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8.3.10 Onobrycltis supina (Chaix) DC. 

Descripció 

Hemicriptofit de lOa 50 cm d'al~ada. Rel principal engruixida, bastant profunda. Sociabilitat 

intermedia. Base de la planta lignificada, d'on surten moltes tiges (de 2 a 1I) amb roseta de fuHes 

basal. FuIles pinnaticompostes, abundants a la roseta basal i escasses a la tija, amb 6-12 parells de 

folíols; aquests de 4-8 x 1-3 mm, pubescents al marge i al nelVi principal; nervis secundaris 

marcats. 

Inflorescencia en rarm dens apical, amb pedunc]es 2 o 3 vegades més llargs que les fulles. Calze 

de 3-5 mm, amb les dents pubescents, més llargues que el tub, persistent en la fructificació. Corol.la 

rosada, de vegades ratllada, de 6-9 mm. Androceu diadelf. L1egum monospenn, de 4-5 mm, 

pubescent, retículat; sutura externa carenada, amb espines alenades. L1avors renifonnes, brunes, 

lIises. El fruit actua directament com a diaspora, i la Havor, quan germina, encara est~ envoltada 

pel pericarp. 

El nombre d'inflorescencies que produeix cada individu és molt variable i depen del nombre de 

rosetes que el formen (mitjana de 5.5 ± 5.3). S'ha enregistrat des d'individus amb 1 sola espiga 

floral fins a plantes amb 21; en aquest últim cas es tracta d'una planta amb un total d'll rosetes 

de fulles. Cada espiga porta de 10 a 30 flors. La mitjana de fruits per espiga és de 4 (4.3 ± 2.3). 

Habitat: Pastures seques. Estatge monta, pero descendeix finsa terra baixa i ascendeix fins a 

I'estatge subalpí. 

Distribució: Latemediterrania. 

Cicle. biologic 

Planta que es manté activa gairebé tot l'any si les condicions li són favorables (figura 8.10). Al pie 

de I'estiu i a l'hivern pot presentar una certa involució, de manera que s'as~equen bona part de les 

fulles. La renovació de les fulles de la roseta basal es dóna sobretot des de finals d'hivern; cap al 

juny s'inicia l'elongació de les tiges, associada generalment amb la floració. A l'octubre aquestes 

tiges s'assequen i la planta continua la seva activitat vegetativa només a la roseta basal, fins a 

l'estiu de la temporada següent. . 

L'aparició deIs borrons floraIs es produeix des del maig, pero no és fins a mitjans de juliol que 

comencen a obrir-se les flors. Cal remarcar que la fase de floració en aquesta especie sol ser bastant 

curta i es produeix molt sincronicament entre els diferents individus de la població. Dins d'una 
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mateixa inflorescencia l'antesi comen~a per la base. De les nombroses ponceUes que inicialment 

es poden comptar a cada raYm floral, poques arriben a obrir-se i encara menys produeixen fruit. El 

primer any de mostratge un 23 % deis individus florits no van formar cap fruit, i el segon sny no 

ho van arribar a fer un 50 % deis individus. Cap a I'agost s'observa que la majoría de peus porten 

diversos eixos florals, pero molts d'eHs només són portadors d'l o 2 fruits. La durada de ia 

fructificació és també re1ativament curta (taula 83); els fruits es dispersen durant la tardor. 

La major part deIs individus de la població floriren els 2 anys (taula 8.2), alguns ho feren només 

al 1990 (7 %) o només al 1991 (13 %); una cinquena part de la pobJació no va assoHr el perfode 

reproductiu en tot el mostreig. La proporció de plantes que van fructificar, tal com s'ha especificat 

anteriorment, fou més baixa, sobretot el segon any de mostreig. 

Variacions interanuals 

L'activitat vegetativa durant I'any 1991 va ser pnicticament continua, mentre que el 1990 s'atura 

al juliol per gairebé tota la població (figura 8.10). Les corbes de floració són gairebé iguals. 

Respecte a la fructificació, la corba del segan any és més aplanada pel fet de que fructificaren 

menys individus i ho feren fo~a escaionadament. 

8.3.11 Plantago maritima L. subsp. serpentilla (AII.) Arcang • 

. Descripcio 

Hemicriptofit rosulat, de rizoma llenyós, profund, ramificat a l'extrem superior en branques 

verticals portadores directament de les fuUes basals. Cada individu pot estar format per un nombre 

variable de rose tes basals, entre 3 i 20 (mitjana de 9.8 ± 6.4 rosetes per individu). Sociabilitat 

baixa. FuIles totes basals, glabres o esparsament pubescents, camoses, canaliculades, de 9-12 x 0.2-

0.4 cm. 

Tiges fiaraIs ascendents o erectes, cobertes de pels curts i aplicats. Cada peu pot formar 2 o 3 

espigues de manera que el nombre total d'espigues per ¡ndividu pot arribar a ser bastant aJt (entre 

1 i 44, mitjana de 12.3 ± 1004). No hi ha una relació lineal entre el nombre de rosetes que té un 

¡ndividu i el nombre d'espigues que produeix; si bé els que en formen més són eIs que tenen més 

rasetes per peu, no to15 els que en tenen moltes produeixen moltes espigues. Espigues de 4-8 cm 

de llarg; generalment portadores de més de 100 flors. Aquestes són hermafrodites, proterogines. No 

és rar que es doni esterilitat deis organs masculins, de manera que moltes flors funcionalment són 

femenines (ginomonoecia). PolJinitmció pel vent, pero també visitades pels insectes. Es pot donar 

autocompatibilitat. Calze i coroUa tetramers, amb les peces soldades. Petals membranosos, de 3-4 

mm; 4 estarns, inserits al tub de )a corol.la, lJargament exset1s. Ovari súper, amb 2 carpels soldats 
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i un sol estiL El fruit és un pixidi, monosperm, dehiscent transversalment. Llavors de 2-3 mm, 

plano-convexes. Sovint es dispersen amb la part superior del fruit. 

