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INTRODUCCIONGENERAL

Los animales granívoros y sus recursos alimenticios, las

semillas, constituyen un subsistema sencillo con dos niveles

tróficos, ampliamente estudiado en medios desérticos y

subdesérticos de casi todo el mundo (Brown et al. 1975,

Pulliani y Brand 1975, Brown y Davidson 1977, Mares y

Rosenzweig 1978, Brown et al. 1979a y b, Davidson et al.

1980, O’Dowd y Hay 1980, Abranisky 1983, Gillon et al. 1983,

Brown y Munger 1985, Davidson et al. 1985, Morton 1985, Brown

et al. 1986, Brown y Heske 1990, Thompson et al. 1991). Los

resultados de estos trabajos, especialmente de los obtenidos

en experimentos a largo plazo llevados a cabo en desiertos

norteamericanos, han puesto de manifiesto la complejidad de

la red de relaciones que configura este subsistema <ver

revisiones de Brown y Davidson 1977, Brown et al. 1979,

Davidson et al. 1980, Brown et al. 1989). Los primeros

resultados experimentales, y comparaciones intercontinentales

del impacto de los diferentes grupos de granívoros

desertícolas sobre las abundancias de semillas (Mares y

Rosenzweig 1978, Abramsky 1983), enfatizaron la

preponderancia de los procesos mediados por factores bióticos

(competencia, riesgo de depredación, etc.) en la

estructuración del subsistema. Se han demostrado

interacciones negativas a corto plazo entre los distintos

grupos y especies de granívoros y plantas, mediadas por
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Introducción general

procesos directos tales como competencia por explotación y

depredación. No obstante, aparecieron también interacciones

indirectas positivas, mediadas por el efecto diferencial de

cada grupo de granívoros sobre la comunidad de plantas. Estas

interacciones supercompensan en ciertos casos a las

negativas, dando lugar a largo plazo a relaciones indirectas

de comensalismo y/o mutualismo entre grupos de granívoros y

entre granívoros y plantas (O’Dowd y Hay t980, Davidson et

al. 1985).

Comparaciones intercontinentales más recientes (Morton

1985) y, sobre todo, la ampliación del número de experimentos

de manipulación en los desiertos norteamericanos <Brown et

al. 1986 y comunicación personal), han puesto de manifiesto

el también importante papel de los procesos mediados por

factores abióticos. Por ejemplo, la actividad de roedores y

hormigas hace disminuir las poblaciones de plantas anuales,

manteniendo así zonas de suelo desnudo que aumentan la

accesibilidad de las semillas para las aves granívoras

(Tbompson et al. 1991). El efecto de la actividad de algunas

especies de roedores sobre la estructura del suelo parece

incluso afectar a largo plazo a toda la estructura del

hábitat, que pasó de una fisionomía de tipo subdesértico a

una de tipo pradera unos años después de la eliminación de

estos animales (Brown y Heske 1990).

2



Introducción general

De este modo, los patrones de distribución y abundancia

de los animales granívoros en medios naturales aparecen como

el resultado de una variada gama de procesos, que además

interactúan entre sí de manera compleja. En los cultivos

cerealistas, cuya extensión geográfica supera con creces a la

de muchos medios naturales (hallándose además en franca

expansión; ver Wittaker y Likens 1975), este subsistema se ha

estudiado escasamente y desde un punto de vista parcial

(trabajos aplicados sobre especies—plaga y estudios

descriptivos sobre ciertas especies o grupos de especies; ver

revisiones de Golley et al. 1975, Murton y Westwood 1976,

Pinowski y Kendeigh 1977, Myllymaki 1979, Pinowski y Summers—

Smith 1990), aunque en la actualidad se observa una firme

tendencia al análisis de las biocenosis que ocupan los medios

cultivados desde enfoques progresivamente más integrados

(ver> por ejemplo, M0ller 1983, 1984, O’Connor y Shrubb 1986,

y Tellería et al. 1988 para las aves; Angelstam et al. 1987 y

Tellería et al. en prep. para los roedores; y Carroll y Risch

1984 y Perfecto 1990 para las hormigas). Esta situación

contrasta con la potencial importancia de los granívoros en

este tipo de cultivos, en los que buena parte del flujo de

materia y energía se orienta hacia la producción de semillas,

análogamente a lo que ocurre en los hábitats desérticos,

aunque por razones diferentes: adaptación a una climatología

adversa en el caso de los desiertos (ver, por ejemplo, Brown

et al. 1986), y selección humana en los cultivos, directa

para las plantas cultivadas, e indirecta para las arvenses
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Introducción general

(adaptación a la destrucción periódica de la vegetación; ver

Thompson 1978, Thompson y Grime 1979, Roberts 1981, Cavers y

Benoit 1989).

De este modo, desiertos y cultivos cerealistas comparten

una serie de rasgos comunes en cuanto a las características

básicas de sus redes tróficas. Esta circunstancia permite

comparar las relaciones entre granívoros y semillas en ambos

tipos de ecosistemas, ampliando así el rango de condiciones

en que se ha estudiado este subsistema con el consiguiente

interés teórico de los resultados obtenidos (análisis de los

posibles efectos de las condiciones extremas derivadas del

uso humano de los cultivos [ver Odum 1984]). Por otro lado,

estos resultados pueden contrastarse con las predicciones

desarrolladas a partir del extenso y profundo conocimiento

actual del funcionamiento de este subsistema en condiciones

naturales, generando así las bases para el desarrollo de

métodos de explotación agrícola más integrados y sostenibles

(Jackson y Piper 1989, Paul y Robertson 1989, Elliott y Cole

1989, Sugden y Rands 1990), cuya necesidad se revela cada vez

más imperiosa en el contexto de la actual degradación

ambiental del planeta <ver revisión de Lubchenco et al.

1991).

4
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OBJETIVOS

MODELO DEL SISTEMA Y ESTRATEGIA DE ANALISIS

La presente Tesis Doctoral pretende estudiar los

patrones de distribucián y abundancia de los distintos grupos

de animales granívoros que habitan los cultivos cerealistas

(básicamente aves, roedores y hormigas), analizando las

relaciones entre dichos patrones y los factores biáticos

(disponibilidad trófica, competencia, depredación) y

abióticos (estacionalidad, estructura del suelo y la

vegetación, etc.> del medio. La Figura 2.1 representa

esquemáticamente estos factores y sus posibles vías de

actuación, estando basada en los resultados obtenidos en los

estudios resumidos en el Capítulo 1.

El centro de la figura está ocupado por el recurso

tráfico común, las semillas, así como los posibles recursos

tráficos alternativos -fundamentalmente artrópodos-, de los

que dependen los tres grupos de animales considerados <ver

Newton 1972, Corbet y Southern 1977, Cramp y Simmons 1979,

Bernard 1983, Cramp 1988 para una descripción de las dietas

de las principales especies europeas de granívoros). El

efecto de dichos recursos sobre los patrones de distribución

y abundancia de los granívoros ha sido enfatizado por varios

autores (por ejemplo, Janzen 1971, Newton 1980, Brown et al.

1986, Price y Waser 1985, Angelstam et al. 1987, Sudd y

Franks 1987), aunque existen resultados que matizan e incluso

5



Objetivos. Modelo sistémico

contradicen esta idea (por ejemplo, Golley et al. 1975,

Buckley 1982, Wiens 1989b). Muchos de estos trabajos se basan

además en medidas indirectas de la abundancia de los

recursos, con lo que sus conclusiones son cuanto menos

cuestionables en algunos casos (Hutto 1990). De este modo, en

el presente trabajo se aborda el estudio de la distribución y

abundancia de semillas y artrópodos de manera directa y

exhaustiva a fin de comprobar hasta qué punto estos recursos

determinan o no la distribución de sus consumidores.

Figura 2.1 Modelo del sistema objeto de estudio.

6



Objetivos. Modelo sistémico

Si los distintas grupos de granívoros responden a la

distribución de su alimento, es posible que se observen

también relaciones negativas entre las abundancias de los

diferentes grupos (flechas dobles en la Figura 2.1> debidas a

la competencia por este recurso. Este proceso se ha

demostrado en las comunidades de granívoros desertícolas

mediante enfoques tanto descriptivos como experimentales <ver

revisiones de Brown y Davidson 1977, Brown et al. 1979,

Davidson et al. 1980, Brown et al. 1989), habiéndose

utilizado también para explicar los patrones observados en

otros medios naturales (por ejemplo, Pulliam y Brand 1975).

No obstante, para interpretar posibles relaciones negativas

entre consumidores como el resultado de la competencia por

los recursos tróficas se requiere que se den al menos dos

condiciones adicionales: a) la disponibilidad del recurso

común debe ser Baja en relación a los requerimientos de los

consumidores, y b> los consumidores deben explotar el recurso

de forma similar.

La primera condición parece cumplirse en algunas de las

comunidades naturales estudiadas (si no de forma continua, al

menos sí en años o penados críticos; Pulliam y Brand 1976),

aunque no tiene por qué ser cierta en medios tan artificiales

y recientes como son los cultivos cerealistas. Por un lado,

se trata de medios orientados por el hombre hacia la

producción de las máximas cantidades posibles de semillas

(ver Capítulo 1) y, por otro, las comunidades de animales que

7



Objetivos. Modelo sistémico

ocupan estos medios suelen ser versiones empobrecidas de las

que se encontraban en los medios naturales a los que los

cultivos sustituyeron. Esto último se debe a que el rápido

cambio de condiciones ambientales ligado al uso humano ha

actuado más como un filtro que dejó pasar a las especies

generalistas preadaptadas a medios naturales de

características similares, que como una presión evolutiva

capaz de modelar a los organismos que actualmente habitan los

cultivos (Wiens y Johnston 1977, rehería et al. 1988 y en

prep4. Es por tanto necesario estudiar detalladamente los

patrones de distribución y abundancia de los recursos

tróficas, así como obtener medidas del impacto sobre ellos de

cada grupo de granívoros, a fin de valorar hasta qué punto

esta primera condición es cierta en el medio estudiado.

La segunda condición, esto es, la explotación similar

del recurso por parte de sus consumidores, puede desgíasarse

en dos aspectos, el primero de ellos considerando la

heterogeneidad interna del recurso, y el segundo considerando

otra serie de factores no directamente relacionados con dicho

recurso pero que afectan a la capacidad de los consumidores

para acceder a él (círculo intermedio en la Figura 2.1). El

recurso semillas se halla compuesto por una serie de especies

que difieren en morfología y valor nutritivo (parte inferior

del círculo), dos variables que pueden propiciar su

utilización diferencial por parte de sus consumidores (ver,

por ejemplo, Díaz 1990 para las aves, Price 1983 para

E



Objetives. Modelo sistémico

roedores, y Davidson 1982 para hormigas granívoras). Los

datos disponibles, no obstante, sugieren amplios

solapamientos en los patrones de selección trófica de los

diferentes grupos de granívoros (por ejemplo, Brown et al.

1979, Kelrick et al. 1986), que dan lugar a dietas muy

similares, (ver referencias para las especies europeas

citadas más arriba), sobre todo entre las especies

generalistas que ocupan los cultivos. De este modo, las

semillas pueden considerarse como explotadas de forma similar

por los granívoros estudiados desde el punto de vista de la

heterogeneidad interna del recurso.

Los factores no directamente relacionados con el recurso

se representan en la parte superior de la Figura 2.1. Los

requerimientos fisiológicos se refieren a la capacidad

termoreguladora, movilidad y ritmos de actividad de cada

grupo de granívoros (Brown et al. 1979). Estos requerimientos

influyen sobre los patrones de distribución de estos animales

al imponer una mayor o menor dependencia de factores como la

estabilidad del suelo (necesidad de refugios estables para

roedores y hormigas, o nidos temporales para las aves) o la

estructura de la vegetación <detectabilidad de los recursos

en función de la cobertura vegetal, facilidades de termo e

higroregulación de los nidos y/o refugios, etc.). En cuanto

al riesgo de depredación, estudios recientes han demostrado

que este factor puede obligar a los consumidores a restringir

su actividad de búsqueda de alimento a ciertas épocas y/o

9



Objetivos. Modelo sistémico

localizaciones espaciales (por ejemplo, noches sin luna y/o

proximidad de arbustos para los roedores [Rotíer 1984, Brown

1988, Travers et al. 1988], o zonas despejadas para aves

granívoras [Lima et al. 1987, Lima 1990]).

Las grandes diferencias taxonómicas entre los tres

grupos de granívoros propician la exhibición de respuestas

peculiares por parte de cada uno de ellos a estas presiones

ambientales, en contra de lo que ocurre cuando se examinan

grupos de especies íntimamente relacionadas <Davidson et al.

1985, Brown et al. 1986>. Además, estas presiones, al igual

que la abundancia de alimento, varían en el espacio y en el

tiempo como consecuencia tanto de factores naturales

(estacionalidad) como del uso humano <parte externa de la

Figura 2.1). Este hecho tiene profundas implicaciones sobre

los patrones de uso de recursos comunes al originar

segregaciones espaciales y temporales entre los grupos de

consumidores, como ponen de manifiesto tanto estudios

teóricos (Levins 1979) como los resultados de varios trabajos

experimentales (ver Davidson et al. 1985 y referencias allí

dadas).

Resumiendo, los patrones de distribución y abundancia de

los animales granívoros en medios cerealistas pueden estar

influidos por factores tales como la abundancia de alimento,

el riesgo de depredación, los requerimientos fisiológicos, la

competencia con otros grupos, y la variabilidad espacial y

lo



Objetivos. Modelo sistérnico

temporal del medio. Estos factores no son necesariamente

excluyentes, y además pueden ejercer efectos diferenciales

sobre cada grupo de granívoros. Para analizar estos efectos y

su importancia relativa se han medido de forma simultánea las

abundancias de los tres grupos de granívoros, su impacto

sobre las semillas, la abundancia de éstas y de recursos

tróficos alternativos (artrópodos), y parámetros

estructurales del medio relacionados con los requerimientos

fisiológicos y el riesgo de depredación. Estas medidas se

tomaron siguiendo un diseño de muestreo que consideraba la

variabilidad espacial y temporal de las actividades humanas y

de factores ambientales como la estacionalidad climática y la

intensidad de iluminación lunar (Capítulos 3 y 4>. Tras una

descripción de las características estructurales <CapItulo 5>

y tróficas <Capitulo 6) del medio estudiado, se analizaron

los patrones de distribución y abundancia de cada grupo de

granívoros de forma independiente, sin considerar el efecto

de los otros dos (Capítulos 7, 8 y 9). El capítulo 8,

dedicado a las hormigas granívoras, resulta más extenso que

los dedicados a roedores (Capitulo 7) y aves (Capitulo 9)

debido a que los patrones de distribución y abundancia en el

área de estudio de estos dos últimos grupos han sido ya

extensamente descritos por Alcántara (1986) y Telleria et al.

(1988), respectivamente. Por último, se realizó un análisis

global de las interacciones entre grupos y con los distintas

factores bióticos y abióticos considerados (Capitulo 10).
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AREA DE ESTUDIO

3.1. Climatología

El trabajo de campo se llevó a cabo en los alrededores

de la ciudad de Sepúlveda, España central (41015’N, 3051’W).

El área de estudio, cuya altitud media es de 1000 m sobre el

nivel del mar, presenta un clima mediterráneo continental,

con veranos calurosos (20% de media en Julio y Agosto) e

inviernos fríos (1—2% de media en Enero), siendo frecuentes

las heladas desde Octubre a Mayo. Las temperaturas

registradas durante los días de muestreo se exponen en la

Tabla 3.1.

La precipitación media anual es de 610 mm, que se

distribuyen uniformemente a lo largo del año excepto en

verano, que es marcadamente seco (Ministerio de Agricultura

1987). Los años en que se realizó el estudio presentaron

valores de precipitación consistentes con este patrón

general, excepto por las condiciones excepcionalmente secas

del invierno de 1988—89 <Figura 3.1).
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flrea de estudio

Tabla 3.1. Temperaturas máxímas <TH). •ini.as <Tu) y medias (T; en
0C) de los días en que se

midieron las tasas de consumo de semillas <ver Capitulo 4). En invierno y primavera se

midieron mediante termómetros situados al nivel del suelo entre las bandejas 11 y 12 de cada

parecía <los datos mostrados son los valores medios de las tres medidas registradas -una por

cada parecía muestreada simultáneamente— en cada fecha; ver capitulo 4), Los valores

estivales para el área de estudio <5) se estimaron a partir de los registrados en la

estación de Linares de los Arroyos <L; situada a 30 km al noreste del área de estudio y a

911 . s.n.m.; Instituto nacional de Meteorología, datos inéditos) •ediante una serie de

ecuaciones de regresión calculadas a partir de los 24 pares de valores tomados en invierno y

2primavera <THSZLl5TML+6.OS, E zSS.O; T.s=O.9OTmL~l.TS, R2~87.4; TS=l.OSTLt2.79. R293.8>.

No se registraron precipitaciones ni cobertura de nubes en los días de muestreo.

FECHA DE
MUESTREO

6/VIII/SE

13/VIII/SS

22/VIII/ES

29/VIII/SE

PARCELAS
ESTUDIADAS

TM T

5 L

6,7,11 42.9 32.0

8,9,10 44.0 33.0

3,5,12 32.5 23.0

1,2,4 33.1 23.5

m

5 L

T

S L

9.5 12.5 26.2 22.3

10.8 14.0 27.5 23.5

5.4 8.0 19.1 15.5

9.9 13.0 22.0 18.3

18.0 10.0 —7.3 —2.5 5.3 3.7

13.3 7.5 —9.3 —5.5 2.0 1.0

17.7 9.5 —3.3 —3.0 7.0 3.2

12.3 9.5 1.0 —1.0 5.6 4.2

32.3 16.0

37.5 30.0

35.3 28.0

35.7 24.5

0.3 7.0 16.3 11.5

13.7 13.0 25.6 21.5

11.0 13.5 23.2 20.8

6.7 12.5 21.2 18.5

15/

24/

1/

8/

1 /89

1 /59

II /89

II /59

1,2,3

4,5,12

6,7,8

9,10,11

5/

13/

20/

27/

VI /89

VI /89

VI /89

VI /89

1,2,4

3,5,12

6,7,8

9,10,11
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É~rea de estudio

ligura 3.1. Patrones de precipitación en la estación meteorológica de Sepúlveda (valores

promedio pera 1955-1980; Ministerio de Agricultura 1987). Las precipitaciones exceden 1.

isoclina del 902 sólo un año de cada diez, y caen por debajo de la isoclina del 10% Con

igual frecuencia. Los datos correspondientes a los años de estudio fueron obtenidos del

Instituto Nacional de Meteorología (inéditos).

Valores medios — lacolinas del 10% y el 90% Observado para 1987-19k •
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~rea de estudio

3.2. Tipos de hábitat

El paisaje está dominado <70% del área de estudio> por

campos de cultivo de cebada y trigo, con algunas parcelas de

girasol en verano. Anthemis arvensis L. , Lolium rigidum

Gaudin, Polygonum aviculare L. y Suene vulgaris Garcke son

las especies principales de plantas arvenses. Entre los

campos de cultivo se encuentran das tipos principales de

hábitats no cultivados: parameras o eriales arbustivos (5%

del área de estudio), que presentan suelos secos y poco

desarrollados, y pastizales (15% del área de estudio), con

rs, suelos profundos y húmedos. Los primeros presentan elevadas

6 coberturas de vegetación leñosa <principalmente Thymus zygis
(0

L., Thymus mastichina L., Astragalus granatensis Lain.,

«9 Helianthemum spp., junto con las herbáceas Koeleria

vallesiana Gaudin, Leontodon taraxacoides Mérat y Aegilops

geniculata Roth), mientras que en los segundos predominan las

plantas herbáceas <fundamentalmente 2’rifolium campestre

Schreber, T. glomeratum L.,, T. arvense L., Vulpia myuros

Gmelin y Agrostis castellana Boiss. et Reut.) junto con

arbustos dispersos de Rosa spp. El resto del área de estudio

está ocupada por cultivos de chopo o álamo negro <Popuilus

nigra L.) a lo largo de los ríos (3%> y por pequeños pueblos

(4%). Para más información, ver Tellería et al. 1988 y Diaz

1991a.
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Área de estudio

3.3. Patrones de uso de la tierra

Tanto la fisionomía como la composición floristica de

los campos de cultivo cambian a lo largo del año, como

consecuencia de las labores derivadas del uso

están sometidos (labrado del suelo, siembra,

etc.) Estos cambios permiten definir tres tipos

temporales: mieses, o cultivos en fase de

rastrojos, entre el momento de la recolección y

labrado del terreno; y campos labrados, hasta la

de las semillas sembradas en ellos. La duración

para cada campo en particular y su localización

varían en función del tipo de ciclo de cultivo

campo esté sometido (año y vez, alternancia

girasol, etc.>. No obstante, las coberturas med

humano a que

recolección,

de hábitats

crecimiento;

el siguiente

germinación

de cada fase

en el tiempo

a que dicho

de cereal y

ias de estos

tres tipos de hábitat siguen un ciclo estacional

relativamente fijo (Figura 3.2), resultante de la

preponderancia del ciclo de cultivo de año y vez en el área

de estudio (Terán y Solé Sabarís 1978).

Por otro lado, tanto los cultivos como los hábitata no

cultivados se emplean para el pastoreo extensivo de ovejas

desde Mayo a Noviembre. Dentro de los cultivos, se usan

fundamentalmente los rastrojos, sobre todo tras la cosecha

del cereal (de hecho, no se pueden labrar los campos

inmediatamente después de la cosecha a fin de que las ovejas

puedan aprovechar el grano no recogido). La presión de

16



Área de estudio

pastoreo es de 1 a 1.5 cabezas por hectárea en pastizales y

rastrojos, y de 0.5 cabezas por hectárea en eriales

arbustivos <Ministerio de Agricultura 1980>.

