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Introduccié general

Recuperacio6 dels ecosistemes mediterranis després del foc

Les pertorbacions sé6n una de les majors fonts d’heterogeneitat temporal i espacial en
I'estructura i dinamica de les comunitats naturals (Sousa 1984), i una de les fonts naturals de
pertorbaci6 més importants en els ecosistemes mediterranis és el foc (Whelan 1995). La
resposta de les comunitats de plantes mediterranies front el foc esta ampliament documentada
(per exemple Trabaud & Lepart 1980; Trabaud 1981; Keeley 1986; Bond & van Wilgen 1996;
Ojeda et al. 1996; Thanos 1999; Kutiel 2000), considerant una elevada resiliéncia d’aquestes
comunitats al foc mitjangant un procés d’autosuccessioé 0 regeneracié directa, on la mateixa
comunitat preincendi recupera la seva composicid i estructura pocs anys després del foc ja que
la font de regeneracioé son les mateixes especies que hi havia abans de la pertorbacié (Hanes
1971). En quant a la resposta de les comunitats d’animals al foc la informacié disponible és
menor (Monamy & Fox 2000; Parr & Chown 2003), particularment pels invertebrats (Andersen
1991a; Zimmer & Parmenter 1998). Sembla, perd, que una resposta similar a la de les
comunitats de plantes ha estat descrita pels animals, ja que diferents grups d’invertebrats
(Athias-Binche et al. 1987; Prodon et al. 1987; Sgardelis & Margaris 1993; Abel & Pons 1998;
Izhaki et al. 2003) i vertebrats (Arrizabalaga & Llimona 1996) també mostren una elevada
capacitat de recuperacio després del foc. Cal mencionar, perd, que la variabilitat dels patrons
de recuperacio després del foc és molt amplia, i depén en molts casos del grup animal o
vegetal que s'esta considerant. Aixi, estudis recents (Retana et al. 2002; Rodrigo et al. 2004)
indiquen que les cobertes arbories de diferents comunitats forestals mediterranies tenen
diferent capacitat de recuperacio després del foc, de manera que les espécies arbories
rebrotadores i les germinadores amb germinacio eficient es recuperen rapidament, mentre que
les especies arbories germinadores que produeixen poques plantules després del foc triguen

més en recuperar-se 0 son reemplacades per altres tipus de vegetacio.

Dinamica de larecuperacid de les comunitats de plantes i de formigues

Es dificil trobar estudis que analitzin a la vegada la recuperacié de comunitats vegetals i
animals en els mateixos sistemes. Les formigues i les plantes son dos grups especialment
interessants a I'hora d'una possible comparacié ja que alguns autors han proposat un fort
paral-lelisme entre ambdds grups (Greenslade & Greenslade 1989; Andersen 1991b, 1995). A
nivell individual, tant una planta com un niu de formigues presenten una estructura modular,
estan fixes en una posicié i comparteixen recursos comuns amb els seus veins. A nivell de
comunitat també s’han observat similituds entre comunitats de plantes i de formigues en les
interaccions competitives, organitzacio de les comunitats en grups funcionals i

desenvolupament d’'estrategies ecologiques (Andersen 1991b, 1995).

Tot i que les respostes de les comunitats de plantes i de formigues a les pertorbacions

difereixen considerablement (Andersen 1995; Vasconcelos 1999), els mecanismes que a priori
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Introduccioé general

tenen les poblacions d’ambdods grups per recuperar-se després del foc sén relativament
analegs. Pel que fa a les plantes, el restabliment de la comunitat preincendi s’aconsegueix
mitjancant dos tipus de mecanismes: (1) la recuperacié a partir d’estructures resistents al foc,
com el rebrot des de la soca o les arrels, o la germinacié de llavors protegides i guardades en
el sol o la capcada; (2) la dispersié i establiment de llavors des de les zones no cremades. En
el cas de les formigues també trobem dos mecanismes similars: (1) moltes espécies de
formigues també mostren una considerable capacitat de sobreviure al foc, degut a que
romanen als nius a certa profunditat en el sol durant el foc el que els permet evitar
temperatures letals; (2) altres espécies tenen una elevada capacitat de dispersié, de manera
gue els sexuats alats sén capacgos de desplacar-se a considerables distancies i recolonitzar la
zona cremada.

De manera general, aquests mecanismes podrien garantir, en principi, una recuperacio
apreciable de les comunitats preincendi en un temps relativament curt. Tot i aix0, en les zones
cremades s’'observa una gran variabilitat en el grau de recuperacio de les poblacions de plantes
i animals, fins i tot dins un mateix incendi (Turner et al. 1997; Rodrigo i Retana 2000). En el cas
de les plantes, existeixen casos en qué espécies de plantes presents abans del foc no es
recuperen en zones cremades fins i tot decades després del foc (Piussi 1992; Alcahud et al.
1995; Rodrigo et al. 1999), perd també espécies que normalment tenen una alta resiliéncia
després del foc, a vegades mostren una baixa o irregular recuperacié (Faraco et al. 1992;
Pérez 1997; Ferran & Vallejo 1998; Thanos 1999). Aixi, no tots els treballs realitzats en la
Conca Mediterrania sobre els efectes del foc sobre les comunitats vegetals coincideixen amb
els canvis que es produeixen, i aquestes diferencies venen molt condicionades pel régim de
focs (Whelan 1995), I'estacio de I'any en que es produeix el foc (Trabaud 1991) i les condicions
meteorologiques postincendi (Moreno et al. 1997; Lloret 1998). Pel que fa a les formigues,
diferents estudis sobre els efectes del foc sobre les seves comunitats indiquen respostes
mixtes (Folgarait 1998), ja que en algunes situacions les comunitats de formigues mostren
augment en la seva abundancia després del foc (Jackson & Fox 1996) i en altres situacions
I'abundancia de formigues disminueix des de les zones no cremades a les cremades (Andersen
1991a; York 1994). Aquestes diferencies depenen tant de factors biotics com abiotics. Dins dels
factors abiotics, trobem les caracteristiques climatiques de la zona, I'orientacio, el pendent, la
litologia, etc., que fan que la recuperacié de les comunitats vegetals i animals puguin seguir

gradients regionals caracteritzats per I'heterogeneitat en aquests factors.

A més de pels factors fisics, la dinamica de les poblacions d’animals i plantes també ve
clarament condicionada per les interaccions que s’estableixen amb altres organismes, les quals
afecten a les taxes de supervivéncia i reproduccio de cada espécie, modificant I'explotacio de
recursos, grau de proteccio o fugida de la predacié (Begon et al. 1996; Ricklefs 1998). Aixi, en
la dinamica de la recuperacio després del foc de les comunitats animals i vegetals també poden

ser importants les interaccions que es poden produir entre alguns grups de plantes i animals.
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Introduccié general

Interaccions plantes — formigues

Les interaccions entre les formigues i les plantes sén extraordinariament diverses (veure
algunes revisions en Beattie 1985, Jolivet 1986, o Huxley & Cutler 1991). A més, I'efecte d’'unes
sobre les altres no és unidireccional, sind que es realitza en ambdues direccions: les formigues
poden actuar sobre les plantes com depredadores o dispersives de llavors, com agents
defensius o com pol-linitzadors, mentre que les plantes poden oferir a les formigues recursos,
llocs de nidificacié o recobriment. El resultat d’aquestes interaccions depén tant de les espécies

presents com de les condicions locals del lloc.

Impacte de les formigues sobre les plantes

En la regié mediterrania, el major impacte quantitatiu que tenen les formigues sobre les plantes
és en relaci6 amb les seves llavors. Les formigues poden jugar un paper important en la
dinamica de les comunitats de plantes actuant com agents dispersius o depredadors de llavors.
En aquest sentit, la dispersio/depredacié de llavors per formigues es realitza mitjancant dos
tipus d'interaccions. El primer tipus és la mirmecocoria, i té lloc amb llavors que tenen un
apéndix atractiu per les formigues, I'elaiosoma. Les formigues no granivores transporten tota la
llavor al niu, perd només consumeixen I'elaiosoma, de manera que la llavor és abandonada i té
probabilitat de germinar. En comunitats mediterranies hi ha un 4,6 % de plantes mirmecocores.
La majoria de formigues de la regié mediterrania recullen les llavors d’aquestes plantes, ja que
I'elaiosoma pot ser considerat analeg d’'un cadaver d’insecte (Hughes et al. 1994), i la majoria
de formigues s6n omnivores i recullen aquest tipus de recurs (Cerda et al. 1997; Retana &
Cerda 2000). El segon tipus de dispersié per formigues és la diszoocoria i la realitzen
Unicament formigues granivores. La majoria de llavors que aquestes formigues transporten al
niu sé6n consumides, pero algunes poden escapar a la depredacié, perqué son oblidades al niu,
perqué son transportades per error fora del niu o a les piles de rebuig, o perqué sén perdudes
pel cami (Levey & Byrne 1993; Retana et al. 2004). La diszoocoria €s una interaccié no
especifica, ja que les formigues granivores recullen llavors de moltes especies de plantes,
encara que no de totes. Encara que les interaccions entre formigues i llavors per plantes no
mirmecocores han estat molt poc explorades, d'acord amb Wolf & Debussche (1999), en
comunitats mediterranies un 12,4 % de plantes produeixen llavors que son recollides per les

formigues. En la mateixa zona, només 6 de 145 espécies de formigues sén granivores.

La majoria d'estudis sobre les interaccions formigues-llavors s’han focalitzat en analitzar
'impacte de les formigues granivores estrictament com depredadores de llavors (Cerda &
Retana 1994; Diaz 1994) o bé en la dispersié a nivell de planta de llavors especialment
atractives per les formigues (Gorb & Gorb 1995; Espadaler & Gémez 1996). Els estudis que
analitzen I'efecte de les formigues sobre la regeneracio de les plantes a nivell de comunitat sén

escassos (Wolff & Debussche 1999). Existeixen idees contradictories sobre el balang de
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costos/beneficis que té per les plantes I'accié de les formigues sobre les llavors. Es creu que la
depredacio per formigues té un gran impacte en el reclutament de les plantes. Pero, I'impacte
de la pérdua de llavors per predacié sobre la mida de les poblacions de plantes pot ser molt
variable: en plantes amb baixa disponibilitat de llavors després del foc la depredacié pot limitar
considerablement el seu establiment, mentre que en espécies amb gran produccié de llavors
després del foc, la depredacio de part important de les llavors no impedeix que s’estableixin
suficients plantules per garantitzar la regeneracié de I'espécie, ja que existeix un fenomen de
saturacio de les formigues que no son capaces de depredar totes les llavors (Andersen 1987).
Tot i aix0, encara que les formigues només aconsegueixen curtes distancies de dispersio, les
avantatges associades amb aquesta dispersié per formigues inclou tant la reduccié de la
competéncia paterna i la depredacid6 depenent de la densitat, com la dispersié cap a
microambients favorables per la germinacié (veure revisié en Holldobler & Wilson 1990). A
nivell de comunitat, alguns resultats indiquen que la granivoria podria retardar la successio en
determinats sistemes (Reader 1997). No obstant, en la regi6 mediterrania també s’ha suggerit
gue la diszoocoria podria ser un mecanisme important en la dinamica de la vegetacié en el
procés de la successio, ja que la proporcié de plantes diszoocores i 'abundancia de formigues

granivores segueix un mateix patré durant el gradient successional (Wolff & Debussche 1999).

Impacte de les plantes sobre les formigues

Les plantes ofereixen a les formigues recursos alimentaris (New & Hanula 1998) i recobriment,
la importancia del qual és per la creacié de diferents microhabitats (Andersen 1991a; Folkerts
et al. 1993) i la modificacio de les condicions microclimatiques (Andersen 1990) que
desencadena en la modificacié de les interaccions competitives (Andersen 1991b; York 2000;
Retana & Cerda 2000). L'aportacié d'aliment per part de les plantes que és aprofitat per les
formigues és tant directament, a través de les llavors o del néctar de les flors, com
indirectament, mitjancant la melassa que produeixen els pugons que sén atesos per les
formigues o els cossos dels insectes que viuen en la vegetacié i moren. Les formigues les
podem classificar en diferents grups segons la seva dieta: formigues que només mengen
menjar liquid (néctar i/o melassa), formigues que només mengen llavors, formigues que només
mengen insectes, i formigues omnivores, que tant es poden alimentar de menjar liquid i
insectes com d’insectes i llavors. La majoria de formigues mediterranies s6n omnivores, amb
una alimentacio variada (Cerda et al. 1997, 1998a). Pero, no totes les espécies tenen les
mateixes preferéncies i les estratégies de recollida d'aliment també sén diferents en funcié de
I'espécie i el tipus d'aliment (Cerda et al. 1998b). Per tant, la quantitat i qualitat dels recursos
gue troben en la vegetacié determinen la composicio i abundancia de les comunitats de

formigues.

Per la seva banda, I'aportacié de recobriment per part de la vegetacié també pot fer variar la

composici6 i abundancia de les comunitat de formigues, i ho fa en dos sentits: per una banda el

14



Introduccié general

propi recobriment pot suposar lloc potencial de nidificacio per algunes espécies, i per altra, les
variacions en el grau de recobriment donara lloc a diferents condicions ambientals. Aixi, zones
de recobriment nul o escas s6n més seques i calides que les que estan protegides per un
recobriment vegetal. Aquestes diferéncies tenen importants conseqiiéncies en les zones
mediterranies: aqui la temperatura controla la composicié i estructura de les comunitats de
formigues, afectant de manera diferent a les espécies dominants i subordinades en la jerarquia
competitiva (Cerda et al. 1997, 1998c; Retana & Cerda 2000). Les formigues ecologicament
dominants no toleren la calor, limitant aixi la seva activitat on les temperatures son moderades
0 baixes, mentre que les subordinades s6n més tolerants a la calor i la seva activitat es
produeix en un rang més ampli de temperatures (Cerda et al. 1998c; Retana & Cerda 2000).
Aquest fenomen fa que la composicié i abundancia de les comunitats de formigues
mediterranies segueixi variacions diaries i estacionals de temperatura (Retana & Cerda 2000),
de manera que en les zones obertes, les espécies dominants es veuen restringides als
moments del dia o de I'any en que les temperatures sén més baixes (Cros et al. 1997),
afavorint la preséncia d'espécies subordinades i conseqiientment un augment de la diversitat
(Retana & Cerda 2000). Per la seva part, I'abundancia relativa de les espécies dominants
augmenta amb un increment del recobriment vegetal, cosa que suposa una reduccié o

eliminacié de moltes espécies subordinades.

Durant el procés de recuperacid postincendi de la vegetacid, el tipus i la quantitat de recursos
alimentaris aniran canviant a I'igual que el grau de recobriment, la qual cosa pot suposar un

canvi en I'estructura i composicio de les comunitats de formigues.

Objectius i estructuracié de la tesi

L'objectiu general de la tesi és analitzar I'efecte del foc sobre les comunitats de formigues i de
plantes mediterranies i valorar les interaccions entre ambdds grups en l'escenari postincendi.
Es pretén abordar mitjancant diferents aproximacions, per una banda, com, després del foc, les
comunitats de plantes i de formigues poden recuperar-se cada grup per separat. | per altra
banda, com les formigues poden, mitjangant depredacio i dispersié selectiva de llavors, fer
variar la composicié i abundancia de plantes superiors, mentre que les caracteristiques de la
vegetacio, a la vegada, determinara la forma en qué s’estructuren les comunitats de formigues.

La tesi consta de quatre capitols, més una introduccid i una discussio general.

En el primer i segon capitol s’analitza la recuperacié de les comunitats de formigues i de
plantes respectivament, al llarg d'un gradient de comunitats forestals caracteritzades per
diferents especies arbories amb diferent capacitat de recuperacié front el foc i d’'un gradient de
sequera caracteritzat pel déficit hidric a I'estiu. Per aixd, es comparen les comunitats de
formigues i de plantes de zones cremades i ho cremades presents en vuit tipus de cobertes

forestals amb diferent capacitat de recuperacié postincendi que estan distribuides en 22
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Introduccioé general

localitats diferents que constitueixen un ampli gradient de sequera al llarg de Catalunya. En els
dos capitols s’analitzen les diferents estratégies que tenen les espécies de formigues i de

plantes per recuperar-se després del foc.

En el tercer capitol s’explora la importancia de la vegetacié sobre les comunitats de formigues,
considerant per separat el paper que té la vegetacié modificant el grau d’ombra i fent variar la
disponibilitat de recursos alimentaris per les formigues al llarg d'un procés de recuperacié
després del foc. Es fa una aproximacio experimental per abordar aquests dos factors (grau
d'ombra i disponibilitat en recursos alimentaris) per separat per tal de veure com varia
I'estructura i composicié de les comunitats de formigues amb els canvis que es van produint en

aquests dos factors durant els primers anys després del foc.

En el capitol quart es pretén veure I'efecte de formigues granivores sobre les plantes en un
escenari postincendi. S'analitza la relacié entre els processos de predacio i dispersio existents
entre formigues granivores i tres espécies que formen banc de llavors resistent al foc en un
ambient heterogeni caracteritzat per diferents habitats que apareixen després d'un incendi. Es
segueixen els posteriors patrons de germinacid i supervivéncia de plantules d’aquestes
especies en els diferents habitats per veure els efectes que té una redistribucié de les llavors
per part d'aquestes formigues sobre la dinamica de les poblacions d'aquestes espécies de
plantes. Es segueixen tots els processos implicats en la regeneracié de les espécies de

plantes, des de la produccio de llavors fins la supervivencia de plantules.
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INTRODUCCIO

Les pertorbacions sén una de les fonts més grans d’heterogeneitat temporal i espacial en
I'estructura i dinamica de les comunitats naturals (Sousa 1984). L'efecte d'una pertorbacié
sobre la diversitat biologica depén de les propietats de la mateixa pertorbacié (Sousa 1984;
Huston 1994; Townsend et al. 1997; McCabe & Gotelli 2000), de I'estat inicial de I'ecosistema
(Christensen 1993; Foster et al. 1998) i de I'ambient biotic i abiotic (Foster et al. 1998). Els
efectes de la pertorbacié s6n més grans on la taxa de creixement i productivitat és baixa, pel
que la vegetacié tarda un temps llarg en recuperar-se (Huston 1994). Els efectes de la
pertorbacié sobre I'estructura de la comunitat opera a varies escales de temps molt diferents: la
mortalitat pot almenys instantaniament afectar la diversitat d’'una comunitat; canvis en la
disponibilitat de recursos causada per la pertorbacié pot també alterar la diversitat d’espécies
més lentament a través dels seus efectes en el creixement, reproduccié i interaccions
competitives; finalment, els canvis evolutius i la seleccié natural poden actuar incrementant la
capacitat de determinades espécies a sobreviure al tipus predominant de pertorbacio (Huston
1994; Turner et al. 1997).

El foc és la pertorbacié natural més important en les regions mediterranies, i exerceix un paper
decisiu en la dinamica i estructura de les comunitats de plantes i animals (di Castri & Mooney
1973; Naveh 1975; Gill et al. 1981). Encara que existeix bastant informacié sobre la resposta
de les comunitats de plantes al foc (per exemple Trabaud 1981; Bond & van Wilgen 1996;
Kutiel 2000), la informaci6é sobre la resposta de les comunitats animals esta menys
desenvolupada (Monamy & Fox 2000; Parr & Chown 2003), particularment pels invertebrats
(Andersen 1991a; Folgarait 1998). Estudis dels efectes del foc sobre les comunitats de
formigues mostren que la diversitat de formigues té varies tendéencies després del foc (Jackson
& Fox 1996; Folgarait 1998; York 2000), depenent tant de les condicions biotiques com
abidtiques. En general, s'accepta que el foc és beneficiés per les formigues, perqué augmenta
la disponibilitat de recursos i elimina obstacles pels seus desplacaments (Andersen 1988;
Neumann 1991, 1992; Jackson & Fox 1996). Els efectes negatius del foc sobre les formigues
no son normalment causats per mortalitat directa, ja que la majoria de formigues nidifiquen sota

terra (Bernard 1983), sin0 pels efectes del foc sobre la vegetacio.

La vegetacio és un bon predictor de I'estructura de les comunitats de formigues (Majer 1983;
Retana & Cerda 2000; Wang et al. 2001), tant per la contribucié en I'establiment de diferents
microhabitats (Andersen 1991a; Folkerts et al. 1993) com modificant les interaccions
competitives entre espécies (Andersen 1991b; York 2000; Retana & Cerda 2000). En l'area
mediterrania els patrons de composicio de la vegetacié condicionen el risc d'incendi (Viegas &
Viegas 1994; Pifiol et al. 1998) i son determinats per gradients de sequera (Kutiel et al. 2000).
Diferéncies en l'estructura de la vegetacid podrien tenir conseqliéncies per l'estructura i

composicié de les comunitats de formigues mediterranies després del foc (Bestelmeyer &
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Wiens 1996). Tradicionalment s’ha acceptat que les comunitats de plantes mediterranies tenen
una alta resiliencia al foc, per tant, la composici6 i estructura de les comunitats cremades sén
restaurades molt rapidament, i I'ecosistema cremat no pot ser distingit de I'estat prepertorbacié
poques décades després (Trabaud & Lepart 1980; Thanos 1999). No obstant, estudis recents
(Retana et al. 2002; Rodrigo et al. 2004) indiquen que les comunitats forestals mediterranies
tenen diferent capacitat de recuperacio després del foc. Les espécies rebrotadores i les
espéecies germinadores amb una germinacié eficient es recuperen rapidament, mentre que les
espécies germinadores que produeixen poques plantules després del foc no es recuperen i sén

reemplacades per altres tipus de vegetacio.

En aquest estudi analitzem els efectes del foc sobre les comunitats de formigues en varis tipus
de vegetacié distribuits al llarg d’'un gradient geografic a Catalunya (NE Espanya). Testem les
seglents hipotesis: (i) la recuperacio de les comunitats de formigues després del foc depén de
la recuperaci6 de la vegetacio; (ii) la recuperacié de les comunitats de formigues és superior en

les arees més seques que en les més humides.

MATERIAL | METODES

Arees d’estudi

Aquest estudi es va realitzar durant I'any 2002 a Catalunya (NE Espanya) en arees que
s’havien cremat al 1994. Les condicions ambientals al 1994 van ser extremes, amb
temperatures molt altes i un periode molt llarg de sequera, la qual cosa afavori el nimero i
extensid dels focs (Pifiol et al. 1998). Vuit tipus de vegetacio (Taula 1) que van ser exposats als
incendis del 1994 van ser seleccionats utilitzant el Mapa Forestal de Catalunya (1:100.000) pel
periode 1996-1999. Els tipus de vegetacié després van ser verificats a camp. Per cada tipus de
vegetacio (excepte la fageda, amb només una réplica) vam seleccionar tres repliques
(=localitats exposades a diferents focs). En el cas del bosc de Pinus nigra Arnold., amb
insuficients arees cremades disponibles, dues de les tres localitats van ser situades en una
gran area afectada pel mateix incendi perd separades per 17 km. En total, vam estudiar 22
localitats distribuides en 15 arees cremades diferents a través de Catalunya (Figura 1, Taula 1).
Ninguna d’aquestes arees van ser exposades a practiques de gestié (aclarides o pastura) des
del 1994 al 2002.
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Taula 1. Caracteristiques principals de les diferents localitats mostrejades en aquest estudi.

% sol nu en les

Localitat Tipus de vegetacié abans del foc Coordenades Localitzacio foc Area cremada DéﬁCi,t hidric a arees no
Long., Lat. (ha) I'estiu (mm) cremades

1 Colera Matollar dominat per germinadores 3°8',42° 24 Colera-Portbou 229 -191,9 9,8
2 Vacarisses Matollar dominat per germinadores 1° 54", 41° 34' Collbat6-Olesa 3.165 -182,1 3

3 Llaberia Matollar dominat per germinadores 0°50', 41° 3' Tivissa 2.359 -197,7 6

4 Garraf Matollar dominat per rebrotadores 1°50', 41° 18" Garraf 4,594 -210,5 11,2
5 La Senia Matollar dominat per rebrotadores 0° 18', 40° 40 La Seéenia 297 -212,8 1,6
6 Montcada Matollar dominat per rebrotadores 2°13', 41° 30 Montcada 914 -176,6 0,4
7 El Figar6 Bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori 2°16', 41° 42 Bigues i Riells 2.692 -161,3 0,4
8 La Bisbal del Penedés Bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori 1°28', 41° 14 La Bisbal del Penedés 1.360 -225,5 0,6
9 Tivissa Bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori 0° 47" ,41° 2" Tivissa 2.359 -205,4 3,8
10 La Pobla de Massaluca Bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori 0°22',41° 11" La Pobla de Massaluca 5.793 -327,4 14,8
11 Sant Joan de Vilatorrada Bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori 1°42', 41° 46' Bages-Bergueda 24.300 -226,4 2,6
12 Sant Quirze del Valles Bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori 2°3',41° 31 Sant Quirze del Valleés 346 -219,5 1,2
13 Castelltallat Bosc de Pinus nigra 1°40', 41° 48' Bages-Bergueda 24.300 -160,0 0,8
14 Serrateix Bosc de Pinus nigra 1°46', 41° 56' Bages-Bergueda 24.300 -152,2 1,2
15 Orista Bosc de Pinus nigra 2°0',41°58' Prats de Lluganeés 232 -157,0 0

16 Olvan Bosc de Quercus ilex 1°57',42° 3" Bages-Bergueda 24.300 -101,2 0

17 El Figaré Bosc de Quercus ilex 2°15',41° 42 Bigues i Riells 2.692 -149,1 8,4
18 Gualba Bosc de Quercus ilex 2°29',41° 44’ Montseny-Guilleries 9.049 -210,2 1,4
19 La Jonquera Bosc de Quercus suber 2° 51", 42° 24 La Jonquera 81 -169,4 4,6
20 Llagostera Bosc de Quercus suber 2°55',41° 4T Llagostera 124 -170,5 6,6
21 Breda Bosc de Quercus suber 2°31', 41° 46' Montseny-Guilleries 9.049 -176,9 2,2
22 Santa Fe del Montseny Bosc de Fagus sylvatica 2°29', 41° 46' Montseny-Guilleries 9.049 -70,9 0,6
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fo‘

Figura 1. Mapa de
Catalunya indicant els
quinze incendis mostrejats
(en gris) i les 22 localitats
d’'estudi. Els nimeros de
les localitats corresponen a
aquells de la Taula 1.

Mostreig de les formigues i la vegetacio

Cinc parelles de parcel-les d'uns 600 m? es van col-locar en cada localitat. Una parcel-la de
cada parella es va situar en l'area cremada, i la segona parcel-la es va col-locar al marge no
cremat. Aix0 representa un total de 220 parcel-les. Per evitar efectes indesitjables de limit
(Didhan 1997; Dauber & Wolters 2004), totes les parcel-les van ser situades a més de 100 m
del limit del foc (tant cap a dins com cap a fora), amb el que la distancia minima entre parcel-les
de cada parella era 200 m. La distancia entre parelles de parcel-les dins de cada localitat va de
30 a 5.600 m.

Es van utilitzar trampes de caiguda per mesurar I'abundancia de formigues terrestres de cada
localitat. Encara que aquestes trampes probablement subestimin la completa comunitat de
formigues (Folgarait 1998; Fisher 1999), s6n una eina molt utilitzada en estudis de comunitats
de formigues (Klimetzek & Pelz 1992; Vanderwoude et al. 1997; Wolff & Debussche 1999). Les
trampes de caiguda eren gots de plastic de 6,5 cm de diametre i 9,5 cm de profunditat
parcialment omplerts amb aigua, etanol i sabd. En cada parcel-la vam col-locar deu trampes de
caiguda distribuides en dos transsectes de 25 m (amb una distancia de 5 m entre gots i entre
transsectes). Les trampes van estar actives durant dos periodes contrastats dins del periode
d’'activitat habitual de la majoria d'espécies de formigues mediterranies (Cros et al. 1997): a
mitjans de maig (periode primaveral) i a mitjans de juliol (periode estival). En cada periode de
mostreig, les trampes van estar actives durant 7 dies. El contingut de les deu trampes per cada
parcel-la es va ajuntar obtenint una Unica mostra per parcel-la. Les mostres dels dos periodes

de cada parcel-la es van ajuntar per les analisis, aixi teniem una Unica mostra pel total del
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periode d’activitat de les formigues (és a dir, nimero total de formigues per 10 trampes durant 7
dies). Les formigues van ser separades al laboratori i identificades fins a nivell d’espécie
(Bernard 1968, 1983; Espadaler 1990, complementat amb la identificacié d’alguns espécimens

per part de Xavier Espadaler).

Per caracteritzar el recobriment vegetal en cada parcel-la, es van establir dos transsectes
lineals de 25 m cada un paral-lels als transsectes de les trampes de caiguda. Cada mig metre
(per tant, 50 punts per transsecte i 100 per parcella), anotavem les espécies de planta
presents i la seva algcada maxima. Vam distingir entre recobriment herbaci (0-50 cm),
recobriment arbustiu (50-250 cm) i recobriment arbori (>250 cm). Els valors mitjans de
recobriment herbaci, arbustiu i arbori de les parcel-les per cada localitat cremada i no cremada

es mostren en I’Apéndix 1.

Variables que defineixen el gradient de sequera

Vam utilitzar dues variables per definir el gradient de sequera:

a) Déficit hidric a 'estiu. Aquesta variable és un indicador de la sequera, i esta relacionada
amb la probabilitat del risc d'incendi (Viegas & Viegas 1994; Pifiol et al. 1998). El déficit
hidric a I'estiu és la diferéncia entre la precipitacio i I'evapotranspiracié potencial a I'estiu
(juliol, agost i setembre). Vam utilitzar el programa de GIS Miramon (Pons 2002) per
determinar el punt mig de les coordenades de les deu parcel-les per localitat. Llavors, vam
calcular el déficit hidric (DH) com: DH = P — ETP, on P és el valor de precipitacié obtingut a
partir de I'Atles Climatic Digital de Catalunya (Pons 1996; Ninyerola et al. 2000) i ETP és
I'evapotranspiracié potencial (Lluis Comas dades no publicades) seguint I'equacid de
Hargreaves (Allen et al. 1998) i calculada de les dades originals de I'Atles Climatic Digital
de Catalunya (Taula 1), una mapa raster de 180 m de costat de pixel. Els valors de DH van

de -327 a -71 mm (déficit hidric més alt i més baix, respectivament).

b) Percentatge de so0l nu en les parcel-les no cremades. Aquesta variable ha estat utilitzada
com a mesura de duresa de les condicions ambientals per les formigues (veure Cerda et al.
1997) i va ser determinada a partir dels transsectes establerts per caracteritzar el
recobriment vegetal com el percentatge de sol nu. El valor per localitat es va calcular com

la mitjana de les cinc parcel-les no cremades (Taula 1). Els valors van de 0 a 14,8 %.
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Analisi de dades
Estructura i composicié de les comunitats de formigues

Per analitzar I'estructura i composicié de les comunitats de formigues de cada parcel-la, es van

calcular els seglients indexs: a) abundancia total de formigues en les trampes de caiguda; b)
S

riqguesa d’'espécies (S); c) index de diversitat de Shannon (H'= —Zpiln pi, on p; és la proporcié
i=1

d’'obreres de les i especies en les trampes i S el nimero d'especies); i d) index de dominancia

numerica de les dues espécies de formigues més abundants (ID =100-(y:+Yyz/y), on y; i y»

sén les abundancies de les dues espécies més abundants i y és I'abundancia total de totes les
especies de formigues en la parcel-la; és a dir, proporcié del total de I'abundancia de formigues

contribuit per les dues espécies més comunes).

Per controlar la gran variabilitat entre parcelles, el mostreig es va dissenyar seguint la
metodologia cas-control, on les parcel-les s6n agrupades en parelles d’acord amb la seva
similitud en les variables que podrien generar variabilitat més gran (Senn 2002). Totes les
parcel-les cremades i no cremades de cada parella tenien una orientacio i pendent similar, eren
més semblants en la composicié preincendi que aquelles d'altres parelles, i van ser
considerades com a mesures repetides. Llavors, els efectes del tipus de vegetacio, de la
localitat i de la crema sobre les variables que descriuen I'estructura i composiciéo de les
comunitats de formigues van ser analitzades utilitzant ANOVAs de mesures repetides, on el
tipus de vegetacio era el factor principal, localitat estava niada dins de tipus de vegetacio, i els
valors en les parelles de parcel-les cremades i no cremades eren les mesures repetides. Quan
hi havia diferéncies significatives pel factor principal, es van realitzar comparacions post hoc
utilitzant el test de Tukey. Una localitat de matollar amb espécies germinadores (Llaberia) i una
localitat de matollar amb espécies rebrotadores (La Senia) no van ser incloses en les analisis
perqué una especie de formiga, Lasius niger L., tenia valors d’abundancia d’'un ordre de
magnitud més gran que les altres especies. La fageda tampoc es va analitzar perqué només

teniem una replica per aquest tipus de vegetacio.

Cada espécie de formiga es va assignar a un determinat gremi alimentari d’acord amb la seva
dieta obtinguda de diferents fonts (Bernard 1968; Cerda et al. 1998; Javier Retana dades no
publicades). Vam establir els segiients gremis: menjar liquid (néctar o melassa), menjar liquid i
insectes, només insectes, insectes i llavors, i només llavors. Vam analitzar els canvis en la
proporcié d'especies i individus que pertanyien als diferents gremis en les parcel-les cremades i
no cremades per les diferents localitats utilitzant tests ANOVA de mesures repetides. Localitat i
gremi eren els factors principals, i les mesures repetides eren la proporcio dels diferents gremis
en les parcellles no cremades i cremades. Quan les diferéncies pels factors principals eren

significatives es van fer comparacions post hoc utilitzant el test de Tukey.
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Per identificar els canvis en I'abundancia de les espécies de formigues entre les parcel-les
cremades i no cremades, vam utilitzar un test aparellat de t de Student per cada espécie,
incloent totes les localitats on una determinada espécie estava present en almenys una

parcel-la. Vuit espécies no van ser incloses a causa de la seva poca ocurrencia en les trampes.

Resilieéncia de les comunitats de formigues depenent del tipus de vegetacio

Una analisi de correspondéncies (AC) es va utilitzar per generar un sistema reduit de
coordenades que proporcioni informacié sobre les similituds entre les zones cremades i les no
cremades i les especies de formigues. En cada localitat consideravem dos habitats, un cremat i
un altre no cremat, cada un caracteritzat per les abundancies mitjanes de les diferents espécies
de formigues obtingudes en les cinc parcel-les de cada localitat. Les espécies de formigues que
van apareixer en menys del 5 % dels 44 habitats (22 localitats x 2 habitats per localitat) van ser
excloses de la analisii Les coordenades dels sis primers eixos de la analisi de
correspondéncies es van utilitzar per agrupar els habitats en classes utilitzant una analisi
d’agrupacié UPGMA (veure Digby & Kempton 1987) mitjancant distancies eucladianes i basada
en unions simples. Les analisis AC i UPGMA es van realitzar mitjancant les Técniques
Exploratories Multivariades del paquet estadistic STATISTICA (StatSoft Inc. 2000).

Per analitzar els canvis en la composicié de les comunitats de formigues entre la parella

d’habitats de cada localitat, vam calcular tres variables comparant els habitats cremats i no
cremats: a) I'index de similitud proporcional (SP:1—O,SZ|pb.—pu.|, on py i pu son les

abundancies relatives de les espécies i en les parcel-les cremades i no cremades de cada

parella); b) I'index de Jaccard (IJ=a/(a+b+c), on a és el nimero d’espécies presents en

ambdues parcel-les cremada i no cremada de cada parella, i b i ¢ sén el nimero d’espécies
presents només en la parcel-la cremada i no cremada de cada parella, respectivament); i ¢) la
distancia entre els habitats no cremats i cremats de cada localitat en el volum definit pels
primers tres eixos (aquells amb valors propis superiors al 10 %) de la analisi de
correspondéencies. Per les primeres dues variables, vam utilitzar la mitjana dels valors obtinguts
per les cinc parelles de parcel-les com el valor de cada habitat. La analisi de la resiliencia de les
comunitats de formigues depenent del tipus de vegetacio es va realitzar amb ANOVAs niades,
on el tipus de vegetacié era el factor principal i localitat estava niada dins del tipus de

vegetacio.

