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PREFACIO

Hace més de cuatro afios desde que viera la luz el libro “Introduccion al andlisis espacial de
datos en ecologia y ciencias ambientales: métodos y aplicaciones”, auspiciado por el grupo
de ecologia espacial de la Asociacion Espafiola de Ecologia Terrestre (ECESPA) vy
publicado por la Universidad Rey Juan Carlos y la Editorial Dyckinson. Dicho libro supuso
un hito importante en la literatura cientifica en castellano, ya que hasta la fecha no se habia
publicado ningdn libro en castellano dedicado en exclusiva al analisis de datos ecoldgicos
espacialmente explicitos. Esta obra ha tenido una muy buena acogida por parte de
investigadores y estudiantes interesados en el analisis de estos datos, como lo demuestran
las numerosas descargas (varios miles de sus distintos capitulos) realizadas del mismo
desde la pagina web de ECESPA (www.ecologiaespacial.es), asi como las resefias del
mismo que han aparecido en revistas cientificas (Fajardo, A. 2010. Revista Chilena de
Historia Natural 83: 321-322) y de alta divulgacion (Wiegand, T. 2009. Ecosistemas 18:
92-94). La buena acogida de este libro, y el interés y calidad de las presentaciones de la Il
Reunidn de Trabajo de ECESPA, realizada en la Universidad Politécnica de Madrid entre el
24y 26 septiembre de 2008, nos ha animado a editar el volumen que tiene entre sus manos,
que pretende mostrar algunas técnicas de analisis espacial que no fueron representadas en el
primer libro, asi como distintos estudios de caso en los que investigadores repartidos a lo
largo de la geografia espafiola han aplicado técnicas de andlisis espacial.

Siguiendo el esquema del libro publicado en 2008, la presente obra consta de 16
capitulos divididos en dos grandes apartados: i) conceptos y técnicas para el andlisis
espacial de datos ecolégicos y ii) aplicaciones practicas. Como su propio nombre indica, el
primer apartado recoge una serie de capitulos — 4 en total- dedicados a revisar con cierta
profundidad distintas técnicas de analisis espacial que son de interés general para el analisis
de datos ecoldgicos espacialmente explicitos. La segunda parte de la obra recoge una serie
de 12 capitulos mas cortos — en formato de articulo cientifico— que derivan de las
comunicaciones orales cortas y pdsteres presentados en la Il reunién de ECESPA. Estos
capitulos ilustran la variedad e importancia de cuestiones ambientales y ecolégicas que
pueden abordarse desde la 6ptica de la ecologia espacial.

Quiséramos terminar este prefacio agradeciendo la paciencia de todos los autores
por el retraso sufrido con la edicion de esta obra, que se ha alargado mas de lo que los
editores hubieran deseado en un principio, asi como su interés y esfuerzo para que la misma
viera la luz. Esperamos también que este libro sirva para relanzar las actividades de
ECESPA, y que éste no sea mas que el segundo de una larga serie de obras que recojan
parte de la excelente investigacion que realizan los miembros de ECESPA, que ilustra a la
perfeccion como el analisis espacial de datos ecolégicos puede contribuir a aumentar
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nuestro conocimiento sobre la estructura y funcionamiento de los ecosistemas que nos
rodean y, por ende, a proporcionar herramientas que permitan una mejor gestién de los
mismos.

Marcelino de la Cruz
Fernando T. Maestre
Mostoles, mayo de 2012
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1. Métodos y herramientas para el analisis de la conectividad
del paisaje y su integracion en los planes de conservacién

Santiago Saura Martinez de Toda

Resumen

La conectividad del paisaje, entendida como aquella caracteristica que facilita en mayor o
menor medida los flujos ecoldgicos a través del territorio, se considera hoy en dia parte
central de las estrategias de conservacion de la biodiversidad y una de las mejores
respuestas para contribuir a mitigar los efectos negativos de la fragmentacién de los hébitats
y del cambio climatico. En este capitulo se describen los principales enfoques
metodoldgicos disponibles para el andlisis de la conectividad del paisaje (indices espaciales
sencillos, estructuras de grafos, modelos de poblaciones espacialmente explicitos) y, dentro
de éstos, las diversas técnicas y tipos de informacion utilizables para caracterizar las
conexiones entre las teselas de héabitat, haciendo especial énfasis en sus posibilidades de
utilizacion préactica en la conservacion de habitats y especies y en la planificacion territorial
en escalas amplias. Se discute como la conectividad debe ir mas alla de la simple
evaluacion del ndmero de conexiones o regiones conexas, y cOmMo es conveniente
cuantificarla mediante indices desarrollados bajo el concepto de disponibilidad de habitat a
escala de paisaje. Estos indices permiten evaluar separadamente y dentro de un marco
analitico integrado las diferentes maneras en que las teselas de habitat o elementos
conectores pueden contribuir al mantenimiento de la conectividad a escala de paisaje. Se
revisa en qué casos una alta conectividad puede tener efectos contraproducentes sobre los
sistemas ecoldgicos y los objetivos de conservacion, y en cuéles el invertir en la creacion o
mantenimiento de corredores u otros elementos conectores puede ser menos eficiente que
otras alternativas de conservacion al alcance del gestor. Se describen las principales
herramientas disponibles en forma de aplicaciones informéticas (la mayoria de ellas
gratuitas y de reciente desarrollo) para el andlisis de la conectividad del paisaje y las
prestaciones complementarias y posibles sinergias entre las mismas. Se concluye con un
ejemplo de aplicacion a un caso de estudio para la identificacion y priorizacion de las zonas
criticas para el mantenimiento de la conectividad del habitat del urogallo a escala regional
en Catalufia, ilustrandose su potencial para evaluar la efectividad y posible reforzamiento
de las redes de espacios protegidos, asi como para orientar las medidas de gestion en las
zonas prioritarias identificadas.



2 S. SAURA MARTINEZ DE TODA

1.1. Introduccién

1.1.1. Conectividad del paisaje: concepto e importancia para el funcionamiento de los
sistemas ecologicos

La conectividad del paisaje (también llamada en ocasiones conectividad ecolégica) se
puede definir como aquella caracteristica del mismo que facilita en mayor o menor medida
el movimiento y dispersion de las especies, el intercambio genético, y otros flujos
ecoldgicos a través de las zonas de habitat existentes en el paisaje (modificado a partir de
Taylor et al. [1993]). La conectividad determina cuanta superficie de habitat de la existente
en el territorio es realmente accesible y alcanzable para un organismo situado en un punto
concreto del mismo. Una mejora de la conectividad se traduce, entre otros efectos, en un
incremento de las tasas de intercambio de individuos entre poblaciones, en un aumento de
su estabilidad y capacidad de recuperacién frente a perturbaciones y de recolonizacion tras
posibles extinciones locales, y en una mejora en su persistencia local y regional (Crooks y
Sanjayan 2006).

El mantenimiento y mejora de la conectividad del paisaje se considera hoy en dia
pieza clave de los esfuerzos para la conservacién de la biodiversidad (Crooks y Sanjayan
2006), pudiendo contrarrestar los efectos potencialmente adversos de la fragmentacién y
facilitar la adaptacién de las especies a los cambios en sus areas de distribucién causados
por el cambio climatico y otros factores (Taylor et al. 1993, Hannah et al. 2002, Opdam y
Wascher 2004, Aradjo y Rahbek 2006). Asi, son mdltiples las iniciativas, planes y
legislaciones nacionales e internacionales donde se hace énfasis en la importancia de
incorporar criterios de conectividad en la planificacién y ordenacion territorial y en la
conservacién de habitats y especies. Por ejemplo, la reciente Ley 42/2007 del Patrimonio
Natural y de la Biodiversidad esta cuajada de referencias a la conectividad, sirviendo de
ejemplo el articulo 20, en el que se afirma: “Las Administraciones Publicas preveran, en su
planificacién ambiental o en los Planes de Ordenacién de los Recursos Naturales,
mecanismos para lograr la conectividad ecolégica del territorio, estableciendo o
restableciendo corredores, en particular entre los espacios protegidos Red Natura 2000 y
entre aquellos espacios naturales de singular relevancia para la biodiversidad. Para ello
se otorgard un papel prioritario a los cursos fluviales, las vias pecuarias, las areas de
montafia y otros elementos del territorio, lineales y continuos, o que actian como puntos de
enlace, con independencia de que tengan la condicién de Espacios Naturales Protegidos”.
Otro ejemplo de especial relevancia es el de la Directiva 92/43/CEE, que tiene como
objetivo contribuir a garantizar la biodiversidad mediante la conservacion de los habitats
naturales y de la fauna y flora silvestres mediante una red ecoldgica europea coherente de
zonas especiales de conservacion (Red Natura 2000), y que establece por ejemplo en su
articulo 10 que “cuando lo consideren necesario, los Estados miembros, en el marco de sus
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politicas nacionales de ordenacién del territorio y de desarrollo y, especialmente, para
mejorar la coherencia ecoldgica de la Red Natura 2000, se esforzaran por fomentar la
gestion de los elementos del paisaje que revistan primordial importancia para la fauna y la
flora silvestres*, contexto en el cual la conectividad esta sin duda llamada a jugar un papel
protagonista.

Aungue los estudios empiricos sobre los efectos de la conectividad (o la ausencia de
la misma) son notablemente complejos, debido a las grandes escalas espaciales y
temporales a las que operan los procesos asociados, son ya numerosas las investigaciones
que muestran los beneficios de la conectividad para aspectos tales como el mantenimiento o
fomento de la diversidad bioldgica. En relacién con los efectos a corto plazo de la
conectividad, se puede citar a modo de ejemplo el estudio de Damschen et al. (2006) en
paisajes de Pinus palustris en EE.UU., donde crearon y analizaron claros en el bosque con
una superficie de una hectarea, algunos de ellos aislados y otros conectados con otros claros
en el monte. Los muestreos anuales de la vegetacion mostraron que fueron los claros con
mayor grado de conectividad los que presentaron una mayor riqueza floristica, y que dichas
diferencias se fueron incrementando progresivamente con el transcurso de los afios, debido
a los mayores flujos de pdlenes y semillas recibidos en las areas mejor conectadas. Como
ejemplo de los efectos a largo plazo de la conectividad del paisaje podemos destacar el
estudio de Lindborg y Eriksson (2004), que encontraron que la diversidad de especies en
pastizales en Suecia no respondia a los patrones de conectividad actuales pero que si estaba
relacionada positivamente con los que existieron en el paisaje 50 0 100 afios atras, poniendo
de manifiesto que el impacto negativo de la pérdida de conectividad se va acumulando
lentamente en los paisajes, y que se pueden continuar produciendo pérdidas de poblaciones
y especies mucho més alla del momento concreto en el que se producen los cambios en la
configuracion de los habitats que las causan.

En general, cuando hablamos de conectividad muchas veces tendemos a pensar en
un corredor fisico facilmente diferenciable y reconocible sobre el territorio, habitualmente
constituido por una franja mas o menos estrecha de vegetacion que contacta en sus dos
extremos con las zonas de habitat a conectar; tal puede ser el caso de los bosques de ribera,
las vias pecuarias convenientemente restauradas, u otros elementos conectores
especificamente desarrollados para tal fin. Aunque tales elementos pueden ser sin duda
valiosos, la conectividad va mucho mas alla de esa conectividad estructural dirigida y
concebida solo a través de elementos continuos, lineales y nitidamente diferenciados. Los
flujos ecoldgicos se producen también de una manera mucho mas difusa a través de la
matriz del paisaje (zonas de no habitat) que, dependiendo de su grado de permeabilidad o
resistencia al movimiento, pueden facilitar la dispersion entre distintas areas de habitat, ya
sea de manera directa o a través de teselas puente o corredores discontinuos, como es el
caso de algunos de los mosaicos agroforestales tipicos de los medios mediterraneos.
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1.1.2. Conectividad estructural y funcional: como la conectividad depende de las especies
y procesos analizados

La conectividad es y debe medirse en general como un aspecto funcional, es decir,
dependiente de las distancias y capacidades de dispersion de las especies analizadas o, en
términos méas generales, de las caracteristicas de la propagacion o difusion de los flujos
ecolégicos considerados (Tischendorf y Fahrig 2000, Theobald 2006). En efecto, las
especies y procesos presentan distintas capacidades de dispersion y propagacion a través
del territorio que determinan que un mismo paisaje pueda ser percibido como
funcionalmente conexo para una especie de fauna con gran movilidad pero en cambio como
altamente fragmentado para otra con capacidades de dispersion mas limitadas o mas
sensible a determinados elementos de la matriz del paisaje que actGen como posibles
barreras para su movimiento (Fig. 1.1). Similares consideraciones se aplican a la dispersion
del polen y las semillas de la vegetacién, dependiendo de las estrategias y del agente
dispersor (viento, animales, etc.) o la combinacién de los mismos (dispersién primaria y
secundaria), asi como a otros procesos como la propagacion de los incendios forestales de
diferente intensidad a través del territorio.

Esta dependencia de la conectividad respecto a la especie o0 proceso introduce una
complejidad adicional en este tipo de analisis, al ser potencialmente muy numerosas las
especies (0 procesos) de interés en un determinado espacio y escasa la informacion
disponible sobre su dispersidn, resultando dificil lidiar con las particularidades de cada una
de ellas. Por ello, todavia la planificacion operativa considera en algunos casos la
conectividad desde un punto de vista estructural, como un enfoque simplificado en el que se
tiene en cuenta la configuracién y distribucién espacial del hébitat en el paisaje sin
relacionarla ni con unas capacidades de dispersidn ni con una especie o proceso concreto.
En este sentido, normalmente se considera que la continuidad fisica (estructural) del habitat
garantizara la conectividad para las especies menos méviles y mas sensibles a los efectos de
la fragmentacion, y una vez garantizada la posibilidad de dispersion de éstas, se asume que
también quedard asegurada para el resto de especies con mayores capacidades de
movimiento.

Sin embargo, debe hacerse énfasis en que estos analisis de conectividad estructural
son en general excesivamente simplificados y poco realistas desde el punto de visto
biolégico, y en la necesidad de orientar, siempre que sea posible, los analisis de
conectividad y la planificacion subsiguiente hacia una visién funcional, por su mayor
relevancia ecoldgica y adecuacion a los procesos que realmente estan actuando o pueden
verse afectados en el paisaje. Habitualmente un andlisis de conectividad se centra, como
muchos de los planes de conservacion en general, en una o pocas especies (0 grupos de
especies funcionalmente similares), las mas amenazadas, emblemaéticas o consideradas
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Figura 1.1. Un mismo mosaico de 28 teselas de habitat (representadas en color negro en la figura) puede
ser percibido como mas o menos conexo segln el alcance de los movimientos de la especie considerada
(representado en color gris claro en torno a las teselas que constituyen su habitat). Para un organismo
con bajas capacidades de dispersion (izquierda) la mayoria de las teselas son percibidas como unidades
aisladas unas de otras, mientras que para otro capaz de dispersarse mayores distancias (derecha) gran
parte de las teselas se encuentran funcionalmente conectadas entre si. En el caso de la izquierda las
teselas de habitat estan distribuidas en 18 componentes diferenciados (siendo un componente un conjunto
de unidades de habitat que se encuentran conectadas entre si y aisladas del resto del habitat existente en
el paisaje), mientras que en el de la izquierda estan agrupadas en tan solo 3 componentes o regiones
conexas diferenciadas, dos de las cuales retinen ademéas la mayor parte del habitat existente en el
paisaje. Eventualmente, para distancias de dispersion todavia mayores, todo el mosaico de teselas seria
percibido por la especie como una Unica unidad de habitat funcionalmente conexa (componente) sobre la
cual se podrian producir sin limitaciones sus movimientos vitales y flujos dispersivos.

como bioindicadoras en la region analizada. En el caso de que el analisis de la conectividad
sea considerado relevante para mas de una especie o proceso, los resultados seran
especificos y posiblemente diferentes para cada uno de ellos, pero se pueden combinar e
integrar para identificar las zonas del paisaje mas importantes para la conectividad del
conjunto y orientar las medidas de planificacion y conservacion en funcion de las mismas.

