, E. P., 1975: «(La diversidad como función del flujo de energía». En: Conceptos unificadoJ en eco
logía. VAN DOBBEN, W. H., y LOWE McLoNNEll, R. H. (eds.), pp. 14-18. Blume, Barcelona (edi
ción española de Unifying concepts in ecology. ]unk, La Haya). 

OPHARJ, D. U., Y TÓTH, J., 1989: (Patteros of groundwacer chemiscry, Ross Creek Basin, Alberca, 
Canada". Groundwater, 27: 20-26. 

PEET, R. K., 1978: ((Forest vegetation of che Colorado Front Range: parceros of species diversity». Ve
getalio, 37: 65-78. 

PIELOU, E. e. 1966: «The measurement of diversity in different cypes ofbiological col1ectionsll.]. Theo
reto Biol., 13: 131-144. 

PIELOU, E. c., 1975: Ecologiral diversily. Wiley, Nueva York. 

230 



Ecología, N.' 7, 1993 ICONA, MADRID 

PONS, X., 1990: «Dinamica de la vegetadó en una zona de la serra de ColIserola dUfane vin-i-quatce 
anys».Orsis} 5: 13-21. 

PRlCE, J. S., YWoo, M. K., 1988: «Oeigin of sale in eoaseal marshes of Hudson and James Bay». Can. 
]. Earth Sa., 25: 145-147. 

RAMSAR CONVENTION, THE, 1991: Welland comeroalion fundo A"úlance lo developing cOfmlri". Ramsae Bu
eeau, February 1991. 

REY BENAYAS, J. M.; BERNÁLOEZ, F. G.; LEVASSOR, c., y PECO, B., 1990: «Vegetation of groundwa
ter discharge sites in che Douro basin, central Spaio».j. Veg. Sci., 1: 461-466. 

ROBERTS,]., y LUDWIG, J. A., 1991: (Riparian vegetation along current-exposure gradients in flood
plain wetlands of the eivee Murcay, Australia».]' Ecot., 79: 117-127. 

RUSSEll, P. J.; FLOWERS, T.]., YHUTCHfNGS, M.]., 1985: "Compaeison of niehe beeadths and ovee
laps of halophytes on salt marshes on diffeeing diversity». Vegelalio, 61: 171-178. 

SHANNON, C. E., y WEAVER, W., 1949: The malhemalicallheory ofcommunicalion. University of lllinois 
Press, Ucbana. 

SOUTHWOOD, T. R. E.; BROWN, V. K., y READER, P. H., 1979: "The reJationships of plant and inseet 
diversicies in succession». Biol.]. Linne. Soc., 12: 327-348. 

STRlEN, A. J. VAN; LINDEN, J. VAN DER; MELMAN, Th. C. P., y NOOROERVIlET, M. A. W., 1989: 
«Facwrs affecting che vegeration cf diceh banks in peae areas in che western Nerherlands».j. Appt. 
Ecol., 26: 984-1004. 

STRONG, T. R., Y BOCK, C. E., 1990: (Bird species disrributíon pateerns in riparian habirars in 50U
theastern Arizona),. Condor, 92: 866-885. 

TELLERÍA,]. L., 1987: "Biogeogeafía de la avifauna nidificante en España CemeaJ". A,deola, 34: 145-166. 

TRABADD, 1., YLEPART, J., 1980: «(Diversity and srabiliry in gaceigue ecosysrems afree fice). Vegetatio, 
43: 49-57. 

TuTIN, T. G.; HEYWOOD, V. H.; BURGUESS, N. A.; MOORE, D. M.; VALENTINE, D. H.; WALTERS, 
S. M., y WEBB, D. A. (eds.), 1964-1980: Flora Eltropaea, 5 v. Cambridge University Peess. 
Cambeidge. 

USHER, M. B. (ed.), 1986: Wildlife comeroation evalltalion. Chapman and Hall, Londees. 

USHER, M. B., 1991: «(Biodiversiry: a 5cientific challenge foe resaurce managers in che 1990s»). En: Di
versidad biológica/Riological diversity. PINEDA, F. D.; CASADO, M. A.; DE MIGUEL,]. M., YMONTAL
VO, J. (eds.). Fund. Areees-SCOPE-WWF, Madeid. 

231 