Efectes de la sequera sobre la resiliéncia de les comunitats de formigues

Les dues variables independents, déficit hidric a I'estiu i percentatge de sol nu en les parcel-les
no cremades, no estaven estadisticament relacionades (F=1,7; p=0,204; g.l.=20). Aixi, vam
realitzar analisis de regressié mdltiple per avaluar els efectes de les variables de sequera

(deficit hidric i percentatge de sol nu) sobre les variables que descriuen la resiliéncia de les
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comunitats de formigues (els index de similitud proporcional i de Jaccard, i la distancia entre els
habitats cremats i no cremats de cada localitat en la analisi de correspondéncies). Vam fer una
regressié amb el percentatge d’abundancia de les especies que augmentaven després del foc
(és a dir, especies acostumades al foc) en les parcel-les no cremades amb el déficit hidric a
I'estiu per avaluar si les localitats que es recuperaven millor després del foc eren aquelles que
ja tenien una abundancia més alta abans de l'incendi d’aquelles espécies acostumades al foc.
Dues localitats (el matollar de La Sénia i la fageda de Santa Fe del Montseny) tenien un valor

d’influéncia (leverage) elevat (Kutner et al. 2004) i van ser excloses de les analisis.

En totes les analisis, es va realitzar la inspeccio dels residus per aconseguir la normalitat i
homoscedasticitat. Quan els residus no seguien l'esperat patré6 parameétric, les dades van ser
transformades amb el logaritme o I'arrel quadrada. Els percentatges van ser transformats amb
l'arc sinus de l'arrel quadrada. Totes les analisis van ser realitzades ajuntant les dades dels
mostrejos de maig i juliol. Les ANOVAs també es van fer per cada mostreig separadament,
pero no diferien dels totals. El paquet estadistic SPSS (SPSS Inc. 2002) es va utilitzar per les

analisis de la variancia i les regressions mdltiples.

RESULTATS

Es van capturar quaranta-nou espécies de 18 generes (veure llistat d’espécies en Apéndix 2)
En total, vam recollir 234.398 obreres de formigues, 146.042 al maig (86.935 en les parcel-les
cremades i 59.107 en les parcel-les no cremades) i 88.356 al juliol (60.796 en les parcel-les
cremades i 27.560 en les parcel-les no cremades). Els mostrejos dels dos periodes es van

ajuntar per les analisis.

Estructurai composicio de les comunitats de formigues

No hi havia diferéncies significatives entre tipus de vegetaci6 per l'abundancia total de
formigues, riqguesa d'especies i diversitat (Taula 2). L'abundancia numeérica de les dues
espécies més abundants variava entre tipus de vegetacid, amb valors més baixos en les
pinedes de Pinus halepensis Mill. amb sotabosc arbori que en els altres tipus de vegetacio. Les
diferéncies entre localitats eren significatives per I'abundancia total i la riquesa. L’abundancia
total i la dominancia numérica de les dues espécies més abundants eren superiors en les
parcel-les cremades que en les no cremades, mentre que la diversitat mostrava el patré
contrari. La interaccié entre crema i tipus de vegetacié era significativa per la dominancia
numerica i la diversitat, ja que la pineda de P. nigra (i el bosc de Quercus suber L. en el cas de
I'index de dominancia numeérica) mostrava el patré contrari als altres tipus de vegetacio (Figura
2).
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Taula 2. Valor de la F, significacio (P) i graus de llibertat (g.ll.) dels tests ANOVA dels efectes del tipus de
vegetacid, localitat (niada dins de tipus de vegetacid) i crema sobre les variables que descriuen
I'estructura i composicié de les comunitats de formigues. Les dades d’abundancia total i de dominancia
numerica van ser transformades mitjancant el logaritme i I'arc sinus de I'arrel quadrada respectivament.

Font de

variacio

Abundancia total

Dominancia

numerica

F P

Tipus de
Vegetacio

(TV)
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Crema (C)

TVxC

Error

3,5 0,03
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13,5 < 0,001

2,5 0,027
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N
o
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Phal ssa
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1,1 0417
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2,7 0,104
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Figura 2. Valors mitjans (+E.E.) de (A) I'index de diversitat de Shannon i (B) la dominancia numérica de
les dues espéecies més abundants pels habitats no cremats i cremats de cada tipus de vegetacio.
Abreviatures: Mat G, matollar germinador; Mat R, matollar rebrotador; Phal sa, bosc de Pinus halepensis
amb sotabosc arbori; Phal ssa, bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori; Qsub, bosc de Quercus
suber; Qile, bosc de Quercus ilex; Pnig, bosc de Pinus nigra; i Fsyl, bosc de Fagus sylvatica.
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El percentatge d'espécies variava entre gremis alimentaris (ANOVA de mesures repetides,
F=1061,4; p<0,001; g.ll.=4). No hi havia diferéncies significatives en el percentatge d’especies
de formigues entre els habitats cremats i no cremats (F=1,1; p=0,29; g.ll.=1), i només petites
diferéncies entre localitats (F=1,9; p=0,013; g.ll.=21). La interaccié entre gremis alimentaris i
crema era significativa (F=5,1; p<0,001; g.ll.=4): el percentatge de les espécies que mengen
aliment liquid i llavors augmentava en els habitats cremats, mentre que les espécies que
mengen insectes augmentaven en els habitats no cremats (Figura 3a). També hi havia
diferéncies en el percentatge d’abundancia de formigues entre els diferents gremis alimentaris
(ANOVA de mesures repetides, F=707,9; p<0,001; g.ll.=4), ja que el gremi més abundant era
aquell de formigues omnivores que s’alimentaven de menjar liquid i insectes. No hi havia
diferéncies significatives en l'abundancia dels diferents gremis alimentaris entre localitats
(F=0,2; p=0,99; g.ll.=21) o entre els habitats cremats i no cremats (F=0,2; p=0,67; g.ll.=1). La
interaccié entre els gremis alimentaris i la crema era significativa (F=4,2; p=0,003; g.l.=4): les
formigues omnivores mostraven una abundancia similar en els habitats cremats i no cremats,
mentre que les formigues que mengen aliment liquid i insectes per una banda, i les que
mengen llavors per l'altra eren més abundants en els habitats no cremats i cremats,

respectivament (Figura 3b).

60+ A

50 ] No cremat

B Cremat
40
301

20+

% namero d'espécies

70 B
60 7 O No cremat

B Cremat

50

407

30

% abundancia

20+

al al ins ins llav
+ +
ins llav

Figura 3. Percentatge mitja (+ E.E.) de (A) abundancia de formigues, i (B) niumero d’espécies dels
diferents gremis alimentaris en els habitats no cremats i cremats. Abreviatures: al, aliment liquid; ins,
insectes; i llav, llavors.
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A nivell especific, hi havia deu espécies més abundants en els habitats cremats que en els no

cremats, mentre que set espécies mostraven el patré contrari (Taula 3). Les espeécies restants

(24; veure Taula 3) no diferien entre habitats cremats i no cremats. Set espécies no es van

analitzar perqué estaven presents en molt poques localitats.

Taula 3. Valors mitjans (+ E.E.) d’abundancia (nimero de formigues per 10 trampes de caiguda i 7 dies)
en els habitats cremats i no cremats, considerant totes les localitats. La significacié i els graus de llibertat
(g.1l.) del test de t de Student utilitzat per comparar els habitats cremats i no cremats esta indicat com: n.s.,
no significatiu; *, p<0,05; **, p<0,01; *** p<0,001. Set espécies no van ser analitzades perquée van ser
recollides en molt poques localitats (veure Apéndix 2). Les abreviatures del tipus de dieta son: i, insectes;
Il, llavors; al, aliment liquid (néctar i/o melassa). Les dades de la dieta es va obtenir de Bernard 1968,
Cerda et al. 1998, i Javier Retana dades no publicades.

Abundancia
(formigues /10t * 168 h)

Dieta Cremat No cremat g.ll. Significacio
Espécies més abundants en els habitats cremats
Aphaenogaster gibbosa i, Il 34,4+10,2 19,2+8,9 18 *
Camponotus piceus al 8,1+1,7 48+15 18 *
Camponotus pillicornis al 21,0+4,7 10,8+2,1 18 *
Camponotus sylvaticus al 46,1 +10,9 334+114 18 **
Formica subrufa al, i 484,0 + 247,6 199,2 +108,0 16 *
Lasius niger al, i 2134,2 + 680,6 1344,5 +910,0 19 *
Messor capitatus Il 296,1+131,8 17,6 +11,2 10 *
Pheidole pallidula Il i 355,6 + 75,9 88,8 +19,1 20 i
Plagiolepis pygmaea al 100,8 + 15,1 45,3+6,9 21 ok
Tapinoma nigerrimum al, i 26,1+8,2 48+23 16 ok
Espéecies més abundants en els habitats no cremats
Aphaenogaster subterranea i 12,1+4,3 22,2+6,8 17 *
Camponotus lateralis al, i 119+4,4 28,9+6,1 17 ok
Crematogaster scutellaris al 50,0+ 17,5 77,0+ 14,6 20 w*
Dolichoderus quadripunctatus i, al 15+15 32,1+9,7 3 *
Temnothorax lichtensteini al, i 0,3+0,1 259+11,4 12 bl
Temnothorax nylanderi al, i 2,3+0,7 21,3+10,0 21 *
Temnothorax racovitzai al, i 24+0,8 9,7+2,6 21 ek
Espécies amb abundancia similar en els habitats cremats i no cremats
Aphaenogaster senilis i Il 26,9 +23,7 0,8+0,3 3 n.s.
Camponotus aethiops al, i 35+1,0 53+25 21 n.s.
Camponotus cruentatus al 130,5 +53,9 48,2 +19,1 18 n.s.
Camponotus fallax al 1,6 +0,7 32+1,8 3 n.s.
Camponotus truncatus al 09+0,5 2,0+1,0 4 n.s.
Cataglyphis ibericus al, i 6,1+4,6 3,3+33 2 n.s.
Crematogaster sordidula al 22,3+8,6 39,3+21,0 11 n.s.
Formica fusca al, i 54,2 + 14,9 47,4+ 16,1 20 n.s.
Formica gagates al, i 2448 +91,1 530,1 +261,8 13 n.s.
Formica rufibarbis al, i 1,9+1,9 18,5+18,3 2 n.s.
Lasius emarginatus al, i 179,5+110,0 374,8 £+ 255,4 7 n.s.
Lasius myops al 0,7+0,7 0,5+0,1 13 n.s.
Messor barbarus Il 174,1 + 165,2 1,7+1,2 3 n.s.
Messor bouvieri Il 65,9 +57,4 22,2+10,7 7 n.s.
Messor structor Il 21,0+ 16,4 2,8+2,4 7 n.s.
Myrmecina graminicola al, i 0,1+0,1 21+£08 5 n.s.
Polyergus rufescens i, 1l 9,5+6,3 51+4,0 6 n.s.
Solenopsis latro i, Il 0,9+0,3 0,8+0,3 10 n.s.
Temnothorax formosus al, i 99+7,3 0,3+0,2 2 n.s.
Temnothorax kraussei al, i 0,1+0,1 1,3+04 4 n.s.
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Temnothorax rabaudi al, i 0,9+0,3 2,1+0,7 15 n.s.
Temnothorax recedens al, i 0,7+0,4 24+14 5 n.s.
Temnothorax specularis al, i 3,9+1,0 32+1.2 17 n.s.
Tetramorium caespitum i, Il 52,3+16,5 99,6 + 26,3 13 n.s.
Tetramorium semilaeve i, Il 10,4 +18,9 24+16 15 n.s.

Resiliencia de les comunitats de formigues segons el tipus de vegetacio

Els tres primers eixos obtinguts en la analisi de correspondéncies (42 especies de formigues en
44 habitats) explicaven el 22,6 , 18,0 i 14,3 % de la variancia, respectivament. La Figura 4
representa totes les especies i habitats en els dos primers eixos. En el dendrograma obtingut
amb metodes de classificacié aplicats a les coordenades dels primers eixos de la analisi de
correspondencies, tots els habitats van ser classificats en quatre grups (Figura 4). L'eix | (22,6
% de la variancia) separava espécies de formigues que augmentaven en els habitats cremats i
localitats amb déficit hidric baix d’espécies de formigues que incrementaven en els habitats no
cremats i localitats amb déficit hidric elevat. L'eix Il (18,0 % de la variancia) no mostrava cap
patro explicatiu clar. Els habitats no cremats i els cremats de totes les localitats de matollars, de
boscos de P. halepensis (excepte aquell no cremat de Sant Quirze del Valles —n12-) i els
boscos de Q. suber (excepte aquell cremat de Breda —c21-) estaven localitzats en el mateix
grup en el dendrograma. Aix0 indica que aquests tipus de vegetacié tenien una composicio de
formigues similar en el habitats cremats i no cremats. Contrariament, les localitats de Fagus
sylvatica L., Quercus ilex L. i P. nigra tenien els seus habitats cremats i no cremats localitzats

en grups diferents, indicant que la seva fauna de formigues era diferent.
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Figura 4. Representacio de les 41 espécies i els 44 habitats en els primers dos eixos de la analisi de
correspondencies. L'eix | i I'eix 1l expliqguen un 22,6 % i un 18,0 % de la variancia respectivament. Les
linies de punts inclouen els grups d’habitats que es van agrupar amb andlisis de classificacié. Per les
abreviatures de les especies de formigues, veure Apendix 2. Habitats: c=cremat i n=no cremat. Els
nameros de les localitats corresponen a aquells de la Taula 1.

No hi havia diferencies significatives entre els tipus de vegetacié per I'index de similitud

proporcional entre els habitats cremats i no cremats (ANOVA niada; F=1,2; p=0,37; g.ll.=6).

L'index de Jaccard mostrava diferéncies significatives pels diferents tipus de vegetacio (F=4,4;

p=0,014; g.l.=6), amb valors elevats pel bosc de Q. suber, i baixos pel bosc de P. nigra (Figura

5). Les diferéncies entre localitats eren significatives per I'index de similitud proporcional
(F=2,4; p=0,011; g.ll.=12), perod no per I'index de Jaccard (F=1,3; p=0,185; g.ll.=12).
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Figura 5. Valors mitjans (+ E.E.) de I'index de Jaccard pels diferents tipus de vegetacié considerats. Les
diferents lletres indiquen diferéncies significatives entre tipus de vegetacié d’acord amb la comparacio
post hoc realitzada amb el test de Tukey (a p<0,05). Abreviatures: Mat G, matollar germinador; Mat R,
matollar rebrotador; Phal sa, bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori; Phal ssa, bosc de Pinus
halepensis sense sotabosc arbori; Qsub, bosc de Quercus suber; Qile, bosc de Quercus ilex; Pnig, bosc
de Pinus nigra; i Fsyl, bosc de Fagus sylvatica.

Efectes de la sequera sobre la resiliéncia de les comunitats de formigues

Les analisis de regressio multiple realitzades entre les variables de sequera (déficit hidric a
I'estiu i percentatge de sol nu) i les variables de resiliéncia mostraven que hi havia dos valors
de R? significatius (Taula 4): I'index de Jaccard entre les parcel-les cremades i no cremades
augmentava amb el percentatge de sol nu, mentre que l'index de similitud proporcional
augmentava amb el déficit hidric a I'estiu. Ninguna de les dues variables independents testades
estaven relacionades significativament amb la distancia (transformacié logaritmica) entre els

habitats cremats i no cremats de cada localitat en la analisi de correspondéncies (Taula 4).
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Taula 4. Taula resum de les analisis de regressié multiple realitzades entre les variables de sequera
(deficit hidric a I'estiu i percentatge de sol nu — transformacié arc sinus de I'arrel quadrada) i variables de
resiliencia (index de Jaccard, index de similitud proporcional i distancia en la analisi de correspondéncies
— transformacié logaritmica) entre els habitats cremats i no cremats de cada localitat. N=20 en els tres
casos. Abreviatures: N.S., no significatiu.

Variables de resiliéncia ) ) Beta
R p Variables de sequera ]
estandarditzada

index de Jaccard 0,52 0,02 Déficit hidric a I'estiu N.S.
% Sol nu +0,541

index de similitud proporcional 0,32 0,03 Déficit hidric a I'estiu +0,504
% SOl nu N.S.

Distancia en la analisi N.S. 0,24 Deéficit hidric a 'estiu N.S.

de correspondéncies % Sol nu NS

DISCUSSIO

En els ecosistemes mediterranis, Retana & Cerda (2000) han mostrat que hi ha un increment
de l'abundancia relativa de les especies de formigues més abundants quan el recobriment
vegetal incrementa, la qual cosa redueix I'equitativitat i diversitat de les formigues terrestres.
Aix0 no esta d’acord amb les dades obtingudes en aquest estudi on, exceptuant pocs tipus de
vegetacid (Figura 2), 'abundancia de les dues espécies més abundants augmentava en els
habitats cremats i, consequientment, la diversitat disminuia en aquests habitats. Aquest patré
esta també d'acord amb patrons trobats en altres ecosistemes, on un increment del
recobriment vegetal tampoc incrementa la diversitat (Perfecto & Snelling 1995), o resulten en
distribucions “en gepa” (Andersen 1992). Les diferencies trobades entre aquest estudi i el de
Retana & Cerda (2000) podrien estar relacionades amb el fet que la dinamica de la vegetacio
de les arees cremades és molt més rapida que aquella d'altres arees que no hagin sofert una

pertorbacid recent.

En aquest estudi, la riquesa d’espécies no varia entre crema o tipus de vegetacid (Taula 2).
Com en altres estudis (Retana & Cerda 2000; Parr et al. 2004), en aquest treball la riquesa
d’espécies no mostra una relacié significativa amb el recobriment vegetal (pero veure York
1994, i Lassau & Hochuli 2004, per una relacid negativa entre riquesa de formigues i
recobriment vegetal). Aquest patré pot ser explicat per dos mecanismes diferents. Per una
banda, en algunes comunitats, la riquesa d’espécies no varia perqué la majoria d’espécies no
son afectades ni pel foc ni pels efectes del foc sobre la vegetacié (Taula 3). Per altra banda, en
altres comunitats el foc provoca la desaparicié d’'algunes espeécies, perd el manteniment de la

riqguesa d’'espécies és aconseguit per I'arribada de noves especies. Moltes de les especies que
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disminuien en les arees cremades (amb abundancies més baixes en els habitats cremats que
en els no cremats, veure Taula 3), com so6n tres espécies de Temnothorax, Camponotus
lateralis OIl, Crematogaster scutellaris Olivier i Dolichoderus quadripunctatus L., viuen o
recol-lecten en els arbres. Aixi, el foc crema els nius d’aquestes espécies i fa que les
condicions postincendi siguin particularment dures per les formigues arboricoles, perqué no
troben microhabitats on nidificar o buscar aliment. Altres estudis (Andersen 1991a; York 2000;
Farji-Brener et al. 2002) han mostrat també que les especies de formigues que desapareixen
en les arees cremades sOn espéecies rares associades amb la vegetacio llenyosa. No obstant,
algunes espécies augmenten la seva abundancia en les arees cremades (Taula 3). Cinc
d'aquestes espécies s6n omnivores mentre que només quatre consumeixen aliment liquid
(melassa o néctar). Encara que el darrer gremi és més abundant en les arees no cremades
(Figura 3), se sap que el foc també incrementa la presencia d’'espécies de plantes amb flors
entomofiles (Potts et al. 2003). Una altra espécie que incrementa en les arees cremades és
Messor capitatus Latreille, una espécie que menja llavors i que es beneficia de I'increment
postincendi de la produccié de llavors explotades per les formigues granivores (Andersen
1988). Com en altres estudis (York 1994, 2000; Andrew et al. 2000; Castafio-Meneses &
Palacios-Vargas 2003; Parr et al. 2004), els nostres resultats suggereixen que diferéncies en la
composicié d'espécies entre arees no cremades i cremades depenen de I'abundancia relativa
dels gremis alimentaris (Figura 3) com a resposta als canvis provocats pel foc en les condicions
microclimatiques i en els recursos alimentaris per les formigues (Castafio-Meneses & Palacios-
Vargas 2003).

Els resultats obtinguts en aquest estudi suggereixen que la resiliencia de les comunitats de
formigues mediterranies, tant en composicio d’espécies com en riquesa especifica, depén del
tipus de vegetacio abans del foc. Altres estudis (Broza & Izhaki 1997; Farji-Brener et al. 2002;
Parr et al. 2004) han mostrat que la resiliéncia d'altres comunitats d’artropodes depenen del
tipus de vegetacid. Els patrons obtinguts en aquest estudis estan d’acord amb alguns patrons
trobats per espécies d'arbres (Rodrigo et al. 2004). Les espécies rebrotadores eficients (Q.
suber) i les espéecies germinadores (P. halepensis) son les més resilients després del foc
(Figura 5). Aix0 confirma que les comunitats de formigues estan estretament relacionades amb
les caracteristiques de I'habitat, en particular, el tipus i estructura de la vegetacié (Majer 1983;
Retana & Cerda 2000), i també déna suport a la nostra primera hipotesi que la recuperacio de
les comunitats de formigues després del foc depén de la recuperacié de la vegetacié present
abans del foc. En totes les analisis, les comunitats de formigues dels boscos de Q. suber tenien
la resiliencia més gran (com es mostra amb els valors elevats de I'index de Jaccard de la
Figura 5 i la proximitat de les localitats cremades i no cremades en la analisi de
correspondencies de la Figura 4), la qual cosa esta d’acord amb el factor que Q. suber rebrota
vigorosament des de la copa cremada, afavorint una recuperacio rapida del recobriment
vegetal després del foc (Rodrigo et al. 2004). Una altra espécie del génere, Q. ilex, també

mostra alta capacitat de rebrotada (Rodrigo et al. 2004). No obstant, aquesta espécie rebrota
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des de la soca, i la seva baixa taxa de creixement fa la seva recuperacio considerablement més
lenta que la de Q. suber (Xavier Arnan dades no publicades). Aixo esta d’acord amb els
resultats obtinguts amb les comunitats de formigues que viuen en cada tipus de vegetacio,
perque aquelles de Q. ilex tenen una resiliencia més baixa que aquelles de Q. suber (Figura 5),
per aixo les comunitats de formigues dels habitats cremats i no cremats dels boscos de Q. ilex
gueden situats en grups diferents en la analisi de correspondéncies (Figura 4). Per altra banda,
les comunitats de formigues dels boscos de P. nigra eren les menys resilients (tenien els valors
més baixos de l'index de Jaccard en la Figura 5, mentre que les localitats cremades i no
cremades eren situades en diferents grups en la analisi de correspondéncies de la Figura 4).
Aix0 és perqué els boscos de P. nigra mostren poca resiliéncia a la pertorbacié i sén
reemplacats per comunitats completament diferents, boscos dominats per espécies
rebrotadores o herbassars (Retana et al. 2002; Ordofiez & Retana 2004, Rodrigo et al. 2004),

després del foc.

Els resultats d’aquest estudi mostren que la resiliéncia de les comunitats de formigues
mediterranies depen de les caracteristiques ambientals de la regié on viuen (Taula 4).
Analitzant els indexs que relacionen la composicié i riquesa dels habitats cremats i no cremats
de la mateixa localitat (Taula 4), podem concloure que les comunitats de formigues d’arees
amb un déficit hidric a I'estiu més elevat sébn més resilients que aquelles que viuen en arees
més humides, ja que vuit anys després del foc les diferencies en I'index de Jaccard entre els
habitats cremats i no cremats s6n més petites en les arees més seques. De la mateixa manera,
I'index de similitud proporcional entre els habitats cremats i no cremats incrementa amb el
percentatge de sol nu (Taula 4). Parr et al. (2004) en sabanes africanes i Farji-Brener et al.
(2002) al nord de la Patagonia també observen que la resiliéncia de les comunitats de
formigues que viuen en arees més seques €s superior que aquelles que viuen en més
humides. A Australia, la composicid dels grups funcionals de formigues és més resilient en
arees arides que en mesiques (Hoffmann & Andersen 2003). Les comunitats de formigues
mediterranies d'arees seques viuen en habitats on el recobriment vegetal no és complert, per
tant, el deficit hidric més elevat fa augmentar el percentatge de sol nu. Aquestes condicions
ambientals son favorables per les espécies de formigues subordinades que viuen en arees
obertes i prefereixen les condicions trobades alli, principalment temperatures elevades al
migdia i baixa competéncia per les espécies comportamentalment dominants (Cerda et al.
1997, 1998). Aix0 suggereix que la recuperacio de les comunitats de formigues no només esta
relacionada amb la recuperaci6 de la vegetacié. Andersen (1995) indica que les comunitats de
plantes i formigues freqiientment difereixen unes de les altres en la seva resposta a la mateixa
pertorbacid, mentre que Vasconcelos (1999) descriu que la recuperacié de les formigues
terrestres és fins i tot més rapida que la regeneracié de la vegetacio llenyosa. Els nostres
resultats suggereixen que la resiliencia de les comunitats de formigues mediterranies també
segueix patrons relacionats amb variacions de la sequera. En regions amb un déficit hidric més

elevat 0 un percentatge de sol nu més elevat, les faunes mirmecologiques tenen més espécies
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caracteristiques d'arees cremades. Per aquesta rad, la recuperacié d’aquestes comunitats és

més rapida perqué té lloc en condicions similars a aquelles trobades abans del foc.

En conjunt, els factors que condicionen I'estructura de les comunitats de formigues després del
foc varien depenent de l'escala temporal considerada. Immediatament després de la
pertorbacid, la mortalitat causada pel foc és el factor principal que condiciona la composicio
d’'espéecies, perque afecta a les especies de formigues de manera diferent, depenent dels
habitats on nidifiquen o recol-lecten (és a dir, les formigues que viuen i nidifiquen al terra sén
menys afectades que aquelles que nidifiquen o recol-lecten als arbres). El restabliment del
recobriment vegetal no depén només de la composicié del bosc abans del foc (Rodrigo et al.
2004), pero afecta la disponibilitat de recursos i microhabitats, les relacions de competéncia
entre espeécies, i les condicions de recuperacié postincendi de les comunitats de formigues a
mig termini. Finalment, aquest estudi mostra que les comunitats de formigues que viuen en
arees més seques es recuperen més rapid després del foc que aquelles que viuen en arees
més humides, on hi ha menys especies acostumades a viure en habitats oberts i calorosos. A
més, un eventual augment del regim de pertorbacié (és a dir fregliéncia, intensitat o extensio
superior) podria causar canvis més drastics en la diversitat i composicio de formigues a mitja o

llarg termini en les comunitats més humides que en les més seques.
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Apéndix 1. Percentatge mitja (+ E.E.) del recobriment herbaci, arbustiu i arbori per cada localitat, junt amb el % del recobriment de la principal espécie arboria o arbustiva en
I'habitat no cremat de cada localitat. En el cas dels matollars, el % del recobriment de la principal espécie inclou totes les espécies arbustives que germinen o rebroten després
del foc, encara que només s'indica I'espécie més abundant.

Principal espécie % recobriment de la ] )
% recobriment herbaci

% recobriment arbustiu

% recobriment arbori

Localitat arboria o arbustiva en principal espécie arboria o
0-50cm 50-250cm >250cm
I’habitat no cremat arbustiva

No cremat Cremat No cremat Cremat No cremat Cremat No cremat Cremat
1 Colera Cistus albidus 81,4+6,6 250+7,1 80,4 +3,0 70,8+8,5 36,2+3,2 29,6 +6,0 0,4+0,.22 1,0+0,8
2 Vacarisses Rosmarinus officinalis 40,0 +9,6 41,3+11,8 73,8+4,2 78,6 £2,7 64,8 + 8,5 60,8 +4,2 6,2+1,3 0,2+0,2
3 Llaberia Cistus albidus 40,0 £9,7 32,4+6,7 778+54 88,6 £3,7 62,6 £ 6,6 30,8+7,8 3,8+3.3 0,4+0,2
4 Garraf Quercus coccifera 87,2+25 975+1,1 71,8+2,6 77,6 £6,7 50,6 +7,2 51,0 +4,7 0,4+0,.2 0,6+0,2
5 La Sénia Quercus coccifera 80,2+6,4 81,0+54 93,4+0,8 97,4+1,0 54,2+5,6 19,2 +6,7 0,0+£0,0 0,0+£0,0
6 Montcada Erica arborea 99,3+0,7 87,8+6,4 23,6 £4,7 45,6 £5,6 79,4+3,4 84,4+27 60,6 £ 10,3 13,0+5,6
7 El Figar6 Pinus halepensis 69,2 +8,2 0,6 +0,4 60,4 + 4,3 38,4+7,0 50,8 +7,7 792+ 1,4 86,8 +3,5 1,0+04
8 La Bisbal del Penedés Pinus halepensis 852+7,1 28,0+ 11,4 70,2+ 4,5 794+ 4,4 65,4 +7,3 61,6 £10,2 85,4+ 6,6 0,0+0,0
9 Tivissa Pinus halepensis 40,8+10,4 96+21 72677 92,8+29 59,2 + 3,6 58,4+7,6 56,4+ 8,0 0,2+0,2
10 La Pobla de Massaluca Pinus halepensis 34,8+11,0 26,2+9,9 60,6 +4,1 84,4+3,8 43,4+ 3,8 30,2+5,9 27,2+10,5 0,2+0,2
11 Sant Joan de Vilatorrada Pinus halepensis 66,2 + 10,6 20,0 +5,8 89,0+ 0,5 84,4 +3,2 23,4+27 43,8+6,7 64,4 + 10,7 0,0+0,0
12 Sant Quirze del Vallés Pinus halepensis 90,6 +2,8 52,6 £ 9,5 36,4+£39 58,8 £ 6,6 60,2+5,4 74,6 £5,6 92,6+24 0,8+0,2
13 Castelltallat Pinus nigra 67,0+ 15,7 1,2+1,2 57,2+ 14,0 82,8+2,6 46,8 +12,7 49,0+ 4,9 77,4 +10,6 1,4+0,6
14 Serrateix Pinus nigra 76,4+9,0 0,0+0,0 85,0+3,9 74,8+ 45 42,2+10,1 26,4+1,6 82,2+10,8 0,8+0,6
15 Orista Pinus nigra 53,6 +7,7 0,0+0,0 91,4+2,3 74,6 £4,3 38,6 £6,3 47,8+5,1 79,6 £5,7 14+1,2
16 Olvan Quercus ilex 79,8+15 12,2+2.2 61,4+11,8 79,2+1,6 11,2+3,2 206+2,1 99,8+0,2 0,2+0,2
17 El Figaro Quercus ilex 69,8 +2,2 38,4+8,2 50,8 + 10,2 56,8+ 4,9 43,0+6,1 79,4+ 4,9 70,0+ 3,9 19,4+6,2




18 Gualba

19 La Jonquera

20 Llagostera

21 Breda

22 Santa Fe del Montseny

Quercus ilex

Quercus suber
Quercus suber
Quercus suber

Fagus sylvatica

87,0+15
83,4+4,7
39,0+£5,0
59,0+ 12,6
91,8+4,9

122+2.2
59,6 £ 8,0
23,6 £6,3
49,6 +9,3
04+04

19,8+6,1
34,0+ 8,6
61,8 +£3,6
39,8+4,9
22,0+4,9

54,4 +57
31,0+6,4
40,824
49,6 +4,9
64,8 +3,0

17,8+£55
46,0+ 4,6
54,4+5,1
37,0+4,6
11,0+ 4,8

79,4+3,1
83,0+3,1
79,0+ 3,6
78,0+15
79,8 +55

96,4+2,0
85,4+4,7
476 £4,0
93,0+3,5
94,8 +£3,2

17,8+5,1
45,4+ 8,6
20,8+6,4
46 £10,1
44+11
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Apéendix 2. Llistat d’espécies de formigues recollides en les trampes de caiguda en cada localitat de
mostreig. Els nimeros de les localitats corresponen a aquells de la Taula 1.

Espeécie de formiga 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22
Myrmicinae

Aphaenogaster gibbosa (Agib) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Aphaenogaster senilis (Asen) X X X X
Aphaenogaster subterranea (Asub) X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Crematogaster scutellaris (Cscu) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Crematogaster sordidula (Csor) X X X X X X X X X X X X
Goniomma hispanicum (Ghis) X X

Messor barbarus (Mbar) X X X X

Messor bouvieri (Mbou) X X X X X X X X

Messor capitatus (Mcap) X X X X X X X X X X

Messor structor (Mstr) X X X X X X X X

Myrmecina graminicola (Mgra) X X X X X X
Pheidole pallidula (Ppal) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Solenopsis latro (Slat) X X X X X X X X X X X
Temnothorax formosus (Tfor) X X X

Temnothorax kraussei (Tkra) X X X X X
Temnothorax lichtensteini (Tlic) X X X X X X X X X X X X X
Temnothorax nylanderi (Tnyl) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Temnothorax parvulus (Tpar) X

Temnothorax rabaudi (Trab) X X X X X X X X X X X X X X X
Temnothorax racovitzai (Trac) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Temnothorax recedens (Trec) X X X X X X

Temnothorax specularis (Tspe) X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Tetramorium caespitum (Tcae) X X X X X X X X X X X X X X
Tetramorium semilaeve (Tsem) X X X X X X X X X X X X X X X X
Formicinae

Camponotus aethiops (Caet) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus cruentatus (Ccru) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus fallax (Cfal) X X X X
Camponotus foreli (Cfor) X X X

Camponotus lateralis (Clat) X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus pillicornis (Cpil) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus piceus (Cpic) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus sylvaticus (Csyl) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Camponotus truncatus (Ctru) X X X X X
Cataglyphis ibericus (Cibe) X X X

Formica cunicularia (Fcun) X X
Formica fusca (Ffus) X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Formica gagates (Fgag) X X X X X X X X X X X X X X
Formica rufibarbis (Fruf) X X X

Formica sanguinea (Fsan) X

Formica subrufa (Fsub) X X X X X X X X X X X X X X X X X

Lasius affinis (Laff) X
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Lasius emarginatus (Lema)
Lasius myops (Lmyo)
Lasius niger (Lnig)
Plagiolepis pygmaea (Ppyg)
Polyergus rufescens (Pruf)

Dolichoderinae

Dolichoderus quadripunctatus (Dqua)
Linepithema humile (Lhum)

Tapinoma nigerrimum (Tnig)

X X X X

X X X X

X X X X

X X X X

X X X X

X X X X

X X X X

X X X X X

X X X X X
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INTRODUCCIO

El foc és una de les pertorbacions més importants en els ecosistemes mediterranis (Trabaud
1987; Whelan 1995), determinant la dinamica i estructura de les comunitats de plantes i
animals (Naveh 1975; Gill et al. 1981). En les comunitats de plantes, existeixen diferents grups
funcionals d’especies, depenent de la seva resposta al foc (Lloret & Vila 2003; Pausas et al.
2004). Les comunitats de plantes mediterranies tenen alta resiliéncia després del foc perqué hi
ha espécies que es recuperen per mitja de la rebrotada des d’estructures resistents al foc
(Hodgkinson 1998), mentre altres ho fan per la germinacié de llavors protegides del foc en el
banc de llavors al sl o en el banc aeri (Noble & Slatyer 1980; Lloret 1998), és a dir
rebrotadores obligades i germinadores obligades, respectivament. La majoria de rebrotadores
obligades produeixen poques, en cas que se’n produeixi alguna, plantules després del foc, pero
la majoria d'individus rebroten vigorosament, i aixdo condueix a una rapida recuperacio i petits
canvis demografics postincendi. Les germinadores obligades incrementen la seva densitat dos
o tres ordres de magnitud just després del foc, encara que les plantules després pateixen una
alta mortalitat i el seu recobriment final és semblant al de les rebrotadores obligades (Keeley
1986; Pausas 1999; Franklin et al. 2004). Varies especies son facultatives i combinen les dues
estratégies (Pausas et al. 2004), i s6n anomenades espécies facultatives. No obstant, no totes
les especies de plantes mediterranies tenen estrategies eficients per sobreviure al foc i, per
aix0, algunes espécies podrien desapareixer de I'escenari postincendi (Retana et al. 2002;
Lloret & Vila 2003; Ordofiez et al. 2004). Junt amb aquestes caracteristiques vitals directament
relacionades amb la resposta de les espécies al foc, hi ha altres caracteristiques les quals
també sén importants en la dinamica de la vegetacié a llarg termini, com el creixement,
dispersio i cicles vitals (Pausas et al. 2004). Com la majoria de germinadores obligades tenen
taxes de creixement i dispersié més grans, cicles de vida més curts i major tolerancia a la llum
que les rebrotadores obligades (Pausas 1999), pocs anys després del foc es podria esperar
gue les germinadores obligades fossin més abundants en les comunitats de plantes postincendi
gue les rebrotadores obligades, mentre que a escala de temps llarga aquest patré es podria
invertir (Keeley 1986; Franklin et al. 2004). Depenent de la combinacié d’'espécies amb
diferents caracteristiques regeneratives, la resposta postincendi de les comunitats de plantes
podria tenir un resultat o un altre (Pausas 2001; Pausas et al. 2004). Estudis recents (Retana et
al. 2002; Rodrigo et al. 2004) indiquen que les cobertes forestals mediterranies tenen diferent
capacitat de recuperacio després del foc perqué les espécies arbodries o arbustives dominants
també tenen diferents patrons: els boscos d’espécies rebrotadores i de germinadores amb una
germinacio6 eficient es recuperen rapidament, mentre que els boscos d'especies germinadores
gue produeixen poques plantules després del foc i tenen una escassa dispersio a llargues

distancies no es recuperen i son reemplacats per altres tipus de vegetacio.