1.2. Principales enfoques y metodologias para el analisis de la conectividad del paisaje

El rapido desarrollo de los métodos cuantitativos en ecologia del paisaje, biologia de la
conservacion y otras disciplinas afines proporciona actualmente un gran nimero de
aproximaciones e indices para medir y analizar la conectividad del paisaje (Hanski y
Ovaskainen 2000, Moilanen y Nieminen 2002, Calabrese y Fagan 2004, Urban et al. 2009,
Saura y Rubio 2010). Dentro de esta amplia variedad de enfoques disponibles es posible
diferenciar al menos los contemplados en los tres apartados siguientes.
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1.2.1. indices espaciales sencillos

Estos indices pueden calcularse directamente con las prestaciones tipicas de los sistemas de
informacion geografica o mediante algunos programas de amplia difusién (y en ocasion
indiscriminada aplicacion) para el célculo de indices de configuracion del paisaje tales
como Fragstats (McGarigal et al. 2002), Patch Analyst o Apack (Mladenoff y DeZonia
2004). La mayoria de estos indices o bien consideran la conectividad desde un punto de
vista estructural o bien caracterizan la conectividad funcional de un modo demasiado pobre
e indirecto. Tal es el caso de indices como el de la distancia media entre teselas de habitat,
distancia a la tesela de habitat mas proxima (u otras medidas simples de distancias), indices
de conectancia, indices de cohesion (Schumaker 1996), o algunos de los indices basados en
los buffers en torno a las zonas de habitat (Moilanen y Nieminen 2002).

1.2.2. Estructuras de grafos

Los grafos son estructuras matematicas compuestas por un conjunto de nodos y enlaces
(que conectan pares de nodos) especialmente adecuadas para realizar andlisis de
conectividad en distintos tipos de redes (Strogatz 2001, Barabasi 2002, Lesne 2006, Pascual
y Dunne 2006, Grubesic et al. 2008). El gran desarrollo que ha experimentado la teoria de
grafos en diversas disciplinas a lo largo de varias décadas brinda potentes herramientas,
algoritmos y métricas que se pueden aplicar, con sus debidas adaptaciones, al analisis de la
conectividad del paisaje. Los grafos caracterizan el paisaje de una manera espacialmente
explicita, permitiendo evaluar la importancia de los elementos individuales para el
mantenimiento o fomento de la conectividad del paisaje en su conjunto, por lo que son
utilizables para orientar las decisiones de planificacion y conservacion (Keitt et al. 1997,
Urban y Keitt 2001, Jordan et al. 2003, Pascual-Hortal y Saura 2006, Fall et al. 2007,
Estrada y Bodin 2008, Minor y Urban 2008, Saura y Rubio 2010). Los grafos pueden
modelar y representar el paisaje como un conjunto de teselas o unidades de habitat
interconectadas, lo cual se puede realizar de diferentes maneras dependiendo de los
objetivos, escala y nivel de detalle del andlisis. Asi, los nodos representan las unidades
espaciales objeto del analisis, habitualmente teselas de habitat, aunque pueden corresponder
también a otro tipo de unidades delimitadas de acuerdo con criterios espaciales, ecoldgicos
o0 de gestion (espacios protegidos, tramos o unidades de corta en una ordenacion de montes,
cuadriculas de un atlas faunistico, etc.). Los nodos se pueden caracterizar mediante un
atributo que se considere relevante para el analisis, tal como el area de habitat, la calidad o
adecuacion del mismo para una determinada especie, el niamero de individuos de la misma,
etc. Los enlaces representan las relaciones topoldgicas o conexiones funcionales entre cada
par de nodos; la existencia de un enlace implica la capacidad potencial de un organismo
para, en mayor o menor grado, dispersarse de manera directa entre los dos nodos (sin
necesidad de pasar por otros nodos o unidades de habitat intermedios). Los enlaces se
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pueden caracterizar mediante una probabilidad de dispersion directa, habitualmente
obtenida en funcion de la distancia entre los nodos, ya sea una distancia euclidea (en linea
recta) o una distancia efectiva que tenga en cuenta las variables capacidades de dispersion y
riesgo de mortalidad de una determinada especie 0 proceso a través de los diferentes tipos
de cubierta presentes en la matriz del paisaje (Adriaensen et al. 2003, McRae et al. 2008).
Estas y otras opciones para caracterizar los enlaces o conexiones entre los nodos del grafo
se tratan con mas detalle en el apartado 1.4 de este capitulo.

1.2.3. Modelos de poblaciones espacialmente explicitos o de metapoblaciones

Una metapoblacion puede definirse como un conjunto de poblaciones locales (que habitan
en teselas concretas y diferenciadas) que estan relacionadas mediante procesos dindmicos
de extinciones locales y recolonizaciones. Los modelos de metapoblaciones o modelos
poblacionales espacialmente explicitos (Hanski 1989, 1998, Dunning et al. 1995, South
1999, Hanski y Ovaskainen 2000) consideran las dindmicas poblacionales asociadas con las
teselas individuales que resultan de procesos de crecimiento demografico, natalidad,
mortalidad, emigracién e inmigracion, siendo las relaciones de conectividad entre las
diferentes teselas cruciales para entender dichas dinamicas. Estos modelos son muy Utiles
para evaluar por ejemplo si el nimero de individuos de una determinada poblacion
(metapoblacion) llegard a situarse, dentro de un horizonte temporal determinado, por debajo
del umbral de viabilidad y persistencia en un paisaje y escenario de cambios concreto.

1.2.4. ; Cuando usar uno u otro enfoque metodolégico?

En general, el uso del primer tipo de indices deberia evitarse, excepto para anélisis
exploratorios y preliminares a refinar y profundizar posteriormente con indices y modelos
de los otros dos grupos. Este tipo de indices espaciales sencillos tienen habitualmente un
ambito de aplicacidn restringido a aplicaciones de tipo descriptivo, y carecen de suficiente
potencial para orientar la toma de decisiones en la conservacion y planificacion territorial.

Los modelos de poblaciones espacialmente explicitos es necesario utilizarlos cuando
el analisis de conectividad requiere una evaluacion de las dinamicas espaciotemporales de
las poblaciones de interés y de su posible distribucion y densidad tanto en el conjunto del
paisaje como en cada una de las teselas o unidades de habitat diferenciadas. Si nos
referimos sin embargo a la planificacion en escalas amplias o al disefio de redes de
corredores o espacios protegidos, las decisiones a las que se enfrenta el gestor (tales como
decidir qué zona del territorio debe ser conservada con mayor prioridad) no suelen requerir
un nivel de detalle tan grande en los procesos biolégicos y demogréaficos como el que
ofrecen muchos de estos modelos. Por otro lado, algunos estudios (Minor y Urban 2007,
Visconti y Elkin 2009) han mostrado que algunos indices basados en estructuras de grafos
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proporcionan resultados muy similares a los de los modelos de poblaciones espacialmente
explicitos (mas complejos biolégicamente) en lo que se refiere a las conclusiones préacticas
que son utilizables de cara a la toma de decisiones en la planificacién del paisaje
(evaluacion y priorizacién de la importancia de los diferentes elementos del paisaje para el
mantenimiento o posible mejora de la conectividad ecoldgica).

Por otro lado, el uso de los modelos de poblaciones espacialmente explicitos puede
estar fuertemente condicionado por la gran cantidad de datos de entrada que habitualmente
requieren para su parametrizacion, datos que raramente estdn disponibles en las
aplicaciones relacionadas con los andlisis y planes de conservacion en escalas amplias,
quedando estos modelos mas bien limitados a pequefias extensiones o investigaciones
cientificas (Calabrese y Fagan 2004, Minor y Urban 2007). Los enfoques e indices de
conectividad deben ser pragmaéticos y operativos para que sea posible su aplicacion més alla
del ambito estrictamente académico, especialmente cuando se pretende que se incorporen
de manera practica en la conservacién de habitats y especies. Para ello se deben basar en
datos que estén disponibles habitualmente o se puedan obtener con un coste razonable
(Fagan y Calabrese 2006). En este sentido, Calabrese y Fagan (2004) concluyeron que los
indices de conectividad basados en estructuras de grafos presentan una buen equilibrio
entre el nivel de detalle en la caracterizacién del paisaje y en los resultados que ofrecen (por
un lado), y la cantidad de datos de entrada que requieren para ello (por otro), como se
ilustra en la Figura 1.2. Los grafos se consideran por tanto una buena e incluso preferible
alternativa a los modelos de poblaciones espacialmente explicitos a efectos de la
conservacion de especies en paisajes heterogéneos (Minor y Urban 2007).

Sin embargo, y a pesar de las ventajas descritas, los grafos son s6lo una estructura de
datos e, igual que ocurre con la estructuras de datos vectoriales o matriciales tipicas de los
sistemas de informacion geogréafica, su uso no es por si mismo garantia de calidad o
adecuacion en los resultados obtenidos, dado que se pueden utilizar indices muy diversos y
obtener resultados muy diferentes mediante el anlisis de las estructuras de grafos. La
cuestion clave no es sdlo por qué utilizar grafos para modelar el paisaje y analizar su
conectividad, sino sobre todo cémo debe medirse y analizarse la conectividad una vez que
el paisaje ha sido modelado y representado mediante un grafo (Saura y Rubio 2010), segun
se aborda en apartados siguientes. Sin duda, el analisis de la conectividad del paisaje
presenta particularidades y necesidades especificas que no se ven necesariamente
satisfechas por los métodos e indices que, basados en grafos, se han desarrollado en otros
ambitos y disciplinas cientificas (Saura y Rubio 2010).
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Nivel de detalle en los resultados

Modelos
de poblaciones
Grafos espacialmente
: explicitos
indices
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Cantidad de datos requeridos

Figura 1.2. Las tres elipses indican la relacion entre la cantidad de datos de entrada requeridos (eje de
las abcisas) y el nivel de detalle en el analisis y resultados obtenidos (eje de las ordenadas) para los tres
principales enfoques metodoldgicos disponibles para analizar la conectividad del paisaje (véase el
apartado 1.2). Las lineas intermitentes indican, a modo ilustrativo, los maximos en la cantidad de
informacion disponible en la préactica para la gestion y conservacion en escalas amplias (linea vertical) y
en el nivel de detalle en los resultados que habitualmente requieren las aplicaciones relacionadas con la
planificacion territorial y la conservacion del paisaje (linea horizontal). En el punto de interseccion de
ambas lineas encontramos a las estructuras de grafos, como aquellas que probablemente poseen la mejor
relacion entre esfuerzo y resultados para los problemas de conservacion relacionados con la
conectividad del paisaje, al proporcionar una caracterizacion suficientemente detallada de las
conectividad con unos requisitos flexibles y relativamente modestos en cuanto a los datos de entrada
(Calabrese y Fagan 2004).

1.3. La conectividad entre y dentro de las teselas: el concepto de disponibilidad de
habitat a escala de paisaje y sus diferentes fracciones

1.3.1. Conectividad: ¢s6lo entre las teselas de habitat?

Una definicion ya clésica de la conectividad del paisaje es aquella que afirma que ésta “es
el grado en el que el paisaje facilita o dificulta el movimiento entre las teselas de habitat”
(Taylor et al. 1993). Sin embargo, por los motivos que veremos a continuacion, es
conveniente modificar ligeramente esa definicion para establecer que la conectividad es “el
grado en el que el paisaje facilita o dificulta el movimiento a través de las zonas de habitat
existentes en el paisaje”, mas similar a la presentada al principio de este capitulo. Aunque
la diferencia pueda parecer de matiz, en la practica la primera definicion puede dar pie a
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pensar que la conectividad solo comprende y sélo debe medir el movimiento entre las
teselas de habitat. De acuerdo con esta concepcion, un indice que podria cuantificarla seria
por ejemplo el nimero de conexiones o corredores existentes entre las teselas de habitat, de
manera que cuanto mas abundantes fueran estas conexiones, mayor seria la conectividad
del paisaje. Sin embargo, tal forma de medirla seria errénea y daria lugar a diversos
equivocos cuando consideramos los cambios en los propios patrones espaciales de los
habitats ya que, de hecho, para que las conexiones entre teselas sean abundantes es
necesario que primero se haya producido con suficiente intensidad un proceso de
fragmentacion que haya generado diversas teselas diferenciadas tras la degradacion del

4
"
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Figura 1.3. En la parte inferior se muestra la progresion tipica de un proceso de pérdida de habitat y
conectividad (las teselas de habitat se representan en color negro), y en la parte superior, a modo
indicativo, la pauta habitual de variacién del nimero de conexiones entre teselas (curva con trazo
continuo) y del nimero de componentes (curva con trazo discontinuo) a lo largo de dicho proceso. En las
primeras fases se van generando, a partir de una Unica tesela continua y plenamente conexa (A), una
serie de teselas diferenciadas e inicialmente préximas y eventualmente conectadas entre si (B), con lo
que aumenta tanto el nimero de teselas como el nimero de conexiones entre las mismas, mientras que
todo el habitat se mantiene todavia reunido en un Unico componente funcionalmente conexo. En fases
posteriores se van perdiendo algunas de las conexiones entre teselas, ya sea como consecuencia de la
mayor distancia entre las mismas o de una mayor intensificacion y pérdida de permeabilidad de la matriz
del paisaje que dificulta el movimiento entre las diferentes zonas de habitat, con lo que aumenta el
nimero de componentes diferenciados (C). Mas adelante se continla reduciendo el nimero de
conexiones pero, adicionalmente, la pérdida de algunas de las teselas o fragmentos de habitat completos
que se encontraban ya aislados (D) conlleva que la tendencia de variacion en el nimero de componentes
se invierta para disminuir también en las Gltimas fases de este proceso. Esta evolucién no monétona hace
que ni el ndmero de conexiones ni el de componentes (ni otros indices aquejados de circunstancias
similares) sean adecuados como indices de conectividad, ya que indican tendencias opuestas a lo largo
de las distintas fases del proceso en el que va produciendo la pérdida de la misma. Esto no ocurre con los
indices basados en el concepto de disponibilidad de habitat a escala de paisaje (ver apartados 1.3.2 y
1.3.3), que siempre disminuyen en mayor o menor medida a lo largo de este gradiente de cambios en el
habitat y paisaje.
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habitat que originalmente se encontraba formando una UGnica tesela continua con un
maximo de conectividad (Tischendorf y Fahrig 2000, Pascual-Hortal y Saura 2006), como
se muestra en la Figura 1.3. Es obvio que las conexiones entre las teselas o unidades de
habitat deben considerarse a la hora de evaluar cualquier indice de conectividad, pero éstas
no deben ser el Unico ingrediente de un indice que pretenda usarse con éxito en la
conservacion y el seguimiento de los cambios en los ecosistemas, sino que deben
contemplarse y desarrollarse dentro de una perspectiva mas amplia, tal y como se trata en el
apartado siguiente.