Figura 3.2. Cambios de uso de la tierra durant, .1 periodo de estudio> basados en visitas

periódicas a las parcelas de estudio (ver Capitulo 4) en las que se anotaban los porcentajes

de cobertura de cada tipo de habitat, sumándose a continuación los resultados de las doce

parcelas. Los rectángulos Indican las fechas en que se realizaron los muestreos (ver texto

para más detalles). En la parte superior de la figura se indican las épocas en que se

realizan las principales labores agrícolas, según Ministerio de Agricultura (1982)> Telleria

et al. (1988), y gis propias observaciones. C y O indican girasol y cereal, respectivamente.

o mi
mi

35-i

30

~204

D

~15~

o

ci 10

si
o

labrado
siembra ~
cosecha EI~

M J JASO N DE EMA M J JA
1988111989

--‘~- Mieses ~+ Rastrojos -H— Labrados
-*— Eriales arbustivos *— Pastizales
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DiSEÑO DE MUESTREO Y VARIABLES CONSIDERADAS

4.1. Diseño de muestreo

Se establecieron doce parcelas de 400 x 400 m <16 ha>,

siguiendo los siguientes criterios: 1) fácil acceso a través

de carreteras o caminos; 2) características florísticas y

fisionómicas representativas del área de estudio (Telleria et

al. 1988>; y 3> diversidad de combinaciones de los tres tipos

principales de hábitat presentes en el área de estudio

<campos de cultivo, pastizales y eriales arbustivos; los

cultivos de chopo y los pueblos no se muestrearon debido a su

baja cobertura y al hecho de que su funcionamiento es

relativamente independiente del de los hábitats deforestados;

Tellería et al. 1988 y en prep.). La ubicación de las

parcelas dentro del área de estudio, así como la distribución

espacial de los tres tipos de hábitat en cada una de ellas,

puede verse en la Figura 4.1.

En cada parcela se situaron veintidós puntos de muestreo

(Figura 4.2), estratificados según la cobertura de los cinco

tipos de hábitat definidos <mieses, rastrojos, labrados,

pastizales y eriales arbustivos; ver Apéndice A). Dichos

puntos se ubicaron a distancias de 20 pasos <unos 18 m> a lo

largo de un transecto lineal. Sólo pudieron estudiarse

18



Diseño de muestreo y variables

simultáneamente tres parcelas por semana debido a

limitaciones logísticas, con lo que el muestreo completo de

las doce parcelas duraba un mes. El protocolo se repitió en

verano <Agosto—Septiembre de 1988, inmediatamente después de

la cosecha del cereal), invierno <Enero-Febrero de 1989> y

primavera (Junio de 1989>. Los puntos de muestreo no se

ubicaron exactamente en los mismos lugares en estos tres

periodos, pero sí en sus proximidades (dentro de un radio de

unos 10 rs).

Tanto las condiciones meteorológicas como el estado

fenológico de la vegetación fueron uniformes a lo largo de

cada periodo de muestreo; no obstante, la fase lunar, y por

tanto los niveles de iluminación nocturna, fueron cambiando

de semana en semana. Por ello se intentaron muestrear

simultáneamente grupos de tres parcelas en los que estuviesen

representados todos los tipos de hábitat <ver Apéndice A).

Cada noche de muestreo se clasificó como sin luz (luna nueva)

o con luz <resto de fases lunares, ya que no hubo nubosidad

nocturna durante los penados de estudio [Simonetti 19891>.
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Diseflo de muestreo y variables

Figura 4.1. situación de las doce parcelas en el área dc estudio, y distribución espacial de

los tres tipos principales de bábitata detorestados en cada una de ellas (relleno: eriales

arbustivos; punteado: pastizales; vacio: cultives). Escala 1:50000.
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Diseño de muestreo y variables

Figura 4.2. Esquema de la ubicación de los puntos de muestreo en cada parcele y de las

variables que en ellos se median.

ESTRUCTURADEL HABITAT

Parcela de 16 ha

SEMILLAS SUELO

VEGETACION

000$
ETACION

BANDEJAS CON SEMILLAS
TRAMPASRATONERAS
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Dise9io de muestreo y variables

4.2. Calendario de muestreo

42.1. Tasas de depredación de semillas

Se colocaron en cada punto de muestreo bandejas con

semillas (Figura 4.2) el primer día de cada semana de

muestreo, una destinada a medir el consumo de semillas por

parte de vertebrados y la otra por invertebrados (Mares y

Rosenzweig 1978 Abramsky 1983, Morton 1985). Las bandejas

para vertebrados consistían en una placa Petri de plástico (9

cm de diámetro) pegada en la parte superior de un vaso de

plástico de 12 cm de altura. Este vaso se enterraba 7 cm en

el suelo, quedando la bandeja elevada 5 cm sobre éste,

poniéndose además una banda adhesiva de 1.5 cm de anchura

justo bajo la placa Petri para impedir el acceso de las

hormigas (Morton 1985, y observación personal). Las bandejas

para invertebrados fueron también placas Petri de plástico

colocadas en el suelo, provistas de cuatro entradas opuestas

de 1.5 cm de anchura cortadas en el borde, y cubiertas por

una caja de malla de plástico de 1 cm para evitar

interferencias por parte de vertebrados granívoros <Andersen

y Asthon 1985).

En cada estación se pusieron 9 g de semillas de alpiste

(Phalaris canariensis L.> al anochecer, revisándose al

amanecer y al anochecer del segundo día, momento en el cual
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Diseño de muestreo y variables

eran retiradas. Las bandejas para vertebrados se dejaron una

noche más, retirándose al amanecer del día siguiente. Cuando

se aprecié consumo de semillas por vertebrados (que siempre

se alimentaron en las bandejas, dejando las cáscaras de las

semillas —y normalmente algunos excrementos— en ellas>, las

bandejas se rellenaron con otros 9 g de semillas,

recogiéndose los restos no consumidos en bolsas de plástico

etiquetadas. En el caso de los invertebrados, que no dejaron

restos visibles de su actividad, las semillas que quedaban en

las bandejas se recogían en todos los casos, sustituyéndose

por una nueva dosis de 9 g. Estos restos se secaban a

continuación al aire y se pesaban en el laboratorio <error

intrínsecoO.5 g) para determinar el peso de semillas

consumido. No se detectó consumo diurno de semillas

<atribuible a aves; ver Morton 1985), y los resultados de las

dos noches consecutivas (atribuibles a roedores) fueron muy

similares, con lo que los datos de cada una fueron

promediados para cada punto de muestreo.

4.2.2. Abundancia de roedores y especies presentes

Tras retirar las bandejas, se colocaron dos trampas

ratoneras en cada punto de muestreo para determinar la

especie de roedor que presumiblemente había consumido las

semillas ofrecidas, así como para obtener una estima de los
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Diseño de muestreo y variables

patrones de abundancia de estos animales <Figura 4.2>. Se

empleó este método por su mayor efectividad en la captura de

la especie de roedor granívoro más común en el área de

estudio, el Ratón de Campo Apodemus sylvaticus L. (Alcántara

1986, Telleria et al. 1987>. Las trampas actuaron durante dos

noches consecutivas, determinándose todos los animales

capturados a nivel de especie.

‘t2.3. Distancia al hormiguero más próximo

Se midió la distancia de cada bandeja al hormiguero más

próximo, buscando cuidadosamente en un radio de 10 m de las

bandejas (un estudio previo realizado en Junio de 1988 mostró

que las bandejas situadas a más de 10 m de un hormiguero no

eran visitadas en un periodo de 24 h; Diaz datos inéditos).

En algunos casos (14 de las 186 revisiones positivas), las

hormigas <siempre II. capitatus) estaban activas en el momento

de la revisión, con lo que el hormiguero se encontraba

fácilmente siguiendo a las obreras. En ninguno de estos casos

hubo otros hormigueros más próximos a la bandeja que el del

que procedían las obreras seguidas.
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42.4. Estructura del hábitat

Las horas de luz de los dos días de trampeo se emplearon

para caracterizar fisonómicamente el área en torno a los

puntos de muestreo. Esta caracterización se realizó a dos

escalas espaciales: paisaje y microhábitat. Cada punto de

muestreo se asígnó al tipo de hábitat en que estaba ubicado,

estimándose además las coberturas de ocho elementos

paisajísticos sobre un circulo de 25 rs de radio centrado en

las bandejas/trampas ratoneras <Apéndice B). La

caracterización a escala de microbábitat se realizo mediante

la estima de una serie de variables fisionómicas en un

circulo de 1 m2 centrado en las bandejas/trampas (ver Figura

4.2 y Apéndice B>. Para ello se estimaron visualmente las

coberturas de suelo desnudo, piedras, hojarasca, caméfitos

<pequeños arbustos de menos de 5 cm de altura,

fundamentalmente Thyrnus zygis y Helianthemum spp. >, arbustos

(de más de 5 cm de altura y con suficiente espacio bajo su

copa para permitir los movimientos de los roedores;

fundamentalmente Astragalus granatensis, Thymus inastichina y

Rosa spp.), plantas herbáceas, y musgos y líquenes,

estimándose también la altura máxima y media de la vegetación

(Duesert y Sughart 1978>.
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4.2.5. Abundancia de alimento

4.2.5.1. Semillas

Una vez finalizado el trampeo, se midieron las

abundancias de semillas y frutos en el suelo y la vegetación

(Figura 4.2). Las muestras de suelo se tomaron a 50 cm de las

bandejas en la dirección del transecto, presionando dentro

del suelo hasta 1 cm de profundidad dos bastidores metálicos

contiguos de 3.8 x 3.8 cm (¡‘rice y Reichmann 1987). El suelo

recogido con los dos bastidores se junté en bolsas de

plástico etiquetadas. A continuación las muestras se secaban

al aire en el laboratorio durante un mes, y se lavaban a

través de cedazos de 4, 2, 1 y 0.6 mm de luz de malla tras

tratarlas con una mezcla dispersante del suelo (5 g de

bicarbonato de sodio, 10 g de hexametafosfato de sodio y 200

3
cm de agua por cada 100 g de suelo; Carretero 1977). Las

semillas y frutos retenidos se contaron a continuación con la

ayuda de una lupa binocular. Las muestras de vegetación se

tomaron cortando cuidadosamente todas las plantas con

semillas situadas en un cuadrado de 20 x 20 cm situado a 15

cm de las bandejas, de nuevo en la dirección del transecto.

Todos los frutos y semillas maduros presentes fueron a

continuación contados en el laboratorio.
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4.2.5.2. Artrópodos

La disponibilidad de artrópodos se midió mediante

conteos directos (Cooper y Whitmore 1990) realizados sobre

bastidores de madera de 0.25 x 0.25 m (Diaz y Carrascal

1991>, situados alternativamente a derecha e izquierda de las

bandejas/trampas <Figura 4.2>. A las 22 muestras por parcela

así tomadas se añadieron ocho adicionales, también

estratificadas según las coberturas de los cinco tipos de

hábitat y separadas 20 pasos según un transecto lineal. Se

anotaban los artrópodos localizados en el interior del

bastidor durante un minuto de búsqueda en el suelo y la

vegetación, así como los que salían de él al situarlo en el

suelo. Los animales localizados se asignaron visualmente tras

un periodo de entrenamiento a clases de longitud de 3 mm,

desestimando los de longitud inferior a 1 mm, y se

determinaron al nivel taxonómico más bajo posible

(normalmente orden o familia). Los conteos se realizaron

durante la mañana en primavera, primeras horas de la mañana y

últimas de la tarde en verano, y en las horas centrales del

día en invierno, a fin de hacer coincidir los censos con los

periodos de máxima actividad de la comunidad de artrópodos.

Se tomó además la temperatura a nivel del suelo en cada

conteo de 1 minuto, suspendiendo el censo temporalmente si

bajaba de 5-60C <invierno) o subía de 40 <primavera y

verano).
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42.6. Abundancia de hormigueros

Los hormigueros se censaron en Agosto de 1988 y 1989

mediante el conteo de los nidos activos presentes en 30

transectos lineales de 50 x 1 m por parcela (Levieux 1969,

1972), estratificados en función de las coberturas de los

cinco tipos de hábitat previamente definidos (Tabla 4.1>. El

trabajo de campo se llevó a cabo inmediatamente después de la

cosecha del cereal a fin de maximizar la detectabilidad de

los hormigueros en los cultivos (los nidos situados en los

escasos campos de girasol, así como en rastrojos y labrados,

se localizaban fácilmente, ya que la cobertura de vegetación

a nivel del suelo es muy escasa en estos cultivos). Los

censos se realizaron en las primeras horas de la mañana y

últimas de la tarde (periodos ambos de elevada actividad de

búsqueda de alimento fuera del nido; Acosta et al. 1985, y

observaciones personales) siempre que fue posible, a fin de

identificar la especie a que pertenecían los hormigueros

localizados. Cuando no se encontraron obreras buscando

alimento, los hormigueros se consideraron activos si había

restos recientes de semillas en los domos que rodean las

entradas de los nidos. Los transectos no se ubicaron en los

mismos lugares en ambos años de estudio, aunque si en zonas

próximas (dentro de un radio de unos 30 m>.
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Tabla 4.1. Ni~ero de transectos de 50 z 1 u, realizados para el estudio de los patrones de

ubicación de los hormigueros de hormigas granívoras, según todas las posible combinaciones

de tipo de hábitat, parcela y alio de estudio. Se dan separadamente el n~ero de transectos

en que se midieron variables fisionósicas a escala de microhábitat y paisaje (>4), y sólo a

escala de paisaje (~. en torno a los hormigueros localizados en ellos (ver texto).

parcela año

01 1988

1989

02 1988

1989

03 1988

1989

04 1988

1989

05 1988

1989

06 1988

1989

07 1988

1989

08 1988

1989

09 1988

1989

10 1988

1989

11 1988

1989

12 1988
1989

ERIALES

— — — 12 6
— — — 10 5

4 2
4 2

2 1
2 1

8 4 12
8 4 12

20 10 30
20 10 30

8 4 12
10 5 15

20 10 30
10 10 20

2 1 3
2 1 3

2 1 3
2 1 3

4 2 6
4 2 6

PASTIZALES CULTIVOS

P M T P M T P 14 T

18 8 4 12

15 10 5 15
— — 6 16 8 24
— — 6 16 8 24

3 18 9 27
3 18 9 27

— 12 6 18
— 12 6 18

— — — 12 6 18
— — — 10 5 15

2 1 3 16 8 24
2 1 3 16 8 24

12 6 18 8 4 12
12 6 18 8 4 12

10 5 15 8 4 12
8 4 12 10 5 15

18 9 27 2 1 3
18 9 27 2 1 3

4 2 6 12 6 18
4 2 6 12 6 18
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Los puntos en que se ubicaban los hormigueros

encontrados se caracterizaron a dos escalas espaciales:

paisaje y microhábitat. Los transectos se situaron de forma

que, siempre que fuese posible, formasen dos lineas continuas

a través de cada parcela censada, ambas estratificadas <ver

más arriba). Una de ellas incluía 20 transectos y la otra los

10 restantes. Cada transecto se asigné a la parcela y tipo de

hábitat en que fue realizado <Tabla 4.1), y todos los nidos

localizados se caracterizaron mediante la estima de las

coberturas de seis elementos paisajísticos en un radio de 25

ni (ver 4.2.3; los tres estados fenológicos de los cultivos se

agruparon dadas las bajas densidades de hormigueros

encontradas en este tipo de hábitat>. Los hormigueros

localizados en las líneas de 10 transectos se caracterizaron

además a la escala espacial de microhábitat mediante la

estima de una serie de variables fisionómicas sobre un

círculo de 1 ni
2 centrado en la entrada del hormiguero <ver

4.2.3). Dado que estas variables fueron las mismas que las

que se usaron para caracterizar la localización de las

bandejas/trampas ratoneras, los datos obtenidos en el

muestreo realizado en el verano de 1988 se usaron como

controles, representativos de las condiciones medias del área

de estudio, con los que comparar las características

diferenciales de los lugares de ubicación de los hormigueros.
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4.2.7. Abundancia de aves

Se realizaron censos de las aves presentes en las doce

parcelas de 400 x 400 m, tres por parcela durante el muestreo

de verano, cinco en el de invierno, y dos en el de primavera.

El número de repeticiones trató de compensar en lo posible la

agregabilidad y/o vagilidad de las poblaciones de aves en

cada época del año. En cada censo se recorría toda la parcela

siguiendo un transecto cuadrangular, de forma que fuesen

levantadas todas las aves que ocupaban la parcela en el

momento del censo (Tellería et al. 1988>. Se anotó el número

de aves observadas de cada especie y el tipo de hábitat que

ocupaban cuando fueron levantadas en cada parcela y censo.
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ESTRUCTURADEL HABITAT

Los patrones de covariación de las variables

fisionómicas se exploraron mediante la realización de un

análisis de componentes principales con los datos

primaverales (época de máximo desarrollo de la vegetación>,

calculando a continuación las coordenadas de los puntos de

muestreo estivales e invernales en los factores obtenidos

(Capen 1981). Las coberturas fueron normalizadas mediante la

transformación arcoseno, mientras que la altura media de la

vegetación se transformó logarítmicamente <Sokal y Rohlf

1981>. Los dos primeros factores obtenidos representan dos

gradientes multivariantes de las características del hábitat

que reflejan factores potencialmente importantes para los

granívoros de medios cerealistas <ver Capitulo 1). El primer

factor representa un gradiente de biomasa vegetal, mientras

que el segundo se puede interpretar como un gradiente de

intensidad de uso humano. Este segundo factor se correlaciona

positivamente con las características típicas de los eriales

arbustivos (no cultivados y escasamente pastados), tales como

suelos pedregosos y elevadas coberturas de caméfitos, musgos

y líquenes, y negativamente con aquéllas que describen los

labrados y rastrojos (cultivados e intensamente pastoreados,

y caracterizados por elevadas coberturas de suelo desnudo y

hojarasca>. La cobertura de arbustos no se correlacionó

significativamente con ninguno de estos dos gradientes (Tabla

5.1>. No obstante, y en vista de que numerosos estudios
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demuestran el fuerte efecto que tiene la cobertura de

arbustos sobre los patrones de uso del espacio de los

animales que habitan medios deforestados (por ejemplo,

Parmenter y MacHahon 1983, Wiens 1985, Rissing 1988>, esta

variable se utilizó de manera independiente en todos los

análisis. Los resultados obtenidos en los muestreos de verano

e invierno se resumen en la Figura 5.2.

Tabla 5.1. Coeficientes de correlación entre las variables fisionóeicas y los dos pri.eros

factores obtenidos en el Análisis de Componentes Principales de la estructura del hábitat.

VARIABLE PC 1 Pc II

cobertura de piedras —0.18~ 0.74

cobertura de suelo desnudo ~0.81fl,# -0.40

cobertura de herbáceas 0.94*** -0.07

cobertura de caméfitos —0.01 0.77***

cobertura de arbustos —0.01 0.12

cobertura de hojarasca ~

cobertura de musgo y líquenes 0.23** 0.71

altura media de la vegetación 0.87*** —0.16w

autovalor 2.63 2.03

% varianza 32.96 25.35

* ** P<0.01; . P<0.001. gl= 263.
P<0.05;
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Figura 5.1. Coordenadas medias en primavera (j 2 errores estandard; ver Apéndice A para los

tamafios de muestra) de los cinco tipos de hábitat en el plano definido por los componentes

principales 1 y 2 resultantes del análisis de las variables fisionómicas. Se muestra también

el porcentaje de la varianza explicado y las variables significativamente correlacionadas

<para p<O.OOi) con cada componente principal.
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Estructura del hábitat

Figura 5.2. valores medios de las características 1isionómicas para los cinco tipos de

hábitat y el conjunto del área de estudio en verano e invierno (barras y símbolos vacíos y

llenos, respectivamente; las barras punteadas corresponden a la cobertura primaveral de

arbustos), Las líneas verticales representan dos errores estandard (ver Apéndice A para los

tamaños de muestra). Los valores de la 7 se refieren a los resultados de los anélisis de la

varianza (gl’4,259; p<<<O.OOl) realizados para analizar las diferencias entre hábitats para

cada época.
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PATRONES DE DISTRIBUCION ESPACIAL Y TEMPORAL DE LA

ABUNDANCIA DE RECURSOSTROFICOS

6.1. Semillas

6.1.1.. Patrones de abundancia

Las abundancias medias de semillas fueron mayores en el

suelo que en la vegetación en todos los hábitats y épocas

(prueba de la t para datos emparejados, transformados

logarítmicamente, p<0.01 [Sokal y Rohlf 1981]; ver Figura

6.1>, excepto en las mieses en verano, donde las diferencias

no fueron significativas (t210.361; p>O.O5>. Los análisis de

la varianza de clasificación doble (datos transformados

logarítmicamente) para cada localización de las semillas

mostraron fuertes efectos <p«<O.OOl) de ambos factores

(hábitat y época), así como de su interacción, excepto en el

caso del efecto de la época del año sobre la abundancia de

semillas en el suelo, que sólo fue marginalmente

significativo (F2777=2.73, pO.Q66>. La abundancia de

semillas fue máxima en verano y mínima en primavera tanto en

el suelo como en la vegetación. Las máximas abundancias se

encontraron en los pastizales en verano (tanto en el suelo

como en la vegetación), mientras que las mínimas aparecieron

en las campos labrados y mieses en las tres épocas del año.

Eriales arbustivos y rastrojos presentaron abundancias

intermedias, aunque más próximas a las de pastizales que a

las de mieses y labrados <Fig. 6.1).
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b,c,d

Figura 6.1. valores medios (.error estándar> del n<nero de semillas según época del año

(barras vacias: verano; barras llenas: invierno: barras punteadas: primavera>, tipo de

hábitat (¡Rl: eriales arbustivos; PU: pastizales~ MII: mieses: MS: rastrojos; LAB:

labrados; TOT: conjunto del área de estudio), y localización (vegetación o capa superficial

del suelo). Las medias que comparten las mismas letras no difirieron significativamente

entre ellas (pruebas de ?ukey para cada localización de las semillas, realizadas sobre datos

transformados logarituicamente). Ver Apéndice A para los tamaños de muestra.
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Distribución y abundancia de recursos tróficos

Los resultados obtenidos se encuentran dentro del rango

de variación de los tamaños del banco de semillas en los

tipos de hábitat estudiados. Así, las abundancias de semillas

medidas en la capa superficial del suelo (1 cm) en cultivos

cerealistas variaron entre 320 y 4890 semillas

<resultados de siete estudios realizados en Europa y Canadá;

Cavers y Benoit 1989. Las densidades medias tabuladas en esta

revisión se dividieron por el espesor de la capa de suelo

muestreada —normalmente 15 cm— para obtener las densidades en

la capa superficial del suelo. Esta corrección se basa en la

comprobada distribución uniforme en profundidad de las

semillas en suelos roturados periódicamente; Roberts 1981>.