Molts estudis han mostrat una relacié entre les condicions climatiques i variables que

caracteritzen les comunitats de plantes, com sén la riquesa (O'Brien 1993; Pausas et al. 1999),
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o0 la productivitat (Vila et al. 2003; Schuur 2003). En les regions mediterranies, on la
disponibilitat d'aigua és un factor clau per la vegetacié (Pausas 1999; Larcher 2000), existeixen
patrons regionals d'estructura i composicié de la vegetacié determinats per un gradient de
sequera. Aixi, el recobriment vegetal és superior en arees amb una disponibilitat hidrica més
elevada que en arees més seques (Kutiel et al. 2000; Lloret et al. 2005) i la proporcié dels
diferents grups funcionals d’acord amb la seva estrategia de regeneracidé postincendi sera
també diferent (Pausas 1999), perque I'abundancia de rebrotadores obligades decreix i la de
germinadores obligades incrementa quan I'ambient es torna més xéric i arid (Keeley 1986,
Meentemeyer et al. 2001, al chaparral california; Keith 1991, Benwell 1998, Clarke & Knox
2002, a l'est d’'Australia; i Pausas et al. 2004, Lloret et al. 2005 a la Conca Mediterrania).
Aquests diferents tipus funcionals relacionats amb la regeneracié postincendi també responen
a condicions d'estres (Lloret & Vila 1997; Verdd 2000; Ackerly 2004). L'augment en
'abundancia de germinadores obligades esta relacionat amb algunes caracteristiques
morfologiques i fisioldgiques de les germinadores obligades (Keeley 1986; Pausas et al. 2004),
en particular el seu sistema radicular, el control estomatal i la dinamica del carboni, la qual cosa
permet a aquestes espécies una tolerancia superior a la sequera que aquella trobada en les
rebrotadores obligades. A més, en arees propicies al foc, els canvis en el régim de pertorbacié
podrien ser tan importants com els factors climatics a I'hora de determinar la proporcié de
rebrotadores obligades i de germinadores obligades (Noble & Gitay 1996; Flannigan et al.
2000). Per tant, en les arees mediterranies, a intervals de temps de recurréncia del foc molt
curts o molt llargs, les germinadores obligades disminueixen la seva abundancia (Zedler 1995;
Pausas 2001; Lloret et al. 2003), mentre que a intervals de temps intermitjos, sén afavorides en

comparacio a les rebrotadores obligades.

En aquest estudi analitzem els efectes del foc sobre les comunitats de plantes en varis tipus de
vegetacio distribuits al llarg d’'un gradient geografic a Catalunya (NE Espanya). Hem testat dues
hipotesis. La primera hipotesi es basa en la diferent recuperacié de les comunitats forestals
mediterranies, depenent de la resposta regenerativa postincendi de les espécies arbories o
arbustives dominants (Rodrigo et al. 2004). Com els arbres son les espécies clau que afecten
directament la composicioé de les comunitats on ells viuen (Ne’eman et al. 1995), vam testar
com la recuperacié en composici6 i estructura de tota la comunitat de plantes després del foc
esta directament relacionada amb la recuperacié de I'espécie arboria dominant al vol del bosc.
Com les germinadores obligades tenen associades caracteristiques vitals que afavoreixen la
seva presencia de pocs a varis anys després del foc comparat amb les rebrotadores obligades,
també vam hipotitzar que la recuperacié de I'estructura i composicié de les comunitats de
plantes pocs anys després del foc incrementa amb la proporcié de germinadores obligades.
Com la proporcié de germinadores obligades i rebrotadores obligades és diferent a través d’'un
gradient climatic de sequera, amb les germinadores obligades augmentant i les rebrotadores
obligades disminuint amb I'increment de déficit hidric, llavors la recuperacié de les comunitats

de plantes incrementara amb el gradient de sequera.
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MATERIAL | METODES

Localitats d’estudi

Aquest estudi es va realitzar a Catalunya (NE Espanya) al 2002, en arees cremades al 1994.
Les condicions ambientals al 1994 eren extremadament dures, amb temperatures molt
elevades i un llarg periode d’extrema sequera. Aquestes condicions afavorien el nombre i
extensio dels incendis (Pifiol et al. 1998). Vam seleccionar vuit tipus de vegetacié que van ser
afectats pels incendis de 1994 seguint el Mapa Forestal de Catalunya (1:100.000). Aquests
tipus de vegetacié estaven caracteritzats per espécies arbories o arbustives amb diferent
resposta postincendi: germinadores obligades (bosc de Pinus halepensis — amb o sense
sotabosc arbori - i matollar de germinadores obligades com Cistus albidus o Rosmarinus
officinalis), rebrotadores obligades (boscos de Quercus ilex, Quercus suber i Fagus sylvatica, i
matollar de rebrotadores obligades com Quercus coccifera o Erica arborea), i espécies sense
mecanismes de persisténcies després del foc (Pinus nigra). Per cada tipus de vegetacié vam
seleccionar tres repliques (és a dir, localitats exposades a diferents focs). En el cas de P. nigra,
dues de les repliques van ser situades en dues arees afectades pel mateix gran incendi pero
ampliament separades (17 km). Pel bosc de F. sylvatica només teniem una replica perqué no hi
havia altres arees cremades. Aixi, vam estudiar 22 localitats (set tipus de vegetacié amb tres
localitats cada un i un tipus de vegetacido amb una localitat) distribuides en 15 arees cremades
a través de Catalunya (Figura 1, Taula 1). Ninguna d’aquestes arees havien estat exposades a

practiques de gestié des del 1994 al 2002.

v

4.700
4.600
Figura 1. Mapa de Catalunya indicant els
quinze incendis mostrejats (en gris) i les 22
localitats d'estudi. Els nameros de les
localitats corresponen als de la Taula 1.
4.500

300 400 500
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Taula 1. Caracteristiques principals de les diferents localitats mostrejades a Catalunya (NE Espanya).

Tipus de vegetacié abans del foc Localitat Coordenades Localitzacio foc Area cremada Déficit hidric
Long., Lat. (ha) al’estiu (mm)
1. Colera 3°8',42° 24 Colera-Portbou 229 -191,9
Matollar dominat per germinadores 2. Vacarisses 1° 54", 41° 34' Collbat6-Olesa 3.165 -182,1
3. Llaberia 0°50', 41° 3 Tivissa 2.359 -197,7
4. Garraf 1°50', 41° 18’ Garraf 4.594 -210,5
Matollar dominat per rebrotadores 5. La Sénia 0° 18', 40° 40' La Sénia 297 -212,8
6. Montcada 2°13', 41° 30" Montcada 914 -176,6
7. El Figaré 2°16', 41° 42 Bigues i Riells 2.692 -161,3
Bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori 8. La Bisbal del Penedes 1°28', 41° 14 La Bisbal del Penedés 1.360 -225,5
9. Tivissa 0°47',41° 2 Tivissa 2.359 -205,4
10. La Pobla de Massaluca 0°22',41°11' La Pobla de Massaluca 5.793 -327,4
Bosc de Pinus halepensis sense sotabosc 11. Sant Joan de Vilatorrada 1°42',41°46' Bages-Bergueda 24.300 -226,4
arbori 12. Sant Quirze del Vallés 2°3',41° 31 Sant Quirze del Vallés 346 -219,5
13. Castelltallat 1°40', 41° 48 Bages-Bergueda 24.300 -160,0
Bosc de Pinus nigra 14. Serrateix 1° 46', 41° 56' Bages-Bergueda 24.300 -152,2
15. Orista 2°0', 41° 58 Prats de Lluganés 232 -157,0
16. Olvan 1° 57", 42° 3 Bages-Bergueda 24.300 -101,2
Bosc de Quercus ilex 17. El Figar6 2° 15", 41° 42" Bigues i Riells 2.692 -149,1
18. Gualba 2° 29", 41° 44’ Montseny-Guilleries 9.049 -210,2
19. La Jonquera 2°51',42° 24 La Jonquera 81 -169,4
Bosc de Quercus suber 20. Llagostera 2° 55", 41° 47" Llagostera 124 -170,5
21. Breda 2° 31", 41° 46' Montseny-Guilleries 9.049 -176,9
Bosc de Fagus sylvatica 22. Santa Fe del Montseny  2° 29", 41° 46’ Montseny-Guilleries 9.049 -70,9
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Mostreig de la vegetacio

Vam situar cinc parelles de parcel-les d'uns 600 m? cada una en cada localitat. Una parcel-la de
cada parella estava en l'area cremada, i I'altra parcel-la estava en l'area no cremada. Aixo
representava un total de 220 parcel-les. Per evitar efectes indesitjables de limit, totes les
parcel-les estaven situades a més de 100 m del limit del foc (tant cap a dins com cap a fora), de
manera que la distancia entre parcel-les de cada parella era com a minim de 200 m. La
distancia entre parelles de parcel-les dins de cada localitat anava de 30 a 5.600 m. La Taula 2
resumeix el recobriment mitja de I'espécie arboria o arbustiva més abundant en les parcel-les
cremades i no cremades de cada localitat. Vam caracteritzar la vegetacié de cada parcel-la
utilitzant dos métodes. Primer, vam establir dos transsectes lineals de 25 m cada un, amb 6 m
d’'espai entre transsectes. Cada mig metre (aixo representa, 50 punts per transsectes i 100 per
parcel-la), vam anotar les espécies de planta presents. A més, també vam establir un quadrat
de 100 m® (10 x 10 m), on vam identificar totes les espécies de plantes presents. La riquesa
d’'espécies de plantes en cada parcella es va estimar com el nimero total d'espécies
identificades tant amb el métode dels transsectes com amb el métode del quadrat. El mostreig
de la vegetacio es va portar a terme de juny a agost de 2002, és a dir, vuit anys després del
foc. Les dues parcellles de la mateixa parella van ser mostrejades en dates similars. La
identificaci6 de les especies de plantes es va fer d’acord amb Bolds et al. (1990). Vam
identificar 98,2 % de les mostres de plantes trobades en els transsectes, i 92,8 % de les
trobades en els quadrats. Totes les analisis estadistiques han estat realitzades només amb les

mostres identificades, essent descartades les mostres no identificades.
Gradient de sequera

Es va definir el gradient de sequera utilitzant el déficit hidric a I'estiu (juliol, agost i setembre).
En els ecosistemes mediterranis, el déficit hidric €s un dels principals factors que determina la
dinamica de la vegetacié (Lloret 1998; Pausas 1999; Larcher 2000), degut a la combinacié
d’'altes temperatures i precipitacions baixes a l'estiu. Aquesta variable esta directament
relacionada amb la probabilitat de risc d’incendi (Viegas & Viegas 1994; Pifiol et al. 1998). Vam
utilitzar el programa de GIS MiraMon (Pons 2002) per determinar el punt mig de les
coordenades de les deu parcel-les per localitat. En aquests punts vam calcular el déficit hidric
(DH) com: DH = P - ETP, on P és la precipitacié i ETP és I'evapotranspiracié potencial. L'ETP
es va obtenir d’'un mapa no publicat desenvolupat per Lluis Comas utilitzant I'equacié de
Hargreaves (Allen et al. 1998) i dades de I'Atles Climatic Digital de Catalunya (Pons 1996;
Ninyerola et al. 2000) pel periode 1951-1999. La precipitacio es va obtenir directament d’aquest
atles. EI DH va de -71 a -327 mm (Taula 1).

55



Capitol I

Analisis de les dades
Estructura i composicié de les comunitats de plantes

Per analitzar la composicid i estructura de la comunitat de plantes en cada parcel-la, vam

calcular els seguents indexs: a) recobriment vegetal (amb un maxim de 100 punts per
S

parcel-1a); b) riquesa d’espécies (S); ¢) index de diversitat de Shannon (H'= —Zpilnpi , ONn p; és
i=1

la proporcié6 de plantes de les i especies en els transsectes del numero total de mostres

identificades, i S el nimero d'especies); i d) index de dominancia numeérica de les dues

espécies més abundants (ID =100-(y:+y2/y), on y; i y, sén les abundancies de les dues

especies més abundants i y és I'abundancia total de totes les espécies de plantes en la

parcel-la).

Seguint Pausas et al. (2004), vam identificar quatre grups d'especies (és a dir, grups
funcionals) d'acord amb la seva estrategia de regeneracié postincendi: germinadores
obligades, rebrotadores obligades, espécies facultatives i espécies sense mecanismes de
persisténcia. Vam assignar a totes les espécies identificades en els mostrejos un d’aquests
quatre grups utilitzant la informacié obtinguda per diferents autors (Cucé 1987; Pausas 1997;
Ojeda et al. 1996; Retana et al. 2002; Lloret & Vila 2003; Lidia Quevedo dades no publicades; i
Anselm Rodrigo i Josep Maria Espelta comunicacié personal). Les espécies de les quals la
seva estratégia postincendi va ser identificada suposaven un 98,2 % de les preséncies en els
transsectes, i un 83,3 % de les observacions obtingudes en els quadrats de 100 m®. Vam
calcular la preséncia relativa d’espécies que pertanyien a cada estratégia com el quocient entre
el nimero d’observacions per les espécies d'aquest grup i el nUmero total d’observacions en
els transsectes. La riquesa relativa de cada estratégia era calculada com el quocient entre el
namero d’'espécies d'aquesta estrategia i el numero total d’especies trobades en els

transsectes i els quadrats.

El mostreig es va dissenyar seguint la metodologia de cas-control per controlar la gran
variabilitat entre parcel-les. Les parcelles van ser agrupades en parelles segons la seva
similitud en les variables que podrien generar una variabilitat més gran (Senn 2002). Per
exemple, les parcel-les cremades i no cremades de cada parella tenien una pendent i orientacié
similar, i eren més similars en la composicié preincendi que aquelles d'altres parelles, i eren
considerades com mesures repetides dins una localitat. Llavors, els efectes del tipus de
vegetacid, localitat i crema sobre les variables que descriuen I'estructura i composicié de les
comunitats de plantes (recobriment vegetal total, riquesa d'especies, diversitat d’espécies,
index de dominancia numeérica i preséencia i riquesa relativa de cada estrategia de regeneracio
postincendi) van ser analitzades utilitzant ANOVAs niades de mesures repetides. En aquestes

analisis, el tipus de vegetacio era el factor principal, localitat estava niada dins del tipus de
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vegetacio, i els valors en les parelles de parcel-les cremades i no cremades eren les mesures
repetides. Quan hi havia diferéncies significatives pel factor principal, vam realitzar
comparacions post hoc utilitzant el test de Tukey. Encara que el bosc de F. sylvatica no es va
incloure en les analisis (donat que només teniem una réplica per aquest tipus de vegetacid), els

resultats d’aquest bosc estan representats en les figures.

També vam analitzar els efectes del foc en la preséncia i el percentatge de recobriment de les
diferents espécies de plantes. En el cas de la preséncia, vam calcular un index de presencia
com el quocient entre el nimero de parcel-les cremades i el nimero total de parcel-les (tant
cremades com no cremades) on I'espécie era present. L'index anava de 0 a 1. Valors superiors
a 0,5 representaven preséncia més alta d'aquesta especie en les parcel-les cremades
comparat amb les parcel-les no cremades, i valors inferiors a 0,5 indicaven el patrdé contrari.
Tests de y* es van utilitzar per analitzar aquestes diferéncies en preséncia entre parcel-les
cremades i no cremades per cada espécie. Per identificar canvis en el percentatge del
recobriment de les espécies de plantes entre parcel-les cremades i no cremades, vam utilitzar
tests aparellats de t de Student per cada espécie, incloent totes les localitats on una espécie
determinada estava present com a minim en una parcel-la. Només aquelles especies que

estaven com a minim en quatre localitats van ser considerades per aquesta analisi.
Recuperacié de les comunitats de plantes depenent del tipus de vegetacié

Per analitzar els canvis en composicié de les comunitats de plantes entre cada parella de

parcel-les de cada localitat, vam calcular dos indexs: a) I'index de similitud proporcional

(PS=1—0,52|pbi—pui|, on pyi i pui sOn les abundancies relatives de les i espécies en les

parcel-les cremades i no cremades de cada parella); i b) I'index de Jaccard (JI=a/(a+b+c),

on a és el nimero d'espécies presents a la vegada en les parcel-les cremades i no cremades
de cada parella, i b i ¢ sén el nUmero d’espécies presents només en les parcel-les cremades i
no cremades de cada parella, respectivament. Per aquests indexs, vam utilitzar la mitjana dels
valors obtinguts per les cinc parelles de parcel-les com el valor de cada localitat. La analisi de la
recuperacié de les comunitats de plantes depenent del tipus de vegetacié va ser realitzat amb
ANOVAs niades, on el tipus de vegetaci6 era el factor principal i localitat estava niada dins de

tipus de vegetacio.

Vam calcular la recuperacié postincendi de I'espéecie arboria o arbustiva principal en cada
localitat com el quocient del recobriment d’aquesta espécie en la parcella cremada i no
cremada. En el cas dels matollars dominats per espécies rebrotadores obligades o
germinadores obligades, vam calcular la recuperacié de tots els arbustos amb capacitat de
rebrotar o produir llavors abundants, respectivament. Els valors de recobriment i els quocients
obtinguts en cada localitat sén mostrats en la Taula 2. Per analitzar si la recuperacié del conjunt

de la comunitat de plantes després del foc estava relacionat amb la recuperacié de I'espécie
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arboria o arbustiva dominant, vam calcular analisis de regressio lineal entre aquest quocient

(com una mesura de la recuperacié de I'espécie principal) i I'index de similitud proporcional i

I'index de Jaccard (com mesures de la recuperacio de tota la comunitat de plantes).

Taula 2. Mitjana (+ E.E.) dels valors de recobriment (en percentatge) en cada habitat (no cremat i cremat)
de la principal espécie arboria o arbustiva trobada en I'area no cremada de cada localitat, i el quocient
entre aquests valors de recobriment en les parcel-les no cremades i cremades. En el cas dels matollars
dominats per espécies de rebrotadores obligades i germinadores obligades, calculem la recuperacié de
tots els arbustos amb capacitat de rebrotar o produir llavors abundants, respectivament. Abreviatures: R,

rebrotadora obligada; G, germinadora obligada; i N, espécie sense mecanisme de persistencia.

Principal espécie arboria o

% recobriment de la

Quocient

recobriment en

Localitat arbustiva en I'area no principal espécie arboria o
cremada arbustiva cremat /o
cremat
No cremat Cremat

1. Colera Cistus albidus (G) 39,6 +3,4 18,0+ 2,7 0,46
2. Vacarisses Rosmarinus officinalis (G) 29,6 +11,3 36,2+6,4 1,22
3. Llaberia Cistus albidus (G) 56,0 +9,2 474+ 11,3 0,85
4. Garraf Quercus coccifera (R) 69,4+ 8,6 62,6 +7,6 0,90
5. La Sénia Quercus coccifera (R) 73,6 £5,6 77,0+5,3 1,05
6. Montcada Erica arborea (R) 98,8 + 0,58 76,6 £ 10,5 0,78
7. El Figar6 Pinus halepensis (G) 69,2 +8,2 15+04 0,02
8. La Bisbal del Penedeés Pinus halepensis (G) 852+7,1 28,0+11,5 0,33
9. Tivissa Pinus halepensis (G) 40,8 +10,4 96+2,1 0,23
10. La Pobla de Massaluca Pinus halepensis (G) 34,8+11,0 26,2+9,9 0,75
11. Sant Joan de Vilatorrada Pinus halepensis (G) 66,2 + 10,5 20,0+5,8 0,30
12. Sant Quirze del Valles Pinus halepensis (G) 90,6 +2,8 52,6 +9,5 0,58
13. Castelltallat Pinus nigra (N) 67,0+ 15,7 1,2+1,2 0,02
14. Serrateix Pinus nigra (N) 76,4+9,0 0,0+0,0 0
15. Orista Pinus nigra (N) 536+7,7 0,0+0,0 0
16. Olvan Quercus ilex (R) 79,8+1,5 122+2,.2 0,15
17. El Figar6 Quercus ilex (R) 69,8 +2,2 38,4 +8,2 0,55
18. Gualba Quercus ilex (R) 87,0+6,1 16,8 £ 6,1 0,19
19. La Jonquera Quercus suber (R) 83,4+ 4,7 59,6 £ 8,0 0,71
20. Llagostera Quercus suber (R) 39,0+5,0 23,6 +6,3 0,60
21. Breda Quercus suber (R) 59,0+ 12,6 49,6 £ 9,3 0,84
22. Santa Fe del Montseny Fagus sylvatica (R) 91,8+4,9 0,4+04 0,01

Per analitzar si la recuperacido de les comunitats de plantes depenia de la proporcié de

germinadores obligades i rebrotadores obligades després del foc, hem realitzat analisis de

regressio lineal entre els dos indexs de recuperacié (I'index de similitud proporcional i I'index de
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Jaccard) i els quocients entre rebrotadores obligades i germinadores obligades per la riquesa i
preséncia relativa. Hem considerat aquests dos grups dels quatre grups de plantes definits per
la seva estratégia de regeneracié postincendi (Pausas et al. 2004), perqué s6n els més

abundants i els més ben documentats (Pausas 1999).

Efectes de la sequera en la recuperacid de les comunitats de plantes

Per analitzar la relacio entre la proporcié de les diferents estratégies de regeneracié postincendi
i el gradient de sequera, vam conduir analisis de regressio simple entre el déficit hidric a I'estiu i
els quocients entre les rebrotadores obligades i germinadores obligades per la riquesa i
preséncia relativa. Dues localitats (el matollar de La Sénia i la fageda de Santa Fe del
Montseny) tenien valors d'influéncia (leverage) elevats (Kutner et al. 2004) i van ser excloses

de les analisis.

En totes les analisis, es va realitzar la inspeccio dels residus per aconseguir la normalitat i
homoscedasticitat. Quan els residus no seguien I'esperat patrdo parameétric, les dades van ser

transformades amb el logaritme o 'arc sinus de 'arrel quadrada.
RESULTATS

Hem identificat 197 espécies de plantes en els transsectes, i 361 espécies en els quadrats de
100 m® En total, hem trobat 371 espécies de plantes diferents. Respecte a les quatre
estrategies de regeneracio, 60,1 % dels contactes en els transsectes van ser d’espécies
rebrotadores obligades, 23,8 % d’'espécies germinadores obligades, 13,5 % d'especies
facultatives, i 2,6 % d’espécies sense cap mecanisme de persisténcia. En els quadrats, 41,3 %,
31,5 %, 22,0 % i 5,2 % de les observacions corresponien a espécies rebrotadores obligades,
germinadores obligades, especies facultatives i espécies sense cap mecanisme de

persistencia, respectivament.
Canvis en I'estructura i composicio de les comunitats de plantes amb el foc
Variacions en I'estructura de les comunitats de plantes després del foc

No hi havia diferencies significatives entre tipus de vegetacio per les variables que descriuen
I'estructura de les comunitats de plantes (Taula 3), encara que en tots els casos hi havia
diferencies significatives entre localitats. L'efecte de la crema era significatiu per totes les
variables excepte la diversitat, mentre que la interaccié tipus de vegetacid x crema era
significativa per les quatre variables (Taula 3). El percentatge de recobriment era superior en
les parcel-les no cremades que en les cremades en tots els tipus de vegetacio excepte en els

dos matollars, els quals no mostraven diferéncies, i el bosc de Q. suber, amb valors més gans
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en les parcel-les cremades que en les no cremades (Figura 2a). La riquesa d’espécies era
superior en les parcel-les cremades en tots els tipus de vegetacid excepte el bosc de P.
halepensis sense sotabosc arbori, el matollar dominat per germinadores obligades, amb valors
similars en les parcel-les cremades i ho cremades, i el bosc de Q. suber, amb un nimero més
gran d’especies en les parcel-les no cremades (Figura 2b). La diversitat i I'index de dominancia
numerica de les dues espécies més abundants era similar en les parcel-les cremades i no
cremades en tots els tipus de vegetacio excepte en el bosc de Q. ilex (i també en el bosc de F.
sylvatica, encara que aquest Ultim no va poder ser testat), el qual mostrava una diversitat més
baixa i una superior dominancia numérica en les parcel-les no cremades comparat amb les

cremades (Figura 2c i 2d).

Taula 3. Valors F, la seva significacié (P) i graus de llibertat (g.ll.) corresponents als tests ANOVA dels
efectes del tipus de vegetacio, localitat (niada dins de tipus de vegetacio) i crema sobre les variables que
descriuen I'estructura i composicio de les comunitats de plantes. En negreta, valors significatius.

Dominancia
Font de variacié % Recobriment Riquesa Diversitat numerica
g.ll. F P F P F P F P
Ti d tacio
pUs devegelaclo 4 09 0527 18 0173 13 0335 09 0515
(TV)
Localitat 14 4,9 < 0,001 7,1 <0,001 7,8 < 0,001 5,0 < 0,001
Crema (C) 1 24,9 < 0,001 54 0,023 2,9 0,095 55 0,022
TVxC 6 6,3 < 0,001 12,6 0,001 5,7 < 0,001 3,5 0,004
Error 182
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Figura 2. Valors mitjans (+E.E.) de (A) recobriment vegetal total, (B) riquesa, (C) index de diversitat de
Shannon, i (D) dominancia numeérica de les dues espécies més abundants pels habitats no cremats i
cremats de cada tipus de vegetacio. En el cas del bosc de F. sylvatica, es mostra la mitjana de les cinc
parcel-les mostrejades. Abreviatures: Mat G, matollar germinador; Mat R, matollar rebrotador; Phal sa,
bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori; Phal ssa, bosc de Pinus halepensis sense sotabosc
arbori; Qsub, bosc de Quercus suber; Qile, bosc de Quercus ilex; Pnig, bosc de Pinus nigra; i Fsyl, bosc
de Fagus sylvatica.

Patrons dels diferents grups funcionals després del foc

Els efectes del tipus de vegetacio i crema en la preséncia relativa eren significatius per tots els
grups funcionals (Taula 4). La interaccid tipus de vegetacié x crema també era significativa en
tots els casos (Taula 4). Aixi, la preséncia relativa de rebrotadores obligades era més gran en
les parcel-les no cremades que en les cremades en tots els tipus de vegetacié excepte en el
matollar dominat per germinadores obligades, mentre les germinadores obligades mostraven el
patré oposat (Figura 3). Les espécies facultatives mostraven una preséncia superior en

parcel-les cremades que en no cremades en tots els casos excepte en el bosc de Q. suber.
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Finalment, les espécies sense mecanismes de persisténcia mostraven una preséncia relativa
superior en les parcel-les no cremades en tots els tipus de vegetacié (amb diferéncies més
grans en els boscos de Q. ilex i P. nigra) excepte en els boscos de Q. suber i P. halepensis
amb sotabosc arbori (Figura 3). En tots els grups funcionals, exceptuant aquells sense

mecanismes de persisténcia, hi havia també diferencies significatives entre localitats.

Taula 4. Valors F, la seva significacid (P) i els graus de llibertat (g.ll.) corresponents als tests ANOVA de
mesures repetides dels efectes del tipus de vegetacid, localitat (niada dins tipus de vegetacio) i crema
sobre la preséncia i riquesa relativa dels quatre grups funcionals definits d'acord Il'estratégia de
regeneracio postincendi: rebrotadores obligades, germinadores obligades, especies facultatives i espécies
sense mecanismes de persisténcia.

Espécies sense

Rebrotadores Germinadores Especies ]
Font de ] ) ) mecanismes de
o obligades obligades facultatives o
variacio persisténcia
g.ll. F P F P F P F P
Preséncia
] 23,6 < 0,001 30,5 < 0,001 9,8 <0,001 12,7 <0,001
Tipus de relativa
vegetacio . 6
(TV) Riguesa
) 18,6 < 0,001 10,1 < 0,001 2,2 0,050 12,7 <0,001
relativa
Preséncia
) 6,4 < 0,001 2,9 0,001 47 < 0,001 1,3 0,200
relativa
Localitat ) 14
Riquesa
] 11,4 < 0,001 8,0 < 0,001 3,7 <0,001 3,9 < 0,001
relativa
Preséncia
) 94,0 < 0,001 89,8 < 0,001 251 <0,001 116,6 <0,001
relativa
Crema (C) ) 1
Riguesa
) 80,1 < 0,001 87,3 < 0,001 7,7 0,007 7,9 0,006
relativa
Preséncia
] 17,3 < 0,001 18,3 < 0,001 5,7 0,001 83,9 <0,001
relativa
TVXC _ 6
Riguesa
) 6,7 < 0,001 6,9 < 0,001 1,6 0,160 1,4 0,230
relativa
Error 182

Els efectes del tipus de vegetacid, crema i localitat sobre la riquesa relativa eren significatius
per tots els grups funcionals (Taula 4). La interaccio tipus de vegetacidé x crema també era
significativa per les rebrotadores obligades i germinadores obligades (Figura 4). Aixi, la riquesa
relativa de les rebrotadores obligades era superior en totes les parcel-les no cremades excepte
en el bosc de Q. suber, amb riquesa relativa superior en les parcel-les cremades, i en els
matollars dominats per germinadores obligades, amb valors similars en parcel-les cremades i

no cremades. La riquesa relativa de germinadores obligades era superior en les parcel-les
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cremades, pero la diferéncia entre parcel-les cremades i no cremades era extremadament gran
en els boscos de Q. ilex i P. nigra. Les espécies facultatives mostraven valors similars en tots
els tipus de vegetacio, mentre les espécies sense mecanismes de persisténcia després del foc
mostraven una riquesa relativa superior en el bosc de P. nigra i el matollar dominat per les

germinadores obligades que en els altres tipus de vegetacio.
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Figura 3. Valors mitjans (+E.E.) de la presencia relativa de (A) rebrotadores obligades, (B) germinadores
obligades, (C) espécies facultatives, (D) especies sense mecanismes de persistencia, en parcel-les
cremades i no cremades pels diferents tipus de vegetacio. En el cas del bosc de F. sylvatica, es mostra la
mitjana de les cinc parcel-les mostrejades. Abreviatures: Mat G, matollar germinador; Mat R, matollar
rebrotador; Phal sa, bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori; Phal ssa, bosc de Pinus halepensis
sense sotabosc arbori; Qsub, bosc de Quercus suber; Qile, bosc de Quercus ilex; Pnig, bosc de Pinus
nigra; i Fsyl, bosc de Fagus sylvatica.
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Figura 4. Valors mitjans (+E.E.) de riquesa relativa de (A) rebrotadores obligades, (B) germinadores
obligades, en parcel-les cremades i no cremades dels diferents tipus de vegetacio. En el cas del bosc de
F. sylvatica, es mostra la mitjana de les cinc parcel-les mostrejades. Abreviatures: Mat G, matollar
germinador; Mat R, matollar rebrotador; Phal sa, bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori; Phal
ssa, bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori; Qsub, bosc de Quercus suber; Qile, bosc de
Quercus ilex; Pnig, bosc de Pinus nigra; i Fsyl, bosc de Fagus sylvatica.

Patrons especifics de les diferents espécies de plantes després del foc

De les 97 espécies analitzades (cent espéecies no van ser considerades per la seva baixa
preséencia), 17 espécies mostraven un recobriment i/0 una preséncia superior en les parcel-les
cremades que en les no cremades, 18 espécies mostraven el patré oposat, i les altres 62
especies no mostraven diferéncies significatives en el % de recobriment ni en la seva preséncia
entre parcel-les cremades i no cremades (Taula 5). Les espécies que augmentaven després del
foc eren principalment espécies de germinadores obligades o espécies facultatives. Tres
especies, Dorycnium hirsutum, Echium vulgare i Sarothamnus scoparius no estaven presents

en les parcelles no cremades. Aquelles que disminuien eren principalment rebrotadores
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obligades o espécies sense mecanismes de persisténcia. Dues espeécies, Juniperus communis

i Lonicera etrusca, no estaven presents en les arees cremades.

Taula 5. Recobriment mitja (+ E.E.) de cada espécie de planta en les parcel-les cremades i no cremades,
considerant només les localitats on les especies estaven presents (N). Es mostra la significacio
estadistica (P) dels tests de t de Student portats a terme per comparar les localitats no cremades i
cremades: n.s., no sgnificatiu, *, p<0,05; **, p<0,01; ***, p<0,001. Cent espécies no han estat incloses a
causa de la seva baixa presencia (estaven presents en menys de quatre localitats). S'indica I'estrateégia
de regeneracié postincendi (E.R.) de cada especie: R, rebrotadores obligades; G, germinadores
obligades; R-G, espécies facultatives; N, espécies sense mecanismes de persisténcia. Referéncia (Ref.):
1, Lloret & Vila (2003); 2, Anselm Rodrigo dades no publicades; 3, Lidia Quevedo dades no publicades; 4,
Retana et al. (2002); 5, Cucd (1987); 6, Ojeda et al. (1996); 7, Pausas (1997). Els valors dels indexs de
preséncia, els quals son el quocient entre el nimero de parcel-les cremades i el nombre total de
parcel-les (cremades i no cremades) on I'espéecie estava present, son també mostrats per cada espécie.
Els valors d’aquest index van de O (espécies no presents en les parcel-les) a 1 (especies només presents
en parcel-les cremades). També s'indica la significacié dels tests de XZ portats a terme per analitzar
aquestes diferéncies en preséncia entre parcel-les cremades i no cremades per cada espécie.