1.3.2. Medicidn de la disponibilidad de habitat a escala de paisaje

En efecto, muchos de los indices disponibles presentan diferentes debilidades a la hora de
priorizar las zonas mas importantes para el mantenimiento de la conectividad del paisaje, y
no cumplen las expectativas y requisitos deseables para su aplicacion efectiva a la toma de
decisiones, con la excepcion de algunos indices como el indice integral de conectividad
(IIC) o la probabilidad de conectividad (PC), desarrollados bajo el concepto de
disponibilidad de habitat a escala de paisaje (Pascual-Hortal y Saura 2006, Saura y Pascual-
Hortal 2007). Analisis recientes (Pascual-Hortal y Saura 2006, Saura y Rubio 2010)
muestran que la conectividad debe considerarse y evaluarse dentro de este marco
conceptual para poder ser integrada con éxito en los planes de conservacion y en la
evaluacion de los cambios en los ecosistemas.

El concepto de disponibilidad de habitat se basa en considerar una tesela en si
misma como un espacio en el que existe conectividad (tanto mas cuanto mayor sea su area
o calidad de habitat) e integrar en una Unica medida el area conexa existente dentro de las
teselas (intrapatch connectivity) con el area de habitat que estd disponible (que es
alcanzable) a través de las conexiones con otras teselas (interpatch connectivity) (Pascual-
Hortal y Saura 2006, Saura y Rubio 2010). La disponibilidad de habitat para una
determinada especie u organismo sera baja si las teselas de habitat se encuentran aisladas
unas de otras, pero también si el habitat es muy escaso aunque las teselas estén fuertemente
conectadas entre si. Por ejemplo, el paisaje A de la Figura 1.4 seria considerado por algunos
indices como mas conexo que el paisaje B, dado que A presenta un mayor nimero de
conexiones entre las teselas de habitat (en A todas ellas estan interconectadas en un (nico
componente 0 regién conexa), mientras que en B las dos Unicas teselas de hébitat que
existen se encuentran completamente aisladas una de la otra en dos componentes
diferenciados. Sin embargo, tal conclusion seria errénea y podria dar pie a medidas
contraproducentes, dado que s6lo una de las teselas aisladas del paisaje B proporciona
mucha mas area conexa (dentro de la propia tesela) que todas las teselas de habitat del
paisaje A juntas, independientemente de lo fuertemente conectadas que estén entre si estas
altimas (Fig. 1.4). De hecho, el paisaje A podria ser el resultado de un fuerte proceso de
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pérdida de habitat y fragmentacion en sélo una de las dos grandes teselas del paisaje B.
Muchos indices que no estan basados en el concepto de la disponibilidad de habitat a escala
de paisaje yerran a la hora de informar y orientar las medidas de conservacion y gestion, al
indicar que la pérdida de una sola de las pequefias de las teselas del paisaje A es mas
perjudicial para la conectividad del habitat que la pérdida de una de las grandes teselas de
habitat del paisaje B, simplemente porque en el primer caso se reducen el nimero de
conexiones o enlaces existentes en el paisaje, cosa que no ocurre en el segundo (Pascual-
Hortal y Saura 2006, Saura y Pascual-Hortal 2007).

1.3.3. Los indices de conectividad 11Cy PC

Los indices desarrollados bajo esta perspectiva conceptual (disponibilidad de hébitat a
escala de paisaje) son el indice integral de conectividad (1IC) y el indice de la probabilidad
de conectividad (PC), ambos calculados sobre estructuras de grafos. La diferencia entre
ellos estriba en que mientras el indice I1C esta basado en grafos no ponderados y un modelo
binario de conectividad (es decir, cada par de teselas estan simplemente conectadas o0 no
conectadas, sin modulacion intermedia de la fuerza o frecuencia de dicha conexién), PC se
calcula sobre grafos ponderados y un modelo probabilistico de conectividad (en el que cada
conexion entre dos teselas queda caracterizada por una determinada probabilidad de
movimiento o dispersion entre las mismas). El indice PC en concreto se define como la
probabilidad de que dos puntos ubicados al azar dentro del paisaje queden situados en
zonas de habitat interconectadas entre si, para un conjunto de teselas de habitat y de enlaces
(conexiones) entre ellas existente en el paisaje (Saura y Pascual-Hortal 2007), lo que puede
ocurrir tanto si esos dos puntos caen dentro de una misma tesela de habitat como si se
sitan en dos teselas diferenciadas pero con una fuerte conexion funcional entre ellas. Para

B

Figura 1.4. Representacion de dos hipotéticos paisajes (A y B) para ilustrar el concepto de
disponibilidad de habitat a escala de paisaje y las posibles limitaciones de algunos de los indices
habitualmente utilizados para valorar la conectividad ecoldgica, segun se describe en el apartado 1.3.2.
Las teselas de habitat se muestran en color negro y las conexiones o enlaces entre las mismas estan
representados por las lineas discontinuas. Adaptado de Saura (2008).
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una determinada cantidad de habitat en el paisaje, los valores de IIC y PC seran maximos
cuando todo el habitat esté agrupado en una Unica tesela (ninguna fragmentacién), o cuando
el habitat esté dividido en teselas diferenciadas pero exista un maximo grado de
conectividad entre todos los pares de teselas de habitat. Tanto IIC como PC son indices
topoecologicos, en el sentido de que tienen en cuenta los atributos intrinsecos de las teselas
considerados relevantes para el analisis de conectividad (ya sea el area de hébitat u otros
atributos como calidad del hébitat, probabilidad de ocurrencia, indice de adecuacion o
densidad poblacional de una determinada especie) junto con las relaciones topolégicas entre
las diferentes teselas dentro de las redes de conectividad (como se tratard con mas detalle en
el apartado siguiente). En Pascual-Hortal y Saura (2006) y Saura y Pascual-Hortal (2007) se
pueden encontrar mas detalles sobre las férmulas, propiedades, ventajas y forma de
interpretacion de 11C y PC respectivamente.

Estos indices se han desarrollado y son especialmente adecuados para la
identificacion y priorizacion de los elementos del paisaje (teselas de habitat y elementos
conectores) por su contribucion a la conectividad y disponibilidad de hébitat en el paisaje,
lo que se puede obtener calculando el porcentaje de variacion en el indice PC (dPCy)
causado por la eliminacién del paisaje de cada uno de esos elementos individuales (o de
manera analoga para I1C), de acuerdo con la siguiente expresion (Keitt et al. 1997, Urban y
Keitt 2001, Saura y Pascual-Hortal 2007):

PC-PC

elim k

dPC, =100-
PC

donde dPCy es la importancia del elemento k para el mantenimiento de la
conectividad y disponibilidad de hébitat en el paisaje segln este indice, PC es el valor del
indice en el paisaje original (antes de la eliminacion de ningun elemento), y PCqjimx €S el
valor del indice tras la eliminacién del elemento k. El calculo de dPCy (0 de su analogo
dlIC,, dependiendo del modelo de conectividad utilizado) para cada uno de los elementos
del paisaje permite priorizar e identificar las zonas de habitat mas criticas para el
mantenimiento de la conectividad ecolégica; es decir, aquellas en las que la pérdida o
deterioro del habitat tendria un impacto méas negativo sobre la conectividad del conjunto del
paisaje. De esta forma se pueden integrar en la planificacion este tipo de consideraciones,
orientando la asignacion de usos y la planificacion de actuaciones hacia una gestion del
territorio y sus hdbitats mas acorde con los objetivos ecoldgicos perseguidos, y
maximizando la efectividad de las actuaciones de conservacion previstas al focalizarlas en
aquellas zonas mas criticas para la conectividad del conjunto. EI mismo procedimiento se
puede aplicar para el caso de medidas de reforestacién o restauracion del habitat que
afladan al paisaje nuevos elementos favorables para la disponibilidad y conectividad del
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habitat, cuya contribucion relativa se evaluaria e interpretaria también de manera analoga
mediante dPC, o dlIC,.

1.3.4. Las diferentes maneras en las que una tesela puede contribuir a la conectividad y
disponibilidad de habitat en el paisaje

Las teselas de habitat pueden jugar diferentes papeles dentro del mosaico del paisaje y las
redes de conexiones que en €l se establecen. No sélo sirven como zonas de refugio,
alimentacion o reproduccién, sino que también funcionan como puntos desde los que se
producen (y reciben) flujos de dispersion hacia otras teselas de habitat, y actian como
teselas puente o puntos de paso (stepping stones) que, incluso cuando puedan no ser el
destino final de los flujos de dispersion, facilitan la dispersién y el intercambio de genes e
individuos entre otras unidades de habitat mas distantes. Dentro de un mismo paisaje, y aun
tratdndose de una misma especie, las diferentes teselas tendran funciones diferenciadas
dependiendo de sus caracteristicas intrinsecas y de su posicion topologica dentro de las
redes de conectividad (Saura y Rubio 2010).

En este sentido, los indices de disponibilidad de habitat 11C y PC pueden dividirse
en tres fracciones que cuantifican las diferentes maneras en las que un determinado
elemento k del paisaje (tal como una tesela de habitat o un corredor) puede contribuir a la
conectividad global del paisaje (Saura 2008, Saura y Rubio 2010). De esta manera, el valor
de dPCy (ver apartado anterior) quedaria desglosado de acuerdo a la siguiente expresion
(seria totalmente analogo para el caso del indice I1C):

dPC, = dPCintray + dPCflux, + dPCconnectory

dPCintray es la contribucion de la tesela k en términos del area (o calidad) de habitat
disponible en su interior (intrapatch connectivity). Esta fraccion es completamente
independiente de la posicion topoldgica de k dentro del paisaje y de la intensidad de las
conexiones entre las diferentes teselas, no depende de las capacidades de dispersion de las
especies y tendria el mismo valor aunque k estuviera completamente aislada.

dPCflux, corresponde al flujo de dispersion (ponderado por el area u otro atributo
utilizado para caracterizar las teselas de habitat) recibido u originado a través de las
conexiones de la tesela k con el resto de teselas de habitat presentes en el paisaje, siendo k
el origen o destino de dichas conexiones y flujos de dispersion. En el caso de trabajar con
flujos de dispersion asimétricos (ver apartado 1.4.4), se podria desglosar esta fraccién
diferenciando entre el flujo que parte de una tesela y el recibido por la misma. Esta fraccion
depende tanto del atributo de la tesela como de su posicién en el paisaje respecto al resto de
teselas (interpatch connectivity). dPCflux, refleja lo bien conectado que esté k con el resto
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del habitat existente en el paisaje, pero no la importancia de k para mantener los flujos y
conexiones entre otras zonas de habitat, aspecto que cuantifica la siguiente fraccion.

dPCconnector, evalla la contribucion de la tesela k como elemento conector o tesela
puente (stepping stone) entre el resto de teselas de habitat del paisaje. Es decir, mide en qué
medida k facilita los flujos dispersivos que no tienen su origen ni destino en k pero que si
son potenciados y pasan a través de k. Esta fraccién es independiente del area o cualquier
otro atributo local de la tesela k y tan solo depende de su posicién topoldgica en el mosaico
territorial.

Estas tres fracciones se derivan de un mismo marco conceptual, se miden en las
mismas unidades y pueden ser comparadas y sumadas directamente. Ello supone una
importante ventaja frente a otros conjuntos de indices, habitualmente heterogéneos y con
muy diferentes caracteristicas y unidades, que se han propuesto previamente para evaluar
las diferentes funciones de las teselas de habitat y los elementos del paisaje, tal y como se
describe en Saura y Rubio (2010).

Figura 1.5. Un ejemplo sencillo de paisaje para ilustrar los diferentes papeles que pueden jugar las
teselas de habitat atendiendo a la manera en que contribuyen a la conectividad y disponibilidad de
habitat a escala de paisaje. Las teselas de habitat estan representadas en color negro, mientras que las
conexiones entre las mismas se indican mediante lineas discontinuas. La tesela A es una tesela aislada
(sin conexién con ninguna otra tesela del paisaje) y que por tanto contribuye sdlo mediante la fraccion
intra. Las teselas B contribuyen tanto con la fraccion intra como con la flux (al estar conectadas y recibir
un determinado flujo de dispersion de otras teselas del paisaje) pero no mediante la fraccion connector.
Las teselas C contribuyen, ademdas de mediante las fracciones intra y flux, también mediante la fraccion
connector, al jugar un papel de tesela puente o elemento conector entre otras teselas de habitat. Dentro
de las dos teselas C, la tesela de la derecha presenta un valor mayor de la fraccién connector, ya que su
pérdida dejaria dividido el habitat en dos mitades aisladas entre si, mientras que la pérdida de la tesela
C de la izquierda s6lo dejaria aislada una de las muchas teselas existentes en el paisaje. Los ejemplos de
tipologias de las teselas indicados en esta figura no son exhaustivos, y el resto de teselas que no tienen
una letra explicitamente asignada también corresponden a las tipologias B o C.
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Cada una de las teselas de habitat del paisaje aportara una mayor o menor dPCy
procedente de una o mas de estas tres fracciones (Fig. 1.5), dependiendo de sus
caracteristicas intrinsecas (atributo de los nodos) y de su posicion topoldgica dentro del
paisaje (Saura y Rubio 2010). Cuando una tesela de habitat esté completamente aislada tan
solo contribuira a la conectividad global a través de la fraccién dPCintra; cuando una tesela
esté conectada en cierto grado a otras teselas del paisaje, contribuird con las fracciones
dPCintra y dPCflux y, en funcién de su posicion en el paisaje, si actia como tesela puente,
también contribuird con la fraccion dPConnector (Fig. 1.5). Las elementos conectores
(conexiones, enlaces) que facilitan los flujos ecolégicos pero que no contienen en si
mismos ningln area de habitat (tales como podrian ser los corredores 0 matrices del paisaje
mas o menos permeables) sélo contribuyen al valor de dPC, mediante la fraccion
dPCconnector.