Habitat: Sois margosos o argilosos inundables. Estatges monta i subalpí. 

Distribució: Submediterrania. 

Cicle biologic 

L'activitat vegetativa de la planta s'inicia a final s d'hivern, amb la renovació foliar a la roseta basal 

(figura 8.11). Aquesta fase es perHonga fins al juliol i llavors la planta es manté verda fins a 

J'octubre. Tanmateix alguns individus comencen a presentar les fulles més externes seques des de 

I'agost. A la tardor del 1990 es va observar una segona renovació foliar pero afecta només a una 

petita part de la població. A finals de novembre les rosetes estan gairebé seques excepte algunes 

fuUes centrals que protegeixen els borrons foliars. Durant tot l'hivern la planta es manté amb aquest 

aspecte, fins que cap al mar9 es reinicia la renovació foliar. S 'ha constatat la mort de 6 individus 

del total de la població, bitsicament el primer any, entre els mesos de juny i novembre. 

Durant el mes de juny es produeix l'allargament de les tiges florals. Les flors comencen a obrir-se 

cap al mes de juliol i se'n pot trobar d'obertes durant tot l'agost. El fruit va madurant i dispersant 

les lIavors des del setembre fins a l' octubre. 

El percentatge d'individus rertils va ser bastant alt i similar tots 2 anys (taula 8.2). Tots els 

individus que van florir el primer any ho tornaren a fer el segon, excepte 2. 

Variacions interanuals 

Tots dos anys de mostratge l'especie va seguir practicament la mateixa dinamica fenológica (figura 

8.11). L'única diferencia remarcable es va observar en l'activitat vegetativa, pel fet que el segon 

any es va donar un segon període actiu a la tardor; aixo, pero, només va afectar a una fracció 

minoritaria de la pobiació. 

8.3.12 Seslería albícans Kit ex Schultes 

Descripció 

Hemicriptófit cespitós de lOa 30 cm d'alyada. En sois no consolidats, com als badlands o als 

talussos, creix formant tofes amades, pero pot ser )' especie dominant en pastures, ja sigui en 

terrenys plans o bastantpendents. Rizoma prim, laxament ramificat. Tiges Ilargament nues a I'apex. 
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Fulles principalment basal s, les inferiors de 14-20 x 2-4 mm, les superiors molt més curtes; planes 

o plegades, obtuses, bruscament mucronades. 

Inflorescencia relativament curta, oblonga, d' 1.5 a 3.5 cm, de color blavós a la maturitat. El nombre 

d'inflorescencies que forma una tofa varia entre 3 i 48 (mitjana de 11.0 ± 9.7). El nombre 

d'espiguetes per espiga va des de 9 a 29 (mitjana de 17.1 ± 0.42); cada espigueta porta 2 o 3 flors, 

hermafrodites. Glumes gairebé iguals, tan Ilargues com I'espigueta o poc més curtes; ocasionalment 

amb aresta. Glumel.les amb marges serrats i ciliats. Cariopsi obovoide, de 2.5 x 1.0 mm. Dispersió 

per fragmentació per sota la lemma, o bé de I'eix floral i, per tant, en aquest cas de tota l'espiga. 

Habitat: Pastures, relleixos de roques, boscos clars. Estatges monta i subalpí. 

Distribució: Eurosiberiana. 

Cicle biologic 

El període vegetatiu actiu d'aquesta especie es caracteritza per ésser forya primerenc i bastant 

extens (figura 8.12). Al bo de l'hivem, al gener, s'inicia la renovació foliar, gairebé alhora que 

apareixen els primers borrons florals. La planta es manté verda practicament tot I'any, amb una fase 

de creixement a la primavera i principisd'estiu i esporadicament una segona fase a la tardor. A 

partir del setembre comencen a assecar-se les fuUes inferiors de la tija; al desembre bona part de 

la planta esta gairebé seca, pero es conserva sempre alguna fulla superior verda, amb el borró foliar 

que s'activara el mes següent. 

La floració és també molt primerenca: comencen a veure's borrons florals el mes de gener, pero 

no sera fins al mes d'abril que es produira l'antesi. Aquesta sol ser relativament curta per un mateix 

individu, pero per al total de la població s'esten aproximadament un mes. El fruit és madur al juny 

pero se sol conservar a la planta durant forya temps: de finals de maig fins a l'agost es poden trobar 

espigues amb lIavors. 

Gairebé totes les tofes de la població han produrt alguna inflorescencia (taula 8.2); la majoría ho 

han fet tots 2 anys. En algun cas s'ha constatat l'assecament de tota la panícula sen se formar cap 

fruit. 

Variacions interanuals 

Pel que fa al període vegetatiu l'única diferencia remarcable és a la tardor, en la qual el 1991 la 

segona fase de renovació foliar fou menys generalitzada que al 1990 (figura 8.12). 
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La corba de floració presenta poques diferencies: el mrudm es produí 3 setmanes més tard el 1991 

i I'extensió de la fase pel conjunt de la població fou també més narga. En conseqüencia la 

fructificació es retarda pel mateix lapse de temps. 