Recobriment en Recobriment

index de
Especies E.R. Ref. parcel-les no en parcel-les P o Px

presencia

cremades cremades

Espécies més abundants o amb preséncia superior en les parcel-les cremades
Argyrolobium zanonii G 1 0,1+ 0,0 0,7+ 0,2 * 11 0,86 **
Astragalus monspessulanus G 2 0,1+0,0 0,8+0,6 n.s 5 0,82 *
Brachypodium retusum R 1 31,1+ 58 379+ 6,2 * 20 0,52 n.s.
Cistus albidus G 5 4,8+3,0 7523 n.s 9 0,66 *
Cistus monspeliensis G 1 0,4+ 0,2 99+ 4,6 * 13 0,78 okk
Cistus salvifolius G 1 0,7+ 0,3 16,6 + 6,2 *x 16 0,72 *xx
Calicotome spinosa R-G 2 13+ 1,1 8,8+ 3,0 * 8 0,71 *xx
Daphne gnidium R 1 0,2+ 0,1 0,9+ 0,2 *x 0,82 i
Dorycnium hirsutum R-G 1 0,0+ 0,0 1,1+ 04 ** 1 okk
Dorycnium pentaphyllum R-G 1 09+ 04 95+ 21 bl 17 0,75 rkk
Echium vulgare ? - 0,0+ 0,0 03+ 01 ** 4 1 *
Fumana ericoides G 1 1,0+ 0,5 54+ 19 *x 12 0,71 *xx
Lotus corniculatus G 2 0,0+0,0 0,3+0,1 n.s 6 0,87 *
Ononis minutissima G 1 1,2+ 0,5 41+ 1,3 rrk 11 0,65 ki
Sarothamnus scoparius G 3 0,0+0,0 16,8 +£12,0 n.s 4 1 *x
Spartium junceum R 1 3,0+ 3,0 8,4+ 48 ** 0,73 *
Ulex parviflorus G 1 3,7+ 1,2 16,7+ 4,8 ** 11 0,55 n.s.
Espécies més abundants o amb preséncia superior en les parcel-les no cremades
Bupleurum fruticosum R 5 42+2,1 1,8+0,9 n.s 6 0,30 *
Carex flacca R-G 2 23+ 0,7 0,7+ 0,2 * 16 0,37 i
Crataegus monogyna R 1 1,0+0,3 0,6+0,3 n.s 10 0,41 *x
Globularia alypum R-G 1 36+ 1,9 0,7+ 0,4 * 0,22 *
Hedera helix R 2 9,4+ 34 0,1+ 0,1 * 0,12 roxk
Juniperus communis N 3 1,2+ 0,4 0,0+ 0,0 *x 0 rxx
Juniperus oxycedrus R 3 30+ 1,0 0,6+ 0,2 rohk 13 0,30 rxx
Lavandula stoechas G 2 23+1.3 0,7+£0,3 n.s. 0,32 *
Lonicera etrusca R 1 0,3+ 0,1 0,0+ 0,0 * 0 *
Olea europaea R 1 1,5+0,8 1,0£0,7 n.s. 10 0,30 *
Phyllirea latifolia R 1 39+ 1,6 0,7+ 0,3 * 12 0,43 n.s.
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Pistacia lentiscus R 1 11,2+ 3,6 40+ 0,8 * 17 0,48 n.s.
Pinus nigra N 4 499+ 16,4 0,3+ 0,3 * 4 0,06 ol
Quercus ilex R 1 274+ 6,7 76+ 24 whk 18 0,43 *x
Ruscus aculeatus R 1 29+ 15 0,1+ 01 * 7 0,20 ki
Rhamnus alaternus R 1 55+ 2,1 14+ 04 ** 17 0,39 ki
Smilax aspera R 1 69+1,8 35+1.2 n.s 13 0,37 *x
Thymus vulgaris R-G 1 24+ 0,7 0,6+ 0,2 * 14 0,36 *
Espécies amb recobriment i preséncia similar entre parcel-les cremades i no cremades

Aphyllantes monspeliensis R-G 2 53+1,2 44+1.4 n.s. 13 0,49 n.s.
Arbutus unedo R 1 7,3+2,7 79+33 n.s. 13 0,48 n.s.
Arrhenatherum elatius ? - 0,5+0,3 0,5+0,2 n.s. 9 0,55 n.s.
Asparagus acutifolius R 1 25+0,8 2,10+ 0,7 n.s. 14 0,49 n.s.
Asperula cynanchica ? - 0,5+0,2 0,4+0,2 n.s. 0,41 n.s.
Biscutella laevigata ? - 0,2+0,1 0,5+0,3 n.s. 0,57 n.s.
Brachypodium phoenicoides R 1 12,9+45 13,0+ 3,8 n.s. 18 0,47 n.s.
Bupleurum frutiscens G 1 29+0,9 1,1+05 n.s. 0,40 n.s.
Bupleurum rigidum R 5 1,0+0,9 0,5+0,3 n.s. 0,40 n.s.
Calluna vulgaris G 6 72+5,4 7,731 n.s. 0,52 n.s.
Centaurea linifolia R 5 0,9+0,2 0,6 +0,2 n.s. 8 0,43 n.s.
Clematis flammula R 5 1,0+0,5 1,4+0,5 n.s. 13 0,58 n.s.
Clematis vitalba R 5 0,2+0,1 0,2+0,1 n.s. 5 0,67 n.s.
Convolvulus althaeoides ? - 0,2+0,2 0,3+0,1 n.s. 4 0,67 n.s.
Convolvulus lanuginosus ? - 0,2+0,1 0,3+0,3 n.s. 5 0,57 n.s.
Coriaria myrtifolia R 5 0,3+0,2 1,8+0,8 n.s. 7 0,54 n.s.
Coronilla minima R-G 5 0,2+0,2 0,5+0,2 n.s. 6 0,64 n.s.
Erica arborea R 1 15,6 £5,2 13,4+ 4,2 n.s. 11 0,47 n.s.
Erica multiflora R-G 1 59+27 50+£23 n.s. 8 0,51 n.s.
Euphorbia flavicoma G 2 0,6+0,4 1,3+0,5 n.s. 10 0,64 n.s.
Euphorbia niceensis G 2 0,1+0,1 0,3+0,1 n.s. 0,69 n.s.
Fumana thymifolia G 2 0,7+0,3 0,9+0,3 n.s. 0,53 n.s.
Galium lucidum G 1 0,4+0,3 0,8+0,4 n.s. 10 0,53 n.s.
Galium maritimum G 1 1,0+04 0,4+0,2 n.s. 8 0,40 n.s.
Galium parisiense G 1 0,3+0,1 0,4+0,1 n.s. 10 0,43 n.s.
Genista scorpius G 2 1,4+0,5 2,3+0,8 n.s. 11 0,56 n.s.
Helianthemum oelandicum G 1 0,4+0,2 1,2+0,7 n.s. 8 0,60 n.s.
Helianthemum syriacum G 1 0,1+0,1 0,6+0,3 n.s. 4 0,67 n.s.
Helichrysum stoechas G 1 0,4+0,3 0,2+0,1 n.s. 4 0,50 n.s.
Hieracium murorum ? - 0,4+0,2 0,2+0,1 n.s. 5 0,50 n.s.
Hyparrhenia hirta R-G 1 0,6 +0,5 21+0,9 n.s. 7 0,64 n.s.
Hippocrepis comosa ? - 0,3+0,1 0,7+0,4 n.s. 4 0,50 n.s.
Knautia arvensis R-G 2 0,3+0,2 0,4+0,2 n.s. 4 0,57 n.s.
Leuzea conifera N 2 0,3+0,1 0,2+0,1 n.s. 4 0,43 n.s.
Lonicera implexa R 1 16+04 1,5+0,5 n.s. 17 0,44 n.s.
Onobrychis supina G 2 0,2+0,2 1,0£0,4 n.s. 6 0,62 n.s.
Origanum vulgare ? - 0,6 +0,5 0,2+0,1 n.s. 4 0,40 n.s.
Oryzopsis coerulescens ? - 1,6+0,8 0,8+0,7 n.s. 4 0,33 n.s.
Oryzopsis miliacea ? - 0,6+0,2 4,2+3,6 n.s. 7 0,67 n.s.
Phyllirea angustifolia R 1 38+238 1,3+0,8 n.s. 5 0,47 n.s.
Picris hieracioides ? - 0,1+0,1 26+19 n.s. 5 0,83 n.s.
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Pinus halepensis G 1 30,6 +9,9 119+4,4 n.s. 13 0,51
Polygala rupestris R-G 1 1,0+0,3 1,9+0,6 n.s. 11 0,53
Polygala vulgaris R-G 2 1,0+0,6 1,0+0,6 n.s. 0,53
Prunus spinosa R 3 0,5+0,2 0,3+0,1 n.s. 0,37
Psoralea vituminosa R-G 5 0,4+0,2 1,2+0,7 n.s. 10 0,60
Quercus cerrioides R 1 9,4+4,3 1,8+0,6 n.s. 16 0,47
Quercus coccifera R 1 144+4,4 17,6 £4,5 n.s. 15 0,54
Quercus suber R 7 31,7+14,1 23,1+10,6 n.s. 0,50
Rhamnus lycioides R 1 27+24 1,2+0,6 n.s. 4 0,50
Rosmarinus officinalis G 1 10,9+2.2 115+25 n.s. 16 0,54
Rubia peregrina R-G 1 64+1.2 51+13 n.s. 21 0,50
Rubus ulmifolius R-G 1 3,0+£1,0 6,624 n.s. 18 0,53
Ruta chalepensis ? - 0,6 0,6 0,3+0,1 n.s. 0,71
Sarothamnus arboreus G 3 0,6+0,2 0,1+0,1 n.s. 0,33
Satureja montana G 23+1,0 1,8+0,8 n.s. 0,47
Scabiosa columbaria ? - 0,1+0,1 0,5+04 n.s. 0,67
Sedum sediforme G 5 0,9+0,8 1,0+0,3 n.s. 10 0,62
Staehelina dubia ? - 0,3+0,1 0,6+0,4 n.s. 8 0,47
Teucrium chamaedrys R-G 1 1,2+0,5 1,1+0,3 n.s. 16 0,50
Teucrium polium R-G 1 0,3+0,1 0,2+0,1 n.s. 4 0,43
Viburnum tinus R 1 3,1+14 0,8+0,2 n.s. 0,50

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

n.s.

Recuperacio de les comunitats de plantes depenent del tipus de vegetaci6 i del gradient

de sequera

Efectes del tipus de vegetacio

L'index de similitud proporcional entre les parcel-les cremades i no cremades mostraven
diferéncies significatives entre tipus de vegetaci6 (ANOVA de mesures repetides: F=4,6;
p=0,009; g.l.=6). Els valors més elevats van ser obtinguts pels dos matollars, mentre els valors
més baixos eren els dels boscos de P.nigra i Q. ilex (Figura 5a). L'efecte de localitat també era
significatiu (F=3,8; p<0,001; g.l.=14). L'index de Jaccard també mostrava diferencies
significatives entre tipus de vegetacié (ANOVA de mesures repetides: F=3,8; p=0,019; g.ll.=6) i
entre localitats (F=4,0; p<0,001; g.ll.=14). Els valors més baixos van ser obtinguts pel bosc de
Q. ilex i, en menor grau, pels boscos de P. nigra i Q. suber (Figura 5b). En les dues analisis, el
bosc de F. sylvatica mostrava una similitud molt baixa entre les parcel-les cremades i no

cremades.
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Index de similitud proporcional

Index de Jaccard

0,0

Mat G
Mat R
Phal sa
Phal ssa
Qsub
Qile
Pnig
Fsyl

Figura 5. Valors mitjans (+E.E.) de (A) I'index de similitud proporcional i (B) I'index de Jaccard entre les
parcel-les cremades i no cremades pels diferents tipus de vegetacid. Els valors mitjans significativament
diferents s6n mostrats amb diferents lletres d’acord amb el test de Tukey (a p<0,05). En el cas del bosc
de F. sylvatica, es mostra la mitjana de les cinc parcel-les mostrejades. Abreviatures: Mat G, matollar
germinador; Mat R, matollar rebrotador; Phal sa, bosc de Pinus halepensis amb sotabosc arbori; Phal
ssa, bosc de Pinus halepensis sense sotabosc arbori; Qsub, bosc de Quercus suber; Qile, bosc de
Quercus ilex; Pnig, bosc de Pinus nigra; i Fsyl, bosc de Fagus sylvatica.

Hi havia una relaci6 positiva entre la recuperacio després del foc de la principal espécie arboria
o0 arbustiva en cada localitat (mesurat com el quocient del recobriment d’aquesta espeécie en la
parcel-la cremada i en la no cremada) i I'index de similitud proporcional (R°=0,46; p<0,001;
n=22) i I'index de Jaccard (R*=0,18; p=0,05; n=22). Aixi, la recuperacié després del foc del total
de la comunitat de plantes augmentava amb la recuperacioé de la principal espécie arboria o

arbustiva (Figura 6).
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Figura 6. Relacio lineal entre el quocient del recobriment de I'espécie arboria o arbustiva dominant en les
parcel-les cremades i no cremades i (A) I'index de similitud proporcional i (B) I'index de Jaccard en cada
localitat.

El quocient entre la riquesa relativa de rebrotadores obligades i germinadores obligades en les
parcel-les no cremades estava negativament relacionat amb I'index de similitud proporcional
entre les parcel-les cremades i no cremades (R?=0,39; p=0,002; n=22; Figura 7a) i també amb
I''ndex de Jaccard (R?*=0,37; p=0,003; n=22; Figura 7b); és a dir, la recuperacié disminuia quan
el quocient entre rebrotadores i germinadores augmentava. El mateix patré era obtingut amb la
presencia relativa d'aquests grups (index de Jaccard i index de similitud proporcional vers el
guocient entre la preséncia relativa de rebrotadores obligades i germinadores obligades:
R?=0,53; p<0,001; i R?=0,30; p=0,009; n=22, respectivament).
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Figura 7. Relacié lineal entre el quocient de la presencia relativa de rebrotadores obligades (R) i
germinadores obligades (G) (transformacioé logaritmica) i (A) I'index de similitud proporcional, i (B) I'index
de Jaccard.

Efectes del gradient de sequera

Existia una relacié significativa negativa entre el déficit hidric a I'estiu i el quocient entre la
preséncia relativa de rebrotadores obligades i germinadores obligades (R°=0,54; p<0,001;
n=20), aixi llavors la proporci6 de rebrotadores obligades vers germinadores obligades
disminuia a través del gradient de déficit hidric a I'estiu. La relaci6 entre el déficit hidric a I'estiu

i el quocient entre la riquesa relativa d’aquests dos grups no era significativa (p=0,16; n=20).
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DISCUSSIO

Els resultats obtinguts en aquest estudi confirmen la nostra primera hipotesi que la recuperacio
de les comunitats de plantes després del foc depén del tipus de vegetacié d'abans del foc
(Taula 3 i Figura 5), i aquesta recuperaci6 augmenta amb la recuperacié de la principal
espéecies arboria o arbustiva després del foc (Figura 6). Aix0 és perquée els arbres soén les
especies clau que directament afecten els canvis en la composicio de les comunitats (Ne’eman
et al. 1995). Quan el recobriment arbori es recupera, I'estructura de la vegetacié i les
condicions ambientals del lloc també retornen a la situacié no cremada. Quan la recuperacio
del recobriment arbori és més rapida, les condicions ambientals originals i els ninxols
disponibles sén restablerts molt aviat, i les comunitats no cremades i cremades s6n més
similars. Si I'estrat arbori no es recupera o és reemplacat per un altre, les condicions ambientals
en I'escenari postincendi canvien en comparacio al no cremat, i els ninxols disponibles per les
plantes son diferents. Aixi, aquests nous ninxols podrien ser ocupats per espécies amb llavors
gue sobreviuen al foc o amb llargues distancies de dispersio, la qual cosa varia la composicid

de la comunitat postincendi comparat amb la no cremada.

D’acord amb Rodrigo et al. (2004), les comunitats forestals que recuperen el mateix tipus de
vegetacié després del foc sén aquelles dominades per rebrotadores obligades, com les
especies de Quercus, i per germinadores obligades que tenen un reclutament eficient després
del foc, com Pinus halepensis. Els resultats obtinguts en aquest estudi amb tota la comunitat de
plantes esta parcialment d'acord en els casos d'alguns tipus de vegetaci6 dominats per
germinadores obligades (el matollar dominat per germinadores obligades i els dos boscos de P.
halepensis, amb o sense sotabosc arbori), o per algunes rebrotadores obligades (el matollar
dominat per rebrotadores obligades i el bosc de Q. suber). Els tipus de vegetacié dominats per
germinadores obligades tenen un recobriment obert, la qual cosa permet una diversitat alta
(Figura 2c). Les diferéncies entre les parcel-les cremades i no cremades son petites perquée
moltes de les espécies presents en I'escenari preincendi poden també establir-se facilment en
I'escenari postincendi, donat que s6n semblants. L'explicacio per les rebrotadores obligades és
una mica diferent. EI matollar dominat per rebrotadores obligades es recupera rapidament
(Figura 2a) perque, encara que les rebrotadores obligades creixen més lentament que les
germinadores obligades, el temps des del foc en aquest estudi és suficient per la recuperacié
de la biomassa aéria. En aquest tipus de vegetacid, les diferéncies en la riquesa entre
parcel-les cremades i no cremades eren petites (Figura 2b), perque moltes de les espécies
presents en les parcel-les no cremades també eren presents després del foc. Quercus suber
també es recupera molt rapid perqué rebrota directament des del tronc i branques, i aixo
permet el restabliment del recobriment de la coberta forestal en un periode molt curt de temps
(Pausas 1997).
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Encara que les dues espécies rebroten després del foc, els boscos de Q. ilex i F. sylvatica no
van aconseguir una molt bona recuperacié vuit anys després del foc. El recobriment vegetal de
la coberta forestal d’aquests boscos és bastant dens i poques espécies tenen gran dominancia,
la qual cosa redueix la diversitat (Figura 2c). Després del foc, la dominancia numerica decreix i
noves espeécies helidfiles s’estableixen. La situacid original no es recupera fins que la coberta
forestal és restableix altra vegada. Quercus ilex rebrota vigorosament després de pertorbacions
(Lopez Soria & Castell 1992; Retana et al. 1992), encara que el periode de temps requerit
perqué la coberta forestal es tanqui és de 10-15 anys després de la pertorbacid, i I'estructura
tipica dels boscos de Q. ilex no s'aconsegueix fins els 30-35 anys (Espelta et al. 1995). Per
tant, les espécies presents en les parcel-les cremades d’aquest estudi inclouen aquelles que
seran presents en l'alzinar madur, pero també altres que probablement seran presents nomeés
fins que el recobriment de la vegetaci6 es tanqui (Figura 2b). Una de les raons per les
diferéncies trobades entre les parcel-les de I'alzinar cremat i no cremat podria estar relacionada
amb el temps des del foc, perqué aquest estudi es va portar a terme vuit anys després del foc.
La situacio era diferent amb F. sylvatica, la qual rebrota després del foc, pero en I'area d’estudi
la majoria de rebrots van morir en els primers anys postincendi degut a un periode d’extrema
sequera (J.M. Espelta comunicacié personal). Delarze et al. (1992) també van mostrar que
Fagus sylvatica no regenera després del foc. Finalment, un altre tipus de vegetacié que
mostrava una baixa recuperacié postincendi era el bosc de P. nigra. En aquest cas, la manca
de recuperacio de la principal espécie arboria (Retana et al. 2002) esta d'acord amb el patré
mostrat amb el conjunt de tota la comunitat de plantes, amb valors de similitud baixos entre els
habitats cremats i no cremats (Figura 5). Encara que no hi ha grans diferéncies en dominancia
o diversitat en les parcel-les no cremades i cremades dels boscos de P. nigra (Figura 2), el fet
gue el restabliment del recobriment vegetal no és complert o és aconseguit canviant a un altre
tipus de vegetacié (Retana et al. 2002; Rodrigo et al. 2004) determina canvis en les espécies

de plantes presents i causa una gran variacié entre els habitats cremats i no cremats.

Les espécies que augmenten després del foc sén principalment germinadores obligades i, en
particular, fabacies (sis espécies) i cistacies (quatre espécies), families on la germinacio és
estimulada pel foc (Casal 1987; Thanos et al. 1992). Trobem només dues espécies de
rebrotadores obligades (Taula 5). Les germinadores obligades augmenten després del foc
perqué moltes d’elles tenen banc de llavors resistent al foc, i el foc podria estimular la
germinacié de llavors (Pausas 1999). Encara que molts arbustos de germinadores obligades
del nordest de la Peninsula Ibérica (com Cistus spp.) no mostren una directa dependéncia del
foc pel reclutament (Lloret 1998), el foc juga un paper important obrint nous espais per
I'establiment (Lloret et al. 2003). D’altra banda, les espeécies que disminueixen després del foc
sén principalment rebrotadores obligades (dotze espécies), dues especies sense mecanismes
de persisténcia, i només una especie germinadora obligada (Taula 5). En el cas de les
rebrotadores obligades, moltes d’elles rebroten després del foc, encara que la seva capacitat

de rebrotada podria ser molt variable, depenent de les espécies (Lopez Soria & Castell 1992;
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Bond & Van Wilgen 1996; Everham & Brokaw 1996). Amb aquesta estratégia, molts dels
individus presents després del foc sén aquells també presents abans del foc (Kutiel 1997), pero
també hi ha individus, principalment plantules, que moren degut als efectes del foc (Moreno &
Oechel 1994; Retana et al. 1999). En el cas de les rebrotadores obligades, és important
considerar el temps des del foc, perqué les seves taxes de creixement son normalment baixes
(Keeley 1986; Pausas 1999) i el seu recobriment en les parcel-les cremades podria haver estat
restablert, depenent del temps des del foc. Aixi, unes quantes espécies de rebrotadores
obligades, com P. lentiscus i P. latifolia (Taula 5), tenen un recobriment més baix vuit anys

després del foc, perd no redueixen la seva presencia en les parcel-les cremades.

Com suggerim en la nostra segona hipotesi, vam trobar que quan la proporcié de germinadores
obligades incrementava en la comunitat de plantes, la recuperacié després del foc era més
gran (Figura 7). Aix0 podria estar relacionat amb les caracteristiques basiques de
germinadores, com serien taxes de creixement i de reproduccio més altes, millors mecanismes
de dispersio, cicles de vida més curts i tolerancia superior a la llum (Pausas 1999; Pausas et al.
2004; Pausas & Verdu 2005), i a I'escala de temps d’aquest estudi. En les comunitats forestals
que tenen una proporcié superior de rebrotadores obligades abans del foc, molts individus
d’aquest grup rebroten i continuen en la comunitat (Kutiel 1997). Pocs anys després del foc, les
rebrotadores obligades encara no han aconseguit el recobriment de les parcel-les no cremades
(Taula 5) perqué, encara que les especies presents sén almenys les mateixes (veure Figures
2b i 3d), les seves taxes de creixement s6n més baixes que aquelles de germinadores
obligades (Pausas 1999). Aquests ninxols vacants podrien ser ocupats temporalment per
espécies dispersades des de les arees no cremades 0 per especies presents en el banc de
llavors (en els dos casos, majoritariament germinadores obligades). En aquesta situacio, el pool
d’espécies en els llocs cremats esta composat per aquelles ja presents abans del foc i algunes
que no estaven presents abans, i aixd causa la reduccié dels valors de recuperacié de tota la
comunitat. En canvi, quan la comunitat inicial té una alta proporcié de germinadores obligades,
hi ha menys ninxols vacants que podrien ser ocupats per espécies colonitzadores, i la
recuperacié de tota la comunitat sera més gran. D’altra banda, la presencia relativa de
rebrotadores obligades i germinadores obligades segueix un gradient de sequera, amb una
proporcié superior de germinadores obligades en arees xeériques i una proporcid superior de
rebrotadores obligades en els llocs més meésics, tal i com ha estat observat en altres regions
amb clima mediterrani (Keeley 1986; Keith 1991; Benwell 1998; Ojeda 1998; Meentemeyer et
al. 2001; Clarke & Knox 2002). Com la proporci6 de rebrotadores obligades respecte
germinadores obligades també determina la recuperacio de les comunitats de plantes després
del foc, es pot predir que aquesta recuperacié sera més gran quan el déficit hidric a I'estiu

augmenta.

Aquest estudi destaca el fet que el patré de recuperacié de les comunitats de plantes després

del foc és un fenomen complex que depén de les caracteristiques de la comunitat de plantes
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abans del foc. Per una banda, hem demostrat la importancia de les espécies arbories o
arbustives dominants caracteritzant el tipus de comunitat abans del foc, perqué aquestes
espécies son elements claus afectant les condicions ambientals en I'habitat no cremat. Aixi, la
recuperacié eficient d'aquestes espécies dominants permet el restabliment en les parcel-les
cremades de les condicions similars a aquelles trobades en les parcellles no cremades i,
consequientment, afavoreix la recuperacié de la comunitat de plantes original. No obstant, la
incapacitat de les espécies dominants per restablir-se després del foc determina canvis en
I'habitat, la qual cosa fa més dificil la persisténcia de varies espeécies, i afavoreix I'increment
d’altres, conformant totes juntes una comunitat de plantes diferent a aquella present abans del
foc. D’altra banda, aquest estudi també mostra que la recuperacié postincendi de les
comunitats de plantes dependra de la proporcié de germinadores obligades i rebrotadores
obligades, perqué, pocs anys després del foc, una proporcié superior de germinadores
obligades permet una recuperacié més rapida de la comunitat original. Aquesta relaci6 varia a
través del gradient climatic, i implica una millor recuperacié de la vegetacio en les arees més
seques que en les més humides. La combinacié d’aquest gradient i les arees de distribucio de
les espécies dominants dels diferents tipus de vegetacié podrien explicar la variabilitat de les
respostes postincendi de les comunitats de plantes a través de l'extensié geografica de
Catalunya. Serien elements clau que s’haurien de considerar en les prediccions futures de la

recuperacié de les comunitats en la Conca Mediterrania després d’incendis forestals.
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INTRODUCCIO

La vegetacid és un dels principals factors que afecta la composicié i estructura de les
comunitats de formigues (Retana & Cerda 2000; Wang et al. 2001; Lassau & Hochuli 2004).
L'efecte de la vegetacio sobre les comunitats de formigues és doble: condiciona la disponibilitat
de recursos alimentaris (New & Hanula 1998) i el grau de recobriment del sol, el qual pot
determinar variacions en les condicions microclimatiques en I'habitat (Andersen 1990).
Respecte a l'aportacié de recursos alimentaris, la vegetacidé ofereix diferents recursos que
poden ser consumits per les formigues: alguns d’ells sén directes, com llavors i néctar de les
flors, i altres s6n indirectes, com la melassa dels afids que son atesos per les formigues, o els
cadavers dels insectes que viuen en la vegetacié. Les diferents espécies de formigues exploten
la majoria d’aquests recursos alimentaris. Encara que la majoria d’espécies de formigues sén
omnivores i recullen varis recursos alimentaris (Cerda et al. 1997; Cerda et al. 1998a), en
general les espécies de formigues tenen preferéncies per certs tipus de recursos, i tenen
estratégies de recol-leccié per aquests recursos (Cerda et al. 1998b; Bluthgen et al. 2004). Com
els canvis de la vegetacido determinen canvis en I'abundancia, composicié i qualitat dels
recursos alimentaris que les formigues troben en I'habitat, aquests canvis podrien condicionar

la composicié i abundancia de les comunitats de formigues.

D’altra banda, I'efecte de la vegetacid sobre les formigues és també degut a la creacié de
microhabitats (Folkerts et al. 1993) que proporcionen llocs de nidificacio (Kaspari 1996) i
modifica les condicions ambientals (Andersen 1990). Aix0 podria resultar en la modificacié del
resultat de les interaccions competitives (Retana & Cerda 2000). Les variacions en el
recobriment vegetal altera les condicions ambientals per les formigues: en general, les arees
que estan exposades directament al vent i a la radiacidé solar sbn més seques i calides que
aquelles protegides per un recobriment vegetal (Beer 1987; Ordofiez et al. 2004; Lassau et al.
2005). Aquestes diferencies tenen conseqiiencies importants en les arees mediterranies, on la
temperatura controla la composicio i estructura de les comunitats de formigues, ja que afecta
de manera diferent les espécies dominants i subordinades en les jerarquies de dominancia
(Cerda et al. 1997, 1998c; Retana & Cerda 2000). Les formigues dominants principalment es
comporten com a espeécies intolerants al calor que limiten la seva activitat a temperatures
baixes, mentre moltes subordinades principalment es comporten com especies tolerants a les
altes temperatures i recol-lecten a temperatures elevades (Cerda et al. 1997, 1998a, b), encara
que també hi ha espeécies subordinades que soén criptiques i que viuen en habitats humits i
freds (Javier Retana dades no publicades). En habitats oberts, les dominants estan
generalment actives en els periodes de I'any o del dia en que les temperatures sén més baixes
(Cros et al. 1997), i aix0 afavoreix la presencia d'espécies subordinades, la qual cosa provoca
un increment de I'equitativitat total de formigues (Retana & Cerda 2000). Quan el recobriment
vegetal augmenta, les espécies dominants es beneficien de I'atenuacié de les temperatures

allargant els seus periodes d’activitat a hores del dia en qué les temperatures aconsegueixen
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valors critics en els llocs oberts. Aixo incrementa la seva abundancia relativa i disminueix o
cedeix la preséncia de formigues subordinades, espécies tolerants a les altes temperatures, la
qual cosa provoca una equitativitat més baixa de la fauna de formigues (Retana & Cerda 2000).
D’altra banda, habitats sense recobriment ni recursos alimentaris s6n ambients més dificils per
les formigues, i en ells només augmenta la abundancia de les poques espécies tolerants a

I'estrés.

Donat que les pertorbacions normalment causen canvis drastics en el recobriment vegetal,
també s’espera que alterin I'estructura i composicid de les comunitats de formigues. En els
ecosistemes mediterranis, el foc és la pertorbacié natural més important, i exerceix un paper
decisiu en la dinamica i estructura de les comunitats d’animals i plantes (Naveh 1975; Gill et al.
1981). Els efectes negatius del foc sobre les comunitats de formigues normalment no estan
relacionats amb mortalitat directa pel foc, perqué la majoria de formigues troben refugi en els
seus nius sota terra durant el pas del foc (Andersen & Yen 1985). L'efecte principal del foc
sobre les formigues és indirecte, perqué redueix considerablement la vegetacio, i aixd afecta
les condicions ambientals postincendi. S’ha constatat que les comunitats de formigues
mediterranies segueixen els patrons de recuperacié postincendi de la vegetacié (Rodrigo &
Retana 2006; Arnan et al. 2006) i, llavors, I'eliminacié de la vegetaci6 després del foc i la seva
conseqlient recuperacié condiciona la dinamica espaciotemporal de les comunitats de
formigues en arees cremades. Durant el procés de recuperacié postincendi de les comunitats
de plantes, les principals caracteristiques de la vegetacio que afecten les formigues (és a dir,
ombra i recursos alimentaris) canvien progressivament. Per una banda, després del foc, el
recobriment vegetal incrementa progressivament, junt amb la complexitat estructural i el
percentatge d’'ombra en la superficie del sol (Ne’eman et al. 1995; Rodrigo & Retana 2006). La
disponibilitat de recursos també varia després del foc. Llavors, I'increment de la complexitat de
I'habitat també determina I'increment en I'abundancia i riquesa d’insectes (Gardner et al. 1995;
Humphrey et al. 1999; Hansen 2000) que son escassos just després del foc. Respecte a la
produccié de melassa, donat que els afids associats a arbres produeixen més melassa que
aquells associats a espécies herbacies (Dixon 1975), la recuperacié de la preséncia d'arbres
determina un increment en la produccido de melassa i la recuperacido de les poblacions de
formigues que s’alimenten en ells (Rodrigo & Retana 2006; Arnan et al. 2006). La quantitat de
llavors amb elaiosoma, les quals soén recollides per formigues omnivores perqué son analegs
als cadavers d'insectes (Hughes et al. 1994) també incrementa amb el temps des del foc
(Lassau et al. 2005). Pel contrari, la produccié de llavors recollides per formigues granivores
incrementa just després del foc (Andersen 1988), pero progressivament disminueix en el
gradient successional de la recuperacio postincendi de la vegetacié (Wolff & Debussche 1999).
De la mateixa manera, la preséncia de plantes entomofiles que produeixen néctar €s superior
just després del foc i disminueix amb el temps des del foc, encara que la quantitat total de

néctar produit mostra alta variabilitat temporal (Potts et al. 2003). Aquests canvis en els
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recursos alimentaris relacionats amb la vegetacié també determinen I'estructura i composicié

de les comunitats de formigues en arees cremades (Rodrigo & Retana 2006).

Molts estudis relacionen l'estructura de les comunitats de formigues amb I'estructura de la
vegetacio (Roth et al. 1994; Perfecto & Snelling 1995; Bestelmeyer & Wiens 1996; Wang et al.
2001; Lassau & Hochuli 2004). No obstant, és molt dificil en estudis de camp separar els
efectes de I'ombra i els recursos alimentaris, dos dels factors principals relacionats amb
'estructura de la vegetacid que afecten les comunitats de formigues. L’increment en el
recobriment vegetal normalment resulta en un increment tant de 'ombra com de les flors, fruits i
insectes que es troben en les plantes. Els experiments de manipulacié d’aquests factors sén
també dificils. Els estudis trobats en la literatura que analitzen els efectes dels recursos
alimentaris i 'ombra sobre les formigues, i fins on nosaltres sabem també sobre altres grups
animals terrestres, no consideren separadament aquests dos factors. Alguns estudis analitzen
els efectes de I'aportacié suplementaria d’aliment sobre les formigues (Munger 1992; Deslippe
& Savolainen 1994, 1995; Herbers & Banschbach 1998, 1999; Billick 2001) i/o altres poblacions
animals terrestres (Brown & Munger 1985; Boutin 1990; Simons & Martin 1990; Klenner &
Krebs 1991; Banks & Dickman 2000; Predavec 2000). Molts d'aquests treballs mostren un
augment de la densitat d'individus i de la taxa reproductiva amb l'aportacié suplementaria
d’'aliment, tot i que no és un patré general. No obstant, la vegetacié no va ser experimentalment
manipulada en aquests estudis i, aixi, els recursos alimentaris i 'ombra associats a la vegetacio
no van ser modificats. Altres estudis han analitzat I'efecte de 'ombra sobre les formigues i
altres comunitats animals (Andersen 1992; Perfecto & Snelling 1995; Cerda et al. 1997, 1998c;
Retana & Cerda 2000; Fox et al. 2003; Spencer et al. 2005), perd sense incloure els efectes
potencials de la disponibilitat de recursos alimentaris. Aquests treballs no mostren un patro clar
dels canvis en l'estructura de les comunitats segons el recobriment vegetal, i sobretot en
formigues és molt depenent de la regié biogeografica considerada. No existeixen estudis
analitzant les consequéncies de I'aportacio d’aliment a nivell de comunitat, probablement degut

a les dificultats inherents de portar a terme aquest tipus d’estudis.

En aquest estudi analitzem separadament la importancia de les variacions en l'ombra i
disponibilitat de recursos alimentaris sobre l'estructura i composicié de les comunitats de
formigues mediterranies. Fins on sabem, aquest és el primer estudi experimental on aquests
dos factors s6n manipulats al mateix temps, i on els efectes de cada factor sén considerats
separadament. Contrariament a altres estudis que analitzen els efectes dels recursos
alimentaris sobre les comunitats animals (per exemple Brown & Munger 1985; Klenner & Krebs
1991; Predavec 2000; Billick 2001), en els quals es subministrava aliment suplementari, i per
tant no es contrastaven els nivells d’aliment proporcionats amb els naturals, nosaltres vam
escollir treballar amb els nivells d’aliment i ombra que simulen els que es troben de forma
natural en la zona destudi i amb la seva disminuci6. Les nostres hipotesis son: (i) una

disminucio en els recursos alimentaris mentre es manté 'ombra resultara en una disminucio de
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'abundancia i riquesa de formigues; (i) una reduccié de l'ombra mentre es manté la
disponibilitat de recursos alimentaris resultara en un increment de les espécies subordinades
que son tolerants a les altes temperatures; i (iii) en abséncia tant d'ombra com de recursos
alimentaris, esperarem un efecte sinergic, amb una reduccio total de I'abundancia i riquesa de

formigues i un increment de les espécies de formigues tolerants a I'estres.

MATERIALS | METODES

Area d’estudi

Aquest estudi es va realitzar en un vessant sud del municipi de Lilla (comarca de La Conca de
Barbera, Tarragona, NE Espanya; 1°12', 41°20’), a 498 m per sobre del nivell del mar (Figura
1). El clima és tipicament mediterrani, amb temperatures mitjanes anuals de 15°C i
precipitacions mitjanes anuals de 625 mm. Aquesta area va ser afectada al juliol de 2002 per
un incendi forestal que va cremar 478 ha. Abans del foc, la vegetacié era una pineda de Pinus
halepensis que incloia arbres adults que havien sobreviscut a un incendi anterior (al 1985) i
plantules i juvenils que van emergir després d’aquest foc. Aquest estudi es va portar a terme
durant tres anys (2003-2005).