100

o]
o
1

connector (teselas)

H (9]
o o
I I

Contribucién relativa a la conectividad y
S

disponibilidad del habitat en el paisaje (%)
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Figura 1.6. Contribucion relativa de cada una de las tres fracciones del indice PC a la conectividad y
disponibilidad de habitat en el paisaje en funcion de la distancia de dispersion para el conjunto de
teselas correspondiente a los bosques mixtos de Pinus sylvestris y Pinus nigra en la provincia de Lleida,
uno de los hébitats definidos y delimitados en esta provincia para el estudio de la biodiversidad dentro
del Tercer Inventario Forestal Nacional (Ministerio de Medio Ambiente 2005). La fraccion intra domina
en distancias de dispersion cortas y la fraccion flux en distancias de dispersion grandes, mientras que la
mayor contribucion de la fraccién connector se obtiene, tanto para las teselas como para los enlaces o
conexiones, para valores intermedios de la distancia de dispersion, segun se describe en el apartado
1.3.4. Las pautas generales de variacion de la contribucion de las tres fracciones con la distancia de
dispersion son similares en otros habitats distintos de este utilizado aqui como ejemplo. Figura adaptada
de Sauray Rubio (2010).
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La contribucién relativa de cada una de estas tres fracciones a la conectividad y
disponibilidad de habitat en el conjunto del paisaje, asi como el papel predominante jugado
por cada una de las teselas de habitat, variara dependiendo de las caracteristicas de la
dispersion de las diferentes especies (Fig. 1.6). Para organismos con una movilidad baja, la
cantidad y calidad de habitat existente dentro de la propia tesela en la que se encuentran
situados (fraccion intra) serd mucho méas importante que las caracteristicas o configuracién
del resto de teselas de habitat, dado que éstas estaran débilmente conectadas y seran
dificilmente alcanzables por dichos organismos. En el caso contrario, para especies con
grandes capacidades de dispersion, las caracteristicas del habitat de una determinada tesela
seran irrelevantes para determinar la disponibilidad de habitat total para sus individuos, ya
que éstos pueden moverse facilmente por el paisaje y alcanzar cualquier otra unidad de
hébitat de manera directa, sin necesidad de teselas puente o elementos conectores que
faciliten su dispersién (domina la fraccion flux, siendo baja la contribucién de intra y
connector) (Fig. 1.6). Es a distancias de dispersion intermedias (en relacién con el patrén y
configuracion espacial del habitat en el paisaje) cuando la pérdida de una determinada
tesela o corredor puede tener un impacto mayor en la capacidad de las especies de alcanzar
otras teselas de habitat, como indica una alta contribucién de la fraccion connector (Fig.
1.6). En este caso, los organismos no pueden moverse de manera directa a cualquier otra
tesela de habitat en el paisaje, pero si pueden dispersarse mas facilmente a algunas otras
teselas cercanas que sirvan de elementos puente (stepping stones) o corredores discontinuos
y hagan posible en Gltima instancia alcanzar una mayor proporciéon del héabitat total
existente en el paisaje mediante sucesivos pasos de unas teselas a otras (Saura y Rubio
2010).

1.4. Caracterizacion de las conexiones entre las teselas

Sea uno u otro el enfoque metodoldgico y el indice seleccionado para analizar la
conectividad del paisaje, serd necesario caracterizar la fuerza, intensidad de flujo o
frecuencia de uso de las posibles conexiones entre las unidades de habitat diferenciadas en
el paisaje. Ello es valido tanto para los modelos de poblaciones espacialmente explicitos
como para los basados en estructuras de grafos (entre otros), y en la mayoria de los casos
los enfoques e indices correspondientes se pueden adaptar y aplicar bajo distintas formas de
caracterizacién de las conexiones entre las teselas, dependiendo de los objetivos del
analisis, de la escala espacial y temporal contemplada y del nivel de detalle en la
informacion bioldgica y espacial disponible. A continuacién se describen brevemente las
distintas maneras y fuentes de informacion que se pueden utilizar para tal fin, ordenadas
aproximadamente de menor a mayor complejidad, aun siendo conscientes de que no es una
lista exhaustiva y de que en algunos casos se pueden (o incluso se deben) combinar mas de
uno de los enfoques descritos.
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1.4.1. Distancias euclideas

Las distancias euclideas (en linea recta) entre las unidades de habitat han sido ampliamente
utilizadas, por su simplicidad y facil e intuitiva interpretacion, en una gran variedad de
estudios relacionados con la conectividad del paisaje, desde indices de conectividad
considerablemente sencillos (Moilanen y Nieminen 2002) hasta otros basados en
estructuras de grafos (Keitt et al. 1997, Bodin y Norberg 2007, Pascual-Hortal y Saura
2008a) o en modelos de metapoblaciones de diferente naturaleza y complejidad (Hanski
1989, Hanski y Ovaskainen 2000). También han sido la base de multiples estudios (tanto
tedricos como empiricos) que han contribuido a explicar la diferenciacién genética entre
diferentes poblaciones o subpoblaciones en funcion de la distancia geografica que las
separa (Wright 1943, Pogson et al. 2001, Neel 2008).

La distancia euclidea se puede calcular desde el centroide o desde el borde de las
unidades de habitat consideradas. La primera modalidad es méas rapida desde el punto de
vista computacional, mientras que la segunda resulta mas aconsejable en muchos casos,
especialmente teniendo en cuenta que el centroide de algunas teselas poco compactas puede
quedar situado incluso fuera de su propio contorno. En el caso de utilizar las distancias
entre centroides se estara suponiendo que el coste de desplazamiento es el mismo a través
de las zonas de habitat que a través de las de no habitat (matriz del paisaje), mientras que en
el caso de las distancias de borde a borde se asume que los movimientos dentro del habitat
son totalmente factibles sin coste alguno (o con un coste despreciable en comparacion con
los realizados por el resto del territorio correspondiente a las zonas de no habitat).

Para dotar de una perspectiva funcional y dependiente de las especies a la
caracterizacion de la conectividad realizada a partir de este tipo de distancias, es necesario
contar con una estimacion de las capacidades de movimiento de las especies consideradas,
habitualmente una distancia de dispersion media, mediana 0 maxima, expresada en las
mismas unidades que la propia distancia euclidea. Asi, esas capacidades de dispersion se
comparan con la distancia que separa cada par de teselas para evaluar la existencia o
ausencia de conexiones (en el caso del modelo binario, ver apartado 1.3.3) o la mayor o
menor probabilidad de movimiento a lo largo de las mismas (en el caso de un modelo
probabilistico, ver apartado 1.3.3). La informacion necesaria para estimar estas distancias
de dispersion se puede obtener de articulos cientificos y otro tipo de publicaciones en las
que se han descrito los movimientos dispersivos de las especies de interés, a partir de
revisiones mas 0 menos amplias de estos estudios (Sutherland et al. 2000, Bowman et al.
2002), o a partir de otras técnicas de medicion directa de los movimientos de los individuos,
tales como radioseguimiento, métodos de marcaje-recaptura o técnicas de analisis genético,
segun se describe en los apartados 1.4.6 y 1.4.7.
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Una de las principales limitaciones del uso de distancias euclideas en los modelos de
conectividad es que con ellas se considera homogénea la matriz del paisaje (entendiendo
por tal el conjunto de zonas distintas del propio habitat de la especie), sin tener en cuenta la
mayor o menor permeabilidad o facilidad de movimiento a través de los distintos elementos
del paisaje y tipos de cubierta. Esta simplificacion no serd aconsejable cuando la especie
considerada sea sensible y vea limitada su capacidad de movimiento en funcion de las
caracteristicas de la matriz y ésta sea a su vez suficientemente heterogénea a lo largo del
territorio estudiado, lo que seré frecuentemente el caso dadas las amplias escalas espaciales
en las que operan y suelen estudiarse los procesos relacionados con la conectividad. Existen
modelos mas completos que incorporan de manera explicita la heterogeneidad de la matriz
del paisaje en los andlisis de conectividad, tal y como se describe en los dos apartados
siguientes.

1.4.2. Distancias de minimo coste: una primera aproximacién para considerar el efecto
de la variable permeabilidad de la matriz del paisaje

Una de las aproximaciones mas extendidas en el ambito del analisis de la conectividad
consiste en la identificacién de los caminos de minimo coste a través de una superficie de
friccién (también denominada superficie de resistencia). Esta superficie representa la mayor
0 menor permeabilidad de la matriz al movimiento de las especies o procesos estudiados, en
funcion de las caracteristicas consideradas relevantes a tal efecto, tales como los tipos de
cubierta o usos del suelo, la topografia, el grado de influencia antropica, la presencia o no
de infraestructuras viarias u otras posibles barreras, etc. (Ferreras 2001, Adriaensen et al.
2003, Chardon et al. 2003, Broquet et al. 2006, Theobald 2006, Driezen et al. 2007). A
cada celda (pixel) de dicha superficie de friccion se le asigna un valor que representa el
esfuerzo, coste energético, aversién o riesgo de mortalidad en el movimiento de un
determinado organismo a través de un determinada zona del paisaje, asignandose los
valores de friccion mas bajos (habitualmente iguales a la unidad) a las zonas de habitat de
mejor calidad y valores crecientes a medida que las caracteristicas de la zona considerada
divergen en mayor medida de las mas adecuadas para la especie. A partir de dicha
superficie se calcula el camino de menor coste entre las unidades de habitat, siendo el coste
la suma de los valores de friccion de todas las celdas por las que se debe transitar a través
de la matriz del paisaje para alcanzar una determinada unidad de hébitat a partir de un
determinado punto de inicio. Al coste acumulado a lo largo de dicho camino minimo se le
denomina distancia efectiva, que en general no coincidira con la euclidea, aunque
dependiendo de los casos puede haber una correlacion mas o menos alta entre ambos tipos
de distancia. Debe tenerse en cuenta que los caminos de coste minimo no pretenden ser una
prediccidn del movimiento de una especie, sino que mas bien identifican potenciales rutas
de movimiento propicias en términos de bajo esfuerzo o mortalidad.



20 S. SAURA MARTINEZ DE TODA

Son numerosos los autores que han mostrado el mejor rendimiento de las distancias
efectivas en comparacion con las euclideas en diferentes casos de estudio (Chardon et al.
2003, Sutcliffe et al. 2003, Verbeylen et al. 2003, Coulon et al. 2004). A pesar de sus
demostradas ventajas y mayor grado de detalle en la caracterizacion de las conexiones entre
las teselas en comparacion con las distancias en linea recta, los modelos y caminos de coste
minimo no estan exentos de algunas limitaciones y problemas, entre las que se pueden citar
los siguientes:

e Incertidumbre o posible arbitrariedad en la asignacion de los valores de friccion
a través de la matriz del paisaje. Si la estimacion de las distancias medias 0 maximas de
dispersion (segln se discutia como necesario para los modelos basados en las distancias
euclideas) no esta exenta de incertidumbres y, para algunas especies, de notables carencias
de informacion suficientemente contrastada, aln mas marcadas pueden ser estas carencias a
la hora de asignar los valores de friccion en las superficies de resistencia, que a la postre
son los que determinan los resultados obtenidos mediante un analisis de este tipo. En
general, al margen de poder acudir a publicaciones cientificas donde se haya estudiado y
propuesto la asignacion de valores de friccion para determinadas especies y paisajes (ver
referencias anteriores), el procedimiento mas habitual consiste en recurrir al conocimiento
experto, mediante el cual especialistas en la especie tratada y sus mecanismos de
desplazamiento y dispersidn valoran en una escala creciente su mayor o menor facilidad de
movimiento a través de diferentes tipos de matriz del paisaje. A pesar de que es un enfoque
razonable en muchos casos, la experiencia demuestra que en ocasiones los valores de
friccion resultantes de las valoraciones de distintos expertos tienden a diferir notablemente,
por lo que seria aconsejable contar con procedimientos que eliminaran o al menos redujeran
la subjetividad y posible arbitrariedad en la determinacion de estos valores. Una de las
propuestas realizadas en este sentido consiste en utilizar los valores de adecuacion del
habitat o de probabilidad de aparicidn de una especie, proporcionados por los modelos de
distribucion de hébitat, para estimar mediante una funcion inversa de éstos los valores de
friccion a emplear en los anélisis de distancias efectivas (Ferreras 2001, Chetkiewicz et al.
2006, O’Brien et al. 2006, Beier et al. 2008). Aunque tal método no estd exento de
simplificaciones (se asume que los animales eligen las zonas para dispersarse de la misma
manera que seleccionan las zonas que constituyen su habitat), representa una forma de
avanzar hacia una representacion continua del paisaje (e.g. Fischer y Lindenmayer 2006),
en la que no se establece una diferenciacion drastica entre el habitat y la matriz, sino que se
modela conjuntamente todo el paisaje de manera que cualquier punto del mismo es (o
puede ser) a la vez habitat y cauce de dispersion en un determinado grado.

o Posible deficiente representacion de elementos lineales en las superficies de
friccion. Los elementos lineales, ya sean potenciales facilitadores del movimiento (bosques
de ribera, vias pecuarias convenientemente restauradas que actGan como conductores
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inmersos en medios circundantes mas inhdspitos, etc.) o sobre todo posibles barreras
(frecuentemente infraestructuras viarias), son parte fundamental y foco de muchos de los
andlisis de conectividad del paisaje. Por ello, es crucial que estos elementos estén
adecuadamente recogidos y representados en las superficies de friccién que nutren los
analisis de las distancias efectivas. Los procesos de conversion del formato vectorial (en el
que mayoritariamente se encuentran representados estos elementos lineales) al formato
matricial o raster (requerido para el célculo de los caminos de coste minimo sobre las
superficies de friccidon) deben realizarse de una manera especialmente cuidadosa y con
especificaciones adaptadas a las necesidades de este tipo de estudios, para evitar
discontinuidades o huecos que anulen el efecto barrera o conductor de estos elementos al
aplicar los caminos de coste minimo, tal y como tratan por ejemplo Adriaensen et al.
(2003).

e Gran coste computacional. Dependiendo de la extensién de la zona estudiada, la
resolucion espacial de la superficie de friccion y el ndmero de unidades de hébitat
diferenciadas, puede ser inviable computacionalmente calcular las distancias efectivas entre
todas esas unidades. En general no es posible realizar un andlisis de este tipo cuando se
tratan paisajes compuestos por algunos miles de unidades de habitat (Urban et al. 2009).

e Los caminos de coste minimo son los 6ptimos o menos malos, pero ¢son
realmente buenos? Como resultado de este tipo de modelos se identifican los caminos de
menor coste y las distancias efectivas entre cada par de unidades de habitat. Sin embargo,
se suele carecer de informacion que nos permita estimar en qué medida esos caminos de
coste minimo, aun siendo los mejores disponibles en el paisaje, son de suficiente calidad y
realmente practicables a efectos de permitir el intercambio de individuos y genes. La
conectividad entre dos teselas podria estar tan limitada que incluso el camino de menor
coste disponible entre ellas pudiera ser inutilizable a efectos de proporcionar algin grado de
conectividad efectiva, con lo que es dificil decidir si invertir esfuerzos en la conservacion o
posible mejora de esos caminos es realmente eficiente en alguna medida desde el punto de
vista de su rentabilidad econdmica comparada con otras alternativas de conservacion (véase
el apartado 1.5.2). Con las distancias efectivas resulta mas complicado que con las
euclideas realizar la conversion de sus valores para cuantificar la facilidad o probabilidad
de dispersion a través de una determinada conexion.

Existen otras dos limitaciones o problemas a considerar en relacion con los modelos
de coste minimo que se tratan en el siguiente apartado junto con enfoques propuestos
recientemente para solventarlas total o parcialmente.
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1.4.3. Mas alla de los caminos de minimo coste en la evaluacién de las distancias
efectivas a través de la matriz del paisaje

Los habituales modelos de conectividad basados en los caminos de minimo coste, a pesar
de sus ventajas y popularidad, se basan en algunos supuestos simplificados que en ciertos
casos pueden ser insuficientes para caracterizar convenientemente las conexiones y flujos
ecoldgicos entre las unidades de habitat. En primer lugar, estos modelos consideran como
Optimo el camino a lo largo del cual se minimiza el coste de desplazamiento
independientemente de su anchura, de manera que una ruta compuesta por un solo pixel,
aunque esté rodeada de otras zonas inhospitas y de baja permeabilidad, se considera
suficiente para conducir de manera efectiva los movimientos de los organismos. Sin
embargo, y especialmente para las especies de mayor masa corporal y con aversion a las
zonas de borde, es poco probable que tales caminos compuestos por uno o pocos pixeles, a
pesar de su bajo coste, sean adecuados y suficientes para conducir el movimiento de las
especies si no vienen acompafiados de un entorno mas amplio en el que se presenten
condiciones favorables para su dispersion y refugio. Por este motivo, empiezan a ser cada
vez mas habituales propuestas en las que se busca identificar franjas permeables de una
determinada anchura que permitan conducir los flujos ecol6gicos de una manera efectiva,
pudiendo coincidir o no con el entorno de los caminos de coste minimo en sentido estricto
(Theobald 2006, Beier et al. 2008).