8.3.13 Thymelaea tinctoria (pourr.) Endl. subsp. nivalis (Ramond) Meissu. in De. 

Descripció 

Camefit de 10·15 cm d'al~ada, que fonna mates molt denses. Sociabilitat baixa. Rel principal 

Henyosa, engruixida, pot ser bastant profunda o bé estendre's més en sentit horitzontal. Tiges 

Ilenyoses, molt ramificades des de la base, ascendents, finalment erectes. Fulles principalment als 

extrems de les tiges, sessils, oblongo-linears, de 5-12 x 1-2 mm, més o menys suculentes. 

Planta monoica. Flors solitaries, axil.lars, sessils, tetrameres i actinomorfes, amb una sola envolta 

floral. Perigoni groc, tubular. Flors masculines amb 4 o 8 estams, soIdats a les parets del tubo Flors 

femenines d'ovari súper, amb un sol carpel; estigma capitat. En ambdos tipus de flors hi ha un disc 

nectarífer a la base. Pol.linització principalment per dípters. 

Fruít sec indehiscent, recobert pel perigoni persistent, amb una sola Havor, de 3-3.5 mm. 

En les poblacions deis badlands s'han observat plantes amb fonnes de creixement anomal, 

anaJegues a les que s'ha descrit per Lotus corniculatus ¡·Genista scorpius. Aquesta última especies 

i Thymelaea són les que adopten morfologies més sorprenents, en part pel fet que són llenyoses. 

Habitat: PradeUs i matolIars deis terrenys secs i assoleIlats. Estatges monta i supalpí. 

Distribució: Pirineus. 

Cicle bio!ogic 

Planta verda practicament tot l'any. A principis d'abril s'inicia la renovació foliar, la qua) es po! 

estendre fins a final s d'octubre (figura 8.13); a Pestiu, segons les condicions climat'iques de l'any, 

alguns individus poden interrompre el seu creixement fins a la tardor. A l'hivem és quan es 

produeix majoritariament la caiguda de les fulIes; en algunes plantes s~ha observat una certa 

malacofil.lia durant aquesta estació. No s'han constatat diferencies entre els peus masculins i els 

femenins a nivell d'activitat vegetativa .. En total s'han mort dos individus, tots dos a la tardor del 

1990 i corresponents a peu femenins. 

L'aparició deIs borrons floral s es produeix cap 'a finals d'octubre, pero es mantenen així fins ben 
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entrat 1 'hivem. A la figura 8.14 s 'han representat les corbes floral s referents a tots dos sexes. Cap 

al desembre als peus masculins ja es poden comen~ar a distingir poncelIes; als femenins, en canvi, 

no se n'observen fins al febrero L'antesi es produeix entre el febrer i principis de maig en els 

primers i una quinzena més tard als peus femenins. Si bé la corba de floració d'aquests darrers esta 

Ileugerament despla~ada cap a la dreta, el pic de floració es produeix alhora en els dos sexes. Tots 

els individus mostrejats, independenment del sexe, van florir tots dos anys d'estudi. Només en un 

cas I'any 1990 un deIs peus va florir pero no va arribar a formar fruit. La fase de fructificació és 

bastant extensa: des de l'abril fins a finals de juliol es poden trobar individus amb fruits. 

En la població estudiada el nombre de peus femenins era inferior al de masculins (14 i 22 

respectivament). De fet aquest és un fenomen corrent en les especies dioiques, tal com s'ha vist en 

altres arees (Bonet, 1991; Opler & Bawa, 1978). 

Variacions interanuals 

La fase de renovació foliar el primer any fou més extensa que el segon pero, per contra, a l'agost 

una part de la població atura el seu creixement, mentre que al 1991 aquest fou continu (grafica 

inferior de la figura 8.14). 

La floració practicament va presentar el mateix patró tots dos anys i pels dos sexes; I'extensió 

d'aquesta fase, pero, en els peus masculins va ser més llarga el 1991, que va durar fins al juny. 

8.3.14 Tussilago farJara L. 

Descripció 

Geofit perenne, escapós. Sistema rádical lax format per llargs rizomes horitzontals amb branques 

verticals portadores deis organs aeris. En els centímetres superiors del sol es concentren les rels 

fines pero els rizomes poden arribar fins a 70 cm de profunditat. Quan viu en llocs oberts forma 

tapissos gairebé uniespecífics. En els badlands del Bergueda s'han observat densitats de 11.28 ± 
1.28 ind.m2

• FuJIes en roseta basal, de 3 a 8 cm, suborbiculars-cordiformes, sinuato-dentades, verdes 

i glabres a l'anvers, Hanoses al revers, llargament peciolades (de 3 a 8 cm). Cada roseta forma entre 

3 i 11 fulles durant un cicle estacional. 

Capítols solitaris a l'extrem de tiges violacies, amb bractees semiamplexicaules, aplicades, de 4-9 

cm de lIarg. Flors grogues, les radials ligulades, moltes femenines; flors centrals escasses, tubuloses, 

majoritariament masculines. Pol.linització per insectes, pero també autocompatible (Bakker, 1960). 

Aquenis estretament cilíndrics, de 3-4 mm de llarg per menys d' 1 mm d'ample, amb 5 a 10 

costelles; papus dos o tres vegades més llarg que el fruit, molt eficient en la dispersió a grans 
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Figura 8.14 Grilfic superior: evo lució del nombre d'individus en fase de borró (B.), poncella (P.) 

i floració (FI) renovació foliar (RF), de floració (FI) i de fructificació (Fr) per la subpoblació de 

peus masculins (M) i femenins (F). Grafic inferior: nombre d'individus en fase de renovació foliar 

(RF), de floració (FI) i de fructificació (Fr) en cada mostreig durant els dos anys d'estudi; a les 

fases de floració i fructificació s'indica el nombre d'individus de cada sexe (M, masculins i F, 

femenins) separadament. 
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distancies (Bakker, op. cit.). 