100 km

4.700
Catalunya
—— 4.600
4.500
Distribucié esquematica
60 m 30m
1S
E 8Ij
o
o
Bl OA ombrairecursos alimentaris
BLOC 1 BLOC 2 B NA ombra, perd no recursos alimentaris
0 NO recursos alimentaris, perd no ombra
[CJ] NOA ni ombra ni recursos alimentaris
BLOC 3 BLOC 4

Figura 1. Localitzacio de I'area d’estudi, indicant les coordenades UTM (Universal Transverse Mercator) i
distribucié esquematica dels tractaments experimentals dins dels blocs.
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Disseny experimental

A principis del 2003 vam delimitar a camp quatre quadrats de 60x60 m (3.600 m?, a partir d’ara,
blocs) i vam eliminar tota la llenya cremada del seu interior. Cada bloc estava dividit en quatre
parcelles de 30x30 m (900 m®). Voliem analitzar I'efecte de dos factors, ombra i recursos
alimentaris, sobre I'estructura i composicio de les comunitats de formigues. Vam creuar aquests
dos factors en un disseny factorial amb quatre combinacions (a partir d’'ara, tractaments)
repetits en quatre répliques (una per bloc). La distribucié d’aquests tractaments dins de cada
bloc era aleatoria (Figura 1). Els quatre tractaments eren els seglents:

a) Ombra i recursos alimentaris (OA). Aquest era el tractament control, en el qual no

alteravem la vegetacid.

b) Recursos alimentaris perd no ombra (NO). Manteniem la parcel-la sense vegetacio

durant I'estudi i afegiem regularment recursos alimentaris que aproximadament coincidia

amb els nivells de recursos alimentaris de les parcel-les control.

c) Ombra perd no recursos alimentaris (NA). Manteniem la parcel-la sense vegetacio

durant I'estudi i col-locavem malles per proporcionar un grau d’ombra similar a aquells de

les parcel-les control.

d) Ni ombra ni recursos alimentaris (NOA). Manteniem la parcel-la sense vegetacio

durant I'estudi. No proporcionavem aportacié suplementaria d'aliment ni d’ombra.
Aplicaci6 dels tractaments

Cada mes quantificavem els nivells d’'ombra i de disponibilitat de recursos alimentaris en les
quatre parcel-les control. Utilitzavem els valors mitjans obtinguts per determinar els nivells
d'aliment i ombra en les parcel-les NO i NA. Aplicavem els valors obtinguts en les parcel-les
control als tractaments corresponents dels quatre blocs. Els diferents tractaments van
comencar al juny de 2003. Durant I'estudi utilitzavem tisores de podar per tallar la vegetacio
que creixia. Eliminavem la vegetacié amb desbrogadora dues vegades per any. A I'hivern del
2003 i 2004, quan l'activitat de les formigues fora dels nius és gairebé nula (Cros et al. 1997),
vam aplicar Roundup®, un herbicida sistemic, el qual no té cap efecte sobre les formigues
(Roundup 2005).

Ombra

Per mesurar els nivells d’'ombra en les parcel-les control, vam col-locar un transsecte de 30 m
d'un extrem a l'altre de la parcel-la. Cada m mesuravem la radiacié fotosintéticament activa
(PAR) sota i sobre la vegetaci6 amb un ceptometre (Decagon, Pullman, Washington). El
percentatge de reduccié de la PAR en cada punt era calculat com el quocient entre el valor de
PAR sota la vegetacio6 i la PAR referéncia sobre la vegetacio, és a dir, (100-%PAR) era 'ombra

causada per la vegetacié. De les quatre parcel-les control vam obtenir 120 (30x4) valors de
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I'ombra que fa el recobriment que vam agrupar en cinc categories: 0-20 %, 20-40 %, 40-60 %,
60-80 % i 80-100 %. La freqiiéncia dels valors en cada categoria d'ombra era considerada com
una estima de la proporcié de la superficie de la parcel-la amb diferents nivells d’'ombra. Vam
simular els nivells d’ombra en les parcel-les experimentals NA amb peces (3x6 m, 18 m?) de
malles d’'ombreig (TS-GIRO). No vam aplicar malles en la categoria de 0-20 %, i vam simular
les altres quatre categories d’ombra amb malles que reduien el 30, 50, 70 i 90 % de la radiacio
de llum incident, respectivament. Les malles que simulaven els diferents nivells d'ombra eren
distribuides aleatoriament per cada parcel-la. Les malles estaven fixades amb barres de ferro a
30-50 cm del nivell del terra. Cada mes, vam canviar el nimero i proporcié de malles de les

diferents intensitats d'ombra d’acord amb els valors de les parcel-les control.
Disponibilitat de recursos alimentaris

Vam mesurar la disponibilitat de recursos alimentaris en les parcel-les control i simulavem la
disponibilitat de recursos alimentaris en les parcel-les experimentals NS aportant una quantitat
equivalent d’aquests recursos alimentaris. Els recursos alimentaris eren aportats setmanalment
d’'abril a octubre, és a dir, el periode de més activitat estacional de les formigues mediterranies
(Cros et al. 1997), i mensualment de novembre a marg¢. Els recursos alimentaris eren distribuits
aleatoriament per la superficie de la parcel-la.

Llavors

Vam mesurar mensualment la produccié de llavors de totes les espécies de plantes presents
en un transsecte de 30 m? (30x1 m) situat aleatdriament en cada parcel-la control. En aquests
transsectes, comptavem el nimero de fruits madurs de les diferents espécies de plantes. De
cada especie de planta, recolliem 50 fruits i estimavem la mitjana de llavors per fruit.
Consideravem que totes les llavors madures presents en les plantes durant el mostreig eren
dispersades durant el segiient mes. Les llavors de les diferents espéecies eren agrupades en
quatre categories de mida i forma (<5 mg i forma arrodonida; < 5 mg i forma allargada; 5-30
mg; i >30 mg), i comptavem el nimero de llavors de cada categoria. A partir d’aquestes dades
estimavem el pes de les llavors de cada categoria en la parcel-la. Subministravem les parcel-les
experimentals NO amb els pesos equivalents de les seglents llavors comercials: Brassica rapa
(pes: 2,4 mg; forma arrodonida), Guizotia abyssinica (3,6 mg; forma allargada), Raphanus

sativus (13,8 mg) i Triticum vulgare (40,0 mg), respectivament.
Insectes
Fins on sabem, no hi ha estudis que integrin els resultats de I'abundancia d’insectes realitzats

amb meétodes de mostreig diferents per obtenir els valors totals pel total de la comunitat

d’insectes. Els diferents métodes de mostreig utilitzats per mostrejar la fauna entomologica d’'un
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lloc (Southwood 1968; Sutherland 1996) recullen una petita porcié d’insectes (i normalment
diferent), pero aquests metodes no poden ser comparats directament entre ells (Bestelmeyer et
al. 2000) per obtenir valors sintétics de I'abundancia d'insectes. A més, no voliem repetir
mensualment en les parcel-les control metodes de mostreig que podrien reduir I'abundancia de
formigues. Per aquesta rao, en aquest estudi vam estimar la disponibilitat total d'insectes com a
recursos alimentaris per les formigues utilitzant un metode indirecte que consistia en extrapolar
el nimero d'insectes a partir de dades de recol-leccié d’insectes d'un herbassar similar a I'area
d’'estudi (Cerda & Retana 1988) del qual tenim informacié de la dieta de la majoria d’espécies
de formigues (per exemple Cerda & Retana 1994; Cerda et al. 1988, 1989, 1990; Retana et al.
1988; Retana et al. 1991; Javier Retana dades no publicades), i de variacions estacionals
d'insectes en trampes (Bosch et al. 1987) i en la vegetacié (Bosch et al. 1997). En aquesta
comunitat podiem estimar el numero d'insectes que les diferents espécies de formigues
recollien com a preses durant tot I'any. Amb aquests valors de predacié d’'insectes per niu i les
variacions estacionals d'insectes al llarg de I'any, aproximavem un numero d'insectes per ser
distribuits en les parcellles NS, encara que no podiem simular, com en el cas dels altres
recursos alimentaris, la mateixa abundancia d’insectes trobada en les parcel-les control. En la
mateixa area (mateixes referéncies que abans, i Javier Retana dades no publicades) una
mostra dels insectes transportats als nius era recollida, i els insectes van ser classificats com
petits (0 — 2 mg), mitjans (2 — 4 mg) i grans (> 4 mg). La proporcié d’insectes de les diferents
categories de mida eren 78, 15 i 7 %, respectivament. A partir d’aquesta informacié vam
estimar la quantitat d’insectes de les diferents mides que distribuiem aleatoriament per l'area
d’estudi cada mes. Vam utilitzar els seguents tipus d’insectes com a recursos alimentaris per
les formigues: a) petit (Drosophila melanogaster; mitjana pes: 1,1 mg); b) mitja (Tribolium
confusum, 2,2 mg); i c) gran (Blattella germanica, 55,8 mg; larva de Calliphora vomitaria, 55,9

mg; larva de Tenebrio monitor, 133,5 mg; Gryllus bimaculatus, 398,2 mg).
Neéctar

Vam utilitzar els transsectes de les parcel-les control usats per mesurar la produccié de llavors
per comptar mensualment el nimero de flors de cada espécie de planta. Quan una espécie de
planta tenia moltes flors, comptavem el nimero de tiges florals, i calculavem la mitjana de flors
per tija d'una mostra de 20 tiges florals. Els valors de produccié de néctar per flor van ser
obtinguts de la literatura (Herrera 1985; Petanidou & Smets 1995; Bosch et al. 1997). Per les
especies que no trobavem referéncies, els assignavem valors d’espécies molt proximes del
mateix genere i/o amb morfologia floral similar. Calculavem la quantitat total de néctar produit
mensualment per les diferents espécies de plantes en cada parcel-la. Simulavem aquest recurs
alimentari amb mel diluida amb una quarta part del seu volum en aigua. La produccio de nectar
de la literatura venia estimada en microlitres que transformavem a mg a través del pes especific
de la mel (1,18 g/cm?®), per facilitar la seva manipulacié. Aleatdriament distribuiem aquest recurs

per I'area d’'estudi en plats circulars de 1,5 cm d'alcada i 6 cm de diametre.
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Melassa

La produccié de melassa pels afids es va estimar comptant el nimero d’afids presents en les
plantes incloses en sis subparcel-les de 4 m* distribuides aleatdriament en el transsecte de 30
m? utilitzat per mesurar els altres recursos alimentaris. Per simplificar el mostreig, els grups
d’'afids van ser classificats en tres categories: grups petits (5-25 afids), grups de mida mitjana
(26-50 afids) i grups grans (>50 afids). Del numero total de grups d’'afids de diferents mides
vam aproximar el namero total d’afids per subparcel-la i, extrapolant, el nUmero total d’afids per
parcel-la control. Per obtenir mensualment la produccié total de melassa, vam multiplicar el
namero d'afids per parcellla per la produccié mitjana d’Aphis fabae, un dels afids més
representatius i abundants de la zona (Xavier Arnan observacio personal), el qual produeix 133
pg de melassa per afid i hora (VOIkl et al. 1999). Vam simular aquest recurs alimentari amb mel
diluida amb una quarta part del seu volum en aigua que vam aportar de la mateixa manera que

en el cas del néctar.
Mostreig de la comunitat de formigues

Vam utilitzar trampes de caiguda per mesurar la composicio i abundancia de les formigues
terrestres de cada parcel-la. Les trampes de caiguda consistien en gots de plastic de 9,5 cm de
fondaria i 6,5 cm de diametre, parcialment omplerts amb una barreja d’aigua, etanol i sabé.
Aquestes trampes sén una eina comu en estudis de comunitats de formigues (Andersen 1992;
Vanderwoude et al. 1997; Wolff & Debussche 1999, Rodrigo & Retana 2006). En cada parcel-la
vam posar deu trampes de caiguda distribuides en dos transsectes de 10 m (amb 2 m d’espai
entre trampes i 10 m entre transsectes). Les trampes es van col-locar en el centre de les
parcel-les per reduir els efectes de limit. Els continguts de les deu trampes de cada parcel-la es
van agrupar per obtenir una Unica mostra per parcel-la. Les formigues es van classificar en el
laboratori fins a nivell d’espécie (basat en Bernard 1968 i Espadaler 1990, complementat amb

la identificacié d’alguns espécimens per Xavier Espadaler).

Al juny del 2003, just abans de l'aplicacié dels tractaments, vam portar a terme un mostreig
pretractaments per conéixer la composicié de la formigues un any després del foc. Per analitzar
els efectes dels diferents tractaments experimentals, la composicid de formigues de les
parcel-les van ser mostrejades altra vegada al 2004 i 2005. En aquests anys posttractaments,
les trampes van estar exposades durant dos periodes contrastats dins del periode normal
d'activitat de la majoria d’espécies de formigues mediterranies (Cros et al. 1997): a mitjans de
maig (periode primaveral) i a mitjans de juliol (periode estival). En cada periode de mostreig,
les trampes van estar actives durant 7 dies. Les mostres dels dos periodes de cada parcel-la es
van ajuntar per les analisis, és a dir, teniem només una mostra pel periode d'activitat de les
formigues. Aixi, les abundancies de formigues representen el nimero de formigues per 10

trampes i 7 dies. També vam realitzar dos mostrejos (a mitjans de maig i mitjans de juliol) de la
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comunitat de formigues del bosc no cremat que trobem al voltant del lloc experimental per
identificar les espécies de formigues suposadament presents abans dels foc de 2002. Vam
seleccionar quatre parcel-les no cremades amb pendent, orientacid6 i composicié de la
vegetacio similar a les parcel-les experimentals. Per avaluar la fauna de formigues en aquestes

parcel-les, vam seguir la mateixa metodologia utilitzada en les parcel-les experimentals.
Analisis de dades

Per analitzar la composicio i estructura de les comunitats de formigues en cada parcel-la, es

van calcular els segiients indexs: a) abundancia total de formigues en les trampes; b) riquesa
S

d'espécies (S); c¢) index de diversitat de Shannon (H'= —Z pilnpi, on p; és la proporcié
i=1

d’'obreres de les i espécies en les trampes i S el nimero d’espécies); i d) index de dominancia

numerica de les dues especies més abundants (ID =100-(y:+Yy2/y), on y; i y> sén les

abundancies de les dues espécies més abundants i y és I'abundancia total de totes les
especies de formigues en la parcel-la; és a dir, proporcié de I'abundancia total de formigues
contribuida per les dues espéecies més comuns). Els efectes dels dos factors experimentals
(ombra i recursos alimentaris) i any (2004 i 2005) sobre les variables que descriuen I'estructura
i composicio de les comunitats de formigues van ser analitzats utilitzant ANOVAs per blocs de
mesures repetides, on ombra i recursos alimentaris eren els factors principals, i els valors de
les variables en el primer i segon any després de l'inici de I'experiment eren les mesures
repetides. Les dades d'abundancia i dominancia numerica van ser transformades amb el

logaritme i I'arc sinus de I'arrel quadrada, respectivament.

Les espécies recollides amb les trampes de caiguda van ser classificades en dos grups,
dominants i subordinades, d'acord amb la seva posicié6 en les jerarquies de dominancia
(seqguint Cerda et al. 1997; Retana & Cerda 2000; Javier Retana dades no publicades). Aquests
dos grups mostren diferéncies en preséncia i abundancia depenent del recobriment vegetal,
augmentant I'abundancia d’'espécies subordinades en zones desproveides de recobriment
(Retana & Cerda 2000). Per analitzar els efectes dels recursos alimentaris i ombra sobre la
proporcié d'aquests dos grups, es va portar a terme una ANOVA per blocs de mesures
repetides, on ombra i recursos alimentaris eren els factors principals, i el percentatge de
subordinades per parcel-la en el primer i segon any després de l'inici de I'experiment eren les
mesures repetides. Les dades del percentatge de subordinades van ser transformades amb

I'arc sinus de l'arrel quadrada.

La matriu de Il'abundancia de les espécies de formigues en els diferents tractaments
experimentals (agrupant els valors de les quatre parcel-les del mateix tractament) va ser
processada utilitzant una analisi de correspondéncies per generar un nimero petit de factors de

les variables originals que explicaven millor la dispersié de les dades (Jongman et al. 1995).
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Vam eliminar de la analisi cinc espécies (de les 21) que només eren presents en un bloc. De
les coordenades del primer eix obtingudes en la analisi de correspondéncies, les espécies van
ser agrupades en classes mitjancant una analisi d’agrupacié utilitzant distancies eucladianes i

basat en unions simples (UPGMA) (veure Digby & Kempton 1987).

Per valorar I'efecte dels tractaments a nivell especific es va fer un test y° per cada espécie de
formiga amb la suma de I'abundancia de les quatre parcel-les d'un mateix tractament al 2005 i
els valors esperats si es distribuissin a I'atzar (és a dir, el mateix nombre de formigues en cada
tractament). Aquesta abundancia mitjana per tractament s’ha utilitzat com a valor referéncia per
estimar I'efecte de cada tractament sobre I'abundancia de les especies (és a dir, augment,
disminucié o manteniment de I'abundancia respecte la mitjana dels quatre tractaments). Vuit
espéecies (de les 21) no es van analitzar perque apareixien en menys de tres dels quatre
tractaments; tot i aix0, es va mostrar I'efecte dels diferents tractaments sobre elles (excepte M.

graminicola, sense preséncia en les parcel-les experimentals al 2005).
RESULTATS

Les variacions d’'ombra i disponibilitat de recursos alimentaris en les parcel-les control durant
els 28 mesos d'aquest estudi es mostren en la Figura 2. L'ombra incrementava molt rapidament
al 80-90 % a I'octubre de 2003, i a partir d’'aqui mensualment hi ha variacions molt petites
(Figura 2a). La producci6 de llavors variava al llarg de I'any i entre anys disminuint del 2003 al
2005, amb pics anuals al juliol de 2003, octubre de 2004 i juny de 2005 (Figura 2b). El néctar i
la melassa mostraven pics de produccio a I'estiu, i decreixien del 2003 al 2005 (Figures 2c i
2d).

Vam capturar 9.181 obreres de formigues en les parcel-les experimentals, 2.934 (2.225 al maig
i 709 al juliol) durant el primer any i 6.247 (4.941 al maig i 1.306 al juliol) durant el segon any
després de l'inici de I'experiment Aquestes formigues pertanyien a 21 espécies de tres
subfamilies diferents (Taula 1). Vam trobar 20 espécies en el mostreig de 2003, abans del
comencament de I'experiment, i onze en les parcel-les no cremades (Taula 1). Tres espécies
(Camponotus lateralis, Temnothorax nylanderi, T. rabaudi) trobades al 2003 i en les parcel-les

no cremades no van ser trobades en les parcel-les experimentals al 2004 i 2005.
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Figura 2. Ombra (A) i disponibilitat de recursos alimentaris (B, llavors; C, néctar; i D, melassa) en les
parcel-les control durant els 28 mesos de duracid de I'experiment. Els valors de disponibilitat de recursos
sén donats per parcel-la (900 m2) i mes.

Els nivells d’'ombra i aliment tenien un efecte significatiu sobre el nimero d’espécies de
formigues, pero la interaccio no era significativa (Taula 2), pel que no existia un efecte sinérgic
dels dos factors sobre la riquesa. El numero d’espécies era superior en les parcel-les amb
recursos alimentaris que en les parcel-les NA (mitjana + E.E.; 8,1 £ 0,7 i 5,5 £ 0,5 espécies per
parcel-la, respectivament) i en parcel-les amb ombra que sense ombra (7,7 £ 0,71 5,9 £ 0,6
especies per parcel-la, respectivament). La riquesa d'espécies era superior en el segon
respecte el primer any després de l'inici de I'experiment (5,4 + 0,7 espécies per parcel-la al
2004 respecte 8,2 + 0,6 espécies per parcel-la al 2005). De la mateixa manera, I'abundancia
total de formigues era també superior en el segon que en el primer any després del
comengament de I'experiment (91,7 £ 34,9 formigues per deu trampes de caiguda i set dies al
2004 respecte 195,2 + 88,5 al 2005). No es va trobar efecte significatiu pels dos factors
principals o la seva interaccié6 sobre I'abundancia de formigues, diversitat i dominancia
numerica de les dues espécies de formigues més abundants (Taula 2). La proporcidé de
dominants i subordinades en les parcel-les no canviaven per cap dels factors analitzats. Aixi, el
percentatge de subordinades no estava afectat pels recursos alimentaris, ombra, any ni les

seves interaccions (Taula 3).
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Taula 1. Llista d’especies de formigues recollides amb les trampes de caiguda en els diferents mostrejos: parcel-les no cremades, parcel-les experimentals abans de
I'experiment i les diferents parcel-les experimentals. Els nimeros representen el nimero de parcel-les (0 a 4) de cada mostreig on les espécies eren presents. En el cas dels
numeros mostrats pel mostreig realitzat abans de I'experiment, com hi havia 16 parcel-les, per comparar amb els altres mostrejos, vam dividir aquests valors per 4 per obtenir
valors relatius entre 0 i 4. S’indica la posici6 en la jerarquia de dominancia de cada espécie. Abreviatures: OA, ombra i recursos alimentaris; NO, recursos alimentaris pero
sense ombra; NA, ombra pero sense recursos alimentaris; i NOA, ni ombra ni recursos alimentaris. Fonts de dades: 1, Cerda et al. 1997, Retana & Cerda 2000. M. graminicola
només va ser trobada en una parcel-la experimental (NO), i no es mostra a la taula.

Espécies de formigues Jerarquia d? Parcel-les no Abans de Tractaments
dominancia cremades I'experiment OA NO NA NOA

Myrmicinae

Aphaenogaster gibbosa subordinada 0 0,5 2 1 0 0
Aphaenogaster subterranea subordinada 4 2,75 3 3 2 2
Crematogaster scutellaris dominant 4 0 1 0 0 1
Crematogaster sordidula subordinada 0 2 2 2 2 2
Messor structor subordinada 0 0,75 2 3 0 2
Pheidole pallidula dominant 2 15 4 4 4 4
Solenopsis latro subordinada 0 0 1 0 1 0
Temnothorax nylanderi subordinada 4 0,25 0 0 0 0
Temnothorax rabaudi subordinada 4 0,5 0 0 0 0
Temnothorax specularis subordinada 0 0,75 2 0 0 0
Tetramorium caespitum dominant 3 1,25 1 0 0 1
Tetramorium semilaeve dominant 0 0,75 1 2 0 0
Formicinae

Camponotus aethiops dominant 0 3,5 4 4 4 3
Camponotus lateralis subordinada 4 0,5 0 0 0 0




Camponotus piceus
Camponotus sylvaticus
Cataglyphis ibericus
Formica fusca

Formica gagates
Formica subrufa
Lasius grandis
Plagiolepis pygmaea
Dolichoderinae

Tapinoma nigerrimum

subordinada
dominant
subordinada
subordinada
subordinada
subordinada
dominant

subordinada

dominant

A O O A DM O N O

15
2,5

2,2

0,25

2,25

0,75

1,25

A D P, W DM O b b

A N P W N O

A W P W W O W O

A N P W O O W N




Taula 2. Valors de F, significacié (P) i graus de llibertat (g.ll.) de les proves ANOVA per blocs de mesures repetides dels efectes de I'ombra, recursos alimentaris i any
(mesures repetides) sobre les variables que descriuen I'estructura i composicié de les comunitats de formigues en les parcel-les experimentals. Les dades d'abundancia i
dominancia numeérica van ser transformades amb el logaritme neperia i I'arc sinus de 'arrel quadrada.

Dominancia numeérica

Abundancia total index de diversitat
de formigues Riquesa de Shannon (HY) de les dues espécies
més abundants
Font de variacio g.ll. F P F P F P F P
Recursos alimentaris (A) 1 2,5 0,146 18,8 0,002 0,1 0,734 0,1 0,748
Ombra (O) 1 1,1 0,306 8,4 0,018 0,1 0,828 0,0 0,871
Bloc 3 0,1 0,914 5,6 0,019 0,8 0,510 0,6 0,615
AxO 1 1,0 0,340 4,3 0,069 3,2 0,109 2,3 0,162
Any 1 10,3 0,011 32,5 <0,001 1,0 0,346 1,5 0,257
Any x A 1 4,5 0,063 0,3 0,617 0,7 0,441 0,2 0,694
Any x O 1 0,3 0,610 0,1 0,801 0,0 0,930 0,0 0,928
Any x Ax O 1 0,0 0,951 0,1 0,801 0,3 0,625 0,0 0,889

Error 9
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Taula 3. Valors de F, significacid (P) i graus de llibertat (g.ll.) del test ANOVA per blocs de mesures
repetides del efectes de I'ombra, recursos alimentaris i any (mesures repetides) sobre el percentatge de
subordinades per parcel-la. Les dades del percentatge de subordinades van ser transformades amb I'arc
sinus de I'arrel quadrada.

Percentatge de subordinades

Font de variacio g.ll. F P
Recursos alimentaris (A) 1 0,8 0,392
Ombra (O) 1 0,3 0,620
Bloc 3 1,8 0,216
AxO 1 1,6 0,231
Any 1 0,0 0,992
Any x A 1 0,0 0,855
Any x O 1 2,7 0,134
Any x Ax O 1 0,5 0,514
Error 9

A través de técniques d'ordenaci6 i classificacié vam identificar diferents grups d’espécies de
formigues basat en la seva abundancia en els diferents tractaments experimentals aplicats. Els
primers dos eixos de la analisi de correspondéencies explicava el 91,3 % de la variacié total de
les dades (Figura 4). El primer eix separava especies de formigues que estaven principalment
presents en parcel-les amb la preséncia de només un dels dos factors experimentals d’aquelles
que eren presents principalment en parcel-les amb cap o amb els dos factors experimentals. El
segon eix separava les espécies que vivien en parcel-les sense ombra o recursos alimentaris
dels altres grups d’espécies. El dendrograma realitzat amb métodes de classificacio jerarquics
ens permetia identificar tres grups d’espécies. El primer grup incloia dues espécies de formiga
(una dominant i una subordinada) que estaven proximes al tractament NOA. El segon grup
d’espécies reunia quatre especies (tres subordinades i una dominant) que eren més abundants
en els tractaments NO. El tercer grup d’espécies incloia nou espeécies (cinc subordinades i
guatre dominants) que estaven principalment presents en arees ombrejades amb suficients
recursos alimentaris (OA). Camponotus piceus estava classificada sola i lluny dels diferents

tractaments experimentals (Figura 3)
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Figura 3. Representacio de les espécies de formigues i els tractaments experimentals en els dos primers
eixos obtinguts en la analisi de correspondéncies. Les linies trencades identifiquen els tres grups
d’espécies definits en el dendrograma obtingut per métodes de classificacio jerarquica. Abreviatures de
les especies de formigues: Agib (Aphaenogaster gibbosa), Asub (A. subterranea), Caet (Camponotus
aethiops), Cpic (C. piceus), Csyl (C. sylvaticus), Csor (Crematogaster sordidula), Ffus (Formica fusca),
Fgag (F. gagates), Fsub (F. subrufa), Lgra (Lasius grandis), Mstr (Messor structor), Ppal (Pheidole
pallidula), Ppyg (Plagiolepis pygmaea), Tnig (Tapinoma nigerrimum), Tsem (Tetramorium semilaeve),
Tspe (Temnothorax specularis). Abreviatures dels tractaments experimentals: OA (parcel-les control,
recursos alimentaris i ombra no modificats), NO (eliminacié6 de I'ombra), NA (eliminacié dels recursos
alimentaris), NOA (eliminacio dels recursos alimentaris i de 'ombra).

De les tretze espécies analitzades amb tests x°, deu mostraven diferéncies d’abundancia entre
els diferents tractaments, i una estava molt a prop de la significacié (Taula 4). Cinc espécies
augmentaven la seva abundancia en el tractament NO (amb aliment perd sense ombra), dues
eren dominants i tres subordinades; d’aquestes, F. gagates també augmentava I'abundancia en
el tractament NA (amb ombra perd sense aliment). Dues espécies veien augmentada la seva
abundancia en el tractament NOA (ni ombra ni recursos alimentaris). D'aquestes, una era
dominant i l'altra subordinada, ambdues considerades com a tolerants a l'estrés. En el
tractament OA (amb ombra i recursos alimentaris), quatre espécies incrementaven la seva
abundancia, de les quals tres eren dominants i una era subordinada; una de les dominants, L.
grandis, també es veia afavorida en abundancia pel tractament NA. De les set espécies que no
es van poder testar (descartant M. graminicola), quatre espécies augmentaven la seva

abundancia en el tractament OA, dues en el NO i una en el NA; cap espécie augmentava la
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seva abundancia en el tractament NOA. En aquestes espécies, en la majoria de casos, més
que augmentar la seva abundancia en determinats tractaments, aquests eren els Unics on

estaven presents.

Taula 4. Valor de la XZ i la seva significacié (P) per les analisis aplicades a les espécies de formigues
trobades a les parcel.les experimentals. Vuit especies (de les 21) no es van poder analitzar perquée
apareixien en menys de tres dels quatre tractaments. En tots els casos els graus de llibertat eren 3. Es
mostren els efectes de cada tractament sobre I'abundancia de les espécies: +, abundancia superior a la
mitjana dels quatre tractaments; =, abundancia semblant a la mitjana dels quatre tractaments; i -,
abundancia inferior a la mitjana dels quatre tractaments. Abreviatures tractaments: OA, ombra i recursos
alimentaris; NO, recursos alimentaris sense ombra; NA, ombra sense recursos alimentaris; i NOA, ni
ombra ni recursos alimentaris. M. graminicola només va ser trobada en una parcel-la experimental (NO) i
al 2004, pel que no es mostra a la taula.

Eos;;:'ic;iae de x? P Efecte

OA NO NA NOA
Myrmicinae
A. gibbosa — — + = - -
A. subterranea 2,4 0,490 = = = =
C. scutellaris — — - + - -
C. sordidula 14,7 0,002 = - - +
M. structor 371,7 <0,0001 - + - -
P. pallidula 21,1 0,0001 = + = -
S. latro — — - - + .
T. specularis — — + - - -
T. semilaeve 26,6 < 0,0001 - + - R
T. caespitum — — + - - -
Formicinae
C. aethiops 23,9 < 0,0001 + = - =
C. piceus — — + - - =
C. sylvaticus 12,7 0,005 + = - -
C. ibericus — — R + . .
F. fusca 29,5 <0,0001 + - - -
F. gagates 2096,5 < 0,0001 - + + -
F. subrufa 60,3 <0,0001 - + = -
L. grandis 395,7 <0,0001 + - + -
P. pygmaea 4,1 0,253 = = = =
Dolichoderinae
T. nigerrimum 6,9 0,074 - = = +
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Taula 5. Resum del resultat de les prediccions fetes en les hipotesis d’aquest treball. Abreviatures dels
tractaments: NO, eliminacié de I'ombra; NA, eliminacié dels recursos alimentaris; i NOA, eliminacio dels
recursos alimentaris i de I'ombra.

Hipotesi Prediccio Tractament Es compleix?

Disminuci6 de
1 I'abundancia total NA No

1 Dlsml_numo de la NA Si
riquesa

Increment de
2 'abundancia de NO No
subordinades

Disminucio6 de

I'abundancia total NOA No

3 Dlsml_numo de la NOA No
riquesa

Increment de
3 I'abundancia d’espécies NOA Si
tolerants a l'estrés

DISCUSSIO

Aquest és un estudi pioner que analitza experimentalment els efectes de la vegetacio a través
de l'aportacié d'ombra i aliment sobre I'estructura i composicié de les comunitats d’insectes.
Donades les dificultats intrinseques d'aquests tipus d’experiments a nivell de comunitat, els
estudis trobats en la literatura fan referéncia als efectes de l'aportacié d'aliment sobre la
dinamica de les poblacions d'una determinada especie d'animal (Brown & Munger 1985;
Simons & Martin 1990; Klenner & Krebs 1991; Richardson 1991; Predavec 2000). En el cas de
les formigues, els estudis realitzats analitzen la densitat de colonies, la produccié de sexuats i
el creixement de la colonia en una espécie (Munger 1992; Deslippe & Savolainen 1994, 1995;
Herbers & Banschbach 1998, 1999; Billick 2001), perd mai avaluen l'estructura i composicio de
tota la comunitat. Els resultats obtinguts en aquest estudi parcialment confirmen la nostra
primera hipotesi (Taula 5), perqué hi ha una disminucié en el nimero d’espécies de formigues
guan no hi ha aportacié de recursos alimentaris per la vegetacio (Taula 2). En general, s’espera
gue el numero d’espécies incrementi quan I'espectre de recursos alimentaris augmenta. Quan
els recursos alimentaris de la vegetacio no estan disponibles, les espécies ja presents tindran
més dificultats per sobreviure, mentre aquelles arribades de nou no trobaran les condicions
adequades per establir-se. La segona part d’aquesta hipotesi no és confirmada pels nostres
resultats (Taula 5), perqué no vam trobar una disminucioé en el nimero de formigues en l'area
sense recursos alimentaris de la vegetacio. Esta acceptat que recursos alimentaris addicionals
permet un increment del nimero d’individus en diferents grups animals (Lack 1954; Boutin
1990; Holloway & Schnell 1997; Predavec 2000; Johnson & Sherry 2001). En les formigues,
alguns estudis constaten que l'aportacié de recursos alimentaris addicionals incrementa el
namero d'obreres per niu (Herbers & Banschbach 1998, 1999; pero veure Billick 2001), la
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densitat de nius (Deslippe & Savolainen 1994) i el nimero d'espécies de formigues. No obstant,
altres estudis suggereixen que la nova biomassa generada a partir d’'aquest aliment addicional
és assignat a la produccié de noves reines fundadores (Deslippe & Savolainen 1994), és a dir,
les colonies sobrealimentades podrien invertir més els recursos alimentaris en la reproduccié

(produccié de sexuats) que en el creixement de la colonia (producci6 d'obreres).

Els resultats també mostren que la reduccié d’'ombra causava una disminucio en la riquesa
d’espécies de formigues (Taula 2). En els ecosistemes mediterranis, la temperatura és un factor
limitant per I'activitat de recol-leccié de les espécies de formigues (Cros et al. 1997; Cerda et al.
1998b). Nosaltres no hem mesurat les condicions ambientals, pero el recobriment vegetal pot
ser utilitzat com una mesura indirecta d’humitat i temperatura (Beer 1987), és a dir que la
temperatura és més baixa i la humitat és més alta quan el percentatge d’'ombra augmenta. No
obstant, no esperavem aquest resultat de disminucio en la riquesa d'espécies en els habitats
sense ombra. En les comunitats mediterranies obertes, un ample rang térmic augmenta la
diversitat d’'espécies, perqué les diferents espécies son afavorides per diferents tipus de
condicions termiques, és a dir que canvis temporals en I'abundancia de recol-leccié de les
especies (Cerda et al. 1998c; Cros et al. 1997) permet un increment en I'abundancia d’espécies
i, consequentment, en la diversitat d’espécies (Cerda et al. 1997; Retana & Cerda 2000). Per
altra banda, en les comunitats amb ombra, el rang térmic disminueix i les espécies
subordinades tolerants a les altes temperatures no poden explotar els recursos alimentaris a
diferents temps que les dominants i s6n eliminades (Retana & Cerda 2000). El nimero més
gran d’'espécies en aquests llocs ombrejats pot ser explicat utilitzant dos arguments: (i) és
possible que les espécies subordinades tolerants a les altes temperatures encara no s’hagin
establert en I'area, perqué dos o tres anys no és un llarg periode de temps quan les formigues
tenen que dispersar-se des de llocs llunyans; (ii) algunes espécies subordinades sén criptiques
i preferiblement viuen en habitat freds i humits (veure més endavant). El resultat global a nivell
de comunitat és que el nimero d’'espécies és encara més gran en les parcel-les amb ombra
que les no ombrejades. Trobem també variacions interanuals en la riquesa d'espécies i
I'abundancia de formigues (Taula 2), de manera que la riquesa d’espécies i I'abundancia total
de formigues augmenta del primer al segon any d'experiment. Aquest patré podria estar
relacionat amb la inherent variabilitat interanual de les comunitats de formigues, donat qué no
segueix el dels recursos alimentaris, els quals decreixen del primer al tercer any després del
foc (Figura 2). Tot i aix0, les formigues podrien mostrar un major nimero d'obreres per un
efecte de decalatge entre anys, obtenint més abundancia I'any segiient a un any de bonanca.
La disminucié interanual de I'aliment podria ser la resposta de la vegetacié a les variacions
meteorologiques entre anys perque, en particular el tercer any d’estudi va ser un any molt sec
(Servei Meteorologic de Catalunya 2005). A més de la reduccié d'aliment per condicions
climatiques adverses, hi ha també la reducci6 de les llavors i el néctar seguint el patrd
successional de disminucid al llarg del temps des de la pertorbacié (Andersen 1988; Wolff &
Debussche 1999).
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Per altra banda, els nostres resultats no donen suport a la nostra segona hipotesi (Taula 5) de
trobar un increment d'espécies de formigues subordinades quan el percentatge d’ombra
disminueix (veure Retana & Cerda 2000). Aquest resultat podria mostrar que aquestes
comunitats estan en un pas inicial del procés successional que no permet I'existéncia de
jerarquies de dominancia evidents. Els mostrejos en les parcel-les experimentals van ser
realitzats dos o tres anys després del foc, quan els efectes de la pertorbacié sobre tot el
sistema son encara molt forts i els efectes de la competéncia sobre I'abundancia de formigues
encara no ha aconseguit els valors normals en aquests tipus d’habitats. D’altra banda, existeix
algun estudi dels efectes de la fragmentacié de I'habitat sobre la distribucié espacial, densitat i
persisténcia de nius de formigues (Braschler & Baur 2003) on es fan parcelles quadrades
experimentals més petites que les nostres. No troben diferéncies amb els controls al cap de
tres anys de l'inici dels tractaments, pero si al cap de sis anys. En el nostre estudi, tres anys

possiblement tampoc sén suficients per apreciar-hi els efectes propis dels tractaments.