Las abundancias medidas en pastizales variaron entre 406 y

31344 semillas m2 (datos de 19 estudios realizados en

Norteamérica, Europa, Japón y Tasmania; Rice 1989. No se

aplicó ningún factor de corrección para el espesor de suelo

muestreado dado que en suelos estables las semillas tienden a

acumularse en superficie; Roberts 1981>. No se encontraron

datos sobre medios comparables a los eriales arbustivos

estudiados en este trabajo, aunque sus menores densidades con

respecto a los pastizales parecen ajustarse a la relación

inversa entre el tamaño del banco de semillas y la edad

dentro de la sucesión ecológica (Thompson 1978>.
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6.h2. Composición taxonómica

las semillas encontradas en el suelo y en la vegetación

se determinaron hasta el nivel taxonómico más detallado

posible con la ayuda de una colección de comparación

realizada en el área de estudio. Se encontraron semillas de

un total de 270 morfoespecies de 34 familias (33 más

indeterminadas), 243 de las cuales (90%> se determinaron

hasta el nivel de familia, 217 <88.4%) a nivel de género, y

184 (68.1%) a nivel de especie, quedando 27 (10%) sin

identificar <Apéndice C). La distribución de abundancias por

familias según hábitats, éj,ocas del año y localización de las

semillas se detalla en la Tabla 6.1. Las semillas de

Gramíneas y Leguminosas fueron dominantes en los hábitats no

cultivados en todas las épocas del año, constituyendo entre

el 40 y el 70% de las semillas del suelo y entre el 42 y el

76% de las de la vegetación <ver Roberts 1981, Rice 1989>. En

los cultivos estos porcentajes variaron entre el 1 y el 46%

de las semillas del suelo y el 1 y el 100% de las de la

vegetación, siendo también importantes las semillas de

Poligonáceas (5-44% y 0—19% en suelo y vegetación,

respectivamente), y ocasionalmente las de Borragináceas <72%

de las semillas del suelo en mieses durante el verano> y las

de Compuestas. Estas cinco familias, junto con Cariofiláceas

y Portulacáceas, constituyeron entre el 59 y el 96% de las

semillas del suelo y entre el 64 y el 100% de las de la

vegetación en todos los hábitats y épocas del año.
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6.1Á3. Composición nutritiva y contenido energético

Los pesos medios de cada especie de semilla se estimaron

midiendo semillas intactas y secadas al aire, tomadas al azar

de las muestras de suelo y vegetación. Siempre que fue

posible se pesaron al menos diez semillas de cada

morfoespecie, individualmente o en grupos de cinco a diez,

con una balanza electrónica (error intrínseco: 0.1 mg>. Se

midieron semillas completas, eliminándose sólo las cubiertas

muy desarrolladas (por ejemplo, en Sanguisorba minor o

Xanthium spinosum) y las estructuras anejas tales como pelos

largos <el vilano de las Compuestas> o ganchos y aristas

(Gramíneas, cubierta seminal de Ranunculus arvensis, etc.>.

La composición nutritiva y el contenido energético

medios de las semillas según familias de plantas se

obtuvieron de la bibliografía. Los porcentajes de agua,

cenizas, proteínas y grasas se tomaron de Earle y Jones

<1962>. Los porcentajes de hidratos de carbono se calcularon

restando de cien los porcentajes de agua, cenizas, proteínas

y grasas (Becker 1961, Díaz 1990). El contenido energético se

calculó usando los valores: grasas: 38.94 kJ/g; proteínas e

hidratos de carbono: 17.17 kJ/g <Glúck 1985, Díaz 1990).

Estos cálculos se realizaron para cada muestra de semillas

tabulada en Earle y Jones <1962>, promediando a continuación

los resultados según familias de plantas (Figura 6.2>. Los
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valores obtenidos fueron muy parecidos a los encontrados en

dos estudios independientes de los contenidos energéticos de

las semillas de varias familias de plantas (Kendeigh y West

1965, Cummins y Wuycheck 1971; ver Figura 6.2B>, apoyando la

validez de los resultados obtenidos y permitiéndonos emplear

los valores dados por Cummins y Wuycheck (1971> para una

familia adicional, las Juncáceas.

A partir de estos datos, se calculó la abundancia media

de energía por unidad de superficie multiplicando las

densidades medias de cada especie de semilla por sus pesos

frescos medios, sumando los resultados para cada familia,

después multiplicando estos pesos por el contenido energético

medio de cada familia tras corregir para el contenido medio

en agua, y sumando por último los valores obtenidos según

hábitats, épocas del año y localizaciones de las semillas

(suelo o vegetación). Los pesos de las semillas no

identificadas, junto con aquéllas pertenecientes a familias

para las que no se encontró información acerca de sus

contenidos energéticos (Ambrosianaceae, Cistaceae,

Geraniaceae, Polygalaceae, y Primulaceae; ver Figura 6.2>, se

transformaron en unidades energéticas multiplicándolos por

los valores medios del contenido en agua y energía de dos

familias adicionales, presentes en el área de estudio pero no

detectadas en las muestras de suuelo y vegetación (Liliaceae

y Verbenaceae; ver Figura 6.2 y Apéndice C>. Estas semillas

comprendieron entre el 0% (mieses en verano en el suelo, y

42



Distribución y abundancia de recursos tráficos

cultivos en general en la vegetación) y el 22—31% <eriales

arbustivos en primavera e invierno, en el suelo y en la

vegetación, respectivamente> de las semillas encontradas

(Tabla 6.1>. Por otro lado, las siete familias más comunes

representaron un elevado porcentaje de las semillas

encontradas en todos los hábitats, épocas del año y

localizaciones (ver más arriba>, estando su valor nutritivo

extensamente documentado en la bibliografía consultada

<Figura 6.2>.

Las cantidades estimadas de energía en forma de semillas

fueron del orden de los ~ kJ/1O ha <i02 kJ/m2> en todos los

hábitats , épocas del año, y localizaciones de las semillas

(Figura 6.3>. Estos valores oscilaron en la vegetación entre

los 6.9 x ío~ kJ/10 ha de los pastizales en verano y los O x

kJ/1O ha de mieses y labrados en invierno. Las cantidades

en el suelo variaron entre los 4.4 x ío~ kJ/1O ha de los

pastizales en verano y los 0.1 de las mieses en primavera.

Estos patrones fueron en general diferentes de los mostrados

por las abundancias numéricas de semillas (coeficientes de

correlación de orden de Spearman, p<O.05 para suelo y

vegetación en primavera, p>O.OS en el resto de las casos; n5

tipos de hábitat), aunque se mantuvo la preponderancia de los

medios no cultivados y los rastrojos, y las bajas abundancias

de semillas mostradas por mieses y labrados.
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Figura 6.2. Gomposicián nutritiva (A> y contenido energético (E) medios de las semillas de

las familias de plantas presentes en el área de estudio (E. Pangua en prep., y observaciones

personales). Las lineas verticales y loe números representan los rangos de valores obtenidos

y el número de muestras de semillas para cada familia tabuladas en larle y Jones (1962)1

respectivamente (ver texto para más detalles), Abreviaturas como en el Apéndice C.
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Figura L3. Cantidades medias estimadas de energía en forma de semillas según medios, épocas

del año y localización (Barras vacias: mielo; barras punteadas: vegetación).
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6.2. Artr6podos

62-i. Patrones de abundancia

Las temperaturas medias registradas a nivel del suelo

durante los censos de artrópodos y sus rangos de variación

fueron de 25.8±5.2 <13—39.6), 13.2±4-6 (6.5—27) y 26.5±3.9

(14.5~4O)OC en verano, invierno y primavera, respectivamente.

Las abundancias medias de artrópodos variaron entre los 77.21

por metro cuadrado medidos en los pastizales en primavera y

los 09 de los labrados en invierno (Figura 6.4>. Un análisis

de la varianza de clasificación doble sobre datos

transformados logaritmicamente mostró efectos altamente

significativos (p«O.OO1) de ambos factores, así como de su

interacción. La abundancia de artrópodos fue mucho menor en

invierno que en primavera y verano <en torno a un orden de

magnitud inferior>, mientras que las diferencias entre estas

dos últimas estaciones fueron de un factor de tres en favor

de la primavera. Con respecto a las distribuciones según

hábitats, los medios no cultivados mostraron en general

abundancias mayores que los cultivos, aunque las diferencias

no fueron significativas en invierno. Los pastizales y

eriales arbustivos no difirieron en sus abundancias de

artrópodos en ninguna época, siendo los valores mostrados por

las mieses comparables a las mostradas por los eriales. Por

último, los labrados fueron los medios más pobres en

artrópodos en todas las épocas del año (prueba de Tukey sobre

datos transformados logaritmicamente; ver Figura 6.4>.
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rigura 6.4. Valores medios (terror estándar) de las abundancias de artrópodos según época

del año (barras vacias: verano; barras llenas: invierno: barras punteadas: primavera) y tipo

de hábitat. Las medias que comparten las mismas letras no difirieron significativamente

entre ellas <prueba de Tukey sobre datos transformados logarltaicaaente) -
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6.2.2. Composición taxonómica

Los artrópodos detectados se agruparon según siete

categorías: Arañas, que incluyó fundamentalmente Araneae, y

algunos Opilionidae y Oribatidae; Hormigas obreras

(Hymenoptera Formicoidea); Hemípteros, tanto Homópteros como

Heterópteros; Coleópteros adultos; Ortópteros, fundamental-

mente Acrídidos; Larvas, fundamentalmente de lepidópteros, y

alguna ocasional de coleóptero; e Insectos Voladores, que

incluyó Neurópteros, Dípteros, Himenópteros no Formícidos, y

Lepidópteros adultos. Las abundancias de cada uno de estos

grupos según medios y épocas del año se detallan en la Tabla

6-2. Durante el verano y la primavera, las hormigas fueron el

grupo numéricamente dominante, con porcentajes que oscilaron

entre el 76% en los eriales arbustivos en primavera y el 17%

en los rastrojos en verano. Los géneros principales fueron

Hessor y Crema togaster en eriales, Tetramorium y Tapinoma en

pastizales, y Cataglyphys y Proforrnica en cultivos,

coincidiendo con datos previos del área de estudio (Serrano y

Zorrilla, datos inéditos>. Las arañas fueron el grupo

dominante en invierno, constituyendo el 44, 38 y 50% de los

artrópodos detectados en eriales, pastizales y labrados,

respectivamente. Otros grupos importantes fueron los

Hemípteros <fundamentalmente PhiZaenus spumarius) en

primavera y verano, las larvas en invierno, y los coleópteros

en las mieses invernales.
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623. Contenido energético

Los pesos secos de los artrópodos censados se estimaron

usando las ecuaciones desarrolladas por Díaz y Díaz (1990>

para calcular dichos pesos a partir de la longitud total sin

apéndices. De este modo se calculó el peso seco medio según

grupos y clases de longitud de 3 mm <usando como valor de

longitud total las marcas de clase), multiplicando a

continuación el número de artrópodos de cada muestra que

pertenecían a estos grupos y clases de longitud por los

valores obtenidos. Para los insectos voladores se utilizó la

ecuación desarrollada para dípteros, y los pesos de todos los

hemípteros se calcularon con la ecuación desarrollada para

heterópteros. Este factor, junto con el carácter aproximativo

de las ecuaciones y el hecho de que algunos de los ejemplares

detectados pertenecieran a clases de longitud superiores a

los rangos cubiertos por ellas, hace que los resultados

obtenidos deban considerarse como estimas del orden de

magnitud de las biomasas de artrópodos y su distribución

espacial y temporal, no como cálculos precisos de dichas

biomasas.

A partir de los resultados obtenidos se calcularon los

pesos medios de artrópodos por unidad de superficie para cada

tipo de hábitat en cada época del año. Los valores obtenidos

se transformaron a continuación en unidades energéticas

usando la equivalencia: 1 g de peso seco=23 kJ (Calver y
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Wooller 1982). Los resultados obtenidos se muestran en la

Figura 6.5.

Figura O• 5. Cantidades mediaa estimadas de energía en forma de artrópodos según medios y

épocas del año (barras vacias: verano; barras llenas: invierno; barras punteadas:

primavera). Se muestran también los valores medios para el conjunto del área de estudio en

cada época del año.
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Las cantidades estimadas de energía en forma de

artrópodos fueron del orden de los io~—io~ kJ/1O ha (10

kJIm2>, es decir, dos órdenes de magnitud inferiores a las

encontradas en forma de semillas (Figura 6.3>. Estos valores

fueron mínimos en invierno, sobre todo en los labrados,

mieses y eriales (1.0, 1.7 y 1.8 x íO~ kJ/1O ha,

respectivamente), y máximos en los medios no cultivados en

primavera <7.3 y 6.9 x íO~ kJ/10 ha para pastizales y

eriales, respectivamente). Estos patrones espaciales de

distribución no se correlacionaron significativamente con los

encontrados para el número de artrópodos por unidad de

superficie (coeficientes de correlación de orden de Spearman,

r
5=0.9, 0.7 y 0.8 para verano, invierno y primavera;

O.l
6>p>O.OS; n=5 tipos de hábitat>, aunque fueron en general

similares: elevadas abundancias en los medios no cultivados,

seguidos por mieses y rastrojos, y muy bajas abundancias en

labrados.
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PATRONES ESPACIALES Y TEMPORALESDE LA ABUNDANCIA DE

ROEDORESY DE SUS TASAS DE DEPREDACION DE SEMILLAS.

EFECTOS DE LA ESTRUCTURA DEL HABITAT, LA

DISPONIBILIDAD DE SEMILLAS, Y EL RIESGO DE

DEPREDACION

7.1. Introducción

Los patrones de depredación de semillas por parte de los

roedores han sido intensamente estudiados en los últimos

años, centrándose fundamentalmente en las especies

desertícolas de prácticamente todo el mundo (Brown et al.

1975, Mares y Rosenzweig 1978, Abramsky 1983, Morton 1985>.

Los resultados de estos primeros estudios descriptivos

sirvieron como estímulo para la realización de una serie de

experimentos que intentaron analizar los factores causales

que daban lugar a los patrones observados (Kotler 1984, Price

y Waser 1985, Brown 1988, Travers et al. 1988>. La base

conceptual para el diseño de estos experimentos fue la teoría

de optimización de la búsqueda de alimento (Optimal Foraging

Theorr Pyke et al. 1977, Krebs 1978), que predice que los

organismos móviles deben explotar preferentemente los

mícrohábitats en los que puedan obtener la máxima eficacia en

la búsqueda de alimento. Esta eficacia depende de la relación

entre la cantidad de energía o nutrientes obtenidos y los

costos derivados del riesgo de depredación y la pérdida de

oportunidades de realizar otras actividades asociadas a la
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búsqueda de alimento (Brown 1988). Los diseños experimentales

consistían generalmente en la modificación de una o más

características del hábitat relacionadas con las ganancias o

los riesgos, comparando a continuación las respuestas de los

roedores con las predicciones de la teoría- De esta manera,

se ha demostrado que los patrones de búsqueda de alimento por

parte de los roedores granívoros se hallan fuertemente

influidos por la disponibilidad de semillas (Price y Waser

1985), la cobertura de arbustos (Brown 1988> y la intensidad

de iluminación lunar (Kotler 1984, Travers et al. 1988), a

través de su efecto sobre las tasas de ingestión de alimento

y sobre el riesgo de depredación, respectivamente <ver

revisión de Simonetti 1989>.

Todos estos estudios han sido realizados en hábitats

relativamente estables y poco afectados por el uso humano,

tales como desiertos y praderas áridas, con lo que en ninguno

de ellos se analizan los efectos potenciales derivados de

dicho uso y de la estabilidad del sustrato. El primer aspecto

ha sido estudiado recientemente por Simonetti (1989) en

formaciones de matorral del centro de Chile, encontrando que

las modificaciones del paisaje debidas al uso humano tenían

un fuerte efecto en los patrones de uso de los diferentes

microhábitats por parte de los roedores. El segundo aspecto,

sin embargo, ha recibido mucha menos atención, a pesar de su

importancia potencial para animales que, como los roedores,

se hallan ligados a refugios subterráneos estables (Brown et
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al. 1979, Taylor 1988>. Algunos estudios realizados en

ecosistemas agrícolas demuestran una fuerte asociación de los

roedores granívoros con áreas no cultivadas tales como setos

(Yahner 1982, 1983> o habitaciones humanas (Ryszkowski 1982),

a lo largo de todo el año o en épocas determinadas. El diseño

de estos estudios, sin embargo, no permite el análisis de los

factores que causaban estas asociaciones, ya que no se medían

simultáneamente otras variables relevantes tales como la

disponibilidad de alimento o el riesgo de depredación, y

además no se obtenían generalmente medidas adecuadas de la

actividad de búsqueda de alimento de los roedores.

En este estudio se tratan de investigar los efectos de

la disponibilidad de alimento, la estructura del hábitat y el

riesgo de depredación sobre los patrones de depredación de

semillas por parte de los roedores. Para ello se midieron las

tasas de depredación de semillas y una serie de variables del

hábitat en una zona de cultivos del centro de España,

siguiendo un diseño de muestreo que consideraba la

variabilidad espacial y temporal de las actividades humanas

(labrado, cosecha y pastoreo) y de los factores ambientales

(intensidad de iluminación lunar y estacionalidad). La

información recogida se analizó mediante regresiones

múltiples por pasos, un método que permite estimar el efecto

relativo de cada factor sobre los patrones de uso del hábitat

por parte de los roedores.
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7.2. Análisis de los datos

Las tasas de depredación de semillas se estandarizaron a

g/bandeja/12 h (Mares y Rosenzweig 1978, Morton 1985), y a

continuación se transformaron logarítmicamente. Las

relaciones entre tasas de depredación y características del

hábitat se exploraron mediante correlaciones de orden de

Spearman. Este método, no obstante, no muestra las

importancias relativas de cada variable sobre los patrones de

búsqueda de alimento observados. Por ello, se realizó un

análisis de regresión múltiple por pasos utilizando como base

de datos los valores medios de las tasas de depredación

(variable dependiente> y de las variables fisionómicas y de

disponibilidad de semillas calculados para el conjunto de

puntos de muestreo correspondientes a cada tipo de hábitat en

cada parcela. Estos análisis se realizaron sobre la

información recogida en verano de 1988 e invierno de 1989

<ver Capítulo 4>. Los datos primaverales <Junio de 1989)

fueron demasiado escasos para permitir un estudio detallado.

7.3. Resultados

7.3.1. flbundancia de roedores y especies presentes

Se capturaron 25 roedores en verano <2 Mus spretus

Lataste, 14 Apodemus sy.Zvaticus L. y 9 Microtus arvalis

Pallas) y 33 en invierno <2 U. spretus y 31 A. sylvaticus>.

Ninguno de los Microtus capturado estaba asociado con
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bandejas depredadas, como era de esperar debido a su dieta

fundamentalmente herbívora (Corbet y Southern 1977, Díaz

datos inéditos), con lo que los indices de abundancia de

roedores granívoros se calcularon usando sólo las capturas de

Apodemus y Mus. El éxito global de captura fue de 2.32

roedores/lOO trampas—noche, aunque se encontraron diferencias

significativas entre épocas del af¶o y hábitats, así como una

interacción marginalmente significativa entre ambos factores

<Tabla 7.1>. Las abundancias de roedores en los diferentes

hábitats fueron estadísticamente indistinguibles en verano

(G4~4.36, p>O.05>, mientras que la mayor parte de las

capturas invernales correspondieron a eriales arbustivos y

pastizales.

7.3,2, Tasas de depredacián de semillas

Las tasas de depredación de semillas fueron mayores y

más desigualmente distribuidas entre hábitats en invierno que

en verano. Los eriales arbustivos y los pastizales fueron los

hábitats más utilizados en invierno, mientras que los

labrados fueron los menos empleados. En verano no se

encontraron diferencias significativas entre hábitats

(análisis de la varianza de clasificación simple;

F4,259=1.49; p>O.05>. El incremento invernal de las tasas de

depredación se debió al uso más intenso de los hábitats no

cultivados, no difiriendo dichas tasas en las cultivos entre

estaciones (Tabla 7.1>.

57



Roedores granívoros

Tabla 1.1. Tasas medias de depredación de semillas e indices de abundancia de roedores para

cada tipo de hábitat y época del alio. Las tasas de depredación se analizaron mediante un

análisis de la variansa de clasificación doble sobre datos transformados logarítmicamente, y

seguido por una prueba de Tukey. Los patrones de abundancia de roedores se analizaron

mediante el ajuste de modelos log-lineales a la tabla de contingencia de tres entradas

generada por los factores época del afio*hábitat*preseneia/ausencia de capturas (Heisey

1985). Los resultados de estos análisis se muestran en la parte inferior de la Tabla.

TASAS DE DEPREDACION
<g/bandeja/12h±SE>

ROEDORES/
100 TR.-NOOHE

HABITAT

ERIAL

PASTIZAL

MIES

RASTROJO

LABRADO

VERANO

0.051±0

O.Ol’7+O.Ol7~’

0.292+0.

0.000+0. ooo~’

N

70

68

11

82

33

INVIERNO

1.

0.862±0.

0.436+0.

0.163+0. 118d

0. 111+0.076”’

N

71

65

45

33

50

VER. INV.

2.85

0.37

4.55

0.91

1.52

7.39

2.31

2.22

1.52

0.00

TOTAL

EFECTO

0.122±0.052

F

264

gl

0.652+0.106

P

264 1.51

~2 gl

3.12

EPOCA 27.94 1 <.001 4.54 1 .033

HABITAT 3.10 4 .015 23.61 4 <.001

INTERACCION 4.33 4 .002 8.92 4 .063

RESIDUO 518

a b, c,de, ~: grupos homogéneossegún el test de Tukey.
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7.3.3. Relaciones entre

características del hábitat

tasas de depredación

Las tasas estivales de depredación no se correlacionaron

con ninguna de las variables ambientales consideradas. En

invierno, no obstante, las tasa de depredación muestran un

patrón espacial altamente predecible, estando fuertemente

correlacionadas con la abundancia de roedores y, en menor

medida, con las variable fisionómicas <Tabla 7.2).