Cicle biologic 

La part activa del cicle biologic de Tussilago és de les més curtes de totes les especies estudiades. 

Al maig es produeix majoritariament la renovació foliar, subsegüent a la floració (figura 8.15). Al 

lIarg de tot I'estiu es van formant fulles noves i es van assecant les més velles. Cap a finals d'agost 

s'atura el creixement i a I'octubre practicament totes les plantes s'han assecat. Durant I'hivem la 

planta es manté en repos; a finals d'aquesta estació es produeix el creixement deIs rizomes, el qual 

precede ix a la floració i renovació foliar del següent cicle. 

La floració d'aquesta especie és molt primerenca: els borrons florals apareixen majoritariament al 

febrero En aquesta especie no s'ha distingit la fase de poncella dins del període reproductiu, ja que 

així que comenya a créixer I'eix floral es van obrint les flors. L'antesi es produeix majoritariament 

al mary, I'extrem de la tija se sol corbar i el capítol queda pendul. La formació del fruit és bastant 

rapida i un cop format la dispersió és inmediata. A finals de juny ja només queden les restes del 

capítol completament seco En algun cas s'ha produIt un assecament de les flors sense arribar a 

formar cap fruit. 

La proporció d'individus en flor en una població és bastant variable (taula 8.2). DeIs 30 peus en 

estudi el primer any en floriren 6 i el segon només 2. És per aixo, que per la recollida de les dades 

referents a la fase reproductiva es va realitzar el seguiment de 25 individus marcats apart, en una 

població propera a la inicial (les dades de la grafica intermitja de la figura 8.15 corresponen a 

aquests 25 individus). 

Variacions interanuals 

Pel que fa a la renovació foliar, el segon any es produeix un desplayament d'un mes cap a la dreta 

en el maxim de la corba (figura 8.15). Tant la durada mitjana per individu com I'extensió de la fase 

per tota la població són més petites el 1991 que el 1990 (taula 8.3). 

En la floració les diferencies, no són remarcables. En la fructificació, en canvi, es toma a produir 

un retard tant en el moment d'inici com en el maxim del segon any. 

8.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

Totes les especies analitzades tenen la fase de creixement i renovació foliar a la primavera, excepte 

Laserpitium i Jasonia que no s'activen fins al juny; en aquest últim cas I'extensió de la fase és més 

petita. Més d'una tercera part de les plantes poden presentar un segon pic de renovació foliar a la 
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Figura 8.15 Percentage d~individus en les diferents fases fenologiques del període vegetatiu (grilfic 

superior) i del període reproductiu (grilfic intermig) de Tussilago farfara, des de l'agost de 1989 

fins a finals del novembre de 1991. Al grafic inferior es compara el nombre d'individus en fase de 

renovacÍó foliar (RF). de floració (FI) i de fructificació (Fr) en cada mostreig durant els dos anys 

d'estudi. 
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tardor, com és el cas de Koeleria, Onobrychis, Plantago i Thymelaea. Excepte en Onobrychis, a 

totes les altres aquesta activitat tardoraI fou més important l'any 1990 que el 1991. Aixo podría 

estar relacionat amb el fet que aqu;!st últim any va ser més sec que el 1990, especialment a l'estiu. 

L 'hivem representa un periode de repos per a totes les plantes estudiades. Hem de tenir en compte 

que a la zona de VaHcebre des de ¡'octubre fins a ¡'abril o el maig, la temperatura mínima de ¡'aire 

esta per sota de O oC (vegeu capítol 2). Per altra banda, des del novembre fins a J'abril la 

temperatura mitjana mensual té valors inferiors a 7 oC, valor per sota del qual es considera que no 

hi pot haver creixement vegetal. 

L'estiu, al no ser una estació molt seca, només implica una certa aturada de Pactivitat vegetativa 

de les plantes, pero aixo també estar relacionat amb que és el moment de la floració de la majoria 

de les especies que s'han estudiat. Cal destacar com a cas especial Genista scorpius, ja que en 

arribar a aquesta estació per totalment les fuHes. Per altra banda, Helianthemum, Thymelaea i 

Lavandula han manifestat una certa malacofil.lia en aquesta epoca, pero no generalitzada a tota la 

població. D'aquests 4 taxons, 3 són precisament els que s'han estudiat en vessants solells, que es 

on es traben més freqüentment als badlands de la zona. Navarro et al (1993), remarquen !'efecte 

de la topografia sobre el comportament fenologic de les especies que s'hi fan, la qual es detecta fins 

i tot entre diferents localitzacions (part superior, intermitja, base) d'un mateix vessant. 

Pe! que fa al perlode reproductiu podem distingir 3 grups d'especies: les de floració primerenca 

(Sesleria, Tussilago i Thymelaea), les de floració primaveral (Genista i Helianthemum) í les de 

floració estival, que són la majoria. El percentage d'individus que arriben a la fase reproductiva és 

molt variable segons les especies, des del 26 % a Campanula al 100 % a Thymelaea. En la major 

part de les especies, pero, els percentatges de floració es troben entre el 60 ¡ el 80 %. En gairebé 

totes s'ha observat aborció, de manera que moltes de les flors ja obertes no han arribat a produír 

fruit. Malauradament no coneixem quina importancia té aquest fenomen en altres poblacions de 

condicions menys extremes que els badlands. La maduració del fruit i la dispersió de les diaspores 

es dóna majoritariament a finals d'estiu i a la tardor. 