La primera part de la tercera hipotesi sembla que no es compleix (Taula 5). Segons 'analisi de
la variancia no observem un efecte sinérgic de I'ombra i els recursos alimentaris en la reduccié
del nimero d’espécies i/o abundancia de formigues (Taula 2), tot i que es podria intuir un
lleuger efecte segons els tests xz aplicats a cada espécie i la analisi de correspondéncies.
S’aprecia com en el tractament NOA hi ha un ndmero inferior d’espécies que veien afavorida la
seva abundancia respecte els altres tractaments, exceptuant el tractament NA (Figura 3 i Taula
4). Encara que les variables que defineixen I'estructura de les comunitats de formigues gairebé
no difereixin entre tractaments experimentals (Taula 2), la composicié de formigues canviava
considerablement (Taula 1). Altres estudis també mostren canvis en la composicié de
comunitats de formigues entre diferents tipus d’habitats (Lassau & Hochuli 2004; Lassau et al.
2005; Rodrigo & Retana 2006; Arnan et al. 2006). Aquests autors expliquen aquestes
diferencies per competéncia inter i intraespecifica per recursos alimentaris i de nidificacié
(Holldobler & Wilson 1990) entre les espécies que han sobreviscut al foc i aquelles que intenten
recolonitzar l'area. Els resultats obtinguts en la nostra area d’'estudi ens permet definir tres
grups d’especies. Per una banda, hi ha dues espécies, T. nigerrimum i C. sordidula, que sén
abundants en arees sense ombra i sense recursos alimentaris de la vegetacié. Aquestes
especies augmenten la seva abundancia en aquest tractament (Taula 4). Aixd confirma la
segona part de la tercera hipotesi (Taula 5), ja que sén espécies tipicament oportunistes amb
una dieta generalista (Tinaut 1981; Cerdd & Retana 1988) que viuen en arees obertes,
pedregoses i solellades (Bernard 1968; Cros et al. 1997), és a dir, especies tolerants a I'estres.
De les espécies aparegudes en aquest estudi, aquestes dues eren les Uniques que les podem
considerar tolerants a l'estres, i la seva abundancia era afavorida en el tractament NOA. El
segon grup inclou quatre espécie que estaven associades a arees obertes que reben recursos
alimentaris (Figura 4). Aquestes espécies o (1) toleren les altes temperatures tipiques

d'aquests llocs sense ombra (Retana & Cerda 2000), o (2) tenen una dieta total o parcialment
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composada per llavors (Retana et al. 1991; Wolff & Debussche 1999), que sén un recurs com
en aquests habitats oberts (Andersen 1988; Wolff & Debussche 1999). Les quatre espécies
eren afavorides en aquest tractament NO (Taula 4). En el tercer grup, hi ha tant espécies
subordinades com dominants amb requeriments més grans d’ombra i/0 recursos alimentaris.
Aixi, hi ha dues espécies de Camponotus, C. sylvaticus i C. aethiops, que sén dominants en la
jerarquia de dominancia i tenen una dieta molt especialitzada basada en la melassa dels afids
(Retana et al. 1988, 1989). Pheidole pallidula és també una especie dominant molt abundant en
boscos (Cerda et al. 1997) pero també en altres tipus de vegetacio (Arnan et al. 2006). En
aquest grup hi ha també algunes espécies subordinades (T. specularis, P. pygmaea, A.
gibbosa i A. subterranea) perd amb diferents caracteristiques d’aquelles trobades en el segon
grup. SOn espécies criptiques que no recol-lecten a temperatures elevades i viuen en arees
ombrejades, on coexisteixen amb dominants evitant-les. Una altra espécie d’aquest grup,
Formica fusca, també és subordinada pero té una mida més gran que les especies criptiques i,
com a diferencia amb les altres espécies de Formica presents a I'area, és una formiga comu en
els boscos centreeuropeus (Vepsaldinen et al. 2000). Algunes d'aquestes especies mostraven
poca preséncia entre els tractaments experimentals (Taula 1), especialment les considerades
criptiques, pel que no van ser analitzades amb el test , perd veiem que practicament només
apareixien en el tractament OA, el més proper al tercer grup d’'especies segons l'analisi de
correspondéncies. Totes les especies d'aquest grup analitzades amb la XZ, excepte una,

mostraven augment de la seva abundancia en el tractament OA (Taula 4).

Per concloure, és amplament acceptat que l'estructura i composicié de les comunitats de
formigues depen de l'estructura de la vegetacié (Roth et al. 1994; Perfecto & Snelling 1995;
Retana & Cerda 2000; Wang et al. 2001; Lassau & Hochuli 2004), pero és molt dificil separar
els diferents factors que estan inclosos dins del terme “vegetacid” i analitzar els seus efectes
sobre les formigues. Fins on sabem, aquest és el primer estudi que separa experimentalment
'ombra i els recursos alimentaris i analitza els seus efectes sobre tota la comunitat de
formigues. Aquests factors afecten de manera diferent el nimero d'espécies presents en un
lloc, i la proporcié d’aquestes espécies, depén de les seves caracteristiques ecoldgiques. Els
efectes dels dos factors sén independents, i quan ambdds sén presents no hi ha un efecte
sinérgic. Junt amb els recursos alimentaris i I'ombra, hi ha altres factors relacionats amb la
vegetacid que afectarien també les comunitats de formigues. Com a exemple, en I'area d'estudi
hi ha tres espécies, Temnothorax nylanderi, T. rabaudi i C. lateralis, les quals eren presents en
parcel-les no cremades i just abans de I'experiment (mostreig de 2003), perd van desapareixer
en els mostrejos realitzats al 2004 i 2005 en les parcel-les experimentals. Les dues primeres
especies necessiten estructures relacionades amb la vegetaci6 com a llocs de nidificacio
(Vepsalainen et al. 2000; Foitzik et al. 2003) tant sigui en cavitats de les tiges, en aglans o
pinyes com en branques en descomposicié sobre el terra, mentre que la tercera encara que
nidifica al terra, necessita d’estructures vegetals per recol-lectar (Redolfi et al. 1999). Aquestes

espéecies estan encara presents just després del foc (Taula 1), pero I'abséncia de condicions
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ambientals que elles troben en el bosc finalment determina que desapareguin de l'escenari
postincendi. En les parcel-les experimentals, encara que el recobriment vegetal incrementa
molt rapidament després del foc (Figura 2a), la complexitat estructural és encara
considerablement inferior que la de les arees no cremades (dades no publicades),
especialment degut a I'abséncia d’'un estrat arbori ben constituit, que normalment aporta llocs
de nidificacio (Kaspari 1996). Estudis recents (Dunn 2000; Reyes-Lopez et al. 2003; Philppot &
Foster 2005; perd Bestelmeyer & Schooley 1999) mostren com la riquesa i/o diversitat
d’'espécies és superior en zones amb arbres que en zones desproveides de recobriment. Aix0
seria indicatiu que altres factors associats a la vegetacio pero diferents a 'ombra i als recursos

alimentaris afectarien també les comunitats de formigues mediterranies.
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INTRODUCCIO

El reclutament és un dels principals condicionants de la dinamica de les poblacions i comunitats
vegetals (Harper 1977; Silvertown & Lovett Doust 1993). El resultat final del reclutament de les
especies de plantes ve determinat per diferents processos, com son la produccié de llavors, la
dispersio abiotica i la predacié pre i postdispersié d'aquestes llavors, la seva germinacio, i
finalment I'establiment, supervivéncia i creixement de plantules. Inicialment, la variabilitat
interanual en la produccié de llavors (Herrera et al. 1998; Greenberg 2000) i el patr6 de
distribucié dels adults implica importants fluctuacions temporals i espacials en el reclutament. El
seglient component critic de les variacions espacials en el reclutament de plantules sén els
patrons de dispersid de llavors. Les variacions en el reclutament entre poblacions també
depenen de la depredacid pre i postdispersio per animals, que poden alterar substancialment la
quantitat i distribucié de les llavors disponibles (Schupp 1988, 1995; Willson & Whelan 1990), i
poden determinar la caréncia de reclutament en moltes espécies (Crawley 1992; Schupp 1995;
Schupp & Fuentes 1995). Finalment, el reclutament també depén de la capacitat de germinacié
de les llavors supervivents i posteriorment de la supervivéncia i el creixement de les plantules,
processos que venen condicionats per la disponibilitat de microhabitats favorables. Cada un
d’'aquests processos esta condicionat per diferents factors bidtics i abiotics (per exemple
Reader 1993; Ostfeld et al. 1997; Blate et al. 1998).

Les formigues poden jugar un paper important en la dinamica de les comunitats de plantes
actuant com a agents depredadors i dispersius de llavors. La majoria d'estudis sobre la
dispersio de llavors per formigues s’han centrat en la dispersié de llavors de plantes tipicament
mirmecocoriques que tenen llavors amb elaiosoma que son atractives per les formigues
(Beattie 1985; Ohkawara & Higashi 1994; Boyd 1996; Manzaneda et al. 2005). No obstant,
I'efecte de les formigues en la dispersié de les plantes no esta restringit a les plantes
mirmecocoriques, ja que llavors que no tenen elaiosoma i que son recollides per formigues
poden finalment ser dispersades lluny de la planta mare (Levey & Byrne 1993; Detrain & Tasse
2000; Retana et al. 2004). Aixi, I'eliminacié de llavors després de la dispersié pot ser predacié
de llavors perd pot també representar el pas seguient en un procés de dispersié de llavors en
diferents etapes (Vander Wall et al. 2005a), ja que les llavors perdudes de cami al niu i aquelles
extretes del niu i acumulades en piles de rebuig normalment eviten la competéncia parental i la
predacio dependent de la densitat i freqlientment sén dipositades en microllocs favorables per
la germinacid (Levey & Byrne 1993; Ohkawara et al. 1996; Kalisz et al. 1999; Wang & Smith
2002).

L’acci6é de les formigues granivores sobre les llavors pot ser positiva 0 negativa depenent del
balanc dels efectes dels seus processos de predacié i dispersié sobre les poblacions de
plantes. L'efecte de la predacié es considerava que era negatiu perqué es menjaven les llavors
(Andersen 1988; Schupp 1990; Diaz 1992; Auld & Denham 1999) i en general es pot
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considerar que la depredaci6é per formigues pot tenir un impacte negatiu en el reclutament de
les plantes (Andersen 1987; Brown & Human 1997). No obstant, I'impacte de la predacié de
llavors sobre la mida de les poblacions de plantes pot ser molt variable depenent de les
caracteristiques propies de la planta: per plantes que tenen una baixa disponibilitat de llavors,
la depredacié pot limitar considerablement el seu establiment, mentre que per especies amb
una gran produccié de llavors, la depredacié d’'un percentatge elevat de llavors no impedeix
I'establiment d’'un ndmero suficient de plantules que garantitzi la regeneracié de l'espécie,
doncs existeix un fenomen de saturacié de les formigues que no sén capaces de depredar
totes les llavors (Andersen 1987; Ohkawara et al. 1996). Un altre factor important a I'hora de
valorar I'impacte de la predacié sobre la mida de les poblacions sén les propies caracteristiques
del medi, en concret la disponibilitat d’habitats favorables per la germinacidé i establiment
(Andersen 1989; Eriksson & Ehrlén 1992; Schoning et al. 2004). Aixi, quan la disponibilitat
d’habitats és baixa i la producci6 de llavors és alta, hi pot haver una saturacié d’habitats a on es
poden establir les llavors, el que fa que la predacio de les llavors restants no tingui importancia

en la dinamica de les poblacions de plantes.

Per la seva part, no totes les llavors depredades s6n menjades, i per tant, sén dispersades.
Encara que les formigues granivores aconsegueixen curtes distancies de dispersio (Davidson &
Morton 1981; Davison 1982; Cerdan 1989), poden influir la distribucié i desenvolupament de les
plantes donat que redistribueixen les llavors a nous ambients, canviant les caracteristiques
ambientals en qué la planta es desenvolupara. Aquesta nova ubicacié de les llavors pot
beneficiar les plantes en molts sentits, pero també pot tenir efectes negatius (Bond & Stock
1989; Feldman et al. 1999). Aixi, els habitats de desti de les llavors podria beneficiar un estadi
del cicle de vida de la planta pero no altres (Jordano & Herrera 1995; Schupp 1995; Zavala et
al. 2000), i és per aix0 que la dispersioé podria ocasionar un conflicte entre les necessitats de
dispersid de la planta, com I'escapament de la predaci6é i evitar la competéncia parental
(Holldobler & Wilson 1990) i els requeriments per un reclutament amb éxit en microhabitats
favorables per la germinacié i establiment (Dean & Yeaton 1993; Kalisz et al. 1999; Wang &
Smith 2002; Vander Wall et al. 2005a). La idoneitat d’un habitat per les plantes difereix tant en
factors abiotics (per exemple en el régim de llum, nutrients, disponibilitat hidrica i propietats
fisiques del sol) i biotics (per exemple en I'abundancia de predadors de llavors, patogens i
competidors) (Maron 1997; Jinks & Mason 1998; Battaglia et al. 2000; Herrera 2002; Beckage
& Clark 2003; Schafer & Kotanen 2004), I'efecte conjunt dels quals és el que influencia el
reclutament i establiment de plantules (Jordano & Herrera 1995). Aixi, en una comunitat vegetal
trobem variacions espacials determinades per la proporcié i caracteristiques dels diferents
habitats que hi trobem. A més, el grau d’idoneitat d’'un determinat habitat difereix entre les
diferents espécies de plantes (Zavala et al. 2000; Flores & Briones 2001). Les formigues a
través de predacio de llavors, que acostuma a ser selectiva (Brown & Human 1997; Andersen
et al. 2000; Detrain & Pasteels 2000; MacMahon et al. 2000; Willott et al. 2000; Azcarate et al.

2005), i la dispersid de llavors mitjancant la seva redistribucié en diferents habitats a través de
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la perdua de llavors de retorn al niu (Detrain & Tasse 2000; Retana et al. 2004) i I'acumulacio
de llavors a les piles de rebuig (Levey & Byrne 1993; Brown & Human 1997; Retana et al. 2004)
a distancies més llargues, poden afavorir o perjudicar el reclutament i establiment de les

plantes.

En aquest estudi analitzem la relacié entre els processos de predacié i dispersid existents entre
formigues granivores (Messor barbarus L., M. bouvieri Bond. i M. capitatus L.) i tres espécies
de plantes que formen banc de llavors persistent (Coronilla minima L., Dorycnium pentaphyllum
S. i Fumana ericoides C.) en un ambient heterogeni caracteritzat per diferents habitats que
apareixen després d'un incendi. Aquestes especies apareixen just després del foc i les seves
poblacions en un primer moment depenen fonamentalment del banc de llavors creat abans de
incendi. Aquestes tres especies de plantes sOn coetanies ocupant estadis inicials en la
successio postincendi perd tenen una ocupacié espacial diferent, no produeixen les mateixes
quantitats de llavors i tenen distancies de dispersié també diferents. Seguim els posteriors
patrons de germinacié i supervivencia de plantules d'aquestes espécies en els diferents
habitats presents a la zona d’estudi per veure els efectes que té una redistribucié de les llavors
per part d'aquestes formigues. Per a analitzar aix0, seguim des de la produccié de llavors, la
dispersio abiotica, la predacio de llavors i la dispersié biotica per formigues, a la germinacié de
les llavors i la supervivéncia de les plantules, i integrem tots aquests estadis en un model
demografic que permet veure com canvien les quantitats de llavors d‘una fase a una altra del
cicle vital de les plantes en els diferents habitats que trobem a l'area d’estudi. Amb aquest
model volem valorar els efectes que poden ocasionar les formigues granivores sobre les
poblacions d’aquestes especies de plantes amb diferents propietats de dispersié i ocupacié

espacial.

MATERIAL | METODES

Espécies de plantes i formigues estudiades

Les tres especies vegetals estudiades son plantes que fan banc de llavors resistent al foc i que
sén capaces de germinar després d'un incendi (Thanos et al. 1992; Rodrigo & Retana 2000).
Les tres espécies coexistien en I'area d’estudi en el moment que es va fer el treball de camp.
Fumana ericoides (Cav.) Gandg. (Cistaceae) és I'espécie més petita de les tres estudiades. Es
una mata llenyosa més o menys laxa que no sobrepassa els 40 cm i que la trobem en brolles i
pastures seques, basicament calcaries. Les flors son axil-lars. El fruit és una capsula ovoide,
amb 8 a 12 granes (pes llavor: 2,2 mg; dimensions llavor: 1,5 x 2 mm), sense cap mecanisme
conegut de dispersio caient per gravetat després de la dehiscencia del fruit. La floracid i
fructificacié d’aquesta espécie és bimodal, amb un primer periode de febrer a juliol, i un segon
de setembre a octubre (Bolés et al. 1993). Coronilla minima L. (Fabaceae) és una mata més o

menys llenyosa de no més de 45 cm d'alcada que també habita en pastures seques i brolles
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calcaries. Les flors s’agrupen en inflorescéncies umbel-liformes de 5 a 15 flors. El fruit és una
llegum recta de 1-4 cm dividit en 2-5 segments amb una llavor transversovoide en cada cavitat
(pes: 10,0 mg; dimensions: 1,0 x 3,5 mm); la dispersi6 es produeix per gravetat al trencar-se el
fruit pels segments. La floraci6 i fructificacié va de maig a agost (Bolés et al. 1993). Dorycnhium
pentaphyllum Scop. (Fabaceae) és una mata llenyosa molt ramificada de 10-150 cm tipica de
matollars i pastures mediterranies poc salines. Les flors s'agrupen en glomeéruls de 5 a 15 flors.
El fruit és una llegum oblongoovoide amb 1(2) grana ovoide i maculada (pes: 3,2 mg;
dimensions: 1,5 x 2,3 mm) que es dispersa per explosidé bal-listica del fruit. La floracio i
fructificacio d’aquesta planta dura 5 mesos, comencant a florir a I'abril fins a I'agost (Bol6s et al.
1993). Les llavors d'aquestes tres especies estan dins el rang de mides de llavors que
agafarien les formigues del genere Messor (Detrain & Pasteels 2000; Detrain et al. 2000; Willott

et al. 2000; Azcérate et al. 2005), i per tant, podem garantir la interaccié entre els dos grups.

En l'area d'estudi hem trobat tres espécies de formigues granivores: Messor barbarus, M.
bouvieri i M. capitatus. Aquestes espécies tenen una amplia distribucid mediterrania,
principalment en habitats oberts i solellats (Bernard 1968). La seva dieta es composa
basicament de llavors i, en menor mesura, d’algunes restes vegetals, cadavers d'insecte,
excrements i restes inorganiques (Cerda & Retana 1994, Azcarate et al. 2005). Aquestes
especies difereixen en el sistema fisic de castes: mentre que M. bouvieri presenta un petit
polimorfisme, M. barbarus i M. capitatus sén especies altament polimorfiqgues (Retana & Cerda
1994, Heredia & Detrain 2005). A I'hora de buscar aliment, aquestes tres espécies tenen
estrategies diferents, tot i que les tres espécies poden utilitzar estratégies de recol-leccié mixtes
gue consisteixen en recol-leccio individual i formant pistes. Mentre que M. barbarus acostuma a
formar un sistema complex de pistes estretes permanents (Lépez et al. 1993, 1994) amb una
llargada de fins a uns 25 m (Detrain et al. 2000), les obreres de M. bouvieri també acostumen a
formar pistes estretes perd aquestes son temporals de 1,5-10 m que roten al voltant del niu
depenent de la densitat de llavors (Cerda & Retana 1994; Retana et al. 2004); per la seva part,
les obreres de M. capitatus acostumen a utilitzar més frequentment una recol-leccié d'aliment
individual (Cerda & Retana 1994). L’activitat estacional de les colonies d’aquestes tres especies
de formigues granivores s'estén al llarg de tot I'any, tot i que de desembre a abril només es
veuen ocasionalment obreres fora dels nius (Cerda & Retana 1994). L'activitat més gran de les

formigues granivores fora del niu és a la tardor (Cros et al. 1997).

Area d’estudi i caracteritzacio dels tipus d’habitats considerats

Aquest treball es va realitzar durant els anys 2004 i 2005 en una zona que es va cremar l'estiu
de 2003 a Castellbell i el Vilar, Barcelona (NE Espanya; 1°51’, 41°39’), situat a 260 m per sobre
del nivell del mar. El clima és tipicament mediterrani, amb 564,5 mm de precipitacié mitjana
anual, i unes temperatures mensuals mitjanes amb un maxim de 29,3 °C a I'agost, i un minim

de 1,4 °C al gener. La vegetacio anterior a I'incendi era un bosc de Pinus halepensis, amb pins
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gue havien estat replantats feia 16 anys després d’un altre gran incendi. El foc va ser de gran
intensitat i va eliminar tota la vegetacio al llarg de 394 ha. La vegetaci6é resultant en els dos
primers anys després del foc, en els quals es realitza I'estudi, era una alternanca de zones
nues, amb herbassars basicament dominats per Brachypodium phoenicoides i Aphyllantes
monspeliensis, i zones caracteritzades per la preséncia d’arbustos de mida petita (per exemple
Pistacia lentiscus, Rosmarinus officinalis i D. pentaphyllum) i de mates (per exemple Thymus
vulgaris i C. minima). La comunitat de formigues granivores que trobem en la zona d’estudi
esta caracteritzada per Messor barbarus, M. bouvieri i M. capitatus, tot i que també hi ha la
presencia de Pheidole pallidula i Tetramorium caespitum, espécies omnivores que

esporadicament poden agafar algunes llavors.

La zona d'estudi es podia caracteritzar basicament per la preséncia de quatre microhabitats
diferents:
- SOl nu. Vegetaci6 practicament nul-la. Era el majoritari després del foc i es va mantenir
en algunes zones per haver-s’hi implantat molt poques plantes.
- Vegetacio baixa. Zones ocupades principalment per estrat herbaci i/o individus amb
poca alcada (<40 cm) de mates i/o arbustos que feia poc temps que s’havien implantat.
La seva preséncia no era uniforme, quedaven molts espais nus. Estava dominat
principalment per individus dispersos de F. ericoides, Coris monspeliensis, Anagallis
arvensis i/o altres plantes anuals.
- Vegetacio baixa densa. Com l'anterior, perd creant pocs espais nus; hi havia més
densitat de plantes o les que hi havia aportaven un important recobriment en amplada.
Estava dominat principalment per espécies com A. monspeliensis, C. minima i/o
especies llenyoses que encara no havien assolit una alcada considerable.
- Vegetaci6é alta. Qualsevol tipus de vegetacié que sobrepassava els 40 cm. Estava
dominat principalment pel fenas (B. phoenicoides) i/o altres graminies, i en menor grau
per especies llenyoses que ja tenien una mida considerable, com P. lentiscus, Quercus

coccifera, Q. ilex i D. pentaphyllum.

Per caracteritzar els diferents microhabitats es van analitzar una série de caracteristiques
ambientals que poden influir en el comportament de les formigues i en la germinacié i/o
presencia de les espécies vegetals estudiades:

- Llum. Vam mesurar la reduccié de la radiaci6 fotosintéticament activa (PAR) mitjancant
un ceptometre (Decagon). Les mesures es realitzaven a nivell de terra, i per cada una
es prenia també un valor de PAR de referéncia per sobre de la vegetacid. El valor de
PAR de cada microhabitat era el percentatge de PAR que arribava a nivell de terra
respecte al valor referencia. Es van mostrejar 5 répliques per cada habitat. Les
mesures es van fer a la primavera i a I'estiu de 2005.

- Temperatura. Vam utilitzar el registrador continu de temperatures Stow Away Tidbit

Temp Loger. Els registradors van romandre durant 10 dies a la primavera (del 20 al 30
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de maig) i a l'estiu (del 3 al 13 d’agost) de 2005 a camp, i es programaren perque
efectuessin registres a intervals de mitja hora. Es van realitzar 3 répliques per cada
habitat. L'estrés térmic que pateixen les plantes i/o les formigues en cada tipus
d’habitat es va calcular com la proporcié de registres amb valors superiors a 35 °C
(Ordofiez et al. 2004).

Humitat del sol. Es van realitzar mesures amb TDR (Tektromix 1502 CTDR) utilitzant
sondes fixes de 20 cm de profunditat. Les mesures es van fer en tres dies consecutius
a la primavera i a I'estiu de 2005. Es van mesurar 5 répliques per cada habitat.

Pes sec de la vegetacié herbacia. Junt amb la llum (PAR) ens déna una idea de la
densitat de la vegetacid, que esta relacionada amb la quantitat de recursos disponibles
en termes de quantitat de llavors i altres materials vegetals que podrien aprofitar les
formigues granivores (Lopez et al. 1994). A principis d'estiu de 2005, la vegetacié
herbacia de 5 quadrats de 0,25 m® (0,5 x 0,5 m) per cada habitat es va tallar, assecar i

pesar.

Per observar com es diferenciaven els diferents microhabitats segons aquestes variables vam

realitzar una ANOVA de dos factors (tipus d’habitat i época de mostreig) per cada variable,

excepte pel pes sec on es va fer una ANOVA d'un sol factor (tipus d’habitat). En el cas de la

PAR i el pes sec les dades es van transformar mitjancant I'arc sinus de I'arrel quadrada i el

logaritme neperia respectivament. Els resultats obtinguts mostraven diferéncies en aquestes

caracteristiques entre els habitats que detallem a continuacio.

Llum. L’analisi de la variancia mostra diferéncies en els diferents habitats respecte a la
llum fotosintéticament activa (PAR) que hi penetra (F=33,6; p<0,0001; g.l.=3), de
manera que els quatre habitats difereixen, essent en sol nu on hi arriba més llum,
després en vegetacioé baixa, seguida per vegetaci6 alta, i en vegetacio baixa densa és
on hi ha menys llum (Figura 1a). No hi ha efecte de I'época de mostreig (F=0,4;
p=0,540; g.ll.=1), pero si de la interaccié amb el factor habitat (F=3,4; p=0,020; g.ll.=3):
en sol nu no hi ha diferéncies entre I'época de mostreig, en canvi si en la vegetacié
baixa i vegetacid alta penetrant més llum al maig que a l'agost mentre que en la
vegetacid baixa densa succeeix el contrari.

Temperatura. S’ha trobat diferéncies significatives entre els diferents habitats (F=9,0;
p=0,001; g.ll.=3): el percentatge de valors de temperatura per sobre de 35°C en sol nu
és igual que en vegetacid baixa i és superior que en la vegetacié baixa densa que no
difereix de la vegetacio alta (Figura 1b). No s’ha trobat diferéncies entre I'época de
mostreig (F=4,0; p=0,063; g.ll.=1). No hi ha efecte de la interaccié entre habitat i
mostreig (F=0,9; p=0,450; g.1.=3).

Humitat del sol. Existeixen diferéncies en la humitat del sol entre mostrejos (F=7,2;
p=0,012; g.ll.=1) de manera que al maig (mitjana + E.E.: 0,024 + 0,005 m3/m3) la

humitat del sol és superior que a l'agost (-0,029 + 0,005 m*m?®). No hi ha diferéncies
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entre habitats (F=1,1; p=0,350; g.ll.=3) ni de la seva interacci6 amb mostreig (F=0,6;
p=0,637; g.l.=3).

- Pes sec de la vegetacioé herbacia. Existeixen diferéncies en el pes sec de la vegetacio
dels diferents habitats (F=60,7; p<0,0001; g.l.=3). En vegetaci6 alta i vegetacio baixa
densa hi ha més pes sec que en vegetacié baixa, i aqui n’hi ha més que en sol nu
(Figura 1c).

100 1 A
80

60 1

PAR (%)

40 1 d

20 1

% Temperatura > 35 °C

100 A

Pes sec ()

SN VB VBD VA
Habitat

Figura 1. Valors mitjans (+ E.E.) en cada habitat de: a) PAR (%); b) temperatura superior a 35°C; i c) pes
sec de la vegetacio herbacia (en grams). Abreviatures: SN, sol nu; VB, vegetacié baixa; VBD, vegetacio
baixa densa; i VA, vegetacio alta. Les lletres indiquen diferencies significatives entre habitats segons la
prova a posteriori de Tukey (a p<0,05).

117



Capitol IV

Mostreig de camp i analisis de les dades

Caracteritzacié de I'area d'estudi: proporcié d’habitats i distribucio d’individus de les espécies

vegetals

Dins I'area d’estudi es va mapejar una area de 1.700 m? en un sistema de coordenades, dividint
el total de l'area en una xarxa de quadrats de 0,25 m* (0,5 x 0,5 m). Cada quadrat es va
caracteritzar segons el tipus d’habitat (sol nu, vegetacié baixa, vegetacido baixa densa i
vegetacio alta), per la preséncia o abséncia de les diferents espécies de plantes estudiades (C.
minima, D. pentaphyllum i F. ericoides) i per la preséncia o abséncia de sortides de nius
d'alguna de les tres espécies de Messor estudiades. Aquest mostreig es va fer a finals de juny
de 2005. L'area mapejada constava d'un total de 7.066 celles de 0,25 m® A través d'una
analisi de contingéncia multiple vam analitzar si I'area d'estudi estava més representada per
uns determinats habitats i si les espécies de plantes tenien una ocupacio diferencial d’aquests
habitats. En la analisi vam introduir tres factors (espécie de planta, habitat i presencia/abséncia
de plantes) i les frequéncies eren el nimero de quadrats. Observavem que aquesta area
estava representada en major grau per vegetacié baixa i alta, seguides de vegetacié baixa
densa, i el sOl nu tenia poca representacio (Taula 1). L'espécie que ocupava més habitats era
F. ericoides, seguida de C. minima, i D. pentaphyllum tenia baixa preséncia (Taula 1). F.
ericoides i C. minima les trobavem sobretot en habitats de vegetacid baixa, i D. pentaphyllum
en habitats de vegetacié alta (Taula 1). Dins aquests 1.700 m® trobavem 15 colonies de M.

barbarus, 7 de M. capitatus i 5 de M. bouvieri.

Taula 1. Caracteritzacié de I'area mapejada segons els diferents tipus d’habitats i la preséncia de les tres
espécies de plantes en ells. Poden existir cel-les sense la preséncia de cap espéecie 0 amb la preséncia de
més d'una.

Espécie de planta S8l Nu Vegetacio Vegetacio Vegetacio TOTAL
Baixa Baixa Densa alta cel-les

Coronilla minima 103 823 534 566 2.026
(5 %) (41 %) (26 %) (28 %) (29 %)

Dorycnium pentaphyllum 24 255 199 402 880

y pentaphy (3 %) (29 %) (22 %) (46 %) (13 %)
Fumana ericoides 276 1.482 599 1.009 3.366
(8 %) (44 %) (18 %) (30 %) (48 %)

ca 399 659 302 1.159 2.519
P (16 %) (26 %) (12 %) (46 %) (36 %)
761 2.514 1.183 2.608 7.066
TOTAL cel-les (11 %) (35 %) (17 %) (37 %) (100 %)
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Produccio de llavors i densitat d’individus

La produccio de llavors la vam mesurar agafant 10 individus de cada espécie de planta per
habitat i comptant el nimero de fruits en el pic de maxima produccioé per cada especie. Vam
agafar 50 fruits a I'atzar entre diferents individus i vam calcular una mitjana de llavors per fruit.
També es va comptar el nimero d'individus d’adults de cada espécie en 50 quadrats (0,5 x 0,5
m, 0,25 m?) de cada tipus d’habitat, per saber la densitat de cada espécie en cada habitat. La
produccié de llavors d’'una espécie en la zona la vam calcular extrapolant a partir de la
produccié de llavors per individu en cada tipus d’habitat i de la densitat d’individus i abundancia
d’habitats mesurada a partir del mostreig del mapa de la zona. Per veure si la produccié de
llavors diferia entre espécies i habitats, es va fer una ANOVA de dos factors on els dos factors
principals eren espécie i habitat i la variable depenent el nUmero de llavors per individu. Es va
fer una altra ANOVA de dos factors per veure si la densitat d'individus era diferent entre

especies i habitats. En els dos casos, les dades es van normalitzar amb el In x + 1.

Dispersi6 abiotica de les llavors

Cinc plantes de cada especie al camp es varen envoltar per la base amb un plastic circular de
1,5 m de radi col-locat al terra i impregnat de Tanglefoot (The Tanglefoot Company, Michigan,
USA) per tal de recollir les llavors que cauen i evitar la seva depredacid per formigues
granivores. Un mes després, es va retirar el plastic i al laboratori es va mesurar la distancia a
qué estaven totes les llavors de la base de la planta. Aquest estudi es va realitzar en moments
diferents per cada espécie, essent el moment optim quan la majoria de fruits de la planta estan
arribant a la maduresa. Les corbes mitjanes de dispersid de les tres especies es van comparar

mitjancant una khi quadrat.
Taxa de predacio de llavors

Per avaluar la taxa de predacié de les llavors de les tres especies vegetals en els diferents
habitats per part de les formigues granivores, vam utilitzar tubs de plastic de 7 mm de diametre
(6 de llum) i 6 cm de llargada, on s’hi va col-locar una llavor en el punt mig del seu interior. En
aquests tubs només hi podien accedir petits invertebrats, amb el quée s’evitava la predacié per
part de ratolins i ocells, grups d’animals que junt amb les formigues granivores poden tenir un
gran impacte sobre I'abundancia de llavors en les comunitats vegetals (Vander Wall et al.
2005a, b), tot i que aquests vertebrats no solen menjar llavors tan petites. Per cada un dels 4
habitats es van fer 4 répliques, i en cada una es van col-locar 10 tubs, amb la corresponent
llavor, arran de terra i subjectats a aquest mitjangant filferro; aixo feia un total de 160 llavors per
especie. Aquest mostreig es va fer en dos moments diferents dins el periode d’activitat de les
tres espécies de Messor, a I'estiu (juliol de 2005) i a la tardor (setembre-octubre de 2004), i van

ser revisades 30 dies després. Les llavors ofertes es van recol-lectar a I'area d’estudi. Es va fer

119



Capitol IV

una ANOVA de tres factors (época de mostreig, tipus d’habitat i espécie de planta) per analitzar
si la taxa de predacio després de 30 dies per part de les formigues granivores diferia segons

aquests tres factors. Les dades es van transformar mitjangant I'arc sinus de I'arrel quadrada.