Tabla 7.2. Coeficientes do correlación de orden de Spearman para las relaciones entre las

tasas de depredación de semillas y la abundancia de roedores, la disponibilidad trófica y la

estructura del hábitat La base de datos consistió en los valores medios de cada variable

para cada uno de los cinto tipos de hábitat considerados.

TASAS DE DEPREDACION DE SEMILLAS
(g/bandeja/12h)

VARIABLE

ROEDORES

SEMILLAS

ARBUSTOS

PC 1

PC II

VERANO

o
~ 40ns

~ 22ns

o~ ío~~S
—0. 10fl5

INVIERNO

1.

o~
0.890

0.900

0.900

5*t P<o.ooí; O: P<O.l: P>O,l. gl=3.

y
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Tabla 7.3. Resultados del análisis de regresión múltiple por pasos entro las tasas de

depredación de semillas (transformadas logaritmicamento) y la abundancia de roedores, la

disponibilidad de semillas (transformada logaritaicamente) y las variable fisionámicas (la

cobertura de arbustos transformada angularmente). Se usaron como valores independientes las

medias de cada variable para cada tipo de hábitat en cada parcela de maestreo (Apéndice A).

Se exponen separadeaente los resultados para el conjunto de cada periodo de estudio (7), y

aquéllos correspondientes a noches con luna (L) y sin luna (O).

VERANO INVIERNO

MODELO R2<%) N MODELO R2<%> N

T —— 35 0.34+0.16PCII 12.74 38

L 0.01+O.O1ROE 19.61 23 0.04+0.99ARB 48.58 28

O —— 12 —— 10

La única variable seleccionada en el análisis de

regresión múltiple por pasos cuando se consideraron

conjuntamente todas las noches de muestreo fue el indice de

intensidad de uso humano, de forma que los roedores tendían a

buscar su alimento en las áreas menos usadas (Tabla 7.3). No

obstante, estos resultados cambiaron cuando el análisis se

realizó separadamente para las noches con luna y sin luna. En

verano, las tasas de depredación se correlacionaron con la

abundancia de roedores en las noches con luna, y en invierno

apareció una fuerte asociación entre dichas tasas y la

cobertura de arbustos en estas noches iluminadas. En las

noches sin luna de ambas épocas del año, sin embargo, las
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tasas de depredación no se asociaron con ninguna

característica del hábitat.

7.4. Discusión

Los resultados de este estudio muestran fuertes

diferencias entre los hábitats que componen el paisaje

agrícola estudiado. La disponibilidad trófica, la cobertura

de arbustos, la biomasa vegetal y la intensidad de uso por

parte del hombre varían entre hábitats dentro de cada época

del año, existiendo además cambios estacionales en la mayor

parte de estas variables (ver Capítulos 5 y 6>. Gran parte de

estas diferencias son atribuibles a las actividades humanas,

que producen por tanto un mosaico de tipos de hábitats que

difieren espacial y temporalmente en su atractivo para los

roedores. Por otro lado, existen una serie de factores

ambientales, tales como la época del año o la intensidad de

iluminación lunar, que pueden afectar el comportamiento de

búsqueda de alimento de los roedores al modificar tensiones

ambientales tales como el riesgo de depredación <Kotler 1984,

Simonetti 1989> o la necesidad de refugios de alta calidad

<Doncaster y Micol 1990). En este contexto, tanto la

distribución espacial de la actividad de búsqueda de alimento

por parte de los roedores como su variación estacional pueden

discutirse en términos del valor de supervivencia esperado de
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cada tipo de hábitat en cada época del año para estos

animales.

Durante el verano, ni la abundancia de roedores ni sus

tasas de depredación de semillas se asociaron con ninguna

característica del hábitat, sugiriendo que estos animales no

se hallaban limitados por factores tróficos ni estructurales

durante esta época. Por el contrario, parecían distribuirse

uniformemente a través de todo el paisaje. Esta conclusión,

aunque debilitada por el escaso número de capturas estivales

y las bajas tasas de depredación detectadas, coincide

plenamente con los result¿dos obtenidos por Alcántara (1986)

en su estudio de los patrones de selección de hábitat de

Apodernus sylvaticus, la especie principal de roedor granívoro

de la zona. Este autor encontró también una falta de

asociación entre abundancia de animales y tipo de hábitat

durante el verano, basándose en un número de capturas mucho

mayor. El aumento de la iluminación nocturna no cambió este

patrón de distribución, ya que la única variable relacionada

con las tasas de depredación durante las noches con luna fue

la abundancia de roedores, que a su vez no se relacionaba con

ninguna característica del hábitat.

En invierno, no obstante, tanto la abundancia de

roedores como sus tasas de depredación de semillas mostraron

un patrón espacial altamente predecible, concentrándose en

los hábitats no cultivados (eriales arbustivos y, en menor
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medida, pastizales). El principal factor relacionado con este

patrón fue la intensidad de uso humano del terreno, estando

concentrada la actividad de los roedores en las áreas de uso

menos intenso. Este resultado sugiere que el principal factor

limitante de la distribución invernal de los roedores

granívoros pudo ser la disponibilidad de refugios, ya que la

necesidad de este recurso aumenta cuando la meteorología se

hace más adversa (Montgomery y Gurnelí 1985), y los hábitats

cultivados no pueden proveer refugios estables debido al

laboreo periódico a que están sometidos. No obstante, los

niveles de iluminación nocturna cambiaron dramáticamente este

patrón: las tasas de depredación se asociaron fuertemente a

la cobertura de arbustos durante las noches con luna,

mientras que en las noches sin luna se distribuyeron

uniformemente con respecto a las variables consideradas. De

este modo, el riesgo de depredación parece tener un

importante efecto sobre los patrones de búsqueda de alimento

invernales, ya que probablemente obligó a los roedores a

alimentarse bajo las copas de los arbustos en noches

iluminadas. En noches oscuras, por otro lado, este riesgo se

hace menor, permitiendo a los roedores buscar su alimento

lejos de estructuras protectoras y refugios diurnos. Estos

resultados son además consistentes con la predicha relación

inversa entre riesgo de depredación y tamaño del área de

campeo para animales ligados a refugios estables <Taylor

1988>.
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Resumiendo, los resultados obtenidos sugieren que los

patrones invernales de búsqueda de alimento por parte de los

roedores granívoros están limitados principalmente por la

disponibilidad de elementos estructurales proveedores de

lugares de alimentación nocturnos y refugios diurnos seguros.

La escasez de estos recursos <los hábitats no cultivados

ocupan sólo un 23% del área de estudio, y su cobertura media

invernal de arbustos no supera el 5%> sería la causa de que

las poblaciones de roedores no alcanzasen densidades

suficientemente altas como para agotar significativamente sus

recursos tróficos. Por otro lado, los bajos niveles

poblacionales mantenidos por este “cuello de botella”

invernal pueden explicar la falta de asociación entre la

abundancia de roedores granívoros y sus tasas de depredación

con la disponibilidad de semillas, un factor a priori muy

importante para estos animales tanto en hábitats naturales

como modificados por el hombre (Price y Waser 1985, Angelstam

et al. 1987).
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HORMIGAS GRANíVORAS

8.1. PATRONES ESPACIALES DE ABUNDANCIA DE HORMIGUEROSDE

HORMIGAS GRANíVORAS Y SELECCION DEL LUGAR DE UBICACION DEL

HORMIGUERO

8.1.1. Introducción

La dinámica poblacional de las hormigas puede ser

descrita con la ayuda de un modelo que incorpora cuatro

etapas, en las que diferentes tipos de factores actúan en la

regulación del número de hormigas <Briese 1982>: 1>

liberación de los individuos sexuados y dispersión de las

reinas recién fecundadas; 2> supervivencia de las reinas

fundadoras y las colonias jóvenes; 3> cambios en al número y

tamaño de las colonias; 4) producción de nuevos individuos

sexuados. La distribución espacial de los hormigueros a una

escala regional es debida en última instancia a su

supervivencia diferencial en función del lugar que ocupan,

con lo cual los factores ambientales que determinan dicha

distribución actúan en la segunda y tercera etapas. Esto es

debido, por un lado, a que la distribución espacial de las

reinas recién fecundadas es un proceso esencialmente

aleatorio a escala regional <dispersión por el viento de los

individuos alados, y movilidad restringida una vez que han

perdido sus alas>, y, por otro, a que la producción de nuevos
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individuos sexuados no es imprescindible para la

supervivencia de la colonia (iteroparidad y larga vida una

vez que la colonia está establecida>.

Los principales factores que afectan a la supervivencia

de los hormigueros (Briese 1982, Buckley 1982> son las

características del suelo <se necesita un cierto grado de

estabilidad y desarrollo del suelo para su construcción y

mantenimiento; Carroll y Risch 1984, Sudd y Franks 1987), la

estructura de la vegetación (las coberturas de arbustos,

rocas y plantas herbáceas afectan a la supervivencia de los

hormigueros a través de su efecto sobre la capacidad de las

hormigas para regular la temperatura y humedad en su

interior; Briese 1982, Elmes y Wardlaw 1982, Rissing 1988),

la disponibilidad trófica (las hormigas buscan su alimento

desde un lugar central, y su movilidad es restringida; Sudd y

Franks 1987, Reyes-López 1989), y la competencia

intraespecífica (las colonias ya establecidas pueden afectar

a la supervivencia de las colonias vecinas por agresión

directa o por competencia por explotación de recursos

limitados, o bien pueden depredar sobre reinas fundadoras o

colonias jóvenes; Ryti y Case 1988). El riesgo de depredación

es generalmente poco importante para la supervivencia de los

hormigueros <Buckley 1982), al menos en Europa, donde no

abundan animales especializados en el consumo de hormigas.
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Los cultivos cerealistas del centro de España están

compuestos por una serie de tipos de hábitats que difieren

fuertemente en cuanto a su disponibilidad de semillas y a las

características del suelo y la vegetación, reuniendo por

tanto las condiciones de un “experimento natural” que puede

revelar el efecto de estos factores ambientales sobre los

patrones de distribución de los hormigueros de las hormigas

granívoras. Se midieron las abundancias y distribuciones

espaciales de los hormigueros, a la vez que una serie de

variables estructurales y tróficas, en estos tipos de

hábitat. También se estudiaron los patrones de selección del

lugar de emplazamiento del hormiguero por medio de la

comparación entre las características fisionómicas de los

lugares ocupados por hormigueros y las de una muestra

aleatoria de puntos tomada a lo largo del área de estudio.

Sobre la base de los argumentos expuestos más arriba, las

hipótesis de partida son: 1) se esperan mayores abundancias

de hormigueros en los hábitats con mayor disponibilidad de

semillas, desarrollo del suelo, y/o estabilidad de éste, como

consecuencia de la mayor supervivencia esperada de los

hormigueros en estos hábitats; 2) asociación de los

hormigueros con las características fisionómicas relacionadas

con estos factores; y 3> distribución regular de los

hormigueros, al menos en los hábitats estables, como

consecuencia de la competencia intraespecifica <Levings y

Traniello, 1981).

67



Hormigas granívoras

8.1.2. Especies de hormigas granívoras

En el área de estudio habitan cuatro especies

principales de hormigas granívoras, según los datos recogidos

mediante muestreos mensuales con trampas tipo pitfall

realizados entre Abril de 1984 y Marzo de 1985 (Serrano y

Zorrilla datos inéditos). Estas especies son Messor capitatus

Latr., M. barbarus L.., M. bouvieri Bond. y M. structor Latr.;

todas ellas están especializadas en una alimentación a base

de semillas <Delage 1962>, que constituyen más del 90% de sus

dietas (Bernard 1968, 1983, Díaz datos inéditos), y muestran

una estrategia típica de pecoreo en grupo para la búsqueda de

su alimento. Sólo la primera especie apareció en cantidades

significativamente grandes entre Junio y Septiembre, como era

de esperar por el clima y altitud del área de estudio

(Bernard 1968). Los hormigueros de estas especies granívoras

son fáciles de encontrar y distinguir de los de otras

hormigas debido a los grandes cúmulos de restos de semillas

que aparecen en torno a las entradas de los nidos.

8.1.3. Análisis de las datos

Las relaciones entre abundancia de hormigueros y

composición paisajística se investigaron mediante análisis de

regresión múltiple por pasos con F de entrada/eliminación=4

(Neter et al. 1985>. La variable dependiente fue la densidad
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media de hormigueros en cada parcela <transformada

logarítmicamente> y las variables independientes las

coberturas (transformadas angularmente> de los tres tipos

principales de hábitat (los tres tipos de hábitats cultivados

—mieses, rastrojos y labrados- se agruparon debido al escaso

número de hormigueros encontrados en ellos>. El análisis se

llevó a cabo separadamente para cada año de estudio a fin de

determinar la constancia interanual de los patrones

observados, comparándose además las predicciones de la

ecuación de regresión obtenida a partir de los datos de 1988

con las abundancias observadas en 1989.

Los tipos de distribución espacial de los hormigueros en

cada tipo de hábitat y año de estudio se analizaron mediante

la comparación de las distribuciones observadas del número de

hormigueros por transecto con las predicciones de una

distribución aleatoria (Poisson). Se empleó el test de bondad

de ajuste de Kolmogorov—Smirnov para datos discretos <Zar

1984>, seguido por el análisis de la razón varianza—media <el

índice de dispersión; ver Elliott 1971, Diggle 1983), para

determinar la significación estadística y la dirección de las

desviaciones con respecto a dicha distribución aleatoria,

respectivamente (Hurlbert 1990).

Los patrones de selección del lugar de ubicación de los

hormigueros se estudiaron a las dos escalas espaciales

consideradas (paisaje y microhábitat) mediante análisis
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estadísticos univariantes <pruebas de la t> y. multivariantes

(análisis discriminantes por pasos con F de

entrada/eliminación=4; Dixon 1985> entre las ubicaciones de

los nidos en 1988 y los puntos de control. Estos métodos

permiten determinar las características fisionómicas de los

lugares ocupados por los hormigueros en relación con el

promedio ofrecido por el área de estudio, así como

identificar los principales rasgos del hábitat seleccionados

por la hormigas para ubicar sus nidos. Las variables de

cobertura se transformaron angularmente, y las alturas de la

vegetación logarítmicamente previamente a su análisis (Zar

1984>. La constancia interanual de los patrones observados se

analizó mediante pruebas de la t entre los valores medios de

las variables para las ubicaciones de los hormigueros en 1988

y 1989, y mediante el análisis del porcentaje de

clasificaciones correctas de estas ubicaciones realizadas

mediante la ecuación discriminante obtenida a partir de los

datos de 1988. Los tamaños muestrales de las tres categorías

consideradas (hormigueros en 1988, hormigueros en 1989, y

puntos de control en 1988) se homogeneizaron previamente al

análisis mediante la eliminación al azar del exceso de

hormigueros <escala paisajística) o de hormigueros y puntos

de control (escala de microhábitat>.
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Tabla 8.1. Número de transectos (TE) y de hormigueros censados (SOR) según todas las

posible coebinaciones de tipo de hábitat, panela (PC) y alio de estudio. Se dan también las

medias y desviaciones típicas del número de hormigueros por transecto de 50 m2.

PASTIZALES CULTIVOS

TE HOR

18 0
15 0

—— 6 3
—— 6 3

—— 3 0
—— 3 0

1.16
2.60

1.85
2.47

1 .60
2.07

1 .80
2.21

0.00
0.58

1.15
0.58

1.33
0.89

TEHOR

0.00 0.00 12 0
0.00 0.00 15 0

0.50 0.84 24 1
0.50 0.76 24 0

0.00 0.00 27 5
0.00 0.00 27 1

—— —— 18 2
—— —— 18 0

—— 18 1
—— 15 5

3 5 1.67 1.53 24 0
3 2 0.67 1.15 24 3

18 0 0.00 0.00 12 0
18 0 0.00 0.00 12 0

15 14 0.93 1.28 12 4
12 20 1.67 1.56 15 0

27 18 0.67 1.18 3 0
27 19 0.70 1.14 3 0

6 0 0.00 0.00 18 3
6 4 0.67 1.03 18 3

ERIALES

TE HORPC año

01 88
89

02 88
89

03 88
89

04 88
89

05 88
89

06 88
89

07 88
89

08 88
89

09 88
89

10 88
89

11 88
89

12 88
89

12 13
12 27

30 96
30 114

12 24
15 62

30 94
20 112

3 0
3 2

3 10
3 10

6 13
6 12

1.08
2.25

3.20
3.80

2.00
4.13

3.13
5.60

0.00
0.67

3.33
3.33

2.17
2.00

s2

0.00
0.00

0.20
0.00

0.96
0.19

0.32
0.00

0.24
0.72

0.00
0.61

0.00
0.00

0.49
0.00

0.00
0.00

0.51
0.51

0.00
0.00

0.04
0.00

0.19
0.04

0.11
0.00

0.06
0.33

0.00
0.13

0.00
0.00

0.33
0.00

0.00
0.00

0.17
0.17
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8.1.4. Resultados

8.1.4.1. Patrones de abundancia

De los 706 hormigueros localizados en los dos años de

estudio, se identificaron a nivel de especie unos 400. Todos

ellos resultaron ser hormigueros de Messor capitatus, excepto

uno de Messor barbarus encontrado en los eriales arbustivos

de la parcela 12. No se encontraron hormigueros de ninguna de

las otras dos especies del género Messor presentes en el área

de estudio. La Tabla 8.1 y la Figura 8.1 resumen las

abundancias medidas en ambos años de estudio según parcelas y

tipos de hábitat, respectivamente. Los análisis de la

varianza de clasificación doble realizados sobre estos datos

(transformados logarítmicamente —Zar 1984-; ver Tabla 8.2>

muestran diferencias significativas tanto entre parcelas como

entre tipos de hábitat, así como un incremento de la

abundancia de hormigueros de 1988 a 1989. Este incremento fue

dependiente de la parcela y el tipo de hábitat, como muestran

los términos de interacción, que fueron significativos en

ambos análisis. Los resultados de las pruebas de Tukey (Tabla

8.2) muestran que las abundancias de hormigueros disminuyen

entre parcelas paralelamente a la cobertura de eriales

arbustivos en ambos años. Este tipo de hábitat presentó las

mayores densidades de hormigueros, seguido por pastizales y

cultivos, también en ambos años. Las pruebas de la t entre

las abundancias medias de los dos años de estudio muestran
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que dichas abundancias aumentaron entre 1988 y 1989 sólo en

los eriales y en las parcelas 6 y 7, siendo el resto de los

cambios estadísticamente no significativos.

Figura 8.1. Gráfico múltiple de cajas y y barras que rese los patrones de abundancia de

hormigueros en cada uno de los tres tipos de hábitat y para los dos años de estudio (línea

horizontal: mediana; rectángulo: rango entre cuartiles; barra vertical: rango). Se indica

también el número total de transectos realizados (número superior, en negrita) y de

hormigueros encontrados (número inferior, en trazo normal).
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Tabla 6.2. Análisis de la varianza de clasificación doble de la abundancia de hormigueros

(números por transecto de 50 m
2, transformados logarit.icamente) según parcelas/afios y tipos

de hábitat/años. Se muestran también los resultados de las pruebas de Tukey para cada

afio/parcela y año/tipo de hábitat, así como las comparaciones entre años (prueba de la t)

para cada parecía y tipo de hábitat.

fuente gl F P fuente g) E P

año 1 8.667 .0033 año 1 7.551 .0062
parcela 11 74.116 .0000 hábitat 2 548.645 .0000

interacción 11 2.292 .0094 interacción 2 7.697 .0005

error 686 error 704

1988 1989 t 1988 1989 t

05

07

07 4. ER1 ERI 3.

05 0.75

06 2.44*

10 0.11

04 0.51

11 0.21

12 0.55

08 0.53

02 0.36

03 0.45

09 1.00

01 1 .00

Las barras verticales unen valores medios <ordenados de mayor a menor para cada año de
estudio) no significativamente diferentes según la prueba de Tukey, Los valores de la prueba
de la t se refieren a la columna más próxima (1989). Ver Tabla 8.1 y Figura 8.1 para los
valores medios y tamaños de muestra, ¡Rl: eriales arbustivos: PAS: pastizales; CIJL:

cultivos.

PA S PAS 0.83

CUL

10 ¡

06

11

04

12

08

02

03

09

01

CUL 0.38
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Los análisis de regresión múltiple por pasos muestran

que la cobertura de eriales arbustivos explicó el 84 y el 88%

de la varianza de la abundancia de hormigueros entre parcelas

para 1988 y 1989, respectivamente. Ninguna otra variable fue

seleccionada, y los valores de las ecuaciones obtenidas para

una cobertura nula de eriales no difirieron

significativamente de cero (p~O.1l3 y pO.l48 para 1988 y

1989, respectivamente; prueba de la t; g.1=11>. Los valores

predichos para 1989 por la ecuación obtenida con los datos de

1988 se correlacionaron fuertemente con las abundancias

observadas (Figura 7.2A). La ecuación de regresión que

describe esta relación presentó un valor de la coordenada en

el origen que no difiere significativamente de cero (p~O.SS3;

prueba de la t; gl=11); la pendiente, sin embargo, difirió de

forma altamente significativa de uno (p«<O.OO1; prueba de la

t; gl=11>. Esto es, se produjo un incremento en las

densidades de hormigueros de 1988 a 1989, como mostraban los

análisis de la varianza, que fue además proporcional a las

abundancias de hormigueros registradas en 1988 (Figura 7.2B>.
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Figura 8.2. Comparación de los patrones espaciales de abundancia de hormigueros entre los

dos altos de estudio. A: valores esperados (según la ecuación obtenida a partir de los datos

de 1988, log(DODNICUflOS.l)=O.O55.O.337(asin(JEhI/lOO)) frente a los valores medios

observados para cada parcela en 1989. E; abundancias medias de hormigueros en 1988 frente al

cambio medio de abundancias entre 1988 y 1989 para cada parcela de estudio. Las unidades de

todos los ejes son números de hormigueros por transecto de 50 m2.
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8A.4.2. Tipos de distribución de los hormigueros

El análisis de la distribución espacial de los

hormigueros <Tabla 8.3) mostró que dichos hormigueros

presentaban una dispersión superior a la esperada al azar

(esto es, se distribuían de una forma aproximadamente

regular) en eriales arbustivos y pastizales, mientras que la

dispersión era inferior (agregada) en cultivos. El índice de

dispersión no varió entre años en pastizales, y sólo

ligeramente en eriales y cultivos, indicando por tanto que el

tipo de distribución espacial de los hormigueros permaneció

constante entre años en los tipos de hábitat considerados.