Les diferencies en el comportament fenoJogic de les plantes entre els dos anys d'estudi no han estat 

gaire grans; generalment afecten més a l'extensió d'una fase, és a dir al lapse d'e temps en que 

s'observa algun individu de la pobIació en aquesta fase, que no a la durada mitjana per individu. 

En tot cas, sempre impliquen un retard de l'inici de les fases I'any 1991 respecte del 1990, ¡ una 

durada més petita també en aquest sentit. Aquestes variacions es relacionen amb les diferencies 

climatiques deIs dos anys, les quals consistiren basicament en unes temperatures més baixes el 1991 

que el 1990, sobretot a principis d'any, i un estiu forya més sec el 1991. 

El comportament fenologic observat per la major part d'especies presenta algunes característiques 
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comunes amb l' observat en ambients més mediterranis (Orshan, 1989; Bonet, 1991; Guardia, 1991), 

sobre tot flel que fa a les 3 especies estudiades als vessants solells. Pero sota condicions 

mediterranies el repos hivernal no és tan marcat com el que nosaltres hem observat, i per altra 

banda, les floracions solen donar-se a la primavera, mentre que en la nostra zona s'han observat 

sobretot floracions estivals. 
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9.1 INTRODUCCIÓ 

La seqUencia de fases de desenvolupament que es succeeixen al llarg de la vida d'un individu 

s'anomena ontogenia. Aquesta comporta una serie de canvis morfologics; anatomics i fisiologics 

que permeten caracteritzar un individu en un moment determinat apart de per la seva edat 

cronologica, pel seu estadi de desenvolupament. 

L'única fase en la qual es pot associar c1arament la morfología i I'edat en Achnatherum 

calamagrostis és com a p}¡mtula, durant el primer any després de la germinació de les llavors. A 

partir del segon any, el creixement deIs individus depen de les condicions microambientals, de 

manera que l'edat deixa de ser una variable indicativa de l'estadi de desenvolupament de la planta. 

En els trebaUs sobre plantes perennes amb creixement vegetatiu desenvolupats pels autors de 

rescola russa s'ha utilitzat com una mesura de I'edat biologica d'una planta el que Rabotnov va 

definir com a estadis de vida ("life states", o bé "age states"; Rabotnov 1950 i Uranov, 1975). En 

realitat corresponen a diferents fases ontogeniques, definides bilsicament en funció deIs canvis 

morfologics que es produeixen amb els anys, els quals se suposa que es correlacionen amb eIs 

canvis anatomics i fisiologics pertinents (Gatsuk et al., 1980). Cada estadi es caracteritza per 

l'aparició de noves estructures que no són presents en l'estadi anterior i per la perdua d'altres 

presents en I'estadi precedent. La durada mitjana d'un estadi esta fixada geneticament, pero sota 

condicions ambientaIs diverses, els individus poden entrar en un determinat estadi sense tenir la 

mateixa edat. Una plautula d'una especie perenne en condicions ideals pot créixer rapidament i 

arribar a la maduresa reproductiva el primer any de vida, mentre que un altre individu de la mateixa 

especie, pero sota condicions desfavorables pot trigar més anys en produir les primeres flors. 

Així dones, aquests estadis difereixen en la seva resposta als factors ambientals i en la seva activitat 

reproductiva. La distribució deis individus d'una població en estadis de vida es pot interpretar de 

la mateixa manera que la distribució en edats. 

L'objectiu d'aquest apartat és la descripció deis diferents estadis o fases que travessa A. 

calamagrostis alllarg del seu cicle biologic. En primer lloc es descriu la morfologia de J'especie 

i la seva distribució. En segon lloc s'anaHtzen les diferents fases deis seu cicle biologic. Hem 

distingit dues fases pre-reproductores, les plautules i les tiges juvenils, i una fase adulta. En les 

primeres es fa referencia a l'edat deis individus; en la fase adulta es pretén caracteritzar la resta 

d'estadis ontogenics que travessa alllarg del seu cicle vital. 

9.2 METODOLOGIA 

La descripció general de l'especie es basa en material recol.lectat de diferents poblacions i en la 
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consulta bibliogrMica. 

A I'abordar la descripció deIs individus adults ens plantejarem un estudi de tipus sincronic, ja que 

el lapse de temps que la planta necessita per completar la seva ontog¿mia feia impossible el 

seguiment de tot el proceso Aquest apartat del treball s'ha centrat exclusivament en els badlands de 

la conca de Val1cebre. El substrat correspon sempre a argiles del Garumnia; s'ha intentat recollir 

al maxim la variabilitat de posicions topogratiques, orientació i pendents en que creix I'especie. La 

unitat d'estudi en aquest cas van ser les tofes. Atesa la forma de creixement d'A. calamagrostis, 

es va mesurar el diametre maxim i el seu perpendicular, com a estimadors de la seva mida. En 4 

badlands diferents es mesuraren totes les tofes presents, en total 102, per tal de compilar al maxim 

el rang de variació d'aquests parametres. 

A ti de avaluar la relació entre mida i nombre de tiges per individu, es compta el nombre total de 

tiges aeries en una submostra de 28 d'aquestes tofes, representatives de la variabilitat de mides 

constatada (8 d'aquestes tofes corresponen a les que s'ha efectuat un seguiment més detallat de 

diversos aspectes, vegeu capítols posteriors). 