Por otro lado, los modelos habituales de distancias efectivas hacen la simplificacion
de considerar que sélo el camino de menor coste importa a la hora de determinar la
intensidad y frecuencia de los flujos ecoldgicos entre las teselas, mientras que las
caracteristicas del resto de la matriz del paisaje son despreciadas y no se tienen en cuenta a
la hora de caracterizar dichos flujos. Parece razonable sin embargo que, aun siendo el
mismo el camino minimo, las tasas de intercambio de genes e individuos sean mayores en
aquellos paisajes en el que el resto de la matriz del paisaje presenta también una alta
permeabilidad en comparacion con aquellos en que las zonas distintas del propio camino de
coste minimo son totalmente inhospitas para la especie considerada (McRae 2006,
Theobald 2006, Beier et al. 2008). Pueden existir de hecho varios caminos de bajo coste
que, ademas del minimo, sean de uso factible y frecuente para la dispersion de las especies
consideradas, por lo que seria conveniente tenerlos en cuenta a la hora de caracterizar las
conexiones entre teselas en un modelo de conectividad. Por otro lado, es improbable que
los individuos en dispersién sepan de antemano cudl es el camino de coste minimo por el
que deben desplazarse para alcanzar una determinada unidad de hébitat, y habitualmente
sus movimientos se realizaran de una manera mucho mas tentativa y con cierto grado de
aleatoriedad (Fahrig 2007). Por ello, el coste acumulado a lo largo de ese camino 6ptimo
probablemente subestima el coste medio real de movimiento entre dos unidades de habitat
determinadas.
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Para perfeccionar los resultados proporcionados por los modelos de permeabilidad
de la matriz a la luz de estas consideraciones, Theobald (2006) propuso utilizar un
determinado percentil de la distribucion de valores de coste entre cada par de teselas en vez
del valor minimo alcanzado en dicha distribucion. Recientemente, McRae (2006) y McRae
et al. (2008) han propuesto una solucién analiticamente mas elegante y con un soporte
tedrico mas sélido al adaptar los desarrollos de la teoria de circuitos al andlisis de las
conexiones e intensidad de los flujos ecolégicos entre teselas. En este enfoque se
consideran simultaneamente los efectos y contribucion de todos los posibles caminos de
dispersion existentes en el paisaje, y no sélo del de menor coste. Este enfoque es
particularmente valioso para aquellos procesos y especies que responden positivamente a la
presencia de un mayor nimero de caminos y conexiones alternativas, como seria el caso de
especies con movimientos mas o menos aleatorios por el paisaje y no necesariamente
dirigidos y concentrados a través de un hipotético camino 6ptimo para la dispersion a otra
zona de héabitat (McRae et al. 2008). En concreto, la aplicacion de la teoria de circuitos ha
mostrado una mayor relacién con los flujos genéticos reales en escalas amplias que otros
enfoques mas convencionales como las distancias euclideas o de minimo coste repasadas en
apartados anteriores (McRae y Beier 2007). Otras propuestas analiticas recientes en este
sentido pueden encontrarse también en Pinto y Keitt (2009). Por lo demas, todos estos
enfoques comparten la metodologia e informacién de partida (superficie de friccion) de los
caminos de coste minimo mas clasicos (véase apartado 1.4.2), aplicAndose igualmente las
cuatro precauciones o posibles limitaciones descritas al final del apartado anterior, incluso
aumentadas en el caso del coste computacional.

1.4.4. Conectividad asimétrica

En muchos modelos de conectividad es suficiente y adecuado trabajar con conexiones
simétricas, es decir, aquellas en las que la probabilidad o facilidad de movimiento de la
tesela i a la tesela j es la misma que de la j a la i. Sin embargo, en otros muchos casos es
necesario considerar conexiones asimétricas, dado que los flujos ecoldgicos se ven
conducidos o favorecidos en una determinada direccion preferente; tal es el caso por
ejemplo de la dispersion del polen (plantas anemdgamas) o semillas (plantas anemdcoras)
por el viento (Tackenberg et al. 2003, Mufioz et al. 2004, Nathan et al. 2008), de los
movimientos de la ictiofauna en el sentido de las corrientes de agua (Fagan 2002, Schick y
Lindley 2007), de las rutas de migracién de las aves siguiendo los patrones globales de
circulacién del viento (Felicisimo et al. 2008), de los movimientos de mamiferos terrestres
que se producen con mayor facilidad pendiente abajo (Rodriguez-Freire y Crecente-Maseda
2006), o de la mayor velocidad de propagacion de los incendios forestales a medida que se
incrementa la pendiente del terreno (Rothermel 1972). Por otro lado, las propias dinamicas
poblacionales pueden hacer que, incluso cuando no se presentan situaciones diferenciales
como las mencionadas en los ejemplos anteriores, los flujos sean mas intensos de las zonas
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mas pobladas a las menos densas, siguiendo los patrones tipicos de las dinamicas fuente-
sumidero.

En realidad, la caracterizacion de las conexiones asimétricas se puede realizar
mediante adaptaciones y variaciones de casi todas las modalidades repasadas dentro de este
apartado 1.4, quiza con la Unica excepcion de los modelos derivados de la teoria de
circuitos (ver apartado 1.4.3).

1.4.5. Simulaciones del movimiento o propagacion de especies y procesos ecolégicos

Este enfoque consiste basicamente en situar (ya sea de manera aleatoria 0 concentrados en
mayor medida sobre las zonas con mayor calidad de hébitat) una serie de hipotéticos
individuos sobre determinados puntos de partida en un modelo del paisaje de interés
(habitualmente una malla cuadriculada o raster) sobre el que se simulan los movimientos y
evolucion de cada uno de ellos y se registra el nimero de individuos que alcanzan cada una
de las zonas de habitat. Légicamente la simulacién de estos movimientos requiere en
primer lugar estimar una serie de pardmetros relacionados con la longitud de los
movimientos en un periodo de tiempo determinado, la direccionalidad del mismo en su
caso (ver apartado anterior), la mayor o menor aleatoriedad o correlacion entre las
caracteristicas (longitud y direccién) de movimientos sucesivos (Kareiva y Shigesada
1983), etc., pudiendo definirse distintos perfiles de organismos con movimientos y
respuestas a la estructura del paisaje diferenciadas (Tischendorf y Fahrig 2000).

Sobre estas simulaciones habitualmente se cuantifican la tasa de éxito en la
dispersion (proporcion de individuos que consiguen alcanzar alguna nueva unidad de
hébitat), el tiempo de blsqueda (nimero de movimientos requeridos para alcanzar una
nueva unidad de hébitat o el tiempo necesario para ello), o la tasa de inmigracién en cada
tesela o celda de habitat (nimero de inmigrantes recibidos en dicha tesela o celda dividido
por el ndmero total de individuos en el paisaje), como puede verse por ejemplo en
Tischendorf y Fahrig (2000). Estas simulaciones y movimientos siempre incluyen algin
grado de aleatoriedad, por lo que los valores finales que caracterizan las conexiones se
obtienen como media de varias repeticiones estocasticas.

La complejidad de estos modelos y simulaciones puede ser muy variable, y se
pueden considerar procesos tales como las tasas de mortalidad de los individuos o la
competencia entre ellos en los movimientos o seleccion de habitat. Algunos ejemplos
representativos los podemos encontrar en los estudios de Boone y Hunter (1996), Gustafson
y Gardner (1996), Schumaker (1996), Bergman et al. (2000), Tischendorf y Fahrig (2000),
Austin et al. (2004), Hein et al. (2004) y Heinz et al. (2005).
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Logicamente las distancias entre las teselas, las caracteristicas de la matriz, y la
direccionalidad de los flujos juegan o pueden jugar un papel clave en determinar los
pardmetros caracteristicos de las conexiones que resultan de estas simulaciones, por lo que
este enfoque no es en general excluyente de los descritos en apartados anteriores sino que
se complementa o incluso descansa en parte sobre los mismos.

1.4.6. Técnicas de seguimiento del movimiento y marcaje-recaptura

A diferencia de los procedimientos revisados en apartados anteriores, en los que las
conexiones se caracterizaban a partir de caracteristicas o simulaciones relacionadas de
manera mas 0 menos indirecta con la conectividad funcional o los flujos ecoldgicos reales,
las técnicas de seguimiento del movimiento y de marcaje-recaptura permiten registrar de
manera directa los movimientos de individuos concretos y la frecuencia e intensidad de uso
de las conexiones por parte de los mismos. Estas técnicas permiten por tanto cuantificar el
uso real y efectivo de las distintas conexiones y tipos de matriz a corto o medio plazo,
dentro de la limitacion temporal impuesta por las tecnologias disponibles o, en el mejor de
los casos, por la longevidad de los individuos de las especies estudiadas.

Los procedimientos para el seguimiento continuo o semicontinuo del movimiento
son los mas complejos desde el punto de vista tecnoldgico pero proporcionan la vision méas
detallada de la magnitud, velocidad y direccionalidad en el movimiento de las especies a
través de diferentes tipos de conexiones y matriz del paisaje (Chetkiewicz et al. 2006).

Las técnicas para el marcaje, recaptura y posterior estimacion de las probabilidades
de dispersion de los individuos son variadas dependiendo de las especies tratadas y la
metodologia seguida, como se revisa por ejemplo en Southwood y Henderson (2000) y
Bennetts et al. (2001). Proporcionan una vision menos detallada del uso del paisaje por
parte de los individuos en dispersion (s6lo conocemos dos o pocos puntos en la trayectoria
global seguida por los mismos) que las de seguimiento continuo, pero permiten describir
los pautas de movimiento sobre escalas espaciales y temporales mas amplias, por lo que
estos dos tipos de técnicas se consideran complementarios (Chetkiewicz et al. 2006).

Dificilmente estas técnicas, dado lo intensivo de los trabajos de campo que
requieren, permitiran evaluar las conexiones entre todas las poblaciones y unidades de
habitat cuando se pretendan abarcar amplias zonas de estudio. Sin embargo, la medicion
directa de los movimientos de algunos individuos y de la probabilidad de dispersion entre
alguna de las zonas de habitat pueden, si se han muestreado convenientemente, permitir
establecer relaciones entre los resultados de esas mediciones directas y caracteristicas del
paisaje mas sencillas de estimar a lo largo de toda la zona de estudio, tales como distancias
euclideas o efectivas de distinto tipo (ver apartados del 1.4.1 al 1.4.4), o alimentar los
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parametros de los modelos de simulacidn descritos en el apartado 1.4.5. Ello pone de
manifiesto la conveniencia e incluso necesidad de combinar diferentes tipos de
informaciones (estableciendo relaciones entre ellas) a la hora de elaborar un modelo
completo de las caracteristicas de las conexiones existentes en una determinada area de
estudio, de manera que se pueda alcanzar un equilibrio operativo entre la solidez y soporte
empirico del modelo y la factibilidad de su aplicacion con un coste razonable en grandes
extensiones como requiere la planificacién del territorio o el disefio de las redes de espacios
protegidos.

1.4.7. Diferenciacion genética

La conectividad del paisaje facilita el flujo e intercambio genético entre poblaciones,
pudiendo asi favorecer la diversidad genética y el estado de conservacion y persistencia de
las mismas (Neel 2008). La mayor o menor conectividad puede asociarse con la
variabilidad genética de diferentes especies a escala de paisaje, y el empobrecimiento
genético de las poblaciones se considera uno de los mas destacados efectos a largo plazo de
la falta de conectividad (Holderegger y Wagner 2008).

Asi como las técnicas descritas en el apartado anterior evalian de manera directa y
empirica los movimientos de los individuos en el paisaje, las técnicas de analisis genético
permiten estimar la intensidad de los flujos entre diferentes poblaciones o subpoblaciones
de manera indirecta a través de su grado de diferenciacién genética. A diferencia de los
anteriores, éstos son efectos que se manifiestan a largo plazo, a medida que la mayor o
menor facilidad de intercambio genético a través de las conexiones se va acumulando en
sucesivas generaciones, ya sean flujos de polen o semillas en el caso de las especies
vegetales o de individuos reproductores en el caso de las animales.

La toma de muestras genéticas en un nimero suficiente de individuos (o restos
organicos de los mismos) a lo largo del paisaje permite generar una matriz de distancias
genéticas entre cada uno de los individuos o poblaciones, y usar tal distancia genética para
caracterizar (mediante una relacién inversa) la frecuencia o intensidad del flujo genético
entre los mismos y, por tanto, de la conexion entre ellos a este respecto (Mech y Hallett
2001, Proctor et al. 2004). En muchas ocasiones las muestras genéticas son insuficientes
para caracterizar todas las conexiones posibles en el paisaje, por lo que, al igual que en el
apartado anterior, se suelen establecer relaciones entre la distancia genética y la euclidea o
efectiva (o simplemente la presencia de determinados corredores o barreras), no sélo para
tratar de explicar las causas de dichas variabilidad genética, sino también para a partir de
esas relaciones evaluar la intensidad del resto de conexiones entre poblaciones o unidades
de hébitat (Vos et al. 2001, Broquet et al. 2006, Balkenhol et al. 2009). De hecho, en
ocasiones las distancias genéticas se usan para parametrizar las superficies de friccion en
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los modelos de coste minimo, dando asi una base empirica y mayor solidez a la estimacién
de dichos valores de friccién (Cushman et al. 2006).

Debe tenerse en cuenta no obstante que la diferenciacién genética observada entre
poblaciones no responde solo a la estructura y configuracion del paisaje en el momento
actual, sino que es reflejo de la que ha habido en el pasado durante periodos de tiempo que
abarcan al menos varias generaciones de la especie estudiada, lo cual dificulta extraer tales
relaciones y conclusiones, especialmente en paisajes muy dindmicos. En este sentido,
existen otras técnicas que permiten estimar de manera directa los flujos genéticos (en vez
de inferirlos a través de las distancias genéticas entre poblaciones) y evaluar los efectos de
la conectividad del paisaje en dichos flujos a corto plazo, tal como describen Holderegger y
Wagner (2008). En este mismo sentido, en el caso de las plantas, los analisis de paternidad
permiten identificar en algunos casos de qué individuos adultos procede el material
genético que ha dado lugar a las nuevas plantulas de regenerado, o al menos estimar el
porcentaje de polen y semillas que procede de fuera de la zona en la que se han muestreado
los genotipos de los individuos adultos (Sork y Smouse 2006, Holderegger y Wagner
2008).

1.5. ¢Es el mantenimiento y fomento de la conectividad la mejor alternativa de
conservacion?