8.1,4.3. Patrones de selección del lugar de ubicación del

hormiguero

La Tabla 8.4 resume las comparaciones univariantes entre

las características de los lugares de ubicación de los

hormigueros y la media del área de estudio. Los resultados

indican que las hormigas granívoras fueron altamente

selectivas en el momento de ubicar sus nidos. A una escala

paisajística, los hormigueros se localizan fundamentalmente

en zonas con mayores coberturas de eriales arbustivos,

caminos, rocas y arbustos, y menores coberturas de cultivos y

pastizales, que el promedio del área de estudio. A nivel de
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microhábitat, las hormigas ubicaron sus nidos en lugares

caracterizados por suelos pedregosos, vegetación más

desarrollada que el promedio, y coberturas menores de suelo

desnudo y hojarasca. La características del lugar de

ubicación de los nidos encontrados en 1989 no difirió en

general de la de los de 1988, aunque en 1989 los hormigueros

tendieron a localizarse en zonas con mayores coberturas de

arbustos y menores de caminos y cultivos que en 1988, así

como en lugares con vegetación más baja y menor cobertura de

hojarasca.

Tabla 8.3. Análisis de los tipos de distribución de los hormigueros en los tres tipos de

hábitat y dos años de estudio considerados. DN: estadístico de bondad de ajuste de

Kolmogorov-Smirnov; y; Indice de dispersión. ¡El: eriales arbustivos; PAS: pastizales; Cul:

cultivos. Ver 8.1.3 para más detalles.

tipo de
año/hábitat X UN P 1 distribución

1988 ERI 2.60 0.19 0.2455 ** 0.01 UNIFORME

1988 PAS 0.42 0.10 0.6692 *** 0.02 UNIFORME

1988 CUL 0.08 0.35 0.9255 *** 1.53 AGREGADA

1989 ERI 3.83 0.27 0.1817 ** 0.02 UNIFORME

1989 PAS 0.52 0.11 0.5932 *** 0.02 UNIFORME

1989 CUL 0.07 0.37 0.9322 *** 1.96 AGREGADA

•*:p<O.Ol; •**:p<O.OOl. Ver Figura 8.1 para los tamaños de muestra.
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Tabla 8.4. valores medios (±desviación estándar; retransformados) de las variables

paisajísticas y de microhábitat medidas en torno a los hormigueros encontrados en los dos

años de estudio, y en torno a puntos de control en 1988. Se muestran también los

resultados de las pruebas de la t entre las localizaciones de los hormigueros en 1988 y

los puntos de control (tHss cas) o las localizaciones de los hormigueros de 1989

(tHBSHSS). Los indices de las abreviaturas de las variables indican el orden en que

fueron seleccionadas en los análisis discriminantes por pasos realizados entre las

localizaciones de hormigueros de 1988 y los puntos de control. gI=S26 y 188 para las

escalas paisajística y de microhábitst, respectivamente.

VARIABLE HOEM. 1983 MOBIl. 1989 CONTROL1988 ~ 1~ tjf~3¡ffi9 1’

paisaje

¡Rl
1

PAS
CUL4

CM~

RC

AR2

<n=264>

70.14±20.64

2.97±16.49

1.32. 6.97

0.62± 1.23

2.42± 1.57

19.30± 5.62

73.81±19 • 56

2. 52j16 .34

0.44± 5.23

0.31± 1.10

2.29± 0.93

~~•89± 7.88

12.18±25.94

11,61±25,60
31.83±30.71

0.18± 0.70

0.66±0.95
3.10± 4,22

14.50

—4.20

—12.19

4.27

7.60

14.28

<<0.001

<<0.001
<<0.001

«0.001

<<0.001

<<0.001

1.01

—0.37

—2• 26

—2.45

—0.46

7 • 38

0.313

0.707

0.024

0,015

0.646

<<0.001

uicrohábitat (n=95)

2.73 0.007

0,59 0.557

1.30 0.195

3.15 0,002

—0.22 0.822

—3.82 <<0.001

1.18 0.238

—5.24 <<0.001

—5.35 <<0.001

Para las abreviaturas, ver Apéndice B.

PIE

su¡2
ElE

CAn

ARE3
Ho;!1
NLQ
MU

MIL

12.82± 3.45

2.14* 2.50

53~~~±9.62
4.08+ 4.70

1.53± 5.95

0.17± 0.73
7.06± 2.76

48.76+ 0.41

20.70± 0.86

20.47± 9.79

2.62~ 4.02

59~44± 9.31

9,94±8.14
1.35± 4.39

0.00± 0.12

8.71± 3.52

34.09± 0.74

12.58± 0.79

4,41

9.34.12.10

28.57±15.43
0.92* 3.65

0.03± 1.03

13.32±17.53

1.68± 2.58

33.09+ 1.85

12.48± 1.73

4.87

—4 • 10

4 • 90
3 • 59

3.87

-7.36

5 • 84

3,35

3.93

<<0.001

«0.001

«0.001
<<0.001

<<0.001

<<0.001
<<0.001

<<0.001

<<0.001
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El análisis discriminante por pasos seleccionó cuatro de

las seis variables paisajísticas y tres de las nueve

variables de microbábitat (Tabla 8.4>. Las ecuaciones

obtenidas clasificaron correctamente el 79.4 % (85.2% de los

nidos) y el 73.2% (94.7% de los nidos) de los casos en su

grupo correspondiente (puntos de control o lugares ocupados

por hormigueros) a las escalas de paisaje y microhábitat,

respectivamente. Las hormigas seleccionaron fundamentalmente

zonas con elevadas coberturas de eriales arbustivos, caminos

y arbustos, y bajas coberturas de cultivos, para ubicar sus

nidos. Los lugares seleccionados se caracterizaron por

elevadas coberturas de arbustos y bajas coberturas de suelo

desnudo y hojarasca. Las funciones obtenidas clasificaron

correctamente el 84.8% y el 95.8% de los hormigueros

encontrados en 1989. Estos resultados no fueron

significativamente diferentes de los obtenidos para los

hormigueros de 1988 <X2—o 015, p=0.90, y 12=0.117, p=0.73

para las escalas de paisaje y microhábitat, respectivamente;

gl=1

8.1.5 Discusión

Los resultados obtenidos demuestran que los patrones

espaciales de abundancia de hormigueros de hormigas

granívoras son altamente predecibles en el paisaje estudiado.

La cobertura de eriales arbustivos fue el factor principal

asociado tanto a la distribución de abundancias de los
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hormigueros como a la selección de su lugar de emplazamiento

a una escala paisajística. Los resultados del análisis de

dicha selección a una escala de microhábitat fueron también

consistentes con esta conclusión, ya que las hormigas

seleccionaron fuertemente lugares caracterizados por una

elevada cobertura de arbustos, un rasgo típico de los eriales

del área de estudio. Los pastizales y cultivos, y las

variables asociadas con los segundos (elevadas coberturas de

suelo desnudo y hojarasca), fueron claramente rechazados.

Estos resultados fueron consistentes entre los dos años de

estudio a pesar de que las densidades de hormigueros

aumentaron 1.7 veces.

Tabla 8.5. Principales características que pueden afectar las abundancias de hormigueros de

hormigas granívoras en los tres tipos de hábitat considerados (ver Introducción).

eriales pastizales cultivos

suelo:
estabilidad estable estable inestable

(labrado)
desarrollo bajo alto alto

disponibilidad
trófica estival 2
(semillas suelo/m > 8.79±1.01 27.40+3.36 5.95±1.90
(~ xlOOO ± SE) (N70) (N=68> <N=126>

cobertura estival
de arbustos <%) 2.90±1.21 0.04±0.04 0.00+0.00
(X ± SE> <N=70) (N=68) <Nz126)

Los tres tipos de hábitat estudiados difieren

considerablemente con respecto a los factores que pueden

afectar la supervivencia de los hormigueros <ver Introducción
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y Tabla 8.5>. Los requerimientos de estabilidad del suelo

explican el rechazo de los cultivos, ya que el labrado

periódico destruye la estructura del suelo. Los escasos

hormigueros encontrados en este tipo de hábitat pudieron ser

bien entradas temporales de nidos cuya parte subterránea

estuviese fundamentalmente situada bajo suelo estable próximo

<los nidos de las hormigas del género Messor pueden

extenderse bajo tierra en un radio de 4 a 5 m en torno a sus

entradas; Bernard 1968), o bien pudieron ser colonias

recientemente fundadas que habrían sido destruidas en el

siguiente labrado del terreno <la supervivencia del

hormiguero tras el labradb del suelo es muy improbable, ya

que, además de removerse los 20—25 cm superiores del suelo,

dicho laboreo hace que el agua penetre profundamente en el

suelo, aumentando el riesgo de infección fúngica y/o

bacteriana de hormigas y semillas almacenadas). Las

distancias al terreno no cultivado más próximo, medidas en

los hormigueros estudiados en los análisis de los patrones de

selección a escala de microhábitat (n6 en cultivos, tanto en

1988 como en 1989), no permiten elegir una u otra de estas

hipótesis, ya que apoyan la primera en 1988 (1=0.25 m; rango

0.1-1.0 m) y la segunda en 1989 <X=48.7 m; rango 1—150 m). De

todos modos, el uso de los cultivos por parte de las hormigas

granívoras en el área de estudio puede considerarse como un

acontecimiento anecdótico, teniendo en cuenta las bajísimas

densidades de hormigueros en este tipo de hábitat y el
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presumiblemente bajo tiempo de supervivencia de las entradas

en ellos ubicadas.

Si las abundancias de hormigueros estuviesen limitadas

por el desarrollo del suelo o la disponibilidad de alimento

serian de esperar densidades mayores en pastizales que en

eriales arbustivos (Tabla 8.4). Los resultados obtenidos

muestran un patrón justamente opuesto <Tabla 8.3>, con lo que

podemos concluir que estos factores son relativamente poco

importantes para las hormigas

de estos factores, pastizales

en su cobertura de arbustos

datos transformados angularme

seleccionado por las hormigas

interpretado como un elemento

la temperatura y humedad en el

y Wardlaw 1982, Sudd y Franks

invernal frío y húmedo del

favorable

en el área de estudio. Aparte

y eriales difieren fuertemente

<Tabla 8.5; t136=2.78; P<O.01;

nte). Este rasgo, fuertemente

para ubicar sus nidos, ha sido

estructural que ayuda a regular

interior del hormiguero (Elmes

1987, Rissing 1988). El clima

área de estudio, muy poco

para las hormigas granívoras, por tantopuede ser

el principal factor limitante de la abundancia de hormigueros

en los tipos de hábitat no cultivados. Los hormigueros

situados bajo arbustos podrían sobrevivir mejor bajo las

duras condiciones invernales que aquéllos situados en lugares

más expuestos.

La distribución uniforme de los hormigueros en los

hábitat no cultivados sugiere que la competencia
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intraespecifica puede jugar también un papel importante en la

regulación de la densidad de hormigueros. Espaciamientos

regulares de los hormigueros han sido demostrados en

numerosas comunidades de hormigas en todo el mundo (Levings y

Traniello 1981>, hecho que normalmente se ha interpretado

como evidencia de competencia intraespecífica <Elmes 1974,

Levings y Franks 1982; ver, no obstante, Ryti y Case 1986>.

No se recogió información suficiente para determinar cuál de

los posible mecanismos competitivos empleados por las

hormigas (ver Introducción) fue el principal que actuó en la

población estudiada. La competencia entre colonias ya

establecidas, no obstante, parece ejercer un efecto bastante

débil en la supervivencia de los hormigueros, al menos a

corto plazo, como consecuencia de la estrategia de búsqueda

de alimento siguiendo rutas fijas (trunk-trails; ver

Holídobler y Lumsden 1980), la capacidad de almacenamiento de

semillas y la larga vida de las colonias maduras de hormigas

granívoras (Ryti y Case 1988). Estas colonias, por otro lado,

ejercen un fuerte efecto sobre la tasa de establecimiento de

nuevos hormigueros, ya que sus obreras destruyen rápidamente

las colonias jóvenes y reinas fundadoras que encuentran

cuando buscan alimento (ver Sudd y Franks 1987, y referencias

allí dadas>.

Resumiendo, los principales factores que limitan la

abundancia de hormigueros en los hábitat no cultivados del

área de estudio parecen ser la disponibilidad de lugares
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adecuados en los que las colonias puedan sobrevivir durante

el invierno y el efecto deletéreo de las colonias

establecidas sobre las recién formadas. El primer factor

puede explicar el aumento de abundancias observado entre los

dos años de estudio <Tabla 8.2). El otoño-invierno de 1988-89

fue excepcionalmente seco (Figura 3.1), con lo que la

supervivencia invernal de los hormigueros pudo haber sido

mayor de lo normal produciendo un incremento de las

densidades en 1989. Este incremento, no obstante, sólo se

produjo en los eriales arbustivos <Tabla 8.2>, siendo además

proporcional a las densidades del año anterior (Figura 8.2).

Estos resultados sugieren, por un lado, que la supervivencia

invernal fue el principal factor limitante de la distribución

de los hormigueros en el área de estudio, y, por otro, que la

capacidad de carga de cultivos y pastizales para las hormigas

granívoras se halla actualmente saturada, en el. primer caso

por la destrucción periódica del suelo, y el segundo por la

escasez de lugares adecuados para sobrevivir durante el

invierno.
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8.2. PATRONES ESPACIALES Y TEMPORALES DE DEPREDACION DE

SEMILLAS POR PARTE DE LAS HORMIGASGRANíVORAS

8.2.1. Introducción

Los numerosos estudios realizados en los últimos años

acerca de las hormigas granívoras han demostrado el fuerte

impacto que estos animales ejercen en el amplio rango de

hábitats que ocupan (ver Buckley 1882 y referencias allí

dadas>, Muchos de estos estudios han mostrado que las

hormigas granívoras pueden consumir una gran parte de la

producción de semillas de al menos algunas especies de

plantas (desde el 30% hasta casi el 100%; ver, por ejemplo,

Nelson y Chew 1977, Pulliam y Brand 1975, Carroll y Risch

1984). Este hecho hace que las hormigas jueguen un papel muy

importante en la regulación de la estructura y composición de

las comunidades de plantas, así como de las de otros animales

granívoros (Brown y Davidson 1977, Inouye et al. 1980,

Davidson et al. 1985, Brown et al. 1986, Risch y Carroll

1986, Rissing 1986, Andersen 1987).

La mayor parte de estos estudios se han realizado en

hábitats naturales tales como desiertos o praderas áridas,

mientras que los hábitat modificados por el hombre, tales

como los ecosistemas agrícolas, han recibido mucha menos

atención. Los escasos trabajos realizados en estos hábitats
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tan extendidos han mostrado la importancia de las hormigas

como especies plaga <Campbell 1982), o como agentes

controladores de las poblaciones de plantas arvenses <Risch y

Carroll 1986), indicando también el efecto potencial de las

actividades humanas sobre los patrones de búsqueda de

alimento de las hormigas y sus efectos sobre el ecosistema.

Estos patrones de búsqueda de alimento se han estudiado

normalmente mediante la medida de las tasas de consumo de

semillas situadas en bandejas cebadas artificialmente <ver

Andersen y Ashton 1985 para una revisión de las ventajas e

inconvenientes de este método). Los principales factores que

se ha encontrado que determinan estas tasas de consumo son el

tiempo de exposición (Brown et al. 1975, Andersen y Ashton

1985), las características del cebo empleado <tamaño, forma y

composición nutritiva de las semillas usadas, y densidad de

semillas en las bandejas; Taylor 1977, Davidson 1978, Drake

1981, Abramsky 1983, Andersen y Ashton 1985, Kelrick et al.

1986), la estrategia de búsqueda de alimento (solitaria o en

grupo) y el tamaño de la colonia <dos variables normalmente

relacionadas; Beckers et al. 1991) de las especies de

hormigas estudiadas <Bernstein 1975, Whitford 1978, Drake

1981, Andersen y Ashton 1985), la hora del día y época del

año (Sheata y Kaschef 1971, Drake 1981, Andersen y Ashton

1985, ?4orton 1985), la temperatura y humedad <Sheata y

Kaschef 1971, Whitford et al. 1981), la distancia al

hormiguero <Taylor 1977, Davidson 1978, Drake 1981), y las
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características tróficas y estructurales del hábitat en que

se ubican las bandejas (estabilidad del suelo, estructura de

la vegetación, disponibilidad de semillas; Bernstein 1975,

Whitford et al. 1981, Carroll y Risch 1984).

En este estudio se tratan de describir y analizar los

patrones espaciales y temporales <estacionales y diarios) de

depredación de semillas por parte de las hormigas granívoras

en el ecosistema agrícola analizado. Estos sistemas,

compuestos por un mosaico de tipos de hábitat muy

contrastados, proporcionan las condiciones ideales para la

realización de un “experim’ento natural” que puede revelar el

efecto de una serie de factores ambientales sobre los

patrones de búsqueda de alimento de las hormigas granívoras.

Se empleó un método de cebado estándar <Mares y Rosenzweig

1978, Morton 1985), previamente probado en el área de estudio

(Díaz datos inéditos), con objeto de eliminar el efecto del

tiempo de exposición y de las características del cebo, y se

siguió un calendario de muestreo que consideraba el ciclo

estacional y diario de búsqueda de alimento de las hormigas.

Los efectos de la estrategia de búsqueda de alimento y del

tamaño de la colonia fueron mínimos debido al hecho de que en

el área de estudio no aparece prácticamente más que una sola

especie de hormiga granívora (Messor capitatus L. ; tamaño de

colonia de unas 4000 obreras, y búsqueda de alimento en grupo

[Bernard 19831; ver 8.1). Simultáneamente a las tasas de

consumo de semillas, se midió la fisionomía del hábitat a dos
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escalas espaciales (paisaje y microhábitat>, la

disponibilidad de semillas, variables meteorológicas

(temperatura y precipitación>, y la distancia de las bandejas

al hormiguero más próximo. Los patrones de distribución

espacial de estos hormigueros se analizaron en el capítulo

8.1 y en Díaz 1991b.

Las hormigas granívoras buscan su alimento desde un

lugar central (el hormiguero), estando su movilidad muy

restringida (Brown et al. 1979), ya que no pueden cambiar la

ubicación de sus nidos como hacen otras hormigas (Sudd y

Franks 1987), y sus expediciones de búsqueda de alimento son

relativamente cortas <un máximo de 40 m; Bernard 1983>. Es de

esperar, por tanto, que las claves ambientales que explicaban

los patrones de distribución espacial de los hormigueros se

asocien también a los de las tasas de consumo. La búsqueda

desde un lugar central implica también una estrecha

asociación entre tasas de consumo y distancia hormiguero—

bandeja (Stephens y Krebs 1986). Esta dependencia ha sido

modelizada cuantitativamente para hormigas granívoras por

Reyes-López (1987), usando un criterio de optimización

consistente en la maximización del rendimiento neto de

transporte (biomasa aportada al hormiguero por unidad de

coste energético neto, tiempo, y biomasa de la hormiga

obrera),
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La actividad de búsqueda de alimento de las hormigas

varía también estacional y diariamente (Bernstein 1979,

Sheata y Kaschef 1971, Drake 1981, MacKay y Mackay 1984,

Andersen y Ashton 1985, Morton 1985, MacKay y Mackay 1989).

Estas variaciones se atribuyen normalmente a razones

fisiológicas, ya que el carácter ectotermo de las hormigas

hace que sus patrones de actividad dependan de la temperatura

ambiente (Sheata y Kaschef 1971, Whitford et al. 1981, HacKay

y Mackay 1989>. Por esta razón, se esperan mayores tasas de

consumo en primavera y durante la noche que en verano y

durante el día. No obstante, el ciclo anual endógeno de las

colonias de insectos eusociales puede ejercer también un

efecto importante sobre la actividad de búsqueda de alimento.

En primavera, las colonias de hormigas están en el inicio de

la llamada fase ergonómica de su ciclo anual (t4acevicz y

Olsen 1976, Oster y Wilson 1978). Esta fase se caracteriza

por el empleo de todos los recursos adquiridos en la

producción de nuevas obreras, produciéndose por tanto un

rápido incremento de la actividad de búsqueda de alimento a

nivel de la colonia. Al final del verano comienza la fase

reproductiva, y los recursos adquiridos se dedican

exclusivamente a la producción de individuos sexuados. Este

hecho produciría una disminución de la actividad de búsqueda

de alimento debida al no reemplazamiento de las obreras

perdidas por efecto de la mortalidad natural <Houston et al.

1988>.
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8.2.2. Análisis de los datos

Las tasas de consumo de semillas fueron estandarizadas a

g/bandeja/12 h (Mares y Rosenzweig 1978, Morton 1985>, y

después transformadas logarítmicamente antes de los análisis

estadísticos (Sokal y Rohlf 1981). Las diferencias en las

tasas de consumo con respecto al tipo de hábitat, época del

año y hora del día se analizaron mediante un análisis de la

varianza de clasificación triple seguido por una prueba de

Tukey. Las relaciones entre las tasas de consumo y las

variables tróficas y estructurales se analizaron mediante

análisis de regresión múltiple por pasos <F de

entrada/eliminación=4), separadamente para las escalas

espaciales de paisaje y microhábitat. Dado que las bandejas

estuvieron lo suficientemente separadas entre sí para

asegurar que las tasas observadas eran debidas a diferentes

hormigueros, se usaron los resultados obtenidos en cada una

como casos independientes (réplicas) en todos los análisis

(Hurlbert 1984>. Las variables expresadas como coberturas se

transformaron angularmente, mientras que la altura de la

vegetación y la abundancia de semillas se transformaron

logaritmicamente (Sokal y Rohlf 1981>. Otras pruebas

estadísticas empleadas se citan en su momento en el texto.