Finalment es determina la distribució espacial de les tiges aeries en 13 d'aquestes tofes, distingint 

entre tiges rertils i esterils. Es tixa una xarxa de quadrats de 10 cm de costat sobre cada tofa, prou 

gran perque cobrÍs tota la seva superficie, i es _comptabilitzit el nombre de tiges per quadrat. 

9.3 RESULTATS 

9.3.1 Descripció de I'especie 

L'especie Achnatherum calamagrostis (L.) Beauv. s'ha anomenat de molt diverses maneres: Stipa 

calamagrostis (L.) Wahlenb.; Calamagrostis argentea OC. i Lasiagrostis calamagrostis (L.) Link. 

És una gramínia perenne que forma tofes aillades de fins a 2 m de diametre, constitui'des per 

nombroses tiges que es renoven anualment. 

Les tiges anuals tenen de lOa 55 cm d'alyada, amb 2 a 8 fulles, de 5 a 30 cm de llargada per 2 

a 3 mm d'amplada. La lamina de les fulles és inicialment plana, pero esdevé convoluta a I'assecar­

se. Té unes bandes d'esclerenquima prominents, escabres. La lígula és molt curta, truncada, amb 

un feix de pels llargs a cada extrem; els marges de la beina són ciliats. 

La panícula és laxa, de 5 a 40 cm, piramidal, amb branques altemativament semiverticil.lades, de 

longitud decreixent cap a la part culminal. El nombre d'espiguetes és molt variable, entre 5 i 265 

(mitjana de 74.3 ± 54.7); cadascuna és portadora d'una sola flor hermafrodita. Les glumes són 
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ianceolades, poc desiguals (de 7-9 i 5-7 mm de Hargada), membranoses, trinervades. Lemma de 4 

mm, lleugerament escotada i amb una aresta distal de 10-15 mm; cara externa de la lemma coberta 

de densos peIs blanquinosos de 3-6 mm. Cariopsi Ilisa, de 2-3 mm de llarg per menys d' 1 mm 

d' ample, Heugerament comprim ida. La unitat de dispersió la formen la cariopsi amb les glumel.les, 

els apéndixs de les quals faciliten la dispersió i fixació al substrat (figura 9.1), 

El sistema radical és molt denso Esta constitu'it per rizomes extravaginals, horitzontals, de pocs mm 

de llargada, ramificats, coberts de fuJIes membranoses imbricades (catafiLles), llargament 

persistents. Per altra banda, la base de les tiges anuais queda progressivament enterrada per l'aport 

de materia]s peIs processos erosius; i a l'axil.la de les fuHes inferiors es formen noves tiges per 

rizomes intravaginals, Tata aquesta xarxa subterrania pot arribar a més de 50 cm de profunditat. 

Les característiques d'aquest complex sistema subterrani es descriuran amb més detall en parlar del 

creixement vegetatiu de la planta. 

Habitat: pedrusques, tarteres, pendents rocallosos de muntanya, en substrats calcaris. A la zona del 

Bergueda se'l troba com un deIs principals colonitzadors deis terrers. També és freqüent a les 

escombreres de les mines i als tal usos de carreteres. En general, pero, no és una planta gaire 

abundant. 

En I 'estudi sinoptic d'EHenberg (1979), basat en una recopilació bibliogrMica deis treballs realitzats 

en els últims 40 anys al Sud ¡ Centre d'Europa, es defineix el comportament ecologic 

d'Achnatherum calamagrostis com el d'una especie indicadora de IIocs assolejats, calents i secs, 

sobre soIs pobres, de reacció neutra o basica. 

Distribució geografica i altitudinal: estatge monta i muntanyes meditemlnies, deis 400 als 1600 m 

d'altitud. Especie submediterrania present al centre i al Sud d'Europa. 

9.3.2 Ontogenia 

9.3.2.1 Les plantules 

Després de !'inflament de les diaspores per imbibició, el primer signe de germinació és l'aparició 

de la radícula. Als pocs dies emergeix el coleoptil i rapidament apareix la primera fuUa. Durant el 

primer any generaiment només es formen les 3 primeres fulles. Aquestes fuIles són molt més curtes 

que les adultes (2-4 cm de lIarg), solen estar plegades pel nervi central i es disposen en forma de 

fal9 ¡ncurvada cap a la tija principal. 

Al camp la genninació es produeix a principis d'estiu, de manera que a I'entrar a I'hivem la planta 

es traba en un estadi vegetatiu amb 2 o 3 fulles. En aquest període ja s 'ha iniciat el 
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Figura 9.1 Espigueta uniflora d'Achnatherum calamagrostis, unitat de dispersió de la planta. 

Figura 9.2 Sistema radical d'Achnatherum calamagrostis amb els dos tipus de rizomes: els 

extravaginals, disposats horitzontalment i els intravaginals, que són els verticals. 
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. . "' ... 
R. intravaginals R. extravaginals 

Figura 9.3 Creixement d'Achnatherum calamagrostis horitzontalment per rizomes extravaginals, i 

en direcció vertical per rizomes intravaginals. 

D. perp. (cm) 

D. m ... (cm) 

Figura 9.4 Variació de la longitud del diametre perpendicular d'una tofa respecte al diametre 

milxim. Coeficient de correlació y;' 0.77 x - 0.93 (r = 0.973, P < 0.001). 
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desenvolupament i la ramificació de les rels secundaries, les quals poden assolir lIargades fins de 

10 a 15 cm. Generalment les rels són bastant superficials, no sobrepassen els 4-5 cm de profunditat. 