Hoy en dia estd sumamente extendida la idea de que el mantenimiento y fomento de la
conectividad ecologica es una pieza fundamental, y en ocasiones hasta la mas importante,
para la conservacion de la biodiversidad y las funciones ecoldgicas del territorio. Son
maltiples las iniciativas, recomendaciones de gestion, convenios, acuerdos internacionales e
incluso legislaciones donde podemos encontrar afirmaciones en este sentido, especialmente
si le sumamos ademas el término “fragmentacion” entendido como un proceso asociado a
una pérdida de conectividad. Aunque tales afirmaciones son, sin duda, ciertas en muchos
casos, en ocasiones pueden presentar el peligro de conducirnos a un énfasis poco reflexivo
y un tanto fundamentalista en el que se tome como axioma de aplicacidn en la conservacion
lo que en realidad es, a pesar de su indudable importancia, s6lo una de las posibles
alternativas de conservacién que tiene a su alcance el gestor. Dado lo complejas y variadas
que pueden ser las problematicas y necesidades de las especies y habitats, deben en cada
caso evaluarse y someterse a un juicio critico y reposado las propuestas que se puedan
realizar para que redunden de la manera mas efectiva y eficiente posible en la consecucion
de los objetivos de gestion. Podemos distinguir al menos dos casos en los que la
conectividad, o al menos algunos tipos de conectividad o de las medidas que habitualmente
se adoptan para favorecerla, no son necesariamente positivos o los mas adecuados para
alcanzar las metas de conservacion propuestas.
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1.5.1. Cuando la conectividad (o alguna de las modalidades de la misma) favorece a
especies 0 procesos no deseados desde el punto de vista de la gestion, o tiene efectos
contraproducentes sobre especies con alto valor de conservacion.

De la dependencia de la conectividad respecto a la especie o flujo ecolégico considerado se
deduce que un mayor grado de conectividad no tiene por qué ser siempre deseable, y que
los efectos de la conectividad son positivos o negativos dependiendo del proceso analizado.
Una alta conectividad puede ser buena cuando incrementa la movilidad y las tasas de
intercambio de los individuos de determinadas especies (incluidas las protegidas,
indicadoras, con valor de conservacion, etc.) pero resultar sin embargo negativa cuando el
proceso que se beneficia de ella es la propagacion de una plaga, una enfermedad, un
incendio forestal o una especie invasora (Noss 1987, Simberloff y Cox 1987). Dado que la
conectividad es funcional y dependiente del proceso analizado, es necesario gestionar el
mosaico del paisaje desde esa perspectiva, buscando compatibilizar el mantenimiento o
incremento de la conectividad para unos procesos a la vez que se reduce para otros (Saura
2009). Por ejemplo, un cortafuegos de una determinada anchura puede ser muy efectivo
para detener el avance de un incendio forestal (al menos mientras éste no supere una
determinada intensidad), y sin embargo ser totalmente permeable a efectos del movimiento
de las especies de fauna y la dispersion de p6lenes y semillas. En otros casos sin embargo
puede ser mas complejo crear o restaurar determinados elementos del paisaje (tales como
un corredor) de manera que sean Utiles para unos determinados procesos mientras que al
mismo tiempo no actlen favoreciendo la propagacion de otros considerados como no
convenientes.

En la literatura se han descrito diversos ejemplos de potenciales efectos indeseados
de los corredores u otras modalidades de fomento de la conectividad (Noss 1987,
Simberloff y Cox 1987, Hess 1994). Tal es el caso del posible incremento del acceso de los
predadores a las poblaciones de las especies amenazadas o de interés (véase no obstante
Little et al. [2002]), del potencial aumento de la tasas de inmigracién a zonas de habitats de
baja calidad en las que se produzca una alta mortalidad de dichas especies (actuando como
zonas sumidero que incluso reduzcan sus posibilidades de persistencia o viabilidad en el
conjunto del paisaje), o del posible incremento de las tasas de propagacion de una
enfermedad contagiosa entre los individuos de una misma especie que puede incrementar la
probabilidad de extincion de sus poblaciones. En cada caso debera valorarse si estos efectos
se pueden presentar realmente, y en qué magnitud, y si pueden llegar a contrarrestar y
superar los posibles beneficios que se esperan del incremento de conectividad para las
especies y procesos de interés.

En general, la conveniencia de invertir grandes sumas de dinero en la creacion de
corredores lineales ha sido un aspecto controvertido y sometido a un intenso debate, en el
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que podemos encontrar los puntos de vista mas criticos en articulos como los de Simberloff
et al. (1992), Niemeld (2001) o Hodgson et al. (2009). En algunos casos, la
permeabilizacion de la matriz en un sentido mas amplio y difuso puede ser mas conveniente
que el propio establecimiento de corredores lineales, a pesar de la mayor visibilidad social
que puedan tener estos Gltimos.

1.5.2. Cuando la conectividad, aun teniendo efectos positivos sobre las especies de
interés, no es la mejor alternativa de conservacion por mostrar menos beneficios que
otras posibilidades de gestion o una pobre relacién entre la inversion requerida y los
resultados efectivos obtenidos.

En general, el mantenimiento de la conectividad no es la Unica respuesta posible ante la
pérdida y fragmentacion de los habitats, sino parte de un conjunto mas amplio de opciones
disponibles para adaptarse y responder a los cambios que se producen en el paisaje (Bennett
et al. 2006). Incluso cuando nos centramos en las especies de fauna de mayor interés, la
conectividad, aun siendo beneficiosa, no tiene por qué ser siempre la mejor alternativa de
conservacion. En un contexto de recursos limitados para la gestién y conservacion, otras
estrategias como la proteccién y restauracion de las mejores zonas de habitat por si mismas
pueden ser mas eficientes.

En este sentido, los gestores pueden seleccionar las zonas a conservar siguiendo al
menos dos criterios diferenciados. En primer lugar (criterio A), pueden seleccionar las
mejores zonas de habitat por si mismas, atendiendo a sus caracteristicas intrinsecas
individuales (superficie o calidad de habitat, tamafio poblacional, etc.), e ignorando los
aspectos relacionados con la configuracion del paisaje y la conectividad entre las diferentes
zonas de habitat. Por otro lado (criterio B), pueden aplicar algin método que seleccione las
zonas de manera que se potencie la conectividad y cohesion espacial de la red de espacios
protegidos (McDonnell et al. 2002, Cabeza 2003, Araudjo et al. 2004). Obviamente, las
mejores zonas para mantener la conectividad (criterio B) no tienen por qué coincidir con
aquellas que presentan las mejores caracteristicas de habitat por si mismas (criterio A). La
incorporacion de criterios de conectividad en el proceso de seleccion de espacios protegidos
puede llevar a excluir alguna de las mejores zonas consideradas individualmente (criterio
A) para permitir la incorporacion a la red de otras que por si mismas son comparativamente
pobres o subdptimas pero que potencian la conectividad entre el resto de espacios (Cabeza
2003). Por tanto, en cualquier plan de conservacién debe buscarse un equilibrio entre la
importancia relativa asignada a las caracteristicas intrinsecas de las teselas del habitat por
un lado y a la conectividad entre las zonas de habitat (topologia de la red, configuracion del
paisaje) por el otro (Saura y Rubio 2010). Una de las mayores limitaciones de muchos de
los enfoques actuales relacionados con la conectividad es que los gestores deben decidir a
priori, y en general de una manera al menos parcialmente subjetiva, si la conectividad entre
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teselas o espacios es realmente un aspecto de gran relevancia para sus objetivos de
conservacién. Si no es el caso, podrian decidir que seleccionar para su conservacion
simplemente las zonas de habitat mas extensas y de mejor calidad (criterio A) es suficiente
o0 incluso una estrategia mas adecuada (Ferrari et al. 2007, Hodgson et al. 2009). Si los
gestores deciden incorporar la conectividad en el disefio de la red de espacios protegidos,
deben decidir ademés cdmo combinar y qué peso dar a las propuestas resultantes de esos
dos posibles criterios (A y B). Este puede ser un paso problematico y subjetivo, y que
conduce en muchas ocasiones a decisiones arbitrarias en la asignacién de estos pesos en el
plan final de conservacion (McDonnell et al. 2002, Williams y Aradjo 2002, Cabeza 2003,
Nicholson et al. 2006).

En este contexto, existen metodologias que permiten evaluar especifica y
objetivamente los beneficios relativos de la conservacion o mejora de la conectividad frente
a algunas otras alternativas de gestion. En concreto, el uso de los indices de disponibilidad
de habitat (ver apartado 1.3) y sus fracciones (ver apartado 1.3.4) permite resolver buena
parte de estas cuestiones de una manera natural, al cuantificar y considerar ambas
alternativas (criterio A y B) dentro de un marco analitico integrado (Saura y Rubio 2010).
Mediante el uso de indices como IIC o PC se evita el riesgo de dar un peso excesivo (0
insuficiente) a las consideraciones de conectividad en los planes de conservacién. Si la
conectividad entre las teselas de habitat individuales no constituye un riesgo o factor clave
para la conservacion de la disponibilidad de habitat de una determinada especie, estos
indices identificaran las teselas de conservacion prioritaria atendiendo simplemente a sus
caracteristicas intrinsecas (criterio A). Si por el contrario la conectividad es un factor clave
en el problema de conservacion planteado, 1IC o PC asignaran por si mismos el peso
adecuado a cada una de estas dos alternativas (A y B) dentro de un enfoque analitico
integrado derivado del concepto de disponibilidad de habitat a escala de paisaje (Saura y
Rubio 2010). Estos indices evitan tener que tratar la conectividad como un aspecto
disociado del resto de criterios de gestidn; por el contrario, integran en una Unica unidad de
medida las diferentes funciones ecoldgicas de las teselas de héabitat y de los enlaces
existentes entre ellas.

Ciertamente, no todas las especies y procesos ecoldgicos responden de igual manera
frente al mantenimiento o creacion de nuevos corredores o conexiones. Como se describid
en el apartado 1.3.4, son las especies con capacidades de dispersion intermedias (en
relacion con el patron espacial del paisaje y las distancias efectivas entre las teselas de
bosque) las que en mayor medida se benefician de los elementos conectores que puedan
existir en el paisaje, como queda cuantificado por la fraccion connector de los indices de
disponibilidad de habitat (ver Figura 1.6 para el indice PC). Para este caso de distancias
intermedias, las zonas clave para el mantenimiento de la disponibilidad del habitat son muy
diferentes de las mejores atendiendo exclusivamente a sus caracteristicas intrinsecas
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(criterio A). Ignorar la conectividad entre teselas en el plan de conservacion final dara lugar
a pobres resultados de conservacion y no esta justificado en este caso.

Por el contrario, cuando la movilidad de la especie es muy reducida y/o el habitat
esta confinado en teselas dispersas y muy alejadas unas de otras, la conectividad entre las
teselas est4d completamente perdida o es demasiado débil como para realizar una aportacién
significativa a la disponibilidad de habitat para la especie considerada, como indica un bajo
valor de las fracciones connector y flux (Fig. 1.6). En este caso, invertir los escasos recursos
en mantener o proteger determinados corredores o elementos conectores, ain no teniendo
efectos negativos directos sobre las poblaciones de las especies que se pretenden conservar,
serd posiblemente una estrategia de conservacion mucho menos eficiente y beneficiosa que
simplemente concentrarse en conservar los mejores y méas extensos nucleos de héabitat que
puedan existir en el paisaje, suponiendo que tengan capacidad de albergar por si solas
poblaciones viables a medio y largo plazo (Saura y Rubio 2010). Para especies con grandes
capacidades de dispersion y/o patrones del habitat continuos o semicontinuos, el invertir en
la conservaciéon o creacion de elementos conectores serd igualmente poco adecuado y
eficiente, aunque por distintos motivos, ya que los organismos se pueden mover fécil y
directamente entre cualquier par de unidades de habitat sin necesidad de acudir a corredores
o0 teselas puente concretos que faciliten tales movimientos dispersivos, como nuevamente
indica una baja aportacion de la fraccion connector para las distancias de dispersion mas
altas (Fig. 1.6).

En definitiva, el uso de este enfoque de disponibilidad de hébitat y sus fracciones
permite no sélo identificar las zonas criticas para la conectividad, sino evaluar con una base
s6lida en qué medida esas zonas criticas y criterios de conectividad son realmente
importantes para la conservacion de una determinada especie (Saura y Rubio 2010). Otras
contribuciones en este sentido desde los modelos y teoria de metapoblaciones pueden
encontrarse en articulos como el de Nicholson et al. (2006).

Finalmente, cabe destacar que las incertidumbres y falta de informacién fiable que
suele darse a la hora de alimentar algunos de los modelos e indices de conectividad,
especialmente los mas complejos (véase el apartado 1.2), asi como las incertidumbres
relativas a la propia respuesta efectiva de algunas de las especies a las variaciones en el
grado de conectividad del paisaje, pueden disminuir el atractivo y fiabilidad de las
recomendaciones de gestidn resultantes de un andlisis de conectividad, en comparacion con
otras alternativas mds cléasicas (y en las que la calidad y cantidad de informacion
disponibles es comparativamente mayor) como incidir de manera directa sobre la cantidad
y calidad del habitat sin atender a mayores complejidades espaciales (Hodgson et al. 2009).
Aungue el nuevo conocimiento cientifico utilizable a estos efectos va creciendo a un ritmo
mas que notable en los Gltimos afios, siempre quedara lugar para la incertidumbre en este
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ambito, dada la complejidad y variabilidad de la respuesta de las especies y procesos
relacionados con la conectividad, y las grandes escalas espaciales y temporales en las que
estos operan.

1.6. Algunas herramientas valiosas para el analisis de la conectividad del paisaje y su
integracién en los planes de conservacién de habitats y especies

A continuacién se describen algunas herramientas disponibles en forma de aplicaciones
informaticas independientes 0 de extensiones SIG que son valiosas para analizar la
conectividad del paisaje e integrarla en la conservacion y planificacion territorial. Se
recogen preferentemente herramientas disponibles de manera gratuita, o incluso de cddigo
abierto, que se sitlan dentro de la perspectiva conceptual que se ha ido repasando en
apartados previos, y que en algunos casos se pueden utilizar de manera combinada con
considerables sinergias para profundizar tanto en el entendimiento de los procesos
ecoldgicos asociados a la conectividad como en las recomendaciones de gestion utilizables
de manera practica y operativa.