La relación entre tasas de consumo y distancia al

hormiguero más próximo se estudió con ayuda del modelo

desarrollado por Reyes—López <1987). Este modelo relaciona el
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rendimiento de transporte <medido como biomasa transportada

al nido por unidad de costo energético neto, tiempo y biomasa

de la obrera> con la distancia entre hormiguero y lugar de

alimentación, el tamaño de la obrera y el tamaño de la

semilla. Se calcularon los parámetros de la ecuación que

predice el rendimiento de transporte en función de la

distancia hormiguero-alimento mediante la asignación previa

de los valores correspondientes al tamaño medio de semillas y

obreras. Estos tamaños se determinaron midiendo una muestra

de las semillas empleadas y otra de hormigas obreras

recogidas en el área de estudio <Apéndice D>. A continuación

se estudió el ajuste a esta ecuación de los resultados

obtenidos por medio de análisis de regresión no lineal <Zar

1984>. Las tasas de consumo se dieron como los porcentajes de

bandejas visitadas o el porcentaje de semillas consumidas en

clases de distancia de un metro ya que, por un lado, la

distribución del número de bandejas ofrecidas en función de

la distancia al hormiguero más próximo fue muy irregular y,

por otro, a que no se midieron distancias exactas para

bandejas situadas a más de 10 m del hormiguero más próximo

(ver más arriba>. Este método elimina también los posibles

sesgos derivados de las mayores abundancias de hormigueros (y

consecuentes distancias bandeja—hormiguero menores en

promedio) registradas en 1989 <ver 8.1).
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8.2.3. Resultados

8.2il3.l. Tasas de consumo de semillas

La Figura 8.3 resume los resultados obtenidos en cuanto

a las tasas de consumo de semillas según época del año, tipo

de hábitat y hora del día. Un análisis de la varianza de

clasificación triple mostró un efecto significativo de los

dos primeros factores <F1,10409.53, p~O.OO2, y

~ paO.OOl, respectivamente>, pero no de la hora

del día (tasas de consumo diurnas frente a nocturnas;

F1,1040~1.70, p=O.l92>. El análisis mostró también una

interacción significativa entre época del año y hábitat

<F4,10408.2, p«O.OOl), siendo las interacciones que

incluían la hora del día no significativas <F1,10400.01,

p~O.925, y F41040=1.98, p=O.095, para las interacciones con

época del año y hábitat, respectivamente>. Teniendo en cuenta

este resultado, se realizó un análisis de la varianza de

clasificación doble, seguido por una prueba de Tukey, para

analizar el efecto de la época del año y el tipo de hábitat

sobre las tasas de consumo referidas al día completo. Los

resultados <Figura 8.3> mostraron que la actividad de

búsqueda de alimento de la hormigas granívoras se concentró

en los eriales arbustivos en ambas épocas del año, siendo las

tasas de consumo mayores en primavera que en verano. Los

pastizales y campos labrados fueron explotados en cierta

medida en verano y primavera, respectivamente, mientras que
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el resto de los tipos de hábitat fueron utilizados sólo

ocasionalmente por las hormigas granívoras.

Figura 8.3. valores medios (+error estándar) de las tasas de consumo de semillas según época

del año, tipo de hábitat y hora del día (barras vacias: tasas diurnas; barras rellenas:

tasas nocturnas; punteado: día completo>. Las medias para el día completo que Comparten el

mismo número de asteriscos resultaron estadisticamnte indistinguibles (análisis de la

varianza de clasificación doble -época y hábitat como factores de clasificación— seguido por

una prueba de Tukey). Se indican también los tamaños de muestra para cada tipo de hábitat y

época del año. Para más detalles, ver texto.
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823~2. Relaciones entre tasas de consumo y variables

ambientales

Los resultados de los análisis de regresión múltiple por

pasos realizados entre las tasas de consumo y las variables

ambientales consideradas se muestran en la Tabla 8.6. En

general, las tasas de consumo se asociaron positivamente a la

cobertura de hábitats no cultivados (eriales arbustivos y

pastizales con suelos rocosos) y a los rasgos de microhábitat

que indican un escaso uso humano <elevadas coberturas de

piedras, caméfitos, y musgos y líquenes; ver Capítulo 5>. Se

encontró también una asociación positiva con lugares en que

las semillas maduraron precozmente en primavera <elevadas

abundancias de semillas en la vegetación). Los análisis

realizados a escala paisajística alcanzaron un nivel de

explicación mayor de los patrones espaciales de las tasas de

consumo que los realizados a nivel de microhábitat, y los

patrones primaverales de dichas tasas fueron más predecibles

que los estivales (ver los valores de II2 en la Tabla 8.6).

Estas tendencias, no obstante, fueron sólo marginalmente

significativas <prueba tipo Tukey para coeficientes de

correlación [Zar 1984]: ~p....pr,m.ve=4•68~ p<O.Ol; ~p—pr,p—

ve3~45’ p<O.l; ~p—pr,m—pr2.76~ p<O.2; p>0.5 para las

comparaciones restantes; p: escala de paisaje; m: escala de

microhábitat; pr: primavera; ve: verano>.
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Tabla 8.6. Resultados del análisis de regresión múltiple por pasos con Y de

entrada/eliainació¡r4 entre las tan de consumo de semillas por parte de las hormigas (Y) y

las variables del hábitat (8VO: abundancia de semillas en la vegetación; ver Apéndice » para

el resto de las abreviaturas). Se realizaron análisis separados para cada época del silo y

escala espacial (paisaje y microhábitat) sobre datos previamente transformados (ver 8.2.2>.

N~264 bandejas, p<<O.OOl para los cuatro modelos.

EPOCA ESCALA ESPACIAL MODELO

paisaje Y~—0.O9+0.58ERI+O.30PAS+1.57RC 23.06
VERANO

microhábitat Y~—0.01+0.63PIE+0.70CA14+1.01NLQ17.58

paisaje Y~0.07+0.85ERI+1.38RC 39.26
PRIMAVERA

microhábitat Y=—0.04+1.14PIE+1.22CAM+0.O5SVG27.22

Estos resultados fueron muy similares a los obtenidos al

analizar los patrones espaciales de abundancia de hormigueros

en el área de estudio <ver 8.1), como era de esperar sobre la

base de la estrategia de búsqueda de alimento centrada en

dichos hormigueros que exhiben las hormigas. Se realizó un

análisis discriminante por pasos (F de entrada/eliminación4;

Dixon 1983> entre las localizaciones de las bandejas

visitadas y las de los hormigueros encontrados en verano de

1988 (49 elegidos al azar de los 95 considerados para el

análisis de la selección del lugar de ubicación del

hormiguero a escala de microhábitat; ver Capítulo 8.1). Este

análisis se realizó para ver hasta qué punto las hormigas

seleccionaron diferentes lugares para alimentarse y para
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emplazar sus nidos, realizándose separadamente para las dos

escalas espaciales consideradas. La disponibilidad de

semillas no se consideró ya que no fue medida en los puntos

de ubicación de los hormigueros (las semillas rechazadas por

las hormigas que quedan en torno a las entradas de los

hormigueros, así como el aumento de la capacidad reproductiva

de la plantas no consumidas por estos animales en torno a

dichos hormigueros -ver Rissing 1986—, podrían haber

producido valores exagerados de disponibilidad trófica en

estos puntos). Los resultados obtenidos <Tabla 8.7) muestran

que las bandejas visitadas tendieron a estar ubicadas en

zonas con menor cobertura de arbustos y campos labrados que

los hormigueros a la escala paisajística. A nivel de

microhábitat, las bandejas visitadas estaban en lugares con

mayor cobertura de hojarasca y menor altura de la vegetación

que los ocupados por hormigueros. La función de clasificación

obtenida en el análisis paisajístico clasificó correctamente

solo el 65.3% de los casos, un resultado no

significativamente diferente del 50% esperado al azar

(Gí=2.03, p>O.l>. Los porcentajes de acierto de las funciones

de clasificación a escala de paisaje y microhábitat <65.3% y

77.6%, respectivamente; ver Tabla 8.7> fueron también

estadísticamente indistinguibles (G1=3.62, p>0.05>, aunque

esta última fue más precisa de lo que cabria esperar para una

asignación al azar (G1=6.84, p<O.O1>.
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Tabla 8.7. Valores medios (±desviacíónestándar, retransforuados) para las variables de

paisaje y microhábitat medidas en torno a hormigueros y en torno a las bandejas depredadas

en verano de 1988. Los indices de las abreviaturas de las variables indican el orden en que

fueron seleccionadas por un análisis discriminante por pasos realizado entre las

localizaciones de las bandejas y las de los hormigueros <el porcentaje de clasificaciones

correctas obtenidas con las funciones discriminantes obtenidas se indica entre paréntesis>.

Nz49 bandejas depredadas y 49 hormigueros (elegidos al azar sobre los 95 encontrados; ver

capitulo 8.1). Para más detalles, ver texto.

VARIABLE BANDEJAS DEPREDADAS HORMIGUEROS

paisaje (65.3%>

ERI 52.56±29.57 69.59±23.62
PAS 13.53+28.86 2.96+15.94
MíE 0.08± 1.99 0.09± 0.71
RAS 0.75+ 6.34 0.15± 1.16
LAB2 0.00+ 0.00 0.31+ 3.55
CM 0.47± 1.07 0.78+ 1.37
RO 2.26+ 1.03 2.41± 1.94
AR’ 10.17± 2.55 19.59+ 6.64

microhábitat (77.6%>

PIE 13.24+ 4.59 11.49± 3.48
SUE 3.06± 1.17 1.82± 1.48
HER 40.55±11.00 51.27± 8.49
CAM 5.18j 5.73 4.57± 5.40
ARB 0.03± 0.33 0.99± 5.23
HOJ1 2.36± 3.61 0.20± 0.87
MLQ 7.02+ 2.59 5.75± 2.60
AMX3 48.51+ 2.44 51.09± 2.46
AMD2 16.06+ 2.72 23.10± 2.95

Ver Apéndice E para las abreviaturas.
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82Á3Á3. Tasas de consumo en función de la distancia al

hormiguero más pró><imo

La Figura 8.4 muestra las tasas de consumo medidas en

función de la distancia entre la bandeja y el hormiguero más

próximo, así como el modelo que relaciona el rendimiento neto

de transporte con la distancia entre el hormiguero y el lugar

de alimentación (Reyes-López 1987). El ajuste de los

resultados obtenidos a las predicciones del modelo puede

verse en la Tabla 8.8. Las funciones empíricas obtenidas se

ajustan a la forma del modelo teórico <una función

exponencial negativa>, y explican un elevado porcentaje de la

varianza asociada a la base de datos, aunque los valores de

los parámetros de dichas funciones difieren

significativamente de las estimas iniciales del modelo

teorico. Los valores de la asintota para distancias nulas

fueron dos órdenes de magnitud mayores en las funciones

empíricas, un resultado hasta cierto punto esperado debido a

las notables diferencias de unidades en que se miden las

variables dependientes en el modelo teórico y las ecuaciones

empíricas (mg m Y’mi§’ frente a porcentajes de semillas o

bandejas depredadas). Los exponentes de las ecuaciones

empíricas fueron significativamente mayores que el del modelo

teórico <esto es, las tasas de consumo disminuyen con la

distancia al hormiguero más lentamente que los rendimientos

netos de transporte esperados), aunque estos exponentes

empíricos no difirieron significativamente entre sí (prueba
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de la t con 10 grados de libertad, p>O.2 para las seis

comparaciones posibles).

Tabla 8.8. flodelos de regresión no lineal ajustados a las relaciones entre la distancia al

hormiguero más próximo (marcas de clase de los intervalos de un metro entre O y más de 10) y

el porcentaje de bandejas depredadas (3) o del peso de semillas conrnidas (P) en las dos

épocasde estudio. Las estimas iniciales de la forma y los valores de los parámetros de las

funciones que relacionan estas variables se obtuvieron del modelo desarrollado por Reyes-

López (1987) para 0=1.86 — (el tamaño medio de la obrera de PI. capitatus en el área de

estudio), D en metros y R en mg u J~ mi&
1 (ver Apéndice D). Se dan también los valores de

para cada modelo, así como los valores de las pruebas de la t entre los valores iniciales

y actuales de los parámetros de las funciones empíricas obtenidas.

a ES t b ES t

MODELO I~ICIAL 0.57 —1.00
(YaD

B 62.31 9.79 6.31 —0.50 0.14 3.57 ** 54.11
VERANO

P 21.37 2.57 8.09*** —0.68 0.13 2.46* 7549

B 72.76 9.82 7.35 —0.60 0.13 3.08* 70.84
PRIMAVERA

P 33.04 4.32 7.52 —0.62 0.13 2.92* 73.03

•. P<O.05; •~: P<O.Ol; ***: P<O.OOl. n=ll clases de distancia.
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!igura 8.4. Tasas de predación de semillas, expresadas con el porcentaje de bandejas

visitadas o el del peso de semillas consumidas, en clases de distancia de un metro desd, el

hormiguero más próximo (símbolos) para las dos Apocas del afio estudiadas. Las lineas

continuas representan la relación entre el rendimiento neto de transporte y la distancia

entre hormiguero y lugar de alimentacián para los tamafios modios de semilla y obrera

considerados (ver texto y Apéndice D). Las lineas discontinuas y punteadas representan las

funciones e.piricas obtenidas que describen la relación entre tasas de predación y distancia

al hormiguero más próximo (ver Tabla 8.8).
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8.2.4. Discusión

82.4~1. Patrones espaciales de consumo de semillas

Los resultados obtenidos muestran que el consumo de

semillas por parte de las hormigas granívoras estuvo

concentrado en los eriales arbustivos. Las análisis de

regresión múltiple por pasos <Tabla 8.6> apoyaron esta

conclusión, ya que las coberturas de eriales arbustivos y

rocas, y las de piedras y caméfitos, fueron los principales

factores asociados a las tasas de consumo de semillas & las

escalas de paisaje y microhábitat, respectivamente (ver

Capítulo 5 y Díaz 1991a>. Estos resultados fueron muy

similares a los obtenidos al analizar los patrones de

selección del lugar de ubicación de los hormigueros (ver

8.1), como era de esperar sobre la base del comportamiento de

búsqueda de alimento centrado en dichos hormigueros que

muestran las hormigas granívoras <Sudd y Franks 1987).

Se encontraron, no obstante, diferencias en los valores

de algunas de las variables fisionómicas medidas en torno a

los hormigueros y en torno a las bandejas visitadas a la

escala fina de microhábitat (Tabla 8.7>, esto es, las

hormigas seleccionaron lugares diferentes para alimentarse y

para construir sus nidos. Este hecho pudo ser debido a una

verdadera respuesta diferencial de las hormigas a las

variables ambientales, o al hecho de que todos los lugares
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adecuados para construir hormigueros se hallasen ya ocupados

en el área de estudio. Esta última hipótesis puede ser

aplicable a pastizales y cultivos, pero no a los eriales

arbustivos, donde se encontraron la mayor parte de los

hormigueros y de las bandejas depredadas <8.1. y Díaz 1991b>.

Por otro lado, no hubo diferencias en cuanto a las variables

fisionómicas consideradas a la escala más amplia de paisaje.

Por todo esto, los resultados parecen sugerir que las

hormigas granívoras, aunque fuertemente limitadas por la

disponibilidad de lugares adecuados para la construcción del

hormiguero, son capaces de buscar su alimento en torno a él

sin restricciones impuestas por la fisionomía del hábitat.

Las tasas de consumo primaverales se asociaron también

secundaria pero significativamente a la abundancia de

semillas en la vegetación a la escala de microhábitat. No se

midió la disponibilidad de semillas en las proximidades de

las hormigueros localizados (ver 8.2.3.2>, con lo que no se

puede analizar el efecto diferencial de esta variable sobre

los patrones de selección de los lugares de ubicación de los

hormigueros y los de búsqueda de alimento. No obstante, este

resultado sugiere que, aunque los patrones generales de

consumo de semillas están determinados fundamentalmente por

la fisionomía del hábitat a través de su efecto sobre los

lugares de emplazamiento de los hormigueros, la

disponibilidad trófica puede afectar también estos patrones a

través de la selección de los lugares mejores en términos de
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su valor trófico entre los situados en torno a los

hormigueros para la búsqueda de alimento.

8.242. Tasas de consumo y distancia al hormiguero más

próximo

El valor trófico de un determinado lugar no depende sólo

de su disponibilidad de presas para los animales que buscan

su alimento desde un lugar central, sino que la distancia

entre dicho lugar y el lugar central afecta más a las tasas

de consumo en este tipo de animales <Stephens y Krebs 1986>.

De este modo, las tasas de consumo de semillas estuvieron

fuerte e inversamente correlacionadas con la distancia entre

las bandejas y el hormiguero más próximo <r-0.717 y r—0.807

para verano y primavera, respectivamente; n=264, p«0.OOOl;

coeficientes de correlación producto—momento para datos

transformados logarítmicamente).

No obstante, hay una serie de variables relevantes

adicionales que pueden mejorar la exactitud del modelo, tales

como los tamaños de las semillas y de las hormigas obreras

(Reyes—López 1987; ver Apéndice D). Los resultados obtenidos

muestran un ajuste más estrecho de las relaciones observadas

y las predicciones del modelo desarrolado por Reyes-López

(1987) sobre estas premisas más amplias <Tabla 8.8). Dado que
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este modelo relaciona la distancia con el rendimiento neto de

transporte, los resultados obtenidos sugieren un

comportamiento tendente al óptimo posible por parte de las

obreras individuales cuando buscan alimento. Hubo, no

obstante, algunas desviaciones con respecto a las

predicciones del modelo, y el nivel de explicación alcanzado

por las funciones empíricas sólo alcanzó el 50-75% de la

varianza asociada a la base de datos. Estos hechos pudieron

ser debidos a que la información fisiológica básica usada

para construir el modelo procedió de medidas realizadas en

especies diferentes de hormigas, tanto granívoras como no

granívoras, reduciendo por tanto el poder predictivo de dicho

modelo a un nivel cuantitativo ajustado <ver Reyes—López

1987, y Apéndice D>. Además, las medidas se tomaron en

condiciones de campo y en cortos periodos de tiempo, con lo

cual el ruido estadístico introducido por fluctuaciones

ambientales impredecibles no pudo ser controlado. No

obstante, y teniendo en cuenta todas estas limitaciones

metodológicas, los resultados aún demuestran la base

subyacente de los patrones espaciales observados de consumo

de semillas por parte de las hormigas granívoras, esto es, el

comportamiento de búsqueda de alimento cercano al óptimo

posible y centrado en el hormiguero de las obreras

individuales. Este proceso explica por qué las hormigas sólo

pueden buscar su alimento en las proximidades del hormiguero,

cuya ubicación está por otro lado restringida por la

fisionomía del hábitat <ver 8.1 y Diaz 1991b>.
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6.2.4.3. Patrones estacionales y diarios de consumo de

semillas

Los resultados obtenidos muestran que los factores tales

como la temperatura y la iluminación no fueron importantes

para las hormigas dentro de los rangos de variación

estudiados, ya que no se detectaron diferencias entre las

tasas de consumo diurnas y nocturnas, y las diferencias

estacionales fueron opuestas a las esperadas <ver

Introducción y Figura 8.3>. Este resultado pudo ser debido

al relativamente estrecho rango de temperaturas ambientales

cubierto en este estudio (Tabla 7.6). De hecho, la

relativamente corta fase activa de las colonias de hormigas

granívoras en el área de estudio (menos de la mitad del año)

puede ser atribuida a restricciones meteorológicas <ambiente

frío y húmedo desde octubre a mayo; ver Ministerio de

Agricultura 1987>.

Los resultados confirmaron la importancia del ciclo

endógeno de las colonias de hormigas sobre los patrones

estacionales de actividad de búsqueda de alimenta, ya que las

tendencias observadas (tasas de consumo mayores en verano que

en primavera) se ajustan a las predicciones derivadas del

efecto de la estrategia de asignación de los recursos

adquiridos sobre las variaciones estacionales del número de

obreras seguida por los insectos eusociales <ver Introducción
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y Houston et al. 1988). Además, las tendencias observadas

fueron opuestas a las esperadas según una hipótesis basada en

limitaciones térmicas <ver más arriba), así como en el caso

de que las hormigas ajustasen su actividad de búsqueda de

alimento a las variaciones en la disponibilidad trófica

(Briese y Macauley 1980), que fue mucho mayor en verano que

en primavera (Figura 6.1). Finalmente, otra hipótesis

alternativa sería que las menores temperaturas registradas en

primavera fuesen más favorables para la actividad de las

hormigas que las mayores temperaturas estivales. La

información acerca de los requerimientos fisiológicos de las

especies del género Messor que se requeriría para comprobar

esta hipótesis no está disponible en la actualidad. No

obstante, el hecho de que el rango de temperaturas estudiado

(Tabla 3.1) se encuentre dentro de los rangos óptimos de

actividad medidos para numerosas especies de hormigas

granívoras de todo el mundo (ver, por ejemplo, Sheata y

Kaschef 1971, Bernstein 1979, Briese y Macauley 1980, Morton

1982) hace que esta explicación sea cuanto menos improbable.
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8.3. OBSERVACIONESFINALES

El impacto de las hormigas granívoras en el paisaje

agrícola estudiado parece estar fuertemente limitado por

factores ambientales y endógenos. La estrategia de búsqueda

de alimento desde un lugar central, y la escasez de lugares

que reúnan las condiciones fisionómicas adecuadas para la

construcción de los hormigueros <8.1 y Diaz 1991b>, obligan a

las hormigas a concentrar su actividad en los eriales

arbustivos, que cubren sólo el 8% del área de estudio. La

producción de semillas de los pastizales y cultivos,

mantenida en elevados niveles por efecto del uso humano, es

infrautilizada por las hormigas debido al efecto sobre ellas

de las modificaciones de la fisionomía del hábitat producidas

por el hombre (pastoreo, eliminación de arbustos, labrado del

terreno), que supercompensan su elevada disponibilidad

trófica. Los patrones estacionales de actividad de búsqueda

de alimento, aparentemente basados en el ciclo endógeno de

las colonias de insectos sociales, están desfasados con

respecto a la disponibilidad trófica, que es máxima al final

del verano <Figura 6.1> a la vez que la actividad de las

hormigas coimienza a disminuir. De este modo, las poblaciones

de hormigas granívoras parecen ser incapaces de seguir las

variaciones espaciales y temporales de sus recursos tróficos

en el paisaje estudiado. Esta situación, causada en última

instancia por el efecto de las perturbaciones generadas por

el uso humano en el contexto de las duras condiciones
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invernales del área de estudio (ver 8.1 y Díaz 1991b),

disminuye considerablemente las interacciones potenciales de

las hormigas con los otros componentes del sistema formado

por los animales granívoros y las semillas de que se

alimentan.
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AVES GRANíVORAS

PATRONES INVERNALES DE ABUNDANCIA DE SEMILLAS Y AVES

GRANíVORAS EN CULTIVOS CEREALISTAS DEL CENTRO DE

ESPAÑA

9.1. Introducción

Numerosos trabajos han defendido la idea de que la

variación espacial y temporal de las densidades de aves está

determinada sobre todo por las fluctuaciones de la abundancia

de sus recursos alimenticios <ver revisión de Newton 1980).