Dispersi6 per péerdua de llavors en les pistes de les formigues

Per avaluar el percentatge de llavors que eren agafades per les formigues i que eren
dispersades (no menjades i allunyades de la planta mare) i la distancia de dispersi6, vam
quantificar les pérdues de llavors per part de les obreres de M. barbarus, M. bouvieri i M.
capitatus que retornaven carregades al niu. Les formigues agafaven tant llavors com fruits, pero
a partir d’ara sempre ens referirem a llavor, ja que majoritariament agafaven aquest recurs. Es
van seguir obreres que portaven llavors d’'alguna de les tres espécies vegetals estudiades des
del moment que agafaven la llavor (espontaniament o oferta per I'observador) fins que
arribaven al niu o la perdien. Les llavors ofertes es van recol-lectar a l'area d'estudi. Es
mesurava la distancia a qué es movia la llavor (al niu o al lloc de pérdua). A més, cada 25 cm
s’anotava el tipus d’habitat pel que passava la formiga i en el cas de perdre la llavor, en quin
habitat la perdia. Per cada combinacié d'espécie de planta i espécie de formiga es van realitzar
aproximadament 50 mesures en 5 nius diferents (aproximadament 250 mesures). Aixi, vam
seguir 2.251 formigues carregades amb llavors, 898 formigues de Messor barbarus, 749 de M.
bouvieri i 604 de M. capitatus, que corresponien a 821 mesures amb Coronilla minima, 708
amb Dorycnium pentaphyllum i 722 amb Fumana ericoides. Aquestes mesures es van fer en
diferents epoques al llarg dels anys 2004 i 2005, amb una duracié total del periode
d’'observacio d'unes 400 hores. Per observar si les tres espécies de formigues granivores
perdien de manera diferencial les tres espécies de llavors, es va fer una ANOVA de dos factors
on els factors principals eren I'espécie de formiga i de planta i la variable depenent era el
percentatge de pérdua d'aquestes llavors. Les repliques eren els cinc nius. Es va realitzar una
taula de contingéncia multiple per analitzar si la perdua de llavors era diferencial entre els
diferents tipus d’habitats segons les caracteristiques d'aquests, i observar si el patré diferia per
especie de formiga i/o de planta. Els factors que vam entrar en aquesta taula eren espécie de
formiga (F), especie de planta (P), tipus d’habitat (H), pérdua/no pérdua (D) i les freqiiéncies
eren el numero de quadrats per on passaven les formigues i perdien o no perdien la llavor. Les
distancies de dispersi6é degudes a aquestes pérdues també van ser analitzades per veure si
diferien entre espécies de formigues i/o espécies de plantes. Es va fer una ANOVA de dos
factors, on eren espécie de formiga i espécie de planta els factors principals i la distancia de
pérdua la variable depenent. Les repliques eren totes les llavors perdudes. En aquest cas les
dades es van transformar mitjancant I'arrel quadrada. Es van comparar les corbes de dispersio
degudes a les perdues de llavors per part de les tres espécies de formiga amb un test de khi
qguadrat per les corbes de dispersio de les formigues i un altre per les corbes de dispersio de
les plantes. Per avaluar si I'efecte que poden tenir aquestes perdues en la zona estudiada es

déna a l'atzar o es dona més en algunes zones determinades, és a dir, si les formigues
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granivores formen les seves pistes o fan recol-leccié individual per uns determinats tipus
d’habitats enlloc de seguir trajectes aleatoris, es va fer un test khi quadrat per cada espécie de
formiga amb les dades de les tres espécies de plantes. En aquestes analisis en una columna
teniem el nimero d’habitats de cada tipus per on les formigues passaven i en l'altra columna el
numero d’habitats de cada tipus per on no havien passat les formigues del total de l'area
estudiada (donat qué els habitats de pas mesurats de les formigues eren de 0,06 m? i els
habitats mesurats en l'area d'estudi eren de 0,25 m? per equiparar la unitat de mesura vam

multiplicar el namero d’habitats de cada tipus de I'area d’estudi per quatre).
Dispersi6 per eliminacio de llavors viables en les piles de rebuig

Per avaluar el nimero de llavors de cada una de les tres especies de plantes estudiades
dipositades en les piles de rebuig dels nius de M. barbarus, M. bouvieri i M. capitatus, i per tant
no consumides i amb germinacié potencial, es va netejar I'entrada de 5 nius de cada espécie
de formiga. Deu dies després les piles de rebuig produides en aquests nius eren recollides i
portades al laboratori, on es comptava el numero de llavors i fruits de cada una d'aquestes
especies vegetals. Aquest mostreig es va repetir en diferents epoques de I'any (juny, agost i
octubre), incidint en els diferents moments de fructificacié de les tres espécies de plantes per
tal de tenir dades de totes. Per determinar les distancies potencials a les quals les llavors
podrien ser dispersades si sén tretes a les piles de rebuig, vam mesurar a camp la longitud de
les pistes temporals de diferents nius de les tres especies de formigues durant dies no

consecutius al llarg de tot I'any.

Per estimar el percentatge de llavors de les dues espéecies de plantes tretes a les piles de
rebuig dels nius de les tres espécies de formigues respecte el total recol-lectat, vam relacionar
el nimero de llavors trobades en les piles de rebuig amb el total de llavors entrades al niu
durant els 10 dies en els quals es van generar les piles de rebuig que nosaltres vam analitzar.
El nimero total de llavors de cada espécie (NLL,;) transportades al niu durant aquest periode de

temps el vam calcular com:
NLL; = NOT x % ETLL x % LL,D x 10 dies

on NOT és el nimero total d’'obreres tornant al niu per dia i niu, % ETLL és I'eficiencia en el
transport de llavors (proporcié d'obreres carregades), i LLD és la proporcié de llavors de
I'especie ; en la dieta dels nius de I'espécie de formiga considerada. Aquestes mesures es van
realitzar en 5 nius diferents per cada especie de formiga. En cada niu, durant 3 dies aleatoris
(dels 10) es va mesurar I'activitat i la importancia de cada una de les llavors estudiades en la
dieta d’aquestes espécies de formigues. L'activitat es va mesurar comptant el nimero d’obreres
carregades i no carregades retornant al niu durant dos minuts per hora durant tot el periode
d’activitat diari. Els valors per hora sén obtinguts per extrapolacid, i els valors diaris els obtenim
amb la suma dels valors de totes les hores. Pel que fa a la importancia en la dieta de les tres

espéecies de formigues granivores, 50 objectes portats al niu per les obreres de cada niu van
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ser recollits per una posterior identificacid al laboratori. Vam calcular la proporcié de llavors de

cada una de les espécies de plantes.

Amb I'objectiu d’analitzar si existien diferéncies entre espécies de formigues i de plantes en la
taxa de sortida de llavors, es va fer una ANOVA de dos factors, on els factors principals eren
espéecie de formiga i espécie de planta i la variable depenent era la taxa de sortida de llavors.
Els diferents nius eren les répliques. Les dades es van normalitzar mitjangant I'arc sinus de
I'arrel quadrada. Per observar si podia existir un efecte diferencial de I'eliminacié de llavors
viables en les piles de rebuig entre els diferents habitats i les diferents espécies de formiga,
vam localitzar tots els nius possibles de M. barbarus (98), M. bouvieri (35) i M. capitatus (31) en
una area meés gran que l'estudiada i vam anotar en quin tipus d’habitat estaven. Mitjancant un
test de khi quadrat vam testar les diferéncies en preséncia de niu en els diferents habitats de
les tres especies de formiga estudiades. Per analitzar si existien diferéncies entre especies de
formigues en la longitud de les seves pistes es va fer una ANOVA d'un factor (espécie de
formiga) amb la longitud de les pistes com a variable depenent. Les dades es van normalitzar

amb l'arrel quadrada.

Taxa de germinacio de llavors

Per avaluar la taxa de germinacio de les diferents espécies vegetals i en els diferents tipus
d’habitats, vam utilitzar torretes Teku (11 x 11 x 12 cm) foradades en els seus costats, que les
vam enterrar deixant-les 2 cm per sobre del nivell del terra. Aquestes torretes s’omplien fins a
nivell de terra (deixant 2 cm sense omplir) amb el mateix substrat extret per col-locar-les, i en
elles s’hi va dipositar 26 llavors, 10 per cada espécie vegetal, excepte D. pentaphyllum amb
només 6 llavors (per baixa disponibilitat en el moment d’aquest mostreig). Aquestes llavors van
ser recol-lectades préviament a l'area d'estudi. Totes les torretes estaven tapades amb una
malla metallica de 5 mm de forat per evitar la predacié per vertebrats i grans invertebrats
(Ordofiez & Retana 2004); a més, els 2 cm de superficie exterior de la torreta que no quedaven
enterrats estaven impregnats amb Tanglefoot (The Tanglefoot Company, Michigan, USA) per
impedir I'accés de petits invertebrats, principalment formigues granivores. Es van col-locar 10
repliques i un control per cada un dels 4 habitats, fent un total de 44 torretes. En el control no hi
posavem llavors per observar si podia existir germinacié gracies a llavors que ja estaven en la
terra que posavem dins. Donat que la germinacié en aquests controls era insignificant, no vam
fer cap correccié en les taxes de germinacid observades. Les torretes es van col-locar a
principis d’octubre, i les llavors es van posar a germinar el 29 d'octubre de 2004, un cop la terra
s’hagués assentat. Periodicament durant 8 mesos (de novembre a juny) es va anar revisant el
numero de llavors germinades, que un cop reconegudes i anotades eren arrancades. Les
llavors germinades eren considerades ja com a plantules establertes. Per avaluar si existien
diferéncies significatives en la taxa de germinacio entre les diferents especies de plantes i en

els diferents tipus d’habitats es va fer una ANOVA de dos factors, on els factors eren tipus
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d’habitat i espécie de planta i la variable depenent era el percentatge de germinacié de cada

especie. Les dades es van transformar mitjancant I'arc sinus de I'arrel quadrada.

Taxa de supervivencia de plantules

Es van marcar plantules establertes de cada una de les tres especies de plantes (15 de C.
minima, 53 de D. pentaphyllum i 70 de F. ericoides) repartides entre els diferents tipus
d’habitats que es van seguir durant un any per calcular la seva taxa de supervivéncia. Per
analitzar estadisticament si aquesta taxa diferia entre els diferents habitats per cada espécie de
planta, es va fer un test de khi quadrat per cada espéecie comparant les plantules que

sobrevivien amb les que no ho feien en cada habitat.

Efecte de niu en el reclutament de plantules

Per analitzar si el reclutament de plantules era diferent sota la influéncia de niu de formiga
granivora, es van seleccionar 136 quadrats de 50 x 50 cm, 94 amb niu i 42 sense niu, on vam
anotar el niumero de plantules establertes de cada una de les tres especies de plantes
estudiades. Aquest mostreig es va realitzar al febrer i al maig de 2005, després del periode de
germinacié de tardor i primavera respectivament. El mostreig corresponent a la germinacio de
tardor de 2004 es va retardar fins al febrer de 2005 degut a qué les pluges propies d’aquesta
epoca també ho van fer. Per analitzar si hi havia diferéncies en I'establiment de plantules entre
habitats amb niu i sense niu es va fer una ANOVA de dos factors, on preséncia de niu i espécie
de planta eren els factors principals i el nUmero de plantules (sumant els dos periodes de
mostreig) era la variable depenent. Les abundancies de plantules es van normalitzar amb el In
x+1. L'efecte de niu sobre el reclutament de plantes I'hem analitzat amb I'estadi de plantula
donat que en els primers moments d’aquest estadi els individus encara no han estat exposats a
la forta competéncia que es genera entre ells a les piles de rebuig dels nius donada la gran

guantitat de llavors que hi arriben i germinen (Gorb & Gorb 1999).

Model demografic de les poblacions de plantes segons interaccionen amb les formigues

granivores o no

El nimero de plantes de cada espécie reclutades en cada habitat s’ha estimat mitjancant un
model demografic que integra tots els passos en la regeneracié de les espécies de plantes
(Figura 2) analitzats en els apartats anteriors i permet obtenir una mesura de I'eéxit en el
reclutament potencial de les poblacions d'aquestes plantes en els diferents habitats. S’ha
calculat el nombre de llavors (individus) per habitat en cada estadi des de la producci6 de
llavors fins el reclutament d’adults d’'un any, seguint I'esquema de la Figura 2, multiplicant les
llavors produides per les probabilitats de pas d'un estadi a un altre. Els valors en cada habitat

fan referéncia a una mitjana dels habitats del mateix tipus, on hi ha un flux de sortida i entrada
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de llavors. En aquest model suposem: a) tots els diferents processos son independents; b) la
preséncia d'una espécie de planta en un quadrat és independent que n’hi hagi una altra; c) el
flux de llavors entre quadrats és isotropic, és a dir, que va en totes les direccions possibles; d)
les plantes estan situades sempre en el punt mig de la cel-la i la llavor que surt d’un habitat ho
fa des del punt mig d’aquest, no tenint en compte aixi variabilitat espacial dins de la cel-la; i e)
la quadricula de cel-les es simplifica com una série de punts que es reparteixen isotropicament
en anells al voltant de la cel-la central (cada punt és un quadrat) on la distancia des del punt
d’'origen als altres punts dins un mateix anell és la mateixa tant sigui en linia recta o diagonal
(amb aquest fet obviem la dificultat de considerar les cel-les com a quadrades la distancia de
les quals a altres cel-les depén de la posicié relativa entre elles). La produccié de llavors en
cada tipus d’habitat (N;) es va estimar com el producte dels individus/habitat, fruits/individu,
llavors/fruit i probabilitat de tenir en I'habitat I'especie de planta considerada (e;). La dispersio

abiotica redistribueix aquestes llavors entre els 4 habitats, segons la segiient formula:

NA 4
Ajj =D djn x Y Nig xej xS jn
n=1 k=1

on A; és el nimero de llavors disponibles de I'espécie ; en I'habitat ; després de la dispersio
abiotica, d j, és la probabilitat de dispersar una llavor de I'espécie j a una distancia ,, Ny és la
mitjana de llavors produides per I'espécie ; en I'habitat «, ey és la probabilitat de trobar una
espécie ; en un habitat Sy €s el numero de cel-les de I'habitat « que es troben en 'anell , al
voltant de I'habitat ; i Na €s el nimero d’anells. El percentatge de llavors que arribaven a les
diferents distancies (d j,) correspon als valors observats a camp (figura 4) ajustats a una funcio
exponencial negativa integrada en anells d’'increment de radi constant (en el cas de C. minima i
F. ericoides, especies que tenen dispersié per barocoria); la corba de dispersié de llavors de D.
pentaphyllum (espécie amb dispersid bal-listica) no s’ha pogut ajustar a cap funcié, i donat que
no vam observar la caiguda de llavors en la seva corba de dispersié, vam suposar que la
baixada comencava als 150 cm arribant 0 llavors als 200 cm, seguint el patré observat per una
especie de la mateixa familia amb el mateix tipus de dispersié (Lopez-Vila & Garcia-Fayos
2005). Es va utilitzar la pluja de llavors com a mesura de disponibilitat de recursos per les
formigues granivores ja que aquestes recullen basicament llavors de nova produccié, més que
aquelles del banc de llavors (Gordon 1993; Price & Joiner 1997; Willott et al. 2000). La quantitat
de llavors trobades en cada habitat (A;) es multiplicava per la probabilitat de ser predades per
formigues granivores (pi). Les llavors predades podien ser perdudes en el transport fins al niu
0 no. Les llavors que perdien es repartien a diferents distancies per habitats diferents segons la

seguent formula:

NA 4
Cij = D fin % Ak X Pik XS jn
n=2 k=1

on Cj és el nimero de llavors depredades de I'espéecie ; perdudes de cami al niu en I'habitat j,
pik €s la probabilitat de predacié de llavors de I'espécie ; en I'habitat i 1, és la probabilitat de
pérdua d'una llavor de I'espécie ; a una distancia , de cami al niu (per Sy, veure amunt). En

aquest cas, el percentatge de llavors que arribaven a les diferents distancies (C;j) també
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corresponien als valors observats a camp (Figura 9) ajustats a una funcié exponencial negativa
integrada en anells d'increment de radi constant. Les llavors no predades arribaven al niu i
existia un percentatge d'aquestes llavors que es menjaven (llavors que desapareixen
definitivament del model) i la resta eren extretes fora del niu a les piles de rebuig. Per calcular
el nombre de llavors tretes a les piles de rebuig es va fer el producte entre les llavors predades,
percentatge de llavors no perdudes en les pistes, taxa de sortida de llavors de I'espécie
analitzada, probabilitat que en un habitat hi hagi niu, i probabilitat que aquest niu estigui en
I’'habitat considerat. Es van sumar les llavors rebutjades a les piles de rebuig, les perdudes i les
gue no havien estat predades per cada tipus d’habitat, obtenint una distribucié de llavors en els
diferents habitats. Aquesta valors es van multiplicar per la taxa de germinacié en cada habitat, i
seguidament per la taxa de supervivéncia en un any en cada habitat obtenint el valor total
d’adults d'un any reclutats en els diferents habitats. En el cas de la taxa de supervivéncia els
valors de cada habitat corresponen als de la Taula 2, excepte quan el percentatge es va

calcular amb menys de 5 individus, aplicant llavors la mitjana dels altres habitats.

Aquest model s’ha simulat en tres escenaris diferents: a) el primer escenari fa referéncia al
model complert segons la Figura 2 que és el que més s’aproxima a la realitat tenint en compte
els processos de predaci6 i dispersio per part de formigues granivores (predacio i dispersio per
formigues); b) el segon escenari simula la preséncia de formigues granivores pero sense efecte
dispersiu d’aquestes, considerant que no tenen pérdues de llavors de retorn al niu ni rebutgen
llavors a les piles rebuig (predacié perd no dispersid per formigues); i c) el tercer escenari
simula els diferents estadis del cicle de les plantes sense la presencia de formigues granivores
eliminant I'efecte d’aquestes considerant predaci6 cero (ni predacio ni dispersié per formigues).
Aquests tres escenaris s’han aplicat a cada una de les tres espécies de plantes. La comparacié
dels tres models permet veure els efectes de la predacio i/o dispersié per part de les formigues
granivores sobre el reclutament final de les poblacions de les tres espécies de plantes
estudiades. El model no discrimina entre les tres espécies de formigues per separat, sind que
els valors utilitzats en els diferents processos que intervenen les formigues sén mitjanes que

simulen I'efecte conjunt de les tres espécies.
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Figura 2. Esquema del procés de regeneracié d'una especie de planta que interacciona amb formigues
granivores. Els cercles corresponen al punt de partida (llavors) i al punt final (adults d’un any) de tot el
procés. Els quadrats fan referéncia als diferents processos on es produeix un canvi del nimero de llavors
(individus) en cada habitat. En gris son els processos relacionats amb I'accié de les formigues granivores.
Tot I'esquema fa referéncia al I'escenari del model complert (predaci6 i dispersié bidtica); descartant els
estadis en gris fosc el model es refereix a I'escenari amb predacié perod sense dispersio; i considerant
només els estadis en blanc fa referencia a I'escenari sense formigues (sense predacid ni dispersio
biotica).

RESULTATS

Produccid de llavors i densitat d’individus

L'analisi de la variancia indica que no hi ha diferéncies en la produccié de llavors entre
especies (F=0,1; p=0,934; g.ll.=2) pero si entre habitats (F=6,6; p<0,0001; g.l.=3), de manera
que la producci6 de llavors és molt baixa en sol nu (mitjana + E.E.: 14 £ 7 llavors/individu) i

difereix de la produccié en vegetacié baixa (98 + 34 llavors/individu), baixa densa (81 + 33
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llavors/individu) i alta (829 + 332 llavors/individu). Trobem efecte de la interacci6é entre espécie i
habitat (F=9,7; p<0,0001; g.l.=6): en sol nu totes les espécies produeixen poques llavors, en
vegetacid baixa la produccio de F. ericoides i C. minima és més alta que la de D. pentaphyllum
gue és molt baixa; en vegetacio baixa densa les tres espécies tenen un produccié de llavors
intermitja semblant, i en vegetacié alta C. minima i F. ericoides tenen produccions baixes pero
la de D. pentaphyllum és molt elevada (Figura 3a). El nimero d’'individus de cada espécie de
planta per cel-la és diferent (F=96,4; p<0,0001; g.ll.=2), de manera que F. ericoides té densitats
més elevades (3,0 + 0,2 individus/cel-la), seguida de C. minima (1,0 + 0,1 individus/cel-la), i D.
pentaphyllum és I'especie amb menys densitat d'individus per cel-la (0,5 + 0,1 individus/cel-la).
La densitat també és diferent segons el tipus d’habitat (F=13,7; p<0,0001; g.l.=3), trobant
densitats més elevades en vegetacié baixa densa (2,1 + 0,2 individus/cel-la), densitats
intermitges en vegetacid baixa i alta (1,9 + 0,3; 1,4 + 0,2 individus/cel-la, respectivament), i les
densitats més baixes en sol nu (0,6 £ 0,1 individus/cel-la). També hi ha efecte de la interaccié
d'aquests dos factors (F=10,3; p<0,0001; g.ll.=6): F. ericoides és I'espécie amb més individus
en tots els tipus d’habitats, C. minima té la densitat d'individus més elevada en vegetacio baixa
densa i té valors superiors a D. pentaphyllum en tots els habitats excepte en vegetacié alta on
s'igualen les densitats de les dues espécies (Figura 3b). La produccio total de llavors de
Fumana ericoides, Coronilla minima i Dorycnium pentaphyllum en els 1.700 m® de l'area
mostrejada és de 315.426, 308.716 i 1.011.947 llavors respectivament.
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Figura 3. Valors mitjans de a) produccié de llavors per individu (mitjana + E.E.); i b) nimero d’individus
per cella (0,25 mz), de les tres espécies de plantes (F. ericoides, en blanc; C. minima, en gris; i D.
pentaphyllum, en negre) en els quatre habitats estudiats. Abreviatures: SN, sol nu; VB, vegetacio baixa;
VBD, vegetacid baixa densa; i VA, vegetacio alta.

Dispersi6 abiotica de les llavors

Les corbes de dispersi6 de les tres especies de plantes en absencia de formigues son diferents
(x2>64,7; p<0,0001; g.l.=28). Pel que fa a F. ericoides (Figura 4a), la majoria de llavors (90 %;
valor mitja de 5 plantes, amb N=79 llavors recollides) van ser trobades a menys de 40 cm de la
planta mare, mentre que la distancia mitjana era de 14,0 = 1,5 (rang: 0-70 cm). En el cas de C.
minima (Figura 4b) la majoria de llavors (84 %; valor mitja de 4 plantes, amb N=608 llavors
recollides) arribaven a menys de 50 cm de la planta mare, mentre que la distancia mitjana era
de 37,6 £ 1,2 (rang: 0-150 cm). Per la seva part, i observant la corba de dispersié de D.
pentaphyllum (Figura 4c), tot i que cauen moltes llavors dins dels primers 150 cm (dades de 3

plantes, amb N=1.796 llavors recollides), existeix una part de llavors que va més enlla.
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Figura 4. Percentatge (mitjana + E.E.) de llavors de: a) F. ericoides (5 plantes mostrejades, 81 llavors),
trobades a diferents distancies del peu de la planta mare; b) C. minima (4 plantes mostrejades, 608
llavors); i c) D. pentaphyllum (3 plantes mostrejades, 1.796 llavors).

Predaci6 de llavors

L'analisi de la variancia indica que hi ha efecte dels tres factors principals sobre la taxa de
predacio (Taula 2). Aixi, la predacié és més elevada al juliol que a I'octubre (mitjana + E.E.:
89,4 +£2,9150,0 £ 4,4 % de llavors predades, respectivament). En quant als habitats, en sol nu
€s on existeix una predacié més gran per part de formigues granivores, els altres habitats tenen
una taxa de predaci6 similar entre ells i més baixa que en sol nu (Figura 5a). Pel que fa a les
especies de plantes, les llavors de totes tenen taxes de predacio elevades (superiors al 80 %)

excepte les de C. minima que estan al voltant del 50 % (Figura 5b).
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Taula 2. Valors F, significacié (P) i graus de llibertat (g.ll.) de TANOVA de dos factors dels efectes de
I'época de mostreig, tipus d’habitat i espécie de planta sobre la taxa de predacié de llavors. Les dades de
predacié van ser transformades mitjangant I'arc sinus de I'arrel quadrada.

Taxa de predaci6 (%)
Font de variacio

g.ll. F P

Epoca de mostreig (E) 1 84,8 <0,0001
Habitat (H) 3 3.8 0,014
Especie de planta (P) 2 17,9 <0,0001
ExH 3 1,0 0,412
HxP 6 0,7 0,656
ExP 2 0,7 0,522
ExHxP 6 1,2 0,336
Error 72

Taxa de predacio (%)

SN VB VBD VA
Habitat

Taxa de predacio (%)

Feri Dpen Cmin

Espécie

Figura 5. Valors mitjans (+ E.E.) de la taxa de predacié a) en els diferents habitats; i b) de les diferents
espécies de plantes. Abreviatures: SN, sol nu; VB, vegetacié baixa; VBD, vegetacié baixa densa; VA,
vegetacié alta; Feri, F. ericoides; Cmin, C. minima; i Dpen, D. pentaphyllum. Les lletres indiquen
diferencies significatives entre habitats segons la prova a posteriori de Tukey (a p<0,05).
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Dispersié per perdua de llavors en les pistes de les formigues

No hi ha efecte de I'espécie de formiga (F=1,0; p=0,384; g.l.=2) ni de l'espéecie de planta
(F=2,8; p=0,071; g.ll.=2) sobre la taxa de pérdua de les llavors, pero si de la seva interaccio
(F=3,8; p=0,010; g.ll.=4): les llavors de F. ericoides sén perdudes en molt poques ocasions per
M. bouvieri i M. capitatus perd M. barbarus té una elevada taxa de pérdua d’'aquesta llavor; en
canvi, les tres espécies de formigues tenen taxes de pérdua intermitges respecte a les llavors
de C. minima, i aquestes taxes es mantenen en el cas de M. barbarus i M. capitatus per les
llavors de D. pentaphyllum pero M. bouvieri perd molt més les llavors d’aquesta espécie (Figura
6). L'analisi de la taula de contingéncia multiple ens mostra que el millor model per explicar la
variabilitat de les dades és el format per FPD + FHD, on F és espécie de formiga, P espécie de
planta, H tipus d’habitat i D pérdues. El primer component del millor model corrobora que la
pérdua de llavors és resultat de la interaccié espécie de formiga — especie de planta (veure
amunt). ElI segon component indica que les pérdues sén diferencials entre habitats segons
I'espécie de formiga granivora que perd la llavor. M. barbarus perd més llavors en vegetacié
baixa densa i vegetacio alta, M. bouvieri ho fa més en sol nu i M. capitatus perd menys en
vegetacid baixa (Figura 7), un cop hem corregit per si passa més per un determinat tipus
d’habitat. Pel que fa a les distancies de dispersio degudes a aquestes pérdues de llavors,
observem que aquestes distancies son diferents entre les especies de formigues (F=3,3;
p=0,040; g.ll.=2) i entre les especies de plantes (F=14,0; p<0,0001; g.l.=2), perd no hi ha efecte
de la seva interaccié (F=1,5; p=0,209; g.ll.=4). M. barbarus perd la majoria de llavors (83 %,
amb N=129) a menys de 500 cm des d'on I'agafen, mentre que la distancia mitjana era de 286
+ 27 (rang: 10-1.650 cm); M. bouvieri perd la majoria de llavors (80 %, amb N=85) a menys de
600 cm des d'on l'agafen, essent la distancia mitjana de 378 + 42 (rang: 15-1.680 cm); i M.
capitatus perd la majoria de llavors (83 %, amb N=54) a menys de 250 cm des d’on I'agafen,
mentre que la distancia mitjana era de 170 + 17 (rang: 25-630 cm) (Figura 8). Tot i aixo, les
corbes de dispersio biotica per pérdues de les tres espécies de formigues no difereixen
significativament (X2=31,2; p=0,149; g.ll.=24). Pel que fa a les espécies de plantes, la majoria
de llavors de F. ericoides (82 %, amb N=71) eren perdudes a menys de 400 cm d'on eren
recollides, mentre que la distancia mitjana era de 266 + 37 (rang: 10-1.620) (Figura 9); la
majoria de llavors de C. minima (82 %, amb N=90) eren perdudes a menys de 250 cm des d'on
eren agafades, mentre que la distancia mitjana era de 168 + 16 (rang: 20-740 cm); i les llavors
de D. pentaphyllum eren perdudes majoritariament (81 %, amb N=107) a menys de 650 cm des
d'on les agafaven les formigues, amb una distancia mitjana de 413 + 36 (rang: 15-1.680). Les
corbes de dispersié bidtica entre espécies de plantes resultaren ser diferents (x2:58,8;
p=0,0002; g.ll.=26). Finalment es va trobar com les pistes de recol-lecci6 d'aliment o la
recol-leccié individual per part d'obreres de M. barbarus (x°=842; p<0,0001; g.Il.=3), M. bouvieri
(x°=1158; p<0,0001; g.I.=3) i M. capitatus (x°=1576; p<0,0001; g.I.=3) no seguien trajectes
aleatoris a través de l'area d’estudi, sind que tenien preferéncia pels habitats amb soOl nu i

evitaven els habitats amb vegetacié alta.
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Figura 6. Percentatge de pérdua de llavors (+ E.E.) de les tres especies de plantes (F. ericoides, en
blanc; C. minima, en gris; i D. pentaphyllum, en negre) per part de les tres espécies de formigues
granivores de la comunitat estudiada.
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Figura 7. Percentatge d’habitats on perden llavors les formigues granivores del total d’habitats del mateix
tipus per on passen les formigues.
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Figura 8. Percentatge de llavors perdudes (del total de llavors perdudes de les tres espécies de plantes)
per part de: a) M. barbarus (129 llavors perdudes); b) M. bouvieri (85 llavors perdudes); i c) M. capitatus
(54 llavors perdudes), a diferents distancies (en metres) des d’'on les agafen.
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Figura 9. Percentatge de llavors (del total de llavors perdudes) de: a) F. ericoides (71 llavors perdudes);

b) C. minima (90 llavors perdudes); i ¢) D. pentaphyllum (107 llavors perdudes), que les formigues
granivores perden a diferents distancies (en metres) des d’'on les agafen.

Dispersi6 per eliminacio de llavors viables en les piles de rebuig

Les taxes de sortida de llavors no eren iguals en les tres époques de mostreig, només trobant

interacci6 entre les tres espécies de plantes i les tres espéecies de formigues a I'agost. Tot i que

134



Capitol IV

vam enregistrar sortida de llavors i/o fruits de les tres espécies de plantes a les piles de rebuig,
en el cas de D. pentaphyllum només vam trobar fruits que al ser oberts vam observar que eren
buits. Aixi, en l'analisi només vam fer servir el mostreig d'agost i es va eliminar D.
pentaphyllum. L'analisi de la variancia indica que a I'agost hi ha diferéncies en la taxa de
sortida de llavors a les piles de rebuig entre formigues (F=5,3; p=0,013; g.ll.=2), de manera que
M. barbarus és I'espécie de formiga que té una taxa de sortida de llavors més baixa (mitjana +
E.E.: 0,04 % £ 0,04), M. capitatus té valors intermitjos (24,97 % + 12,10) i M. bouvieri la que la
té més alta (59,53 % * 14,99). No trobem efecte del factor espécie de planta (F=0,2 p=0,885
g.ll.=1) ni de la seva interacci6 amb especie de formiga (F=0,0; p=0,985; g.ll.=2). La distancia
mitjana de les pistes de recol-leccid és diferent entre les espécies de formigues (F=9,4;
p<0,001; g.l.=2), de manera que M. barbarus (mitjana + E.E.; 675 + 33 cm, rang: 70-2700,
N=225) i M. bouvieri (636 + 28 cm, rang: 50-2600, N=255) tenen longituds de pistes més grans
que M. capitatus (390 + 40 cm, rang: 90-1500, N=51). Existeixen diferéncies entre les espécies
de formigues en el tipus d’habitats on col-loquen les sortides dels seus nius (és a dir, on
localitzen la seva pila de rebuig) (x2:23,1; p=0,0008; g.l.=6), de manera que M. barbarus té
preferéncia per fer les sortides dels seus nius en vegetacid alta, M. bouvieri tant en vegetacio

baixa com alta, i M. capitatus en vegetaci6 baixa (Figura 10).
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Figura 10. Percentatge d’habitats (sol nu, en blanc; vegetacié baixa, en gris clar; vegetacié baixa densa,
en gris fosc; i vegetacio alta, en negre) del total d’habitats amb niu on les formigues granivores estudiades
(M. barbarus, 98 nius; M. bouvieri, 35 nius; i M. capitatus, 31 nius) situen les sortides dels seus nius.
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Taxa de germinacio de llavors

El percentatge de germinacié és diferent segons l'espécie (F=44,1; p<0,0001; g.l.=2), de
manera que C. minima té les taxes de germinacié més elevades (Figura 11). No existeixen
diferéncies significatives en la germinaci6 entre habitats (F=2,1; p=0,106; g.ll.=3) ni efecte de la
interaccidé entre els factors habitat i espécie sobre la taxa de germinacié (F=0,6; p=0,707;
g.11.=6).
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Figura 11. Valors mitjans (+ E.E.) del percentatge de germinacié de les tres espécies de plantes
estudiades. Abreviatures: Feri, F. ericoides; Cmin, C. minima; i Dpen, D. pentaphyllum.

Taxa de supervivencia de plantules

No hi ha diferéncies entre habitats en la taxa de supervivéncia de ninguna de les tres espécies
de plantes estudiades (F. ericoides, y°=3,7; p=0,294; g.l.=3; C. minima, %°=0,9; p=0,829;
g.1.=2; i D. pentaphyllum, x°=2,8; p=0,429; g.I.=3). El baix nimero de plantules trobades en
alguns habitats, principalment en sol nu, no ens permetia comparar les tres espécies de plantes
entre elles. A més, aquesta escassetat de dades no fa molt fiable els resultats d’aquesta
analisi. Tot i aix0, en la Taula 3 es mostren els percentatges de supervivéncia de les plantules
de les diferents especies de plantes en els diferents habitats i els seus totals. La taxa de
supervivéncia de les plantules de cada espécie és superior en els habitats més ocupats pels

adults d’aquestes especies (Taules 1 3).
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Taula 3. Taxa de supervivéncia de les diferents espéecies de plantes en cada habitat i els totals. Els valors
corresponen al percentatge de plantules vives i amb creixement del total de plantules marcades (entre
paréntesi) en I'establiment en cada cas.

Vegetaci6 Vegetacio Vegetacio

Espécie de planta SOl Nu Baixa Baixa Densa alta TOTAL

Coronilla minima - 33,3 % 25 % 50 % 33,3 %
(0) 9) (4) 2 (15)

Dorycnium pentaphyllum 33,3% 28,6 % 12,5 % 40 % 22,6 %
(3) (21) (24) (5) (53)

Fumana ericoides 0% 35,7 % 15,4 % 13,3 % 18,6 %
(2 (14) (39) (15) (70)

20 % 31,8% 14,9 % 22,7 % 22,0 %
TOTAL 5) (44) (67) 22) (138)

Efecte de niu en el reclutament de plantules

Hem trobat un efecte significatiu del factor niu (ANOVA, F=12,9; p<0,0001; g.ll.=1), especie de
planta (F=12,7; p<0,0001; g.l.=2) i de la seva interacci6 (F=8,1; p<0,0001; g.ll.=2) sobre el
reclutament de plantules. Trobem més plantules en habitats sense niu (mitjana + E.E.: 1,2 + 0,3
plantules/cel-la) que en habitats amb niu de formiga granivora (0,3 + 0,1 plantules/cel-la). F.
ericoides és I'espéecie que té més plantules per quadrat (0,9 £ 0,2 plantules/cel-la), seguida de
D. pentaphyllum (0,7 + 0,2 plantules/cel-la) i C. minima (0,2 + 0,1 plantules/cel-la). F. ericoides i
D. pentaphyllum tenen més plantules en habitats sense niu, contrariament a C. minima que en

té més en habitats amb niu (Figura 12).
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Figura 12. Valors mitjans (+ E.E.) del nUmero de plantules establertes en cada cel-la (0,25 m2) de les tres
espécies de plantes en habitats sense niu (en blanc) i amb niu (en negre). Abreviatures: Feri, F. ericoides;
Cmin, C. minima; i Dpen, D. pentaphyllum.