Durant l'hivern les plantules practicament aturen la seva activitat fisiologica i queden gairebé seques 

fins a finals de primavera. Les plantules que han sobreviscut un any (han germinat pe) juny i han 

arribat fins a I'estiu següent) les definim com a tiges juvenils, per diferenciar-les de les que 

emergiran de nou. A diferencia de les tiges adultes, caduques a I'hivern, les plantules es mantenen 

durant aquesta estació i reinicien el creixement a partir del mateix peu. 

9.3.2.2 Els individus juvenils 

En el segon any de vida d'un individu es continuen formant fulles noves, les quals no arriben 

encara a la mida de les de les plantes adultes. Es pot diferenciar una plantula d 'una tija juvenil pel 

fet que aquesta generalment té més fulles, i porta a la base les restes seques de les fulles més velles 

que ja li han caigut. 

Al final de I'estació de creixement, cap a l'octubre, les tigesjuvenils poden donar lloc a noves tiges 

aeries per creixement vegetatiu, amb la qual cosa pass en a ésser considerades individus adults. 

També, pero, poden sobreviure i manenir-se com a tiges juvenils fins a la primavera següent. En 

qualsevol cas les tiges juvenils tampoc no desapareixen a l'hivern. 

Aquesta fase pot arribar a ser bastant llarga: la mortalitat deIs individus és forya baixa (8 % anual) 

i els individus s'incorporen a la població adulta moIt esglaonadament (12 % en un any). 

9.3.2.3 EIs individus adults 

En els individus adults les tiges són sempre caduques a I'hivern i, amb aixo, s'inicia l'acumulació 

de materia organica morta tant a l'interior de la tofa com aIs voltants. 

El creixement vegetatiu es produeix per dos tipus de rizomes: 

a) Rizomes extravaginals, horitzontals, molt curts i generalment ramificats. Estan coberts per 

bractees membranoses imbricades, en nombre de 6-12. Presenten creixement simpodial: ]'extrem 

apical del rizoma pren rapidament una orientació vertical i dóna lIoc a una nova tija aeria. 

L'elongació del rizoma es continua subterraniament per l'activitat d'un, o més comunment dos nous 

brots. Els entrenusos són molt curts, de manera que les tiges que es van formant per aquesta via 

queden densament agrupades. Aquests rizomes normalment produeixen arrels propies. L'unitat 

bit.sica o mOdul que es repeteix esta f~rmada per una tija aeria i el seu corresponent entrenus (unitat 

simpodial de creixement). La iterativa producció d'aquests moduls, units entre ells per adnació, 
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comporta l'expansió lateral de la planta (figures 9.2 i 9.3). 

b) Rizomes intravaginals, vertical s, d'un sol brot apical. A I'axil.la de les primeres fulles d'una tija 

de l'any, des del moment en que s'inicia la seva decrepitud, cap al setembre, i practicament fins 

a l'estiu, es pot formar intravaginalment un brot nou, el qual es manté unit a la tija mare durant tot 

el seu desenvolupament i no produeix arrels. A finals de primavera aquest brot s'allargara per 

formar una nova tija, la qual ocupa practicament la mateixa posició que la canya mare (figures 9.2 

i 9.3). En aquest cas no es produeix una multiplicació propiament dita, sinó que en realitat hi ha 

una reemplayament d'una tija per una altra. 

De fet, el que anomenem rizoma vertical no és més que la base de tiges d'anys anteriors. Com que 

anualment es van activant els brots superiors i desactivant els inferiors, a la llarga aquest tipus de 

multiplicació dóna un creixement en alyada de la tofa. A partir de l'inici de la multiplicació 

vegetativa, la mida d'un individu augmenta per l'adició de noves tiges. Cada any es produeix la 

renovació de les canyes velles per les noves i a més se'n produeixen d'altres extravaginalment. 

Aixo comporta el creixement de les tofes radialment, i per tant, un augment del diametre. 

A la figura 9.4 s'ha representat per al conjunt de tofes mesurades el diametre maxim respecte del 

perpendicular. El valor més alt enregistrat és de l'ordre de 2 metres; el mínim correspondria al 

d'una sola tija. La correlació entre les 2 variables és molt alta (r = 0.973), pero el diametre maxim 

augmenta més rapidament que el seu perpendicular. 

Pel que fa al nombre de tiges es constata una relació al.lometrica amb la grandaria de la tofa. A 

la figura 9.5 s'ha representat el nombre de tiges respecte a l'area de cada tofa, calculada aquesta 

segons la fOrmula de l'el.lipse (equivalent a la de la circumferencia quan els dos eixos són 

desiguals). La regressió entre els 2 parametres és altament significativa (r :::: 0.9157). 

Hem volgut analitzar la variabilitat en la densitat de tiges, calculada respecte a l' arca total de cada 

tofa (figura 9.6), de manera que hem representat la desviació de cada valor respecte a la mitjana 

de totes les tofes (609.82 ± 274.17 tiges.m·2). S'observa que entre les més petites eIs valors són 

dispersos (de 200 tiges.m·2 a 1200 tiges.m·2), mentre que entre les tofes gran s la densitat no és tan 

variable, pren valors entre 500 i 700 tiges.m,2. 

La distribució espacial de les tiges dins d'una tofa és prou irregular. A partir deis comptatges 

realitzats als quadrats es pot analitzar més detalladament com es produeix I'ocupació de l'espai. 