No obstante, este punto de vista ha sido cuestionado por

varios autores, sugiriendo que las relaciones entre las

comunidades de aves y sus recursos tróficos en laxa excepto

durante periodos o situaciones infrecuentes en que dichos

recursos son particularmente escasos (ver Wiens 198gb>.

Las aves granívoras han sido estudiadas con intensidad

creciente para poner a prueba estas hipótesis. Un cierto

número de trabajos, la mayoría de ellos realizados en

hábitats abiertos norteamericanos, han aportado evidencias

directas e indirectas acerca de la correlación positiva entre

producción estival de semillas y abundancia invernal de aves

granívoras <Pulliam y Brand 1975, Pulliam y Parker 1979,

Dunning y Brown 1982>, apoyando de esta forma la idea de que
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la cantidad de alimento disponible limita los niveles

demográficos de las aves granívoras invernantes. Otros

investigadores, sin embargo, han obtenido resultados que

apoyan el punto de vista contrario, esto es, la falta de

relación entre la abundancia de alimento y la de aves

invernantes (Wiens y Dyer 1975, Laurance y Yensen 1985,

Pulliam y Dunning 1987>. Debido a que los rasgos particulares

de los hábitats, situaciones ambientales y especies

estudiadas pueden haber influido en cuál de las dos

alternativas prevaleció en cada caso, es interesante ampliar

la información disponible, procedente hasta la fecha de forma

casi exclusiva del estudio de los medios abiertos

norteamericanos. En este trabajo se trata de aportar datos a

este respecto mediante el análisis de las relaciones entre

las abundancias de semillas y aves granívoras en una zona

agrícola europea. Esta zona está compuesta por un típico

mosaico de hábitats que difieren grandemente en cuanto a la

cantidad de semillas que contienen <Capitulo 6 y Tellería et

al. 1988, Díaz 1991a y b>, proporcionando así las condiciones

para la realización de un “experimento natural” que podría

revelar el efecto de la abundancia de alimento sobre los

patrones de distribución invernal de las aves granívoras. En

este trabajo, las abundancias de aves y de semillas medidas

en el área de estudio se han transformado a unidades

energéticas comunes <kJIlO ha>. Este tipo de aproximación

permite comparar directamente la abundancia de alimento y los

requerimientos de las aves, y comprobar por tanto si el
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alimento limitó o no la abundancia de aves invernantes, así

como hasta qué punto dicho alimento determiné los patrones de

distribución entre hábitats de estas aves.

9.2. Requerimientos energéticos de la comunidad invernante de

aves granívoras

El diseño de muestreo de las tasas de consumo de

semillas pretendía obtener información acerca del impacto de

los tres grupos de granívoros sobre la abundancia de éstas

<ver 4.2.1 y referencias allí dadas>. No obstante, dicho

diseño se mostró inadecuado, no obteniéndose ningún resultado

a pesar de la abundancia y diversidad de aves granívoras que

ocupan el área de estudio (Tellería et al. 1988). Las

posibles causas de esta inadecuación <discutidas por

Parmenter et al. 1984, Morton 1985 y Thompson et al. 1991) se

basan en la escala espacial y temporal de movilidad de este

grupo y, en nuestro caso, probablemente también al hecho de

que la mayoría de las aves presentes en el área de estudio

fueran aláudidos, grupo cuyos componentes se alimentan

tomando las semillas directamente del suelo (Cramp 1988>. Por

ello, se utilizó un enfoque bioenergético para estimar el

impacto de las aves sobre las abundancias de semillas

(Parmenter et al. 1984, Morton 1985). A partir de los datos

recogidos en los censos realizados en los inviernos de 1989
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<ver 4.2.7) y 1985 (Telílería et al. 1988>, se evaluó el

conjunto de aves que explotaron cada tipo de hábitat mediante

el algoritmo da=Ena±/Esaí, donde da es la densidad (número de

aves por 10 ha) de cada especie de ave en el hábitat a, ~

es el número de individuos observados en el hábitat a de la

parcela i, y 5ai es la superficie ocupada por el hábitat a en

la parcela 1.

La densidad de cada especie en cada tipo de hábitat se

multiplicó por su tasa metabólica diaria en libertad (FMR>,

que se calculó según la ecuación alométrica obtenida por Nagy

<1987>:

log<FNR)= 0.949+0.749*log(peso corporal),

donde FMR se expresa en kJ día~1 y el peso corporal en gramos

<pesos tomados de Perrins 1987). Esta ecuación se ha obtenido

a partir de las medidas obtenidas durante la época de

reproducción con el método del agua doblemente marcada <es

prácticamente imposible recapturar aves individuales tras las

24 a 48 horas requeridas en otras fases del ciclo anual). La

FMR de las aves reproductoras parece ser, no obstante, muy

alta, y probablemente próxima al límite de energía

movilizable por el animal, debido al esfuerzo que impone la

reproducción (Paladino 1989>. Los resultados obtenidos se

multiplicaron por 120 días para obtener una estima de los
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requerimientos de cada especie a lo largo de todo el invierno

(cuatro meses, desde primeros de diciembre a finales de

marzo>. Por último, se calcularon los requerimientos del

conjunto de aves granívoras que explotaron cada tipo de

hábitat sumando los valores obtenidos para cada especie de

ave granívora.

9.3. Resultados

La Tabla 9.1 resume los resultados de los conteos

invernales de aves, así como los obtenidos por Telleria et

al. (1988) en el invierno de 1985 siguiendo los mismos

métodos, aunque considerando diferentes parcelas. Se censaron

12 especies de aves granívoras en los dos años de estudio.

Tres de ellas, la Alondra Alauda arvensis, la Calandria

Melanocorypha cal andra, y el Pardillo Común Carduelis

cannabina, fueron dominantes en ambos años. Las abundancias

de aves granívoras fueron máximas en los rastrojos en ambos

años, seguidas por las mieses. Los eriales arbustivos

mantuvieron los números mínimos de aves, seguidos por los

labrados en 1985 y por los pastizales en 1989. Las

abundancias de aves fueron similares entre años en los

eriales, pero no en los restantes tipos de hábitat: las
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densidades en los pastizales fueron 1.7 veces mayores en 1985

que en 1989, mientras que las densidades en los medios

cultivados fueron de 1.3 a 5.6 veces menores. A pesar de

estos cambios, el patrón general de uso del hábitat fue

consistente entre los dos años de estudio, con los medios

cultivados (especialmente rastrojos) y los eriales arbustivos

manteniendo las mayores y menores densidades de aves,

respectivamente.

La Figura 9.1 muestra los resultados obtenidos al

transformar las abundancias de aves y semillas en unidades

energéticas comunes <ver 9.2 y 6.1.3, respectivamente>. Los

requerimientos energéticos de las aves para todo el invierno

fueron en promedio un orden de magnitud inferiores que las

abundancias de semillas para el conjunto de los cinco tipos

de hábitat. La distribución entre hábitats de la abundancia

de semillas y los requerimientos de las aves no coincidieron,

hhabiendo estado los hábitats no cultivados grandemente

infrautilizados (la abundancia de semillas fue casi dos

órdenes de magnitud superior a los requerimientos de las

aves>, mientras que las mieses y labrados estuvieron

relativamente suprautilizados <abundancia de semillas sólo 2

a 7 veces mayor que los requerimientos de las aves>.
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Tabla 9.1. Densidad media (n9 aves/lo ha) de las doce especiesde aves granívoras detectadas

en los inviernos de 1985 (Tel]erla et al. 1988> y 1989 según tipos de hábitat, 8• índico

también las superficies censadas (dos repeticiones en 1985 y cinco en 1989). Para más

detalles, ver texto.

ERIALES

año 85 89
ha 135 52

Al.

Meca

Gacr

Gate

Alar

Pamo

Pepe

Frco

Cacd

Cacn

Emsc

Mica

0.6

0.4

0.0

0.9

2.4

0.1

0.0

0.0

0.0

1.2

0.0

0.6

PASTIZALES

85 89
55 49

1.1

0.0

0.0

0.5

1.5

0.0

0.0

0.0

0.0

3.1

0.0

0.2

0.1

0.5

0.0

0.0

10.2

0.0

0.1

0.0

0.0

4.5

0.0

0.7

0.3

0.2

0.0

0.0

4.2

3.0

0.0

0.0

0.2

0.0

0.5

0.7

MIESES RASTROJOS LABRADOS

85 89 85 89 85 89
41 31 69 22 47 38

0.4

12.6

0.2

0.0

24.9

0.0

o .>o

0.0

0.0

0.0

0.0

0.0

0.7

25.8

0.0

0.0

19.9

0.6

0.0

0.0

0.0

1.6

0.0

1.5

1.1

15.4

1.5

0.3

23.6

2.2

0.0

0.2

0.0

9.6

0.0

0.8

1.4

15.1

0.1

0.0

23.7

4.3

16.4

0.1

1.2

39.6

0.0

6.3

0.0

3.7

0.6

0.1

2.7

0.0

0.0

0.0

0.0

0.9

0.0

0.1

0.1

16.6

0.1

0.4

8.4

0.3

0.0

0.0

0.0

18.4

0.0

1.5

TOT. 6.1 6.5 16.0 9.1 38.0 50.1 54.6 108.1 8.1 45.7

Alru: Alectoris rufa: Meca: Melanocorypha calandra; Gacr: Galorida cristata; Cate: Calerida

theklae; Alar: Cauda arvonnia; Pamo: Pasan .ontanus; Pepe: Petronia petronia;

Fringilla coeleba; Caed: Carduelia carduelis; Cacn: Carduelia cannabina; Ema,: aberiza

sohoeniclus; tUca: Miliaria calandra.

Erco;
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Figura 9.1. Abundancia de s.millas en el suelo y en la vegetación durante el invierno de

1989, y requerimientos energéticos de las aves durante los inviernos de 1985 y 1989. según

tipos de hábitat (ordenados según abundancias decrecientes de semillas en el suelo). Los

valores presentados se obtuvieron mediante la transformación de las densidades de aves Y

semillas a unidades energéticas comunes (ver 9.2 y 6.1.3 para la metodología empleada).

Nótense las diferentes escalas empleadas para mostrar los datos de aves y los de semillas.

(kJ/10 ha> x 10

ABUNDANCIA DE SEMILLAS

o

(kJ/1O ha> x 10

REQUERIMIENTOS DE LAS AVES

RASTROJOS PASTIZALES ERIALES LABRADOS MIESES

TIPO DE HABITAT

2

1,5

1

0,5

o

W SEMILLAS SUELO III SEMILLAS VEGETACION
—O— AVES 1985 ~ AVES 1989

2

1,6

1

0,6

o
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9.4. Discusión

A pesar de la escala geográfica limitada en que se

midieron las abundancias de aves, los resultados obtenidos

parecen ser representativos de los patrones de abundancia y

composición específica de las comunidades de aves granívoras

invernantes en la Península Ibérica. Así, las estepas

arbustivas tienden a mantener un escaso número de aves

granívoras en invierno (0.5-9.4 aves/lO ha; Curcó y Estrada

1987, Tellería et al. 1988), algo similar a lo que ocurre en

pastizales deforestados <28.6 aves/lO en promedio para la

zona de La Serena; Telleria en prep.>. Los campos

cerealistas, sin embargo, muestran elevadas densidades de

aves granívoras invernantes (30-120 aves/lO ha; Tellería y

Santos 1985, Santos y Telleria 1985, Potti y Garrido 1986,

Zuñiga et al. 1987>. En los escasos estudios en que las

densidades de aves se refirieron a los distintos tipos de

hábitat que componen los cultivos (mieses, rastrojos y

labrados>, los resultados obtenidos mostraron un patrón

similar al encontrado en este trabajo <78 aves/lO ha en

rastrojos frente a 27 aves/lO ha en mieses y labrados; Curcó

y Estrada 1987>. Las especies dominantes en todos estos

estudios fueron aláudidos (fundamentalmente Alauda arvensis,

Melanocorypha calandra y Galerida spp.>, fringílidos (sobre

todo Carduelis cannabina) y emberícidos <fundamentalmente

Miliaria calandra).

118



Áves granívoras

Los requerimientos de las aves en el área de estudio

fueron en promedio un orden de magnitud menores que la

abundancia de semillas cuando ambas variables se

transformaron en unidades energéticas comunes (Figura 9.1>.

Esta gran diferencia compensaría posibles sesgos debidos a la

metodología indirecta utilizada para transformar densidades

de aves y semillas en energía requerida y ofrecida por el

ambiente (ver Wiens 1989a para una revisión>. De este modo,

los resultados obtenidos sugieren que las aves granívoras

invernantes en el área de estudio no estuvieron limitadas por

la abundancia de alimento <ver Introducción>, apoyando

también la idea de que el papel de las aves en la dinámica

energética de los ecosistemas es en general cuantitativamente

escaso (ver Wiens 1989a>.

La falta de relación entre abundancia de alimento y

cantidad de aves fue también evidente a una escala local, ya

que las diferencias entre hábitats de las densidades de aves

no siguieron las variaciones observadas de la abundancia de

semillas. Hay tres procesos posibles que pueden explicar las

bajas densidades de aves mantenidas por los eriales

arbustivos y pastizales en el área de estudio. Las aves

pueden haber sido excluidas de estos hábitats no cultivados

por la competencia por explotación con roedores y hormigas,

los otros dos grupos importantes de animales granívoros que

ocupan hábitats abiertos (Brown et al. 1979, Telleria et al.

1988). Esta hipótesis requiere, no obstante, que los recursos
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tróficos sean limitados, una condición que no parece estar

apoyada por las altas densidades de semillas encontradas a

mediados del invierno (Figura 9.1>. Además, y como se ha

visto en anteriores capítulos, tanto roedores como hormigas

se hallan limitados por la disponibilidad de una serie de

rasgos fisionómicos (fundamentalmente la cobertura de

arbustos), independientes de los recursos tróficos. Estos

rasgos presentaron una disponibilidad muy limitada, con lo

que grandes zonas de los hábitats no cultivados permanecerían

prácticamente libres del impacto trófico de estos animales

(Díaz 1991a y b).

Algunos trabajos han demostrado la importancia del riesgo

de depredación sobre los patrones de uso del hábitat,

especialmente en los casos en’ que el alimento es abundante

<Lima et al. 1987, Newman y Caraco 1987, Brown 1988, Holbrook

y Schmitt 1988). Estudios experimentales y observacionales

sugieren que las especies de embericidos norteamericanos

convergentes con los altudidos aquí estudiados perciben los

árboles y arbustos como una fuente potencial de ataques y/o

un obstáculo para detectar a los posibles predadores cuando

buscan alimento <Lima 1990). Dado que los aláudidos fueron

los principales componentes de las comunidades invernantes de

aves granívoras estudiadas, la evitación de los arbustos por

estas aves pudo haber sido otro proceso que actuase en el

sistema estudiado. Por último, las aves que comen en el suelo

tienden a preferir zonas de suelo desnudo o vegetación baja
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para alimentarse <Bowden 1990, Thompson et al. 1991>, un

resultado que es interpretado en función de la relación

inversa entre la eficacia en la búsqueda de alimento <número

de presas capturadas por unidad de tiempo> y la biomasa de la

vegetación (Brownsmith 1977, Thompson et al. 1991). Los

pastizales y eriales arbustivos fueron los hábitate con mayor

biomasa vegetal en invierno, con lo que el decremento de la

eficacia en la búsqueda de alimento en estos hábitats pudo

haber compensado sus mayores abundancias de alimento.
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RELACIONES ENTRE LOS GRUPOS DE ANIMALES GRANíVOROS

10.1. Introducción

En los capítulos anteriores se describen y analizan los

patrones de distribución y abundancia de los tres grupos de

granívoros que ocupan el medio estudiado de forma

independiente y en las épocas del año más limitantes para

cada uno de ellos. Los resultados obtenidos sugieren una

escasa o nula asociación de dichos patrones de distribución

con los de los recursos tróficos, así como fuertes

asociaciones con variables estructurales relacionadas con los

requerimientos fisiológicos y riesgos de depredación

diferenciales de cada grupo de granívoros. De este modo, es

previsible que los patrones de ocupación de los medios

cerealistas por parte de los granívoros sean independientes

entre si, ya que cada grupo por separado no responde a las

variaciones de sus recursos tróficos comunes, y sí que lo

hace de forma diferencial a la estructura y estacionalidad

del medio <ver Capitulo 2>.

En este capítulo se estudiarán de manera sintética los

patrones espaciales y temporales del impacto de los

diferentes granívoros sobre sus recursos tróficos,

122



Relaciones entre granívoros

analizándose el efecto de los diferentes factores bióticos

(competencia, riesgo de depredación) y abióticos

<estacionalidad, estructura del hábitat> sobre dichos

patrones. Para ello se empleó un enfoque “pseudoexperimental”

o de “experimento mensurativo” <Hurlbert 1984), basado en la

medida simultánea de las variables relevantes, estimándose a

continuación el efecto relativo de cada una de ellas sobre

los patrones de uso del hábitat de cada grupo mediante

correlaciones múltiples por pasos <Neter et al. 1985>.

10.2. Análisis de los datos

A partir de la información recogida en cada una de las

épocas de muestreo <verano, invierno y primavera; ver

Capítulo 4) se calcularon los valores de una serie de

variables descriptoras del impacto de los diferentes grupos

de granívoros sobre las semillas, de la abundancia de

alimento, y de los factores estructurales y ambientales a los

que se asociaron sus patrones de abundancia. Estas variables

fueron las siguientes:

a) Requerimientos energéticos de la comunidad de aves

granívoras <FMRAV).— se calcularon las tasas metabólicas

diarias en libertad de cada especie de ave granívora censada

en el área de estudio <ver 9.2>, multiplicándolas a

continuación por su densidad media <aves/lO ha> en cada época
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del año, y sumándolas para el conjunto de la comunidad

<compuesta por las especies invernantes que se detallan en la

Tabla 9.1, a las que se añaden las estivales o en paso

Coturnix coturnix, Cal andrella cinerea, Passer domesticus,

Emberiza cia y Emberiza hortulana; ver Tellería et al. 1988>.

Ho se consideraron gastos adicionales, tales como los

asociados a la reproducción en primavera <huevos, crecimiento

de los pollos, etc.>, o a la muda en verano, debido a la

falta de la información básica (tamaños de puesta, fenología

de la muda, éxito reproductor> necesaria para calcularlos con

precisión <ver Suárez y Sáez-Royuela 1985, y referencias allí

dadas). Se obtuvo así un Indice del impacto de la comunidad

de aves granívoras sobre sus recursos tróficas, medido en

kJ/día/10 ha, que a continuación se transformó

logarítmicamente previamente al análisis.

b) Tasas de consumo de semillas por los roedores

granívoros (TPRAT).- se midió directamente mediante bandejas

cebadas con semillas <ver 4.2.1). Los resultados se dan en

g/bandeja/12 h, transformados logarítmicamente (ver 7.2).

c> Tasas de consumo de semillas por las hormigas

granívoras (TPHOR>.- medida también mediante bandejas cebadas

<4.2.1). Se consideraron las tasas medidas durante el día

completo (ver 8.2.3.1>, estandarizadas a g/bandeja/12 h y

transformadas logarítmicamente <8.2.2>.

124



Relaciones entre granívoros

d> Variables estructurales.- se utilizaron los dos

primeros componentes principales resultantes del análisis de

la estructura de la vegetación <PCI, un gradiente de biomasa

de plantas herbáceas, y PCII, un gradiente inverso de

intensidad de uso humano; ver Figura 5.1), así como la

cobertura de arbustos (ARB), transformada angularmente (ver

Capítulo 5>.

e) Intensidad de iluminación nocturna <LUNA>.- se

caracterizó mediante una variable imaginaria <dummy> a la que

se asignó el valor O para las semanas de muestreo con luna

llena, creciente o menguante, y el valor 1 para las semanas

con luna nueva (ver 4.1 y Apéndice A>.

f> Abundancia de semillas ISEN>.- se consideró el número

de semillas por metro cuadrado presentes en el suelo y en la

vegetación (transformado logarítmicamente), valor que se

obtuvo sumando los resultados para estas dos localizaciones

<ver 4.2.5.1 y 6.1.1>.

g> Abundancia de artrópodos (ART).— se calcularon las

biomasas de artrópodos por metro cuadrado (ver 4.2.5.2 y

6.2.3>, tranformándolas a continuación logaritmicamente.

Los valores de estas variables se promediaron para cada

tipo de hábitat en cada parcela de estudio <ver 7.2>,
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considerándose los valores obtenidos como muestras

independientes. La elección de esta escala espacial de

análisis es un compromiso que trata de minimizar los

problemas matemáticos asociados a las diferentes escalas de

variabilidad espacial de los medidas consideradas y las

diferentes superficies de las unidades de análisis elegidas

(ver Apéndice A y Figura 4.1>, a la vez que trata de mantener

un tamaño muestral suficiente para realizar análisis

multivariantes. Así, para el caso de semillas, artrópodos y

tasas de consumo por parte de las hormigas se comete

pseudoreplicación por reducción (Hurlbert 1984> al eliminar

la variabilidad entre puntos de muestreo (que serian las

muestras independientes más adecuadas dada la escala espacial

de movimiento de estos grupos; ver 8.2.2) dentro de cada

parcela/hábitat. En el caso de las aves, sin embargo, su gran

movilidad y su tendencia a distribuirse de manera agregada

introduce importantes sesgos en los cálculos de densidad si

las abundancias de estos organismos se miden sobre

superficies demasiado reducidas <Haila 1988), siendo la

escala más adecuada para su análisis la parcela de estudio o

el tipo de hábitat. Esta escala espacial, sin embargo,

disminuye mucho el tamaño de muestra disponible, haciendo

imposible el análisis multivariante conjunto de granívoros y

factores del medio. Para paliar en parte los posibles sesgos

derivados las diferentes superficies censadas se eliminaron

del análisis las combinaciones parcela/hábitat con una
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cobertura inferior al 10% de la parcela <1.6 ha; ver Apéndice

A y Figura 4.1).