1.6.1. Conefor

El Conefor (anteriormente Ilamado Conefor Sensinode) actualmente disponible en su
version 2.6 (http://www.conefor.org), es un programa informéatico de uso sencillo que
permite cuantificar la contribucion de cada tesela de habitat al mantenimiento o posible
mejora de la conectividad ecolégica (Saura y Torné 2009). Esta concebido como una
herramienta de apoyo a la toma de decisiones en la planificacion del paisaje. Sus c6digos
fuente estan disponibles bajo una licencia GNU GPL. El programa incluye diversos indices
basados en grafos, entre los que destacan por sus mejores prestaciones y propiedades los
indices I1C y PC descritos anteriormente. Conefor analiza la conectividad del paisaje desde
una perspectiva funcional, es decir, requiere datos acerca tanto de la distribucién del habitat
en el paisaje (aspecto estructural de la conectividad) como de las capacidades de dispersion
0 movimiento de las especies consideradas, habitualmente estimadas a través de la distancia
media, mediana 0 maxima de dispersién (aspecto funcional de la conectividad). En este
sentido, Conefor requiere dos archivos de entrada, el archivo de nodos y el archivo de
conexiones o enlaces, ambos en formato estandar de texto ASCII, seglin se describe en
mayor detalle en su manual de usuario. Ambos archivos se pueden generar en el formato
requerido por Conefor directamente a partir de las extensiones SIG (Conefor Inputs) para
ArcGis 9.x y ArcView 3.x, que trabajan con distancias euclideas y se distribuyen junto con
el propio Conefor a través de su pagina web (http://www.conefor.org). En el caso de que se
desee trabajar con distancias efectivas o de minimo coste a través de una superficie de
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friccién, se pueden utilizar otras herramientas que se describen méas adelante para
proporcionar el archivo de conexiones en el formato requerido por Conefor.

Conefor proporciona diferentes resultados, siendo el mas destacado el de la
cuantificacion de la importancia de cada uno de los nodos o teselas de habitat para el
mantenimiento de la conectividad global del paisaje. Ello permite priorizar las zonas
criticas de acuerdo con este aspecto, y proporciona un criterio objetivo y cuantitativo para
la seleccion de las zonas de mayor valor de conservacién. Conefor también permite evaluar
y cuantificar el mayor o menor beneficio de nuevas zonas de habitat que se puedan crear en
el territorio, como consecuencia por ejemplo de programas de reforestacion o restauracion
de habitats. Otros resultados del Conefor proporcionan informacién complementaria sobre
el paisaje y su grado de conectividad, tales como el valor global de los indices para el
conjunto del paisaje, el componente o0 region conexa a la que pertenece cada tesela de
habitat, o las probabilidades de dispersién estimadas entre cada par de teselas. Los archivos
de resultados se pueden grabar en formato de texto, lo que permite su rapido vinculo e
integracion en SIG y otros programas informaticos para su posterior analisis y combinacion
con otras capas de informacion.

El Conefor es una herramienta que contintia en desarrollo, méas alla de la versién 2.6
disponible actualmente en la web, y en un futuro préximo se tiene previsto publicar una
nueva compilacion con nuevas prestaciones y funcionalidades nuevas, tales como la
posibilidad de trabajar con conexiones asimétricas, dado que en su estado actual las
conexiones son obligadamente simétricas.

Desde su reciente publicacion en junio de 2007, Conefor ha tenido una amplia
difusion y ha sido utilizado en diversas aplicaciones y casos de estudio relacionadas con la
conectividad y realizadas por numerosos grupos en diferentes paises y zonas de estudio
(Espafia, Suecia, Finlandia, Francia, EE.UU., Canad4, Brasil, China, Italia, Puerto Rico,
México, el conjunto de la Unidn Europea, etc.), como se puede ver en
http://www.conefor.org/applications.html.

1.6.2. PathMatrix

PathMatrix es una extension para ArcView 3.x desarrollada por Ray (2005) que permite
calcular los caminos de minimo coste y el coste acumulado de movimiento (distancia
efectiva) entre cada par de nodos o teselas de hébitat. Para su uso es necesario contar con la
extension Spatial Analyst de ArcView. PathMatrix se puede descargar libremente desde
http://cmpg.unibe.ch/software/pathmatrix/. Requiere como datos de entrada una capa de
teselas de habitat, que seran los puntos de partida y destino de los caminos de minimo coste
a calcular, y una capa en formato raster (superficie de friccion) en la que se asigne en cada
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uno de los pixeles un valor de resistencia al movimiento por toda la zona de estudio (ver
apartado 1.4.2). En general, las limitaciones computacionales asociadas a este tipo de
métodos hacen que no sea posible procesar con PathMatrix paisajes en los que existan (o se
hayan diferenciado) mas de unas 200 unidades de habitat.

Los resultados proporcionados por PathMatrix se pueden utilizar directamente en
Conefor para caracterizar las conexiones entre las unidades de héabitat. Para ello, basta con
seleccionar en PathMatrix la opcion IBD como el formato en el que se generaran los
resultados, y el archivo resultante con las distancias efectivas (coste acumulado a lo largo
del camino de minimo coste entre cada par de teselas) estara ya exactamente en el formato
requerido para su uso como archivo de conexiones por Conefor. El Unico cambio que se
requiere es eliminar la primera linea de texto que aparece en el archivo generado por
PathMatrix, lo que se puede hacer con un editor de texto cualquiera. Existen multitud de
estudios que han utilizado en mayor o menor medida esta extension; una lista completa
puede obtenerse en la pagina web de PathMatrix.

1.6.3. Circuitscape

Circuitscape es un programa informatico que implementa recientes desarrollos y
adaptaciones de la teoria de circuitos al estudio de la conectividad del paisaje. Esta
disponible para su descarga desde http://www.circuitscape.org/, junto con sus codigos
fuente en lenguaje Phyton. Circuitscape mejora el enfoque descrito anteriormente del
camino de coste minimo entre dos zonas de habitat al considerar simultdneamente los
efectos y contribucion de todos los posibles caminos de dispersidn existentes en el paisaje,
y no sélo del de menor coste (McRae et al. 2008), tal como se trat6 en el apartado 1.4.3.

En Circuitscape los paisajes quedan representados como superficies de conductancia
y modelados como grafos de conexiones simétricas, con mayores 0 menores resistencias al
movimiento asignadas a las distintas zonas del paisaje (superficie de friccion), de manera
similar al caso de PathMatrix. No obstante, las limitaciones computacionales para el uso de
Circuitscape son todavia mas patentes que en el caso de PathMatrix, y en el estado actual de
este programa informatico en general no sera posible procesar paisajes representados por
capas raster con un nimero de pixeles demasiado grande. Los resultados proporcionados
por Circuitscape pueden también utilizarse para caracterizar las conexiones entre nodos y
proporcionarse como el archivo de conexiones de entrada para el Conefor.

1.6.4. Corridor Designer

Corridor Designer (Majka et al. 2007) es un conjunto de herramientas disponibles como un
Toolbox de ArcGIS 9 y una extension para ArcMap (que requiere contar con Spatial
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Analyst) que se pueden descargar desde http://www.corridordesign.org/ junto con una
abundante documentacién de ayuda al usuario. Aungue incluye una variedad de funciones y
opciones de proceso mas o menos directamente relacionadas con el disefio de corredores,
podemos destacar por un lado las herramientas que incorpora para crear modelos de calidad
0 adecuacion del habitat para una determinada especie, y a partir de ellos estimar los
valores de permeabilidad en la superficie de friccion como inversa de los valores de
adecuacion del habitat resultantes de esos modelos, tal y como se apunté en el apartado
1.4.2. Por otro lado, Corridor Designer evita tener que restringirse a una caracterizacion de
un corredor como un camino de coste minimo de un Unico pixel de anchura (véase el
apartado 1.4.3), permitiendo seleccionar zonas de bajo coste y suficiente anchura (situados
0 no en torno al camino de minimo coste) y que puedan en la practica servir de corredores
efectivos para la especie o especies de interés. Complementariamente permite valorar la
distancia que tendrian que recorrer los individuos para desplazarse de unas zonas de héabitat
a otras a través de esas franjas o corredores, asi como identificar qué puntos a lo largo de
las mismas pueden actuar como cuellos de botella 0 zonas mas vulnerables por contar con
una menor anchura de zonas de bajo coste favorables para la dispersion. Finalmente
también ayuda a identificar, mas alla del optimo desde el punto de vista bioldgico, otros
corredores alternativos con caracteristicas relativamente buenas (dado que en la practica no
todas las propuestas seran igualmente posibles o factibles a la hora de implementarlas sobre
el terreno), asi como a comparar la calidad de estos otros corredores con el Gptimo
identificado inicialmente.

1.6.5. Guidos

Guidos (Graphical User Interface for the Description of image Objects and their Shapes)
es un programa informéatico que aplica técnicas de morfologia matematica (MSPA,
Morphological Spatial Pattern Analysis) a paisajes binarios (habitat y no habitat) para
clasificar y describir los patrones espaciales del paisaje con una muy notable eficiencia
computacional (Vogt et al. 2007, Soille y Vogt 2009). En este enfoque las zonas de hébitat
son clasificadas en siete categorias (core, islet, perforation, edge, loop, bridge, branch),
entre las que destaca la correspondiente a los conectores estructurales (bridges), que son
elementos sin area interior (para la distancia al borde especificada) que conectan en sus dos
extremos con teselas de habitat que si tienen presencia de tal area interior. Guidos también
incluye otras prestaciones propias de los sistemas de informacidon geografica como la
posibilidad de grabar los mapas réaster de resultados en el formato Google Earth. Se puede
descargar desde http://forest.jrc.ec.europa.eu/download/software/guidos. Ha sido utilizado
para caracterizar los patrones espaciales de los bosques por la Comisién Europea y el US
Forest Service. Mientras que Guidos y las técnicas MSPA en él implementadas son capaces
de identificar y clasificar los patrones del paisaje, Conefor es especialmente adecuado para
valorar la contribucion de cada uno de los elementos conectores (bridges) a la conectividad
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estructural del conjunto del paisaje. En este sentido, la Gltima versidén de Guidos integra
alguna de las prestaciones del Conefor a fin de priorizar los elementos identificados por
Guidos en términos de su importancia para el mantenimiento de la conectividad estructural.

1.6.6. Otras herramientas de interés

A continuacién se indican mas brevemente otras herramientas potencialmente interesantes
para el anlisis de la conectividad del paisaje disponibles en el afio 2010:

e LQGraph (Fuller y Sarkar 2006) construye un &rbol de expansiéon minima a través
de zonas de habitat a conservar para reforzar la conectividad entre una red de espacios
protegidos ya existente, a través de caminos de coste minimo. Un arbol de expansion
minima (minimum spanning tree) se puede definir aproximadamente como un conjunto de
enlaces que interconecta entre si todos los nodos (todas las unidades de habitat en el paisaje
reunidas en un Gnico componente) con el menor nimero de enlaces posible. LQGraph se
puede descargar desde http://uts.cc.utexas.edu/~consbio/Cons/ResNet.html (junto con otras
herramientas mas o menos afines desarrolladas por este mismo grupo).

e FunConn (Functional Connectivity Model) incluye un médulo para modelar la
distribucion del habitat y otro para el andlisis de las redes de conectividad. Este Gltimo
permite, entre otras prestaciones, calcular los caminos mas cortos entre los nodos y también
el arbol de expansién minima. FunConn requiere contar con ArcGIS 9.1 y la extension
Spatial Analyst y se puede descargar desde http://www.nrel.colostate.edu/projects/starmap/
funconn_index.htm.

e JMatrixNet es un programa desarrollado en Java que permite identificar
componentes y redes de teselas de habitat existentes en el paisaje, partiendo de una imagen
(formato réaster) en la que estan identificadas las celdas de habitat. Se puede descargar desde
http://www.ecology.su.se/JMatrixNet/.

o Pajek es, al igual que las dos siguientes, una herramienta genérica que permite el
analisis de redes de muy diferente tipo, y aunque no esta orientado especificamente al
analisis de la conectividad del paisaje contiene potentes funciones y métricas, tanto de
visualizacién como de andlisis, que le pueden hacer util para el estudio de las redes
ecologicas en el territorio. Se puede descargar desde http://pajek.imfm.si/doku.php y
http://vlado.fmf.uni-1j.si/pub/networks/pajek/.

e Ucinet, desarrollado de hecho pensando en las redes sociales, cuenta con unas
posibilidades de aplicacion en el &mbito de la conectividad del paisaje similares a las de la
herramienta anterior, pero con prestaciones todavia mas potentes, depuradas y faciles de
manejar de cara al usuario (pero por el contrario s6lo disponible gratuitamente en una
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version de demostracién utilizable durante 60 dias). Se puede descargar desde
http://www.analytictech.com/ucinet/.

e CoSBiLab Graph es un programa para la visualizacion, andlisis y modificacion de
redes y que permite el célculo de diversas métricas de grafos sobre las mismas. Esta
disponible en http://www.cosbi.eu/index.php/research/prototypes/graph.

1.7. Ejemplo de aplicacion: zonas criticas para la conservacion de la conectividad del
habitat del urogallo en Catalufia.

1.7.1. Descripcion general del caso de estudio

En este apartado se trata un caso de estudio en la aplicacion de una de las metodologias y
herramientas para el analisis de la conectividad del paisaje tratadas en apartados anteriores.
En concreto, se aplica el programa informatico Conefor y el indice de la probabilidad de
conectividad (PC) y sus tres fracciones para identificar las zonas criticas para el
mantenimiento de la conectividad y disponibilidad del habitat del urogallo (Tetrao
urogallus aquitanicus) a escala regional en Catalufia. Se valora en qué medida los espacios
de la Red Natura 2000 y del Plan de Espacios de Interés Natural de Catalufia son efectivos
para proteger esas zonas criticas, y se sefialan algunas zonas no cubiertas por estos espacios
en las que serian necesarias medidas adicionales de proteccion. Ademas, se identifican los
montes de gestion publica en Catalufia con mayor relevancia para preservar los elementos
conectores para el urogallo, en los que se deberia priorizar una gestion forestal orientada al
mantenimiento y fomento de las poblaciones de esta especie y de las caracteristicas del
hébitat que le son propicias.

El urogallo es una especie amenazada en esta region debido principalmente a la
alteracion de las caracteristicas y estructura espacial de su habitat (pérdida de superficie,
fragmentacion, nlcleos poblacionales funcionalmente aislados), compuesto principalmente
de bosques del piso altimontano y subalpino de Pinus uncinata y, en menor medida, de
Pinus sylvestris, Abies alba y Fagus sylvatica. A la hora de elegir las zonas de canto y de
invernada el urogallo selecciona bosques maduros, estructuralmente heterogéneos y con
presencia de ecotonos (Storch 1995). También es importante, especialmente en las zonas de
cria, la presencia de una cubierta arbustiva compuesta por Vaccinium myrtillus,
Rhododendron ferrugineum, Buxus sempervirens, Arctostaphylos uva-ursi y Juniperus
communis que tenga una cobertura minima del 50-60% (Estrada et al. 2004). Para mejorar
el estado de conservacion de la especie es necesario mantener (y en algunos casos
recuperar) la conexion entre las poblaciones, de manera que se minimice la mortalidad y se
favorezca la dispersién de los individuos. El conocimiento disponible sobre el urogallo
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sugiere que los movimientos entre teselas son limitados y dependen de la capacidad de
dispersion de los individuos (Segelbacher et al. 2003), por lo que el analisis de conectividad
planteado resulta de interés para esta especie.

Este caso de estudio parte de aplicaciones previas realizadas en este mismo sentido
(Pascual-Hortal y Saura 2008a, 2008b), aqui ampliadas y mejoradas considerando: (1) datos
mas ajustados a las caracteristicas de la dispersion de la especie en la zona de estudio
(Menoni 1991), y (2) una profundizacion en la interpretacion y nivel de detalle de los
resultados obtenidos mediante el desglose de la importancia de las zonas de habitat en las
tres fracciones que cuantifican separadamente las diferentes maneras en las que una tesela
de habitat puede contribuir a la conectividad y disponibilidad de habitat para el urogallo en
Catalufia (véase el apartado 1.3.4).