Hem calculat la densitat per cada quadrat de mostreig; per distingir-la del valor calculat amb l'area 

total de la tofa, ens hi referirem com a densitat local. A la figura 9.7 s 'ha representat la freqüencia 

de quadrats en classes de densitat local (en intervals de 500 tiges.m-2'). La grafica correspon al total 

de quadrats prospectats, independentrnent de la tofa a la qual corresponen. S'ha inelos la classe de 
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Figura 9.5 Número de tiges per tofa respecte a la seva area (en escala logarítmica ambdues 

variables). Recta de regressió log y = log 0.71 + 1.27 log x (r = 0.96, P < 0.001). 
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Figura 9.6 Densitat de tiges per tofa respecte a la seva area total. La recta representa la densitat 

mitjana, els punts la densitat per tofa j les linies verticals la desviació respecte a la mitjana. 
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Figura 9.7 Percentatge de quadrats amb una detenninada densitat de tiges (en intervals de 500 

tiges.m·2
), considerades tates les tofes prospectades conjuntament. 
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densitat O, que correspon a aquells quadrats localitzats a I'interior d'una tofa en els quals no s'ha 

comptabilitzat cap tija. La dispersió entre els valors de densitat és molt gran, des de O a 3000 

tiges.m·2• Les classes més freqüems són les que tenen densÍtats entre 500 i 1000 tiges.m·2
• (de 5 a 

10 tiges per quadrat de 10 cm). 

Hem analitzat aquesta distribució de freqüencies en classes de densitat per a cada tofa per separat 

(figura 9.8). A les tofes més petites les tiges estan més uniformement repartides (densitats local s 

entre 500 i 1500 tiges.m·2). A mesura que augmenta la mida de les tofes la distribució de les tiges 

esdevé contagiosa i la densitat per quadrat varia entre un rang més amp1i; cal destacar l'aparició 

de quadrats buits a l'interior de les tofes. 

S 'ha elaborat un mapa per a cadascuna de les 8 tofes de la zona del Carot (V allcebre), en el qual 

es representa la superficie de cada tofa dividida en els quadrats de mostreig, i s'hi indica la densitat 

per quadrat amb una trama de menys a més intensa segons augmenta el nombre de tiges 

comptabilitzat (figures 9.9 i 9.10). A les tofes més petites (de la T60 a la T53), es pot distingir un 

nucli relativarnent dens envoItat d'una zona més uniforme, de baixa densitat. A la tofa TI s'observa 

també una corona externa poc densa, pero a l'interior de la tofa hi ha una distribució més irregular, 

amb dues zones més compactades i una petita superficie pnicticament despoblada. A la resta de 

tofes, les més grans, les zones de densitat més alta es localitzen preferentment a la part superior 

(orientades respecte al vessant); s'observa una proporció més gran de quadrats buits respecte a les 

tofes més petites, amb distribució dispersa. 

A les tofes més grans hi sol haver un creixement més marcat a la part superior de la tofa que a la 

inferior. Hem calculat el percentatge de tiges que hi ha a cadascuna d'elles respecte al número de 

tiges total. Per a la distinció entre part superior ¡inferior hem dividít el nombre de files de quadrats 

entre 2, i hem assignat cada una de les parts a una de les posicions. La proporció de tiges a la part 

de dalt del vessant és en tots els casos més gran (figura 9.11). Aquesta dissimetria és més o menys 

marcada segons el pendent del vessant i la situació topografica de la tofa. 

Pel que fa a la reproducció sexual, sembIa ser que no s'inicia fins que la tofa té una certa grandaria. 

A la figura 9.12 s 'ha representat el percentatge de tiges rertils respecte a la mida de la tofa, 

expressada com a la longitud del seu diametre maxim; s'indica amb un mateix simbolles tofes que 

corresponen a la mateixa conca de mostreig. S' observa que en cap de les 6 tofes més petites 

. (diametre inferior a 10 cm; número de tiges més petit que 20) no hi ha cap tija rertil. A les tofes 

mitjanes els valors poden ser molt diVersos, entre un 10 i un 80 %. Les tofes més gran s presenten 

percentatges de tiges rertils baixos, pero dins del mateix rang que la resta de tofes de la mateixa 

zona de mostreig. 
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Figura 9.8 Percentatge de quadrats amb una detenninada densitat de tiges (en intervals de 500 

tiges.m-2
), per 12 de les tofes prospectades. EIs subgnlfics estan ordenats segons la mida de les 

tofes, de la més petita a la més gran. 
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Figura 9.9 Distribució del número de tiges per unitat de superficie per 6 de les tofes prospectades. 

Puntejat, 1-5 tiges; ratlIat esbiaixat, 6~ 1 O tiges; entrecreuat lax, 11-15 tiges; entrecreuat denso 16-20 

tiges; negre, més de 20 tiges per quadrat. 
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T45 

Figura 9.10 Distribució del número de tiges per unitat de superficie per 2 de les tofes prospectades. 

Blanc, O tiges; puntejat, 1-5 tiges; ratllat esbiaixat, 6-10 tiges; entrecreuat lax, 11-15 tiges; 

entrecreuat dens, 16-20 tiges; negre, més de 20 tiges per quadrat. 
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Figura 9.12 Percentatge de tiges rertil.s respecte al diilmetre maxim de cada tofa. S'indica amb un 

mateix símbol les tofes d'una mateixa area de mostreig. 
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9.4 DISCUSSIO 1 CONCLUSIONS 

La primera fase en el desenvolupament d'A. calamagrostis consisteix en una plfmtula amb una 

única tija, inicialment conectada encara amb la llavor, portadora de 1 a 3 fulles relativament curtes. 

Després del primer hivem, durant el qual practicament s'inactiva, passa a la fase de tija juvenil. 

Continua la formació de fulles, també més petites que les d'una tija adulta, pero no es produeix 

encara cap