Los cálculos y análisis se realizaron de forma

independiente para cada época del año. Las relaciones entre

la variable dependiente (índices de impacto de cada grupo de

granívoros en cada época del año> y las variables

independientes (indices de impacto de los otros dos grupos,

variables estructurales, intensidad de iluminación nocturna,

y abundancia de alimento> se estudiaron mediante análisis de

correlación simple <Sokal y Rohlf 1981, Zar 1984> y análisis

de regresión múltiple por pasos con F de

entrada/eliminación4 <Neter et al. 1985).

10.3. Resultados

Los resultados obtenidos muestran que los patrones de

distribución y abundancia cada grupo de granívoros en el

medio estudiado tendían a ser independientes de las de los

otros dos (Tabla 10.1). Las únicas relaciones significativas

entre grupos aparecen entre aves y roedores en invierno,

sugiriendo, si se considera aisladamente este resultado, la
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existencia de interacciones negativas <competencia por

explotación) entre estos grupos. No obstante, esta

interpretación exige que se den además asociaciones positivas

con la distribución del recurso, y que éste sea limitante en

relación con los requerimientos de los consumidores (ver

Capítulo 2>; ninguna de las dos condiciones se cumple en el

sistema estudiado (ver Capítulos 7 y 9), mostrando además

ambos grupos fuertes asociaciones de signo opuesto con las

variables descriptoras de la estructura del medio <Tabla

10.1), relacionadas con sus respuestas diferenciales a

factores independientes de la distribución de los recursos

tróficos tales como el riesgo de depredación, la dependencia

de refugios estables o la accesibilidad del alimento (ver 7.4

y 9.4). De esta forma, las interacciones negativas

encontradas no pueden interpretarse como evidencias de

competencia entre ambos grupos, sino como el resultado del

rastreo independiente y diferencial de los rasgos

estructurales más adecuados para la supervivencia invernal de

cada grupo.
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La abundancia de alimento sólo pareció ser importante

para las aves granívoras en primavera, época en que los

requerimientos de la comunidad se asociaron positivamente a

las zonas de mayor producción primaria <elevadas biomasas de

plantas herbáceas, artrópodos y semillas>, aunque esta

circustancia no implicó la aparición de interacciones con los

otros dos grupos. Los roedores granívoros presentaron

abundancias mínimas en esta época del año (sólo cuatro

capturas frente a las 16 y 33 de verano e invierno,

respectivamente, con el mismo esfuerzo de trampeo; Diaz 1991a

y datos inéditos), con lo que su impacto sobre los recursos,

que además comenzaron a renovarse en el medio <ver Capítulo

6), fue también muy escaso, circunstancia que hizo imposible

su análisis con unas mínimas garantías de fiabilidad

<Capítulo 7). En cuanto a las hormigas granívoras, los

patrones de distribución de su impacto sobre las semillas se

asociaron con los de los elementos estructurales relacionados

con la supervivencia de los hormigueros (estabilidad del

suelo [escaso uso humano] y cobertura de arbustos), como cabe

esperar para organismos de movilidad restringida que dependen

de refugios estables <ver Capítulo 8). Esta patrón se mantuvo

en verano para las hormigas granívoras, mientras que las aves

no respondieron en esta época a ninguna de las variables

consideradas y los roedores únicamente disminuyeron su

actividad en las noches con riesgos de depredación elevados

(alta intensidad de luz lunar).
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10.4. Discusión

Los resultados obtenidos se ajustan en general a lo que

cabria esperar si los patrones de ocupación del medio

estudiado por parte de los granívoros fuesen independientes

entre sí y de la distribución de sus recursos tróficos. Cada

grupo de animales granívoros responde al mosaicismo espacial

y temporal

peculiares

para anidar

por rasgos

dependencia

estrategia

diferenciale

encontrando

simpátrica

suficientes

de los cultivos cerealistas en función de sus

requerimientos de lugares seguros y accesibles

o alimentarse, que a su vez vienen determinados

biológicos básicos tales como la movilidad, la

ambiental de los ritmos de actividad y la

de búsqueda de alimento. Estos rasgos

s fueron analizados por Brown et al. <1979),

que, si bien explicaban en parte la coexistencia

de los tres grupos de granívoros, no eran

para evitar la competencia entre ellos en

hábitats naturales homogéneos tales como los desiertos, sobre

todo teniendo en cuenta los amplios solapamientos de las

dietas que estos animales exhiben.

En el caso de los cultivos, sin embargo, el contrastado

mosaicismo ambiental mantenido por el uso humano hace que

estas respuestas diferenciales se traduzcan en patrones

espaciales y temporales disyuntos de uso del hábitat, que en

este caso si propician una escasa o nula coincidencia en el
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uso de los recursos tróficos. Las hormigas granívoras se

hallan permanentemente acantonadas en los medios estables,

estando además sus hormigueros ligados a la presencia de

arbustos <ver 8.1 y Díaz 1991b). Su actividad de búsqueda de

alimento se halla por tanto espacialmente muy restringida,

dada su estrategia de búsqueda de alimento centrada en dichos

hormigueros y su baja movilidad (ver 8.2>. El carácter

ectotermo de estos animales y sus ritmos endógenos de

asignación de los recursos tróficos adquiridos restringen más

aún su impacto sobre estos recursos, ya que su ciclo de

actividad temporal queda desfasado con respecto al de la

abundancia de alimento (ver 8.2 y 8.3). En el caso de los

roedores, la necesidad de refugios estables y seguros durante

la época invernal les hace depender también de zonas con

cobertura arbustiva, aunque su mayor movilidad les permite

explotar otras zonas en circunstancias favorables <ver

Capítulo 7, Hansson 1979 y Díaz 1991a>. No obstante, la

escasez de los rasgos estructurales necesarios para la

construcción y mantenimiento de estos refugios parece inducir

una elevada mortalidad durante la época invernal (ver

Capítulo 7>, que mantendría las poblaciones de estos animales

en niveles bajos con relación a los recursos tróficos

disponibles <al contrario de lo que ocurre en medios

estructuralmente más complejos como los encinares de Quercus

rotundifolia aislados entre cultivos; ver Tellería et al.

1991).

132



Relaciones entre granívoros

De este modo, las modificaciones estructurales derivadas

del uso humano de los medios cerealistas limitan fuertemente

los patrones de distribución y abundancia de los dos grupos

de granívoros con menor capacidad de respuesta en el tiempo

ecológico, mientras que el reciente origen de estos medios

(Johnston y Klitz 1977> y su rápida tasa de cambio

probablemente han limitado también sus respuestas en el

tiempo evolutivo (de hecho, estos grupos de granívoros

presentan en los cultivos comunidades mínimamente

diversificadas en comparación con las que ocupan medios

naturales; ver Zorrilla et al. 1986, Serrano et al. 1987 y

1988, y Delibes 1985, Gosálbez y López—Fuster 1985 y

Alcántara 1989 como ejemplos de comunidades de hormigas y

roedores, respectivamente, en la Península Ibérica). Estas

restricciones limitan el rastreo por parte de estos dos

grupos de sus recursos tróficos, que quedarían por tanto

infrautilizados y en gran parte disponibles para el tercer

grupo de granívoros, las aves. El papel de estos animales en

los flujos de materia y energía de la mayor parte de los

ecosistemas es sin embargo generalmente escaso <hasta el

5’punto de haber recibido denominaciones tales como “adornos —

‘5 ‘5fri lis— o recogedores superficiales de crema —cream

skimmers-; ver revisiones de Wiens 1989b y Brown 1986,

respectivamente), idea que coincide plenamente con los

resultados obtenidos en este estudio (las aves sólo habrían

consumido un 10% de las semillas disponibles durante el

invierno -ver Capítulo 9—; la información disponible para
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primavera y verano no permitió realizar estimas precisas de

su impacto sobre los recursos tróficas; ver 10.2.a>. Por otro

lado, la comunidad de aves granívoras rastreó la abundancia

de alimento en el medio únicamente en primavera, época en que

la tasa de renovación de dicho recurso es máxima, mientras

que en el resto de las épocas del año respondió a factores

estructurales de forma opuesta a la de los otros dos grupos

de granívoros (invierno; ver Capítulo 9) o no respondió en

absoluto a la variabilidad espacial de ninguno de los

factores considerados (verano; ver Tabla 10.1>. Estas

respuestas diferenciales, de nuevo basadas en los rasgos

biológicos fundamentales del grupo (básicamente, gran

movilidad que permite respuestas rápidas en el tiempo

ecológico, disminuyendo además la presión de selección en el

tiempo evolutivo; ver Brown et al. 1979, Pulliam y Parker

1979, Thompson et al. 1991>, implicarían un bajo nivel de

interacción entre las aves y los otros dos grupos de

granívoros, al ser las primeras incapaces de ejercer un

impacto significativo sobre el recurso trófica comun.
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Los cultivos cerealistas presentan una elevada

variabilidad en sus características tróficas y estructurales,

en gran parte atribuible al uso humano a que estan sometidos.

Esta variabilidad se traduce en un fuerte mosaicismo espacial

y temporal de los factores potencialmente relevantes para los

animales granívoros, cuyas necesidades y respuestas varían

además en función de sus peculiares requerimientos biológicos

y de los ciclos naturales del ambiente.

Los roedores granívoros no se asociaron en ninguna época

del año con la distribución de sus recursos tróficos. Los

factores determinantes de sus patrones de distribución y

abundancia fueron el riesgo de depredación <necesidad de

lugares de alimentación nocturnos seguros en noches con luna>

y los requerimientos de nidificación (necesidad de refugios

diurnos estables durante el invierno>. La escasez de estos

recursos de naturaleza estructural mantendría las poblaciones

de estos animales en niveles relativamente bajos, lo cual

originaría un escaso impacto sobre los recursos tróficos.

Las hormigas granívoras se encuentran fuertemente

limitadas por factores ambientales y endógenos. Los patrones

de abundancia de los hormigueros se asociaron con la

distribución de los lugares con las condiciones fisionómicas

adecuadas para su construcción y mantenimiento (suelo estable
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y cobertura de arbustos). Estos lugares son muy escasos

debido a las actividades humanas. El impacto de las hormigas

sobre las semillas estuvo muy limitado espacialmente, debido

a su escasa movilidad en torno a estos hormigueros, y

tammbién temporalmente, ya que sus ciclos estacionales de

actividad estuvieron desfasados con respecto a los del

resurso.

La gran movilidad de las aves les permitió rastrear en

el espacio y en el tiempo las condiciones tróficas y

estructurales más favorables, asociándose con la distribución

del alimento en primavera, aunque no en verano ni en

invierno. Durante estas últimas épocas primaron factores de

tipo estructural, posiblemente relacionados con el riesgo de

depredación y/o la accesibilidad de los recursos. Estos

hechos implicarían un bajo impacto de las aves sobre sus

recursos tróficos (asociación con los recursos sólo en la

época en que se renuevan, y desconexión durante el resto del

año).

De este modo, los efectos de factores no relacionados

con los recursos tróficos propician respuestas diferenciales

por parte de los distintos grupos de granívoros a la

variabilidad ambiental. En el caso de los cultivos, esta

variabilidad se manifiesta como un contrastado mosaicismo

mantenido por el uso humano, lo cual propicia que estas

respuestas diferenciales se traduzcan en patrones espaciales

136



Conclusiones

y temporales de uso del hábitat prácticamente disyuntos. Este

hecho da lugar, por un lado, a una infrautilización de los

recursos tróficos y, por otro, a la inexistencia de

relaciones entre grupos de granívoros, que ocupan por tanto

los cultivos cerealistas de forma independiente.
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APENDICE A. Coberturas de los cinco tipos de hábitat (medidos sobre foto~raf las aéreas del

área de estudio> y número de puntos de asestreo (entre paréntesis) para cada parecía y época

del alio. Se muestran también las fechas de muestreo, así como el nivel de ilu.inación lunar

en dichas fechas (1.: noches con luna; O: noches sin luna). SI: eriales arbustivos; PU:

pastizales; UIt: mieses: LAS: rastrojos; LAn: labrados,

VERANO 1988

PARC ERI PAS MíE RAS LAB FECHA MUESTREOL

01 — 60(13) — 11(3> 29<6) 29/VIII—01/IX L
02 — 20<5) — 26<6) 54<11> 29/VIII—01/IX L
03 — 2<1) — 75(16) 23(5> 22—25/VIII L
04 40(9) — 10(3> 50<10) — 29/VIII—01/IX L
05 100(22) — — — — 22—25/VIII L
06 45(9) — 5(2> 50(11> — 06—09/VIII L
07 100(22) — — — — 06—09/VIII L
08 8(1> 13(3> 6<2) 66(15> 7<1) 13—16/VIII O
09 — 63(13> — 25(5> 12<4) 13—16/VIII O
10 10(2) 50<11) 15<4) 25(5) — 13—16/VIII O
11 — 90(19) — — 10(3) 06—09/VIII L
12 24<5) 15(3) — 55<11> 6(3> 22—25/VIII L

TOT. 27.25 26.08 3.00 31.92 11.75
(70) (68> <11) (82) (33)
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APEUDICE A (Cont.)

INVIERNO 1989

PARC MU PAS MíE RAS LA-AB FECHA MUESTREO

01
02
03
04
05
06
07
08
09
10
11
12

40(9)
100(22)
45(9)

100(22)
8(2)

10(2)

24(5)

TOT. 27.25
(71)

60<13)
20<5)

2<1)

13<3)
61<13)
44<8)
90< 19)
15<3)

25.42
(65)

29(6)
60(12>
23(5)

5(2>

22(5)
14(4>
15<4)
10(3>
14(4)

16.00
(45>

11(3>

20<5)

8<3)

5<2)

39<8)
25(5)
16<4)

12<3)

11.33
<33)

75(16)

52(10>

45(9)

18(4)

15(4)

36(7)

17—20/1
17—20/1
17—20/1
24—27/1
24—27/1

31/1—03/II
31/1—03/II
31/1—03/II

07—10/II
07—10/II
07—10/II
24—27/1

20.00
(50)

PRIMAVERA 1989

PARC ERI PA5 MíE RAS LAB FECHA MUESTREO

15<4)

7(2)

18<5)

5<1)

20(5>

— 32(7)

6<3) 45(8)
— 27(5)
— 31(7>

— 18<5)

05—08/VI
05—08/VI
13—16/VI
05—08/VI
13—16/VI
20—23/VI
20—23/VI
20—23/VI
27—30/VI
27—30/VI
27—30/VI
13—16/VI

TOT. 27.25
<71)

25.42 29.50
(62) (79>

2.33 16.33
(9> <43)

L

L
L
L
L
L
L
L
L
O
O
O
L

01
02
03
04
05
06
07
08
09
10
11
12

L

53(11)
20(5>

2<1>

8(2)
61< 13)
44(8)
90< 19)
15(3)

40(9>
100(22>

45(9>
100(22>

8(2>

10(2)

24<5)

29<6)
60(12)
98<21)
33<6)

21<6)

33<7)
12(4)
15(5>
10(3>
43(9>

O
O
L
O
L
L
L
L
L
L
L
L
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APENDICE 3. Variables empleadas para la caracterización fisionómica de los puntos de

muestreo y 108 hormigueros localizados durante el periodo de estudio. Las coberturas se

estimaron visual.ente tras un periodo de entrenamiento (Prodon y Lebreton 1981).

1. Escala de paisaje <variables medidas sobre un círculo de

25 m de radio —0.25 ha— centrado en los hormigueros o en los

puntos de muestreo).

Cobertura

5,

5,

(%) de eriales arbustivos.
pastizales.
mieses <cereal o girasol en
crecimiento).

“ “ rastrojos.
campos labrados.

“ caminos.
rocas <amontonamientos, vallas, y
afloramientos rocosos).

“ arbustos.

2. Escala cie microhábitat (variables medidas sobre un circulo

de 56 cm de radio —1 m2— centrado en los hormigueros o en los

puntos de muestreo>.

Cobertura
5’

.5

‘5

5,

5,

Altura
Altura

(%> de piedras.
“ suelo desnudo.

plantas herbáceas.
“ “ caméfitos <pequeños arbustos, de menos

de 5 cm de altura>.
“ “ arbustos <de más de 5 cm de altura>.

hojarasca.
“ <‘ musgos y líquenes.

máxima de la vegetación (cm>.
media de la vegetación <cm), estimada.

ERI
PA5
MíE

RAS
LAB
CM
RC

AR

PIE
5UE
MEE
CAM

ARB
HOJ
MLQ
AMX
AMD
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APDIDIC¡ C. Número de especies de plantas según familias detectadas en el área de estudio.

Se dan los resultados obtenidos por 1. Pangus (en preparación) acerca de la composición

taxonómica de la vegetación y los obtenidos en este estudio acerca de la producción y banco

de semillas. E: eriales arbustivos; P: pastizales; Mt •ieses; E: rastrojos; U labrados; T:

conjunto del área de estudio.

nQ especies en
la vegetación

nQ especies
de semillas

E PM RL T E PM RL T

AM Amaranthaceae

AB Ambrosianaceae

AR Aristolochiaceae

BR Boraginaceae

CM Campanulaceae

CA Caryophyllaceae

CY Cyperaceae

CT Cistaceae

CP Compositae

CV Convolvulaceae

CR Cruciferae

DI Dipsacaceae

ES Scrophulariaceae

EU Euphorbiaceae

FU Fumariaceae

GE Geraniaceae

OL Globulariaceae

GR Graminae

JU Juncaceae

— —1

— —1

————1 1 — —

1121— 4 33

—2—1— 2 11

8 6 5 6 1 16 14 16

—1— — — 1 1 4

4 — — — — 4 8 2

11 17 2 9 2 30 17 13

11111 2 —1

31251 8 45

— 1—

11——— 1 25

1—— 1— 1 1—

1 — — — — 1 — —

12—1— 2 31

1 — — — — 1 — —

15 17 4 9 3 31 23 32

— 1 2

11

45

3 11

2—

37

—1

34

26

8 21

12

— 1

1 1

5 6

— 2

6 24

— 4

— 9

5 29

— 1

1 10

— 1

1 7

— 1

3

13 44

1 2
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nP especies en
la vegetación

nP especies
de semillas

E PM RL T E PM RL T

LB Labiatae

LL Liliaceae

LI Linaceae

PP Papaveraceae

PL Papilionaceae

PG Plantaginaceae

PB Plumbaginaceae

PO Polygalaceae

PY Polygonaceae

PT Portulacaceae

PR Primulaceae

CII Chenopodiaceae

RA Ranunculaceae

RE Resedaceae

RO Rosaceae

RU Rubiaceae

SO Solanaceae

TY Thymeledaceae

UH Umbeliferae

VA Valerianaceae

VB Verbenaceae

VI Violaceae

DS Desconocidas

81

1—

1—

—1

10 13

—1

1——

1——

121

4 13 —

10 12 7

2 — —

1 1—

2 —2

25 22 24

1 12

— — — — —1

— 11

7 35

— 22

4 12

1. 11

5 —4

2 — —

4 11

3 33

12231

2—121

— — 1. — 1.

1—141

—1—1 —

1211—

21111

1

2

1

1

3

1

13—

1

6

1

1

1

3 3 2 15

— — — 1

—1— 2

5 6 5 37

—1— 2

1—— 1

— — — 1

353 8

222 2

221 3

242 4

112 5

— — — 1

11— 4

1—— 1

1 — 10

— 1 2

64 3

22 1

14 14 7 6 4 27

80 75 31 64 15 183 149 172 56 94 55 270

APENDICE C (Cont.>

TOTAL
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APENDICE 5. Modelo que relaciona el rendimiento de transporte (E, biomasa transportada al

hormiguero por unidad de coste energético neto, tiempo, y biomasa de la obrera) y la

distancia (E entre dicho hormiguero y el lugar de alimentación (según Reyes-López 1987>.

1
R = - *

0d 0cD 14h*[ -— + —— ]
Vd V~

Ms: peso fresco de la semilla <6.6±0.2 mg; n31; X±SE).

O: anchura máxima de la cabeza de la obrera <1.66+0.07 mm;
rango 0.95—3.35 mm; n72 obreras de Messor capitatus tomadas
de 15 hormigueros diferentes en primavera de 1988>.

Mh: peso fresco de la ,ptg’pja <ms9~ estimado a partir de la
ecuación Mh3.S(O.372C”~’ ), R —90.1%. Esta ecuación se
obtuvo midiendo también los pesos secos de las 72 obreras en
las que se midió la anchura de la cabeza <según Díaz y Díaz
1990), corrigiéndose a continuación para obtener el peso
fresco considerando que el peso seco es aproximadamente un
30% del peso fresco en la hormigas <Persson y Lohm 1977).

0d= í73Mj03519: consumo metabólico de la obrera descargada.

0c Cd+s.7sMs: consumo metabólico de la obrera llevando una
semilla de masa M

5.

Vd= 0.0878T—0.1724: velocidad de la obrera descargada.

Vc= 0.0876T+0.
8369C—l.139<<Mh+M

5)/14h)+0.3566: velocidad de la
obrera llevando una semilla de masa M5.

T: temperatura <21½, la temperatura para la que son válidas
las ecuaciones que predicen los costes metabólicos (ver
Reyes—López 1987, y referencias allí dadas)>.
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28.6 aves/lO en, debe decir aves/lO ha en.

tendían a ser, debe decir tendieron.

responde al, debe decir respondió al.

ilburquerque, debe decir Albuquerque,

annd, debe decir and.

lnírmwecocenosis, debe decir mirmecocenos:s.
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