Todos los datos espaciales de partida necesarios para la resolucion de este caso de
estudio se pueden descargar desde http://scoc.ornitologia.org/ y http://www20.gencat.cat
[portal/site/dmah (en el enlace de "Cartografia®), o en su lugar en http:/
dmah.nexusgeografics.com/, segin se indica mas adelante. Por otro lado, también el propio
Conefor 2.6 se puede descargar gratuitamente desde http://www.conefor.org.

La aplicacién de la metodologia y del programa Conefor a este caso de estudio
requiere por un lado contar con un mapa de la distribucidn del habitat del urogallo en la
zona, y por otro caracterizar las conexiones entre las diferentes unidades de héabitat
identificadas, segun se describe en los siguientes apartados para este ejemplo de aplicacion
concreto.

1.7.2. La distribucion del habitat del urogallo en Cataluia

Las zonas de habitat del urogallo se identificaron a partir de los mapas de abundancia del
Atlas de las Aves Nidificantes de Catalufia (Estrada et al. 2004). Estos mapas se obtuvieron
como resultado de censos de presencia/ausencia de cada una de las aves nidificantes en esta
region (y entre ellas el urogallo) en mas de 3.000 cuadriculas UTM 1 x 1 km (Estrada et al.
2004). Para estimar la distribucion del habitat del urogallo en todas las cuadriculas 1 x 1 km
en Catalufia (y no s6lo en aquellas muestreadas en dichos censos) se aplic6 en este atlas una
modelizacion del nicho ecoldgico (Guisan y Zimmerman 2000), segun se describe con
mayor detalle en Estrada et al. (2004). EI mapa de distribucion del habitat resultante para el
urogallo (asi como para el resto de especies de aves consideradas en dicho atlas) se puede
descargar directamente desde http://scoc.ornitologia.org/.

Dada la estructura de la informacion de este atlas, para la construccion del grafo y
los andlisis de conectividad subsiguientes se han considerado como nodos las cuadriculas


http://scoc.ornitologia.org/�
http://www20.gencat.cat/portal/site/dmah�
http://www20.gencat.cat/portal/site/dmah�
http://dmah.nexusgeografics.com/�
http://dmah.nexusgeografics.com/�
http://www.conefor.org/�
http://scoc.ornitologia.org/�

Métodos y herramientas para el andlisis de la conectividad del paisaje 39

UTM 1 x 1 km, y se ha tenido en cuenta como hébitat de la especie Gnicamente aquellas
cuadriculas en las que la probabilidad de aparicion del urogallo era mayor o igual a 0,2,
resultando en un total de 522 nodos o cuadriculas 1 x 1 km (Fig. 1.7). El atributo
considerado para diferenciar las caracteristicas de cada uno de estos nodos fue la
probabilidad de aparicion del urogallo, considerada en el atlas como un estimador de la
densidad poblacional o calidad del habitat forestal para la especie. Estos datos presentan la
particularidad de que muchos de los nodos (cuadriculas) son adyacentes entre si (Fig. 1.7),
aunqgue difieren en los valores del atributo (probabilidad de aparicién) correspondientes a
cada uno de ellos.

1.7.3. Dispersion del urogallo y conexiones entre las unidades de habitat

Una vez identificados los nodos, corresponde modelar los enlaces o conexiones entre los
mismos. En este caso de estudio trabajaremos con el indice PC y el modelo probabilistico
de conexiones que le es propio (ver apartado 1.3.3), por lo que es necesario estimar la
probabilidad directa de dispersion del urogallo (pj) entre cada par de cuadriculas. Para ello,
contamos con datos de seguimiento de individuos machos (jévenes y adultos) realizados en
el Pirineo francés (Menoni 1991), que estiman una distancia de dispersion mediana de 5 km
para esta especie. Asi, la probabilidad de dispersion directa entre cada par de cuadriculas
(pij) se ha obtenido mediante una curva exponencial negativa en funcion de la distancia
euclidea entre nodos (distancia de borde a borde de las cuadriculas) ajustada de modo que
p;=0,5 para esa distancia de 5 km, y que p;=1 cuando la distancia entre cuadriculas es igual
a cero, de manera similar a otros estudios (Keitt et al. 1997, Hanski y Ovaskainen 2000,
Urban y Keitt 2001, Saura y Pascual-Hortal 2007). De este modo suponemos que el coste
(en términos de disminucion de la probabilidad de dispersion directa entre dos nodos) del
movimiento entre cuadriculas adyacentes (distancia cero de borde a borde) es nulo, o lo que
es lo mismo, que es seguro que los individuos pueden moverse de una cuadricula a la
adyacente. Aunque esta es una simplificacion a los efectos de este ejemplo de analisis, el
mismo procedimiento (datos de partida, programa informético e indice de conectividad) se
podria aplicar bajo otros supuestos 0 maneras de considerar y modelar las conexiones entre
las unidades de habitat diferenciadas. Por otro lado, en este ejemplo de aplicacion tratamos
como homogénea la matriz del paisaje. Es decir, no consideramos los diferentes tipos de
cubierta y usos del suelo existentes entre las zonas de habitat, mas o menos permeables para
los movimientos dispersivos del urogallo, lo que habitualmente se cuantifica mediante
modelos de friccion y caminos de minimo coste (véanse los apartados 1.4.2 y 1.4.3). Sin
embargo, estas consideraciones se podrian incorporar dentro del mismo procedimiento de
analisis, estimando las p;; entre los nodos a partir de una distancia efectiva resultante de una
superficie de friccion y los caminos de coste minimo proporcionados por PathMatrix, los
corredores de una determinada anchura a través de dichas superficies de friccion
identificados con Corridor Designer, o las estimaciones de conductancia considerando la
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contribucion de multiples caminos a través de la superficie de friccion que proporciona
Circuitscape, herramientas todas ellas descritas en el apartado 1.6.

1.7.4. Andlisis de conectividad: identificacion de areas criticas para el urogallo y su
interpretacion

Tras procesar esta informacién en un SIG en primer lugar y en el programa Conefor
posteriormente (donde se realiza el andlisis de conectividad en si mismo), se ha obtenido
para cada una de las cuadriculas UTM 1 x 1 km que conforman el habitat del urogallo su
importancia (dPC) para la conectividad global del paisaje, y se ha desglosado dicha dPC en
las tres fracciones en las que puede dividirse este indice (dPCintra, dPCflux,
dPCconnector). De esta manera, pueden priorizarse y clasificarse las diferentes zonas de
habitat (cuadriculas 1 x 1 km) en funcion de la contribucién que cada una de ellas hace al
mantenimiento de la conectividad global del conjunto del hébitat de la especie. Los
resultados se presentan graficamente en las Figuras 1.7, 1.8, 1.9y 1.10, agrupados en

A I Red Natura 2000y PEIN [l 0.007 - 0.128
Importancia (%) para la B 01290238
conectividad global [ 0.239-0.309

segin dPC [ |os310-

Figura 1.7. Importancia de cada una de las cuadriculas para la conectividad y disponibilidad global de
habitat en el paisaje para el urogallo (dPC, %). Los resultados se muestran superpuestos sobre los
espacios de la Red Natura 2000 y PEIN en Catalufia, obtenidos del Departament de Medi Ambient i
Habitatge de la Generalitat de Catalunya en sus versiones actualizadas a 14/09/2007 para la Red Natura
y a 30/04/2008 para el PEIN (disponibles en http://www20.gencat.cat/portal/site/dmah [en el enlace de
"Cartografia™], o en http://dmah.nexusgeografics.com/).
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diez clases de igual superficie de habitat. De cara a la gestion, las clases con una mayor
importancia para la conectividad global (dPC) contienen las localizaciones de conservacion
prioritaria (Fig. 1.7).

En primer lugar, podemos observar que existen algunas cuadriculas en las que dPC
alcanza valores superiores al 2,7% (Fig. 1.7), lo cual es un valor muy elevado dado que el
habitat del urogallo queda representado por un total de 522 cuadriculas 1 x 1 km en el
conjunto de Catalufia, con lo que la aportacion al habitat total de la especie que
corresponderia a cada una de las cuadriculas en términos de superficie seria sélo del 0,19%.
Esto nos indica que la importancia para la conectividad se concentra en unas pocas
cuadriculas que juegan un papel critico y a las que por tanto es necesario y prioritario
dirigir los esfuerzos de gestion y conservacion.

Por otro lado, el 78,5 % de la importancia total para la conectividad se encuentra
dentro de los espacios que forman parte de la Red Natura 2000 o del Plan de Espacios de
Interés Natural (PEIN) de Catalufia (suma de la dPC de cada cuadricula incluida dentro de
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Figura 1.8. Importancia de cada una de las cuadriculas de habitat del urogallo de acuerdo con la
fraccion dPCintra (%). Los resultados se muestran superpuestos sobre los espacios de la Red Natura
2000y PEIN en Catalufia.
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esos espacios, o de la parte proporcional de la misma en caso de cuadriculas situadas sélo
parcialmente en su interior). A pesar de que es un porcentaje relativamente elevado, existen
algunas zonas de notable importancia segiin dPC que no estan cubiertas por estas redes de
espacios protegidos en Catalufa (Fig. 1.7), y que se configuran como corredores
discontinuos o teselas puente (stepping stones) entre nucleos de habitat en las que se
deberian ampliar estos espacios o aplicar otras medidas de proteccién adicionales para
preservar el papel crucial que juegan para la conectividad del urogallo. En este sentido,
cabe destacar que en el Plan Territorial Parcial del Alto Pirineo y Valle de Aran, aprobado
por la Generalitat de Catalufia en el afio 2006, incluye, méas alla de las redes de espacios
protegidos mencionadas, zonas de proteccién especial por su valor como conectores
biolégicos. Estimaciones preliminares realizadas siguiendo esta misma metodologia indican
que los conectores bioldgicos aprobados en este plan territorial parcial consiguen cubrir del
orden de la mitad de las zonas criticas para la conectividad (dPC) no cubiertas por la propia
Red Natura 2000 o los espacios PEIN.

Estas consideraciones las podemos refinar atendiendo separadamente a los
resultados de cada una de las tres fracciones de dPC. En primer lugar dPCintra (Fig. 1.8)
estima la contribucién a la disponibilidad total de habitat realizada por el habitat disponible
dentro de cada una de las cuadriculas, consideradas como elementos aislados dentro del
mosaico territorial. Como se puede observar, los valores de dPCintra son muy bajos en
comparacion con los de las otras fracciones (Fig. 1.8). Ello indica que para esta especie y
distribucion del hébitat la conectividad entre teselas (recogida por dPCflux vy
dPCconnector) juega un papel fundamental para el mantenimiento de la disponibilidad total
de habitat, y que una hipotética pérdida completa de las conexiones (p;=0) entre las
distintas zonas de habitat (cuadriculas 1 x 1 km) supondria un impacto muy grande para la
viabilidad de las poblaciones de urogallo. Estos bajos valores de dPCintra son también
consecuencia del relativamente pequefio tamafio de los nodos individuales, segun la forma
en la que se ha modelado el paisaje, en el que se han separado en nodos diferenciados
cuadriculas adyacentes que en algunos casos podrian jugar en la practica el papel de
superficies de habitat continuas.

Los valores de dPCflux (Fig. 1.9) estiman las cuadriculas que reciben (o de las que
parte) un mayor flujo de dispersion de (hacia) otras zonas de habitat del urogallo. Por tanto,
éstas serian las zonas prioritarias para asegurar el éxito de una eventual reintroduccion de
individuos, o aquellas en las que cabria esperar una mayor diversidad genética dentro de las
poblaciones de urogallo.
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Figura 1.9. Importancia de cada una de las cuadriculas de habitat del urogallo de acuerdo con la
fraccion dPCflux (%). Los resultados se muestran superpuestos sobre los espacios de la Red Natura 2000
y PEIN en Catalufia.

Finalmente, la fraccion dPCconnector (Fig. 1.10) nos indica la importancia de las
diferentes unidades de habitat en funcién de su posicion topoldgica dentro de las redes de
conectividad, evaluando su papel como conectores o teselas puente (stepping stones) entre
otras zonas de hébitat. Se puede observar en la Figura 1.10 que s6lo una parte del total de
cuadriculas desempefia en la practica un papel conector de acuerdo con el estudio realizado
(dPCconnector > 0), pero que al mismo tiempo es en esta fraccion en la que se alcanzan
algunos de los valores de importancia mas altos (Fig. 1.10). Ello recalca la importante
contribucion de la fraccién dPCconnector a la conectividad y disponibilidad total de habitat
(dPC) en el conjunto de Catalufia, asi como el papel clave de los elementos conectores y
corredores discontinuos (caracterizados mediante dPCconnector) para la conservacion del
urogallo.

Dado el marcado caracter forestal de la especie, y con el objetivo de ilustrar como
los resultados obtenidos pueden utilizarse también para realizar propuestas y
recomendaciones de gestion forestal, se ha combinado la informacién proveniente del
analisis de conectividad con la capa de montes de gestion publica en Catalufia (declarados
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Figura 1.10. Importancia de cada una de las cuadriculas de habitat del urogallo de acuerdo con la
fraccion dPCconnector (%). Los resultados se muestran superpuestos sobre los espacios de la Red
Natura 2000 y PEIN en Catalufia.

de utilidad publica y/o consorciados con la administracion forestal) (Fig. 1.11). De esta
manera, se han identificado aquellos montes que son mas relevantes para el mantenimiento
de la conectividad global del habitat del urogallo de acuerdo con dPC (Fig. 1.11). Se puede
observar como en unos pocos montes de la provincia de Lleida se concentra la mayor parte
de la importancia en términos de conectividad. En concreto, el monte de Muntanya en el
término municipal de Espot (comarca del Pallars Sobird) alberga el 19,7 % de la dPC
acumulada en el conjunto de Catalufia, seguido por los montes de Riberes de Sant Nicolau
(término municipal de La Vall de Boi, comarca de la Alta Ribagorga) y Obaga i Solana
(término municipal de Alins, comarca del Pallars Sobira) con un 15,1 % y 14,9 % de la
dPC total respectivamente (Fig. 1.11).

Por tanto, es en estos montes donde debe priorizarse una gestion forestal orientada a la
proteccion y mejora de la estructura y composicién de la vegetacién segin los
requerimientos de esta especie y evitando, en todo caso, la pérdida de la calidad y superficie
del habitat. La ejecucion de una gestion acorde con sus requerimientos espaciales y
ecoldgicos puede ser clave para la conservacion y viabilidad a largo plazo de la especie,
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Figura 1.11. Importancia para la conectividad global del habitat del urogallo (dPC, %) acumulada en
cada uno de los montes de gestién publica con presencia de habitat de esta especie. Los valores
acumulados se han calculado como suma de los valores de dPC en cada una de las cuadriculas situadas
en el interior de cada monte, o de su parte proporcional en el caso de cuadriculas parcialmente situadas
dentro el monte. La capa de montes de gestion publica se ha obtenido del Departament de Medi Ambient
i Habitatge de la Generalitat de Catalunya en su versién actualizada a 13/06/2008 (disponibles en
http://dmah.nexusgeografics.com/).

dado el alto impacto potencial que tienen estos montes (zonas criticas) en la conectividad
del habitat del urogallo en escalas amplias.
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