Model demografic de les poblacions de plantes segons interaccionen amb les formigues

granivores o no

Analitzant pas a pas tot el procés segons el model complert (Figura 2), en el cas de F.
ericoides, es produeixen més llavors en vegetacio baixa i baixa densa. La dispersié abiotica no
produeix una important redistribucié de llavors entre habitats, degut possiblement a les curtes
distancies de dispersié d’'aquesta espécie (Figura 13a). En vegetacio alta i sol nu les llavors
produides i dispersades sén molt més baixes que en els altres dos habitats perd després de la
predacio aquestes diferéncies no son tan grans, i després de la germinacié sén practicament
inexistents. Pel que fa a C. minima, produccions de llavors més grans en vegetacio baixa densa
fan que després de la distribucié de llavors entre habitats per dispersidé abiotica les llavors en
vegetacié baixa densa disminueixin i en els altres habitats augmentin (Figura 13b), pero
sempre seguint el mateix patré (n llavors: vegetacid baixa densa>vegetacio baixa>vegetacio
alta>s0l nu) i que amb unes taxes constants entre habitats en els diferents estadis fa que es
mantingui igual fins al reclutament final, tot i que aqui els valors s’equiparen i sén molt baixos.
Per la seva banda, D. pentaphyllum produeix moltes llavors en vegetacié alta i molt poques en
els altres habitats perd després de la dispersié abidtica i degut a les llargues distancies de
dispersio, comparades amb les altres dues espécies de plantes, hi ha una sortida molt gran de
llavors d’aquest habitat cap als altres, tot i que la vegetacié alta continua sent I'habitat amb més
llavors seguit de vegetacio baixa, baixa densa i sol nu, patr6 que es manté fins a la germinacio
on aqui els valors sén molt baixos en tots els habitats i encara més després de la supervivencia
(Figura 13c).
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Figura 13. Reclutament de llavors (o individus) de a) Fumana ericoides; b) Coronilla minima; i c)
Dorycnium pentaphyllum per cada habitat i en cada estadi del procés regeneratiu d’'un espécie de planta
des de la producci6 de llavors per part dels adults fins el reclutament d’adults. En cada habitat trobem un
fluxe d’entrada i sortida de llavors que dependra de I'estadi on ens trobem. Abreviatures: SN, sol nu; VB,
vegetacié baixa; VBD, vegetaci6 baixa densa; VA, vegetacio alta; Prod, produccio; Dab, dispersio abiotica;
Pred, predacio; Disp, llavors disponibles; Ger, germincié; i Sup, supervivéncia.
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La Figura 13 indica que la disminucié més gran del nombre de propaguls en el model complert
(predacié i dispersio per formigues) és en les fases de predacié i germinacié. Després de la
predacio hi ha un petit augment del nombre de llavors degut a les llavors predades que les
formigues granivores perden i/o rebutgen a les piles de rebuig. Semblaria que la dispersio
abidtica s’encarrega de redistribuir les llavors entre els diferents habitats a partir dels habitats
on hi ha més produccid, i aix0 és possible en els casos en qué I'espécie es dispersa a més de
25 cm (distancia que permet un canvi d’habitat), com és el cas de D. pentaphyllum, i en menor
grau, C. minima també. En I'espécie que es dispersa abioticament a més curtes distancies (<
25 cm), com és F. ericoides, la dispersio abidtica no produeix una redistribucié de les llavors
entre habitats, i és la dispersid bidtica la que té més pes comparat amb les altres dues espécies
a I'hora de redistribuir les llavors entre tots els habitats. Sembla que I'augment per pérdues i de
llavors tretes a les piles de rebuig en el cas de F. ericoides és més considerable que en les
altres dues espécies. També observem que en els habitats que es produeixen més llavors és

en els que tenen una taxa d’exit final més baixa.

Els valors de reclutament d'adults en tots els habitats segons el model complert (predacié +
dispersid) s6n molt baixos en el cas de F. ericoides i D. pentaphyllum, tot i que en vegetacié
alta hi ha reclutament més alt d’adults de D. pentaphyllum; C. minima té valors una mica
superiors que les altres dues espécies (Figura 14). Si comparem el model amb predacio i
dispersio per formigues respecte el model amb predacié pero sense dispersioé bidtica s’observa
que els valors difereixen lleugerament essent superior en el primer cas, pel que les llavors
perdudes a les pistes i rebutjades a les piles de rebuig suposarien un lleuger augment del
nombre de propaguls per habitat que poden acabar donant un adult, i les diferéncies (encara
gue molt petites) sembla que es fan més evidents per cada espécie en I'habitat que ocupa més
(Figura 14, Taula 1). Comparant aquests dos models amb el model sense predacié ni dispersié,
el nombre d’adults potencials per habitat augmenten extraordinariament (Figura 14), pel que la

predacio de llavors fa disminuir I'abundancia potencial d’adults en els diferents habitats.
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Figura 14. Valor mitja del numero de plantes reclutades per cada especie de planta en cada habitat
segons el model considerat: model complert, amb predacio i dispersio per formigues (en negre), model on
les formigues granivores no tenen pérdues de llavors en les seves pistes ni rebutgen llavors a les piles de
rebuig, és a dir, model amb predacié pero no dispersié per formigues (en gris) i model sense formigues
granivores, és a dir, sense predacio ni dispersié biotica (en blanc).

DISCUSSIO

En aquest treball hem analitzat el cicle vital de tres espécies de plantes que formen banc de
llavors, fent més incidéncia en aquells estadis on les formigues granivores poden intervenir-hi,
principalment en la predacio i/o dispersié de les llavors. La produccié de llavors i la dispersio
abiotica son els primers passos d’aquest cicle, que condicionen el patré espacial inicial de
distribucid de les llavors d’aquestes espécies. Les tres espécies de plantes mostren diferéncies
entre elles en aquestes dues primeres etapes. F.ericoides produeix poques llavors en tots els
habitats, tot i aixd en sol nu la produccié és superior que la de les altres espécies. La baixa
produccié de llavors és compensada amb la seva gran densitat (Figura 3b) i preséncia (Taula
1), sobretot en vegetacio baixa i baixa densa, i aixd fa que la produccié global a la zona
s’equipari amb la de C. minima. Aquesta segona especie té produccions baixes en sol nu degut
a que els individus s6n molt petits; en canvi en vegetacio baixa és on millor es desenvolupa
aquesta espécie (Taula 1), ja que no té la competéncia que tindria en vegetacio baixa densa i
vegetacid alta amb altres especies que aqui agafen una mida considerable, i produeix més
llavors. Finalment, D. pentaphyllum té gran produccio de llavors en vegetacio alta, un ordre de
magnitud per sobre dels altres habitats i espécies de plantes. La produccié és minima en sol nu
i vegetacio baixa, ja que els individus que trobem aqui no sén reproductius. En vegetacié alta

és on trobem més individus de D. pentaphyllum (Taula 1) i aquests s6n més grans i

141



Capitol IV

reproductius. La produccio en vegetacio alta de D. pentaphyllum sera la que es dispersara per
tots els altres habitats. Els habitats de produccié i les distancies de dispersié abiotica
condicionaran el patrd de distribucié espacial de les llavors. Dispersio a curtes distancies (< 25
cm) faria que les llavors no sortissin dels habitats de produccié fent que les llavors es
concentressin més en uns tipus d’habitats més associats amb la produccié (Figura 13). Aquest
és el cas de F. ericoides, en qué la dispersié abiotica no redistribueix les llavors entre habitats
perque els seus propis mecanismes dispersius no li permeten (Figura 4), i la disponibilitat de
llavors en un determinat habitat vindra determinada per la preséncia d'individus reproductius i
de la seva produccié de llavors. C. minima, tot i que no es dispersa molt més lluny, algunes
llavors poden superar els 25 cm que suposen un canvi d’habitat i hi pot haver certa translocacié
de llavors dels habitats de més produccié a on n’hi ha menys. D. pentaphyllum té distancies de
dispersi6 més llargues, cosa que fa qué encara que la major part de llavors només es
produeixin en vegetacio alta, després de la dispersio abidtica hi ha redistribucié en tots els
habitats. En les espéecies on és més dificil un canvi del patrd de distribucié espacial de les
llavors degut a les seves curtes distancies de dispersié abidtica, les formigues granivores
podrien tenir més importancia per la dispersio a distancies més llargues i translocant les llavors
entre diferents tipus d’habitats. Per la seva part, distancies més curtes de dispersi6é fan que les
llavors quedin més agregades i més a prop de la planta mare, i a la vegada, llavors més
agregades tenen més probabilitat d'interaccionar amb les formigues ja que augmenta la
probabilitat de ser predades (O’'Dowd & Hay 1980; Azcarate & Peco 2003; Guarino et al. 2005).

Les interaccions entre les especies de formigues Messor i les espécies de plantes comenca
amb la predacio (Azcarate et al. 2005). Les formigues granivores tenen preferéncies per unes
determinades espécies de llavors (Andersen et al. 2000; Willott et al. 2000; Azcéarate et al.
2005), cosa que es reflexa en diferéncies en la taxes de predacio de les especies de plantes
estudiades (Figura 5b), resultant en una major predacié de les llavors de F. ericoides i D.
pentaphyllum respecte les de C. minima. Tot i aix0 en tots els casos aquesta predacié és molt
important (del 50 al 80 %). La selecci6 de llavors pot ser deguda a caracteristiques
morfologiques de I'espécie de formiga (Brown et al. 1979), a I'abundancia relativa, qualitat
nutritiva, morfologia, viabilitat i mida de la llavor (MacMahon et al. 2000) i a la distancia del niu a
les llavors (Detrain et al. 2000). Unes poques espécies sdn molt preferides, perd quan aquestes
esdevenen no disponibles les formigues freqientment poden recollir facilment llavors no
preferides (Andersen et al. 2000). Les nostres especies tot i que no ho hem testat, semblen no
ser les més preferides, ja que al fer els experiments d'oferiment de llavors era dificil fer-ho a la
tardor perqué la preséncia de llavors de graminies (com Brachypodium spp. i altres) feia que no
agafessin les ofertes; en altres époques sense llavors de graminies les nostres llavors eren
recollides facilment per les formigues. Probablement per aquest motiu trobem més predacié de
les llavors estudiades a l'estiu que a la tardor. A més aquesta predacio és superior en els
habitats més oberts que tancats (Figura 5a), coincidint amb estudis d’'analisi espacial dels

patrons de predacio de llavors per part de formigues granivores (Azcarate & Peco 2003; pero
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Ordofiez & Retana 2004) on troben que el risc de predacid per formigues granivores és
superior en zones descobertes. En el nostre estudi les pistes de Messor tenen tendéencia a
passar més per sol nu que pels altres habitats, possiblement perque tenen més facilitat de pas i
de trobar llavors. El pes sec de la vegetacié podria ser una mesura de la quantitat d'obstacles
pel pas de les formigues i/o de llocs on poden trobar resguard les llavors, i aquest és menor en

sol nu que en els altres habitats (Figura 1d).

Pero no totes les llavors predades acaben essent consumides, sind que algunes sén perdudes
en el seu transport cap al niu i donen lloc aleshores a llavors dispersades. Les pérdues que
trobem van d'un 3 a un 22 % de les llavors que agafen les formigues, i serien dades
comparables amb el 17 % que troben Retana et al. (2004). Aquestes pérdues son importants, i
poden donar lloc a dispersid efectiva. Tot i aix0, Detrain & Tasse (2000) descriuen que M.
barbarus recupera en menys de 24 hores la totalitat de les llavors perdudes. Nosaltres no
creiem en aquest fet, donat que dependra de varis factors com per exemple la mida de la llavor,
aixi en el nostre cas com les llavors son petites, al perdre’s es poden escolar per llocs de dificil
acceés per les formigues (Xavier Arnan observacio personal). La possible recuperacié de llavors
estaria relacionada amb el sistema de pistes que formen les diferents especies (Lopez et al.
1993, 1994; Cerda & Retana 1994), amb M. barbarus formant pistes més permanents que M.
bouvieri que sbén bastant canviants, pel que les taxes de recuperacid serien inferiors. M.
capitatus no és molt propensa a formar pistes, pel que les seves pérdues podrien ser encara
més efectives de cara a la dispersié que les de les altres dues espécies. Les corbes de
dispersié bidtica deguda a les pérdues de llavors de les tres espécies de formigues no
difereixen entre elles, pero si que difereixen en la longitud de les seves pistes, suggerint que el
patro de perdua de llavors entre formigues es manté amb més péerdues als primers metres de
recorregut que quan s'apropen al niu, pero la forma de la cua de la curva s’allarga (Figura 8)
guan les pistes s6n més grans, cosa que fa que la dispersié d'unes poques llavors es més gran
guan les llavors interaccionen amb M. barbarus i M. bouvieri (amb pistes més llargues) que
amb M. capitatus. Les pérdues es produeixen més en els primers metres, coincidint amb altres
estudis (Detrain & Tasse 2000), possiblement degut a que aqui és on hi ha més robatoris
(passades) entre obreres germanes i baralles amb formigues de colonies veines (Xavier Arnan
observacio personal) que acaben ocasionant la pérdua de la llavor, o potser, perqué la inversié
gue fa la formiga en assegurar-se la llavor és més gran quan ja s’apropa al niu perque si la
perdés la distancia a recorrer per tornar a I'area de recol-leccié6 és més gran que si la perd
abans, doncs la majoria de formigues que perden la llavor tornen a l'area de recol-leccié

(Detrain & Tasse 2000, Xavier Arnan observacié personal).

Les corbes de dispersié biotica deguda a les pérdues de les llavors de les tres espécies de
plantes sén diferents, no tan sols en la distancia sin6 també en el patr6 de pérdues (Figura 9).
Aquests patrons podrien ser resultat de la interaccié especifica amb les espécies de Messor,

gue depenent de I'especie de formiga perd més unes llavors que altres (Figura 6) i aquestes
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espéecies de formiga tenen diferents distancies de dispersio. Aixi, les espécies de plantes amb
llavors dispersades bioticament per formigues a distancies més llargues sera degut a qué soén
més perdudes per especies de formigues amb longituds de les seves pistes també més grans,
com és el cas de M. barbarus amb F. ericoides i M. bouvieri amb D. pentaphyllum (Figures 6, 8
i 9). C. minima no té una interaccié molt especifica amb alguna espécie de formiga granivora
en quant a les pérdues, perd aquesta especie té taxes de pérdua mitjanes sense tenir valors
elevats per cap especie de formiga i una curta corba de dispersié biotica, suggerint que quan
les pérdues augmenten aquestes es distribueixen més al llarg de la corba de dispersio, i quan
les pérdues no sén tan abundants es concentrarien més en els primers metres del recorregut al
niu. D’altra banda, els nostres resultats indiquen que les pérdues de les llavors de les diferents
especies de plantes no sén diferents entre habitats, perd si que ho sén depenent de I'espécie
de formiga (Figura 7). Aixi, un canvi en la composici6 de la comunitat de formigues pot
modificar les taxes de peéerdues de les llavors de les diferents espécies de plantes d'una

comunitat vegetal i/o el patré espacial de distribucio d’aquestes llavors.

Un cop les llavors sén transportades al niu, una petita part de les llavors sén extretes fora
sense predar i per tant s6n dispersades. Tot i que trobem molt pocs estudis que analitzin la
taxa de sortida de llavors dels nius de formigues granivores (Retana et al. 2004), les nostres
taxes de sortida de llavors en la majoria de casos serien molt més elevades que la que ells
observen (0,9 %). En I'estudi de Retana i col-laboradors (2004) les formigues troben produccié
de llavors de Lobularia maritima tot I'any i existeix una forta interaccié formiga-planta, pel que
les llavors sén part important de la dieta de les formigues granivores al llarg de tot I'any. En el
nostre estudi, per poder comparar entre especies de plantes, es va utilitzar només una época
de mostreig en la analisi, amb l'inconvenient que no coincidien els pics de produccio de les tres
especies de planta. Aixi, ens trobem davant una limitacié de la metodologia utilitzada, on les
llavors que rebutjaven podien ser degudes més a les reserves que no a les llavors recollides en
els dies propers, trobant aixi valors molt elevats i no Idgics comparant les entrades i sortides de
llavors dels nius. Tot i aix0, una alta concentracio de llavors en aquests nius tampoc implica un
alt establiment, ja que s’esperaria una gran mortalitat de plantules per competéncia. Per tant, la
dispersio al voltant dels nius és interessant pel fet que la planta es pot dispersar a distancies
més grans (fins uns 25 m depenent de I'espéecie de formiga), i pot haver-hi una translocacié de
llavors entre habitats (als habitats on les espécies de formigues fan els seus nius). A més, pel
fet que hi hagi un niu aquestes plantes es poden desenvolupar diferent que en habitats sense
niu (Dean & Yeaton 1993; Peters et al. 2005). En el nostre cas, la dispersié en aquests
microllocs seria un benefici per les poblacions de C. minima i no tan bona per F. ericoides que
té un major establiment en els habitats sense niu. Pel que fa a D. pentaphyllum, no trobem
dispersié per formigues al voltant dels nius, i trobem menys establiment que en els habitats
sense niu. Altres estudis troben menys plantes natives al voltant dels nius que en les zones
properes, existint més plantes exotiques al voltant dels nius (Brown & Human 1997; Guarino et
al. 2005).
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Hem mostrat que les caracteristiques microclimatiques difereixen entre habitats (% PAR i % de
registres amb temperatures >35 °C, pero no en la humitat del sol; Figura 1). Aquestes
caracteristiques poden tenir influéncia en la germinacié i supervivéncia de les espécies de
plantes (Baskin & Baskin 1989; Jordano & Herrera 1995; Battaglia et al. 2000), pel que
esperariem trobar diferéncies en la taxa de germinacio i supervivéncia entre habitats. Pero
aquest fet no es reflecteix en els nostres resultats, donat que aquestes diferéncies
probablement no sén prou grans per generar un canvi en la taxa de germinacié i/o
supervivencia de les plantes. D’altra banda, si trobem diferent germinacié entre espécies de
plantes. Les caracteristiques de les llavors, com la mida (Lehtila & Ehrlen 2005), pot fer que C.
minima tingui taxes de germinacid més elevades que les altres dues espécies (30 i 10 %
respectivament). Aquestes taxes son forgca baixes, perd sén concordants amb les d'altres
estudis (Levey & Byrne 1993; Maron & Simms 1997; Battaglia et al. 2000; Herrera 2002). En
quant a la taxa de supervivéncia d’aquestes plantes germinades tampoc s’aprecien diferéncies

entre els diferents habitats, i es situa al voltant del 30 %.

La majoria de llavors de F. ericoides i C. minima sén dispersades dins les proximitats de la
planta mare; D. pentaphyllum tot i que no arriben molt més lluny tenen la capacitat de
sobrepassar un o dos habitats al voltant de I'habitat dispersiu. La distancia mitjana a la que
arriben les llavors de F. ericoides i C. minima per dispersié abidtica és de 14 i 38 cm amb un
maxim de 70 i 150 respectivament (la distancia maxima a la que arriben les llavors de D.
pentaphyllum és de 200 cm), mentre que aquestes llavors dispersades per les formigues
granivores en la comunitat estudiada aconsegueixen distancies mitjanes d'uns 266 i 168 cm
respectivament i maximes de 1.650 i 750 cm respectivament de la planta mare (pel D.
pentaphyllum la distancia mitjana per dispersid biotica és de 413 i la maxima d'uns 1.700 cm).
Aix0 té unes avantatges per aquestes llavors, com la reduccio de la competéncia parental i amb
individus de la mateixa cohort (Andersen 1988; Holldobler & Wilson 1990), la reduccié de la
probabilitat de predacié (O'Dowd & Hay 1980; Guarino et al. 2005) i la colonitzacié de nous
ambients. Aquestes avantatges son més grans en el cas de les pérdues, ja que sén més
heterogénies en I'espai provocant que les llavors quedin repartides més homogéniament per
tota la zona, a diferéncia de les piles de rebuig que suposa un espai més localitzat on trobem
altra vegada un cumul de llavors que estaran sotmeses a alta competéncia i/o predacio, tot i
gue la idoneitat d’aquest ambient dependra de l'especie de planta. Aquestes avantatges
degudes a lincrement de les distancies de dispersid podrien haver provocat que les
caracteristiques de les llavors d’aquestes espeécies de plantes hagin evolucionat per augmentar
la seva interaccio amb les formigues granivores i ser aixi dispersades. Al no trobar diferéncies
significatives entre habitats en la taxa de germinacio i supervivéncia, resta cert valor als canvis
del patr6 espacial de distribucié de les llavors degut a les pérdues i/o extraccio de llavors a les

piles de rebuig.
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Integrant tots els processos del cicle vital d’aquestes tres espéecies de plantes en un model
demografic hem vist que I'accid de les formigues com a depredadores és molt important, fent
disminuir considerablement les poblacions potencials de llavors, i conseqiientment, d’adults
reclutats (Figura 14). Pero, en realitat, sembla que aquestes elevades taxes de predacié no
tindrien efectes en I'abundancia d'individus adults en la zona. Aixi, experiments d’exclusié de
formigues granivores (Davidson 1993; Brown & Human 1997), no troben diferéncies entre
'abundancia de plantes de la zona amb exclusid i sense, possiblement degut a: a) saturacio
d’habitats favorables per I'establiment (Andersen 1989; Schoning et al. 2004); b) la predacié no
evita l'establiment d'un gran banc de llavors potencialment capa¢ d’explotar condicions
temporals favorables pel reclutament (Andersen 1989), banc de llavors que excedeix la
quantitat de llavors recollides per les poblacions de formigues i exerceix control sobre el
creixement de les plantules (Levassor et al. 1990); i c) I'efecte no és significatiu perd existiria
essent petit i acumulatiu apreciant-se a llarg termini (Brown & Human 1997). Tots aquests
estudis es van fer en comunitats madures, i no en una situacié postpertorbacié com és el nostre
cas. Aixi, en una comunitat postincendi el banc de llavors podria estar molt reduit per la gran
germinacié que hi pot haver dels bancs de llavors d'aquestes especies després del foc
(Westoby et al. 1988; Pierce & Cowling 1991) i rarament trobariem saturacié de tots els habitats
favorables pel seu reclutament, suggerint-nos que en la nostra zona d’'estudi la predacié pugui
tenir un fort impacte negatiu sobre I'abundancia de les tres espécies de plantes estudiades.
D’altra banda, no podem afirmar que les pérdues i llavors tretes a les piles de rebuig tinguin
efecte en I'abundancia d'individus en els diferents habitats, possiblement degut al fet que no hi
ha diferéncies significatives entre taxes de germinacid i supervivéncia entre els diferents tipus
d’habitats. Tot i aix0d, sembla que les pérdues augmenten I'abundancia d’individus potencials
pero en quantitats molt baixes (Figura 14). Aquestes diferencies son lleugerament superiors en
els habitats que els individus adults de les espécies de planta tenen més tendencia per ocupar
(Taula 1), insinuant un lleuger efecte de les formigues granivores sobre el patré espacial de

distribucié de les plantes.

En aquest estudi hem descrit interaccions molt especifiques espéecie de formiga — especie de
planta degudes possiblement a caracteristiques intrinseques de les espécies de formigues i de
plantes i molt relacionat amb les preferéncies de llavors entre especies. Aquestes interaccions
podrien proporcionar una série de beneficis per les poblacions de plantes, a través de les
avantatges que proporciona l'augment de la distancia de dispersié i un lleuger efecte dels
canvis en el patré espacial de distribucié de les poblacions de plantes. Tot i aix0, els efectes
quantitatius negatius de la predacié sobre I'abundancia de les poblacions de plantes amb
dispersio a curtes distancies podrien ser molt més importants que un possible benefici de la
dispersio per les perdues de llavors en les pistes de les formigues i rebuig de llavors a I'exterior
dels nius sobre I'abundancia d’aquestes poblacions de plantes. En aquest treball demostrem el
doble paper de les formigues com a depredadores i dispersives, pero intuim que les formigues

granivores respecte les especies de plantes tenen un pes més important com a depredadores
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gue com a dispersives, donat que la redistribucié de les llavors en diferents habitats no té
consequencies perqué les taxes de germinacio i supervivéncia en cadascun d’ells sén similars

en la nostra area d’estudi.
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Discussié general

Aquesta tesi descriu la recuperacié de les comunitats de plantes i formigues mediterranies
després del foc i les interaccions entre plantes i formigues que podrien tenir importancia en la
dinamica postincendi dels dos grups. En els dos primers capitols s’analitza per separat la
recuperacié postincendi de les comunitats de formigues i de plantes mediterranies a escala
regional, en funcié d'un gradient de diferents tipus de vegetacid caracteritzats per diferents
especies arbories o arbustives dominants, les quals tenen diferent capacitat de recuperacié
després del foc, i en funcié d’'un gradient ambiental caracteritzat pel deficit hidric a I'estiu, un
dels principals factors determinant la dinamica de la vegetacié mediterrania. En el tercer capitol
s’analitza separadament I'efecte de dos factors estretament relacionats amb la vegetacio,
'ombra i els recursos alimentaris, sobre I'estructuracié i composicié de les comunitats de
formigues mediterranies en un escenari postincendi a una escala més local. Finalment, en
I'dltim capitol s’analitzen a escala local els efectes de les formigues (en aquest cas de les
formigues granivores) mitjancant mecanismes de predacié i dispersié de llavors sobre la
dinamica de les poblacions de plantes mediterranies que fan banc de llavors resistent al foc i

gue tenen forga importancia en els primers estadis postincendi.

En els dos primers capitols es mostra com la recuperacio postincendi de les comunitats de
plantes i de formigues de les principals comunitats forestals de Catalunya depén de la
recuperacio de les principals espécies arbories i/o arbustives, mostrant aixi un paral-lelisme en
la recuperacié postincendi d’ambdds grups. Quan la principal espécie arboria o arbustiva es
recupera, també ho fa tota la comunitat de plantes associada a aquesta, i paral-lelament ho fan
les comunitats de formigues d’aquests ambients. El restabliment del recobriment vegetal de la
principal especie arboria i/o arbustiva determina que es restableixin bona part de les condicions
ambientals i els ninxols ecologics preincendi. Aixd fa que les espécies de plantes presents
abans de I'incendi, pocs anys després del foc trobin les condicions necessaries per mantenir-se
en la comunitat o recolonitzar-la de nou permetent que la comunitat pre i postincendi siguin
semblants. Amb el restabliment de la comunitat vegetal, es restableix la disponibilitat de
recursos i microhabitats i les relacions de competéncia entre espécies de formigues, i per tant,
la comunitat de formigues postincendi també tindra valors semblants als preincendi. En canvi,
si I'especie arboria dominant no es recupera, les condicions ambientals de I'escenari
postincendi canvien, essent diferents els ninxols disponibles per les plantes. En aquest cas, les
espécies de formigues que en un primer moment han sobreviscut al pas del foc (és a dir, les
qgue nidifiquen al terra) troben durant forca temps unes caracteristiques diferents, i només
sobreviuran les que els hi vagi bé les noves condicions, i en canvi poden arribar espécies que
abans no hi eren i que les noves condicions els hi siguin favorables. Fins que no es restableixin
els arbres, les espécies arboricoles no tornaran a la zona; si els arbres no es restableixen,
doncs les espécies arboricoles tampoc podran recolonitzar la zona, i ho faran espécies de llocs
més obertes i més adaptades a viure en el nou habitat creat, creant comunitats de formigues

molt diferents.
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En aquest sentit, tant els patrons obtinguts per les comunitats de plantes com de formigues
segueixen els patrons de recuperacio després del foc de les espécies dominants en la coberta
forestal. En el capitol 1 veiem que la recuperacio de les comunitats de formigues es més alta
en aquelles comunitats on la principal espécie arboria es recupera més rapid, segons Rodrigo
et al. (2004), com és el cas dels matollars, pinedes de pi blanc, i sobretot la sureda. Les
comunitats de plantes d'aquestes comunitats també es recuperen segons un patré molt
semblant, tal com veiem en el capitol 2. En canvi, en el cas de I'alzinar, tot i que Rodrigo et al.
(2004) troben una bona recuperacidé de les seves cobertes forestals, la recuperacio de les
comunitats de formigues no va en aquest sentit, i el mateix observem en el cas de la comunitat
de plantes. A una escala de temps més gran, aquestes comunitats de plantes i de formigues
podrien arribar a mostrar una bona recuperacid, molt relacionada amb el restabliment del
recobriment arbori, ja que tot i que I'alzina rebrota, tarda més en tancar el vol del bosc que per
exemple el suro. Aixo permetra I'establiment de la comunitat de plantes i de formigues inicial.
En canvi, la pinassa, no té una bona recuperacié després del foc (Ordofiez et al. 2004), i
tampoc s’espera una recuperacio de les comunitats de plantes ni de formigues a llarg termini

en aquest tipus de bosc (Rodrigo & Retana 2006).

Un cop s’ha demostrat un clar efecte de la vegetacio sobre les formigues en un escenari
postincendi, en el capitol 3 s’ha volgut veure com dos factors molt estretament relacionats amb
la vegetacié, com sén I'ombra i els recursos alimentaris associats al recobriment vegetal,
condicionen I'estructura i composicié de les comunitats de formigues després del foc i a escala
més local. S'observa que la vegetaci6 augmenta el nUmero d’espécies de formigues tant a
través de I'aportacié d’ombra com d’aliment, pero no trobem un efecte sinéergic dels dos factors.
A més, hi ha un canvi de composici6 de formigues depenent de la combinacié d'aquests
factors, molt relacionat amb les caracteristiques ecologiques de les espécies de formigues i la
competéncia que s’estableix entre les espécies que han sobreviscut al foc i les que intenten
colonitzar la zona de nou (Holldobler & Wilson 1990) pels recursos tant d’'ombra o aliment com
de nidificaci6. Aquesta situacié creada per la pertorbacié fa que I'estructuracié de les
comunitats de formigues de zones cremades no segueixi els patrons d’estructuracié de les
comunitats de formigues presents en comunitats vegetals madures. Aixi, en aquest capitol
veiem que els canvis de recobriment en una situacié postincendi no segueixen el patré esperat
d’estructuracio de les comunitats de formigues segons jerarquies competitives, no trobant un
esperat augment d'espécies subordinades quan l'ombra que proporciona el recobriment
disminueix segons treballs de Cerd4 et al. (1997, 1998). De la mateixa manera, tampoc trobem
diferéncies en la diversitat entre tractaments amb diferent grau d’'ombra i aquests patrons no
estan d'acord amb el de comunitats madures on la diversitat és superior en les zones més
obertes (Retana & Cerda 2000); tot i aix0, en el primer capitol trobem una major diversitat en
les parcel-les no cremades que en les cremades amb menys recobriment vegetal. Aquests fets
suggereixen que en els primers anys postincendi els efectes de la pertorbacié sobre el sistema

sén encara molt forts, de manera que la dinamica de la vegetacié de les arees cremades és
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molt més rapida que aquella d’altres arees no afectades recentment per una pertorbacio. Per
tant, les relacions de competéencia interespecifica encara no s’han establert, fent que els seus
efectes sobre I'abundancia de les diferents espécies encara no assoleixin els valors normals de
comunitats madures de caracteristiques similars i I'estructuracié d’aquestes comunitats sera
diferent i dificil de predir. Possiblement I'estructuracié i composicié de les comunitats de
formigues postpertorbacié sera molt diferent de la de comunitats madures, ja que en una
comunitat postincendi els diferents factors que poden afectar les comunitats de formigues
(principalment recursos alimentaris, ombra i llocs de nidificacié), sén molt variables en el temps

i durant els primers anys després del foc van patint variacions importants.

En els dos primers capitols també es mostra que la recuperacio de les comunitats de plantes i
de formigues segueixen un gradient climatic caracteritzat pel déficit hidric a I'estiu, essent la
recuperacié superior en arees més seques que humides. En el cas de la vegetaci6, aquest
efecte és indirecte ja que mostrem que la recuperacio de les comunitats de plantes depén de la
proporcié de germinadores obligades i rebrotadores obligades, fent que una proporcio superior
de germinadores obligades permeti una recuperacidé més rapida de la comunitat de plantes
original pocs anys després del foc. Aix0 és degut a les caracteristiques que defineixen les
germinadores obligades, com s6n una tolerancia superior a la llum, cicles de vida més curts
amb una elevada taxa de produccié de llavors, millors mecanismes de dispersio i taxes de
creixement més altes (Pausas 1999; Pausas et al. 2004), i a I'escala de temps considerada,
vuit anys després del foc. La proporcié de les diferents estratégies varia a través del gradient
climatic (augmentant la proporcié de germinadores obligades amb la sequera) i implica una
millor recuperacio de la vegetacié en zones més seques que humides. Per la seva part, les
comunitats de formigues de zones més seques es recuperen millor perqué en aquestes zones
hi ha més espécies caracteristiques d’ambients oberts, els quals son habitats similars a aquells
generats pel foc. A la vegada esta també relacionat amb la vegetacio, ja que aquestes espécies
de formigues tipiques de zones més seques no estan relacionades amb els arbres, i en canvi
en els ambients més humits existeixen més espécies de formigues que es recuperen malament
després del foc perqué van molt lligades a la vegetacid llenyosa per la seva nidificacio i/o
alimentacio, i aquesta vegetacioé llenyosa en aquests llocs més humits no es recupera tan rapid

per la baixa proporcié en germinadores obligades de tota la comunitat vegetal.

Aquestes zones més seques de la Conca Mediterrania, amb un recobriment més obert (Kutiel
et al. 2000), és l'area de distribucié tipica de les formigues del génere Messor (Bernard 1968) i
de la majoria d’espécies que part de la seva dieta es composa de llavors (Goniomma,
Tetramorium, Pheidole, ...). Per tant, podriem pensar que hi ha una coincidéncia de distribucioé
d’'espécies de plantes germinadores obligades i espécies granivores, que ens pot suggerir que
aguestes espécies han evolucionat en uns mateixos ambients i possiblement les seves
interaccions tinguin conseqiiencies importants, tant per les poblacions d’aquestes especies de

formigues com per les poblacions de plantes en la recuperacié postincendi. En aquests
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ambients més secs i oberts, la produccié de llavors explotades per formigues granivores és
més gran (Andersen 1988), degut a la major preséncia de germinadores obligades que
produeixen moltes més llavors que les rebrotadores (Pausas 1999), cosa que fa més important
la interacci6 amb aquest grup. A més, les rebrotadores obligades no requereixen gairebé de
llavors per a I'éxit de les seves poblacions en I'escenari postincendi (Kutiel 1997). Les llavors
sén el component principal de la dieta de les formigues granivores. Tot i que a través de la tesi
observem que I'estructuraci6 i composicio de les comunitats de formigues és una inércia que ve
determinada per la comunitat de plantes (capitols 1 i 3), a la vegada, les formigues també
podrien estar condicionant el resultat de I'estructuracié i composicié de les comunitats de
plantes, i a I'nora la seva recuperacio postincendi. En el capitol 4 es mostra com les formigues
granivores augmenten les distancies de dispersio i canvien el patré espacial de distribucié de
llavors d'aquestes espécies de plantes, que generalment tenen curtes distancies de dispersié
consequéncia dels seus propis mecanismes dispersius. Aquestes espécies de plantes fan el
banc de llavors a prop de la planta mare, perd la translocacié de llavors per formigues
granivores permetra a les plantes una distribuci6 més homogeénia per la zona. Aix0 pot
permetre que un cop aquestes plantes hagin germinat del banc de llavors després del foc i
esdevinguin ja reproductives, les formigues granivores facin que aquestes espécies de plantes
es distribueixin més per la zona. Aixo podria facilitar I'éxit de les germinadores obligades en els
primers anys després del foc. En aquest sentit, en diferents estudis s’ha suggerit que les
formigues granivores podrien tenir efectes en la successid en determinades comunitats
vegetals (Reader 1997; Wolff & Debussche 1999), tot i que no ha pogut ser provat. Malgrat
aixo, les relacions entre plantes i formigues semblen ser asimétriques en el cas de formigues
granivores. Aixi, Lopez i col-laboradors (2000) troben que la vegetaci6é té un efecte més gran
sobre I'estrategia de recol-leccié de M. barbarus, que els efectes d’aquesta espécie de formiga

granivora sobre la dinamica de la vegetacio.

En aquesta tesi es constata clarament I'existéncia d’interaccions entre les comunitats de
plantes i de formigues mediterranies en un escenari postincendi. Podem afirmar que la
recuperacié postincendi de les comunitats de plantes condiciona la recuperacié de les
comunitats de formigues a través de les espécies clau, pero la recuperacié de les comunitats
de formigues no depén només de la de la vegetacid, essent també important la inércia anterior
al foc. D’altra banda, i a escala més petita, demostrem que les formigues poden condicionar la
dinamica d’algunes especies de plantes. Tot i que aquest efecte sembla petit, podria ser que
amb els anys durant el procés de successio postincendi es vagi acumulant i tenir importants
repercussions en la recuperacié postincendi d’algunes espécies de plantes i consequentment

de les seves comunitats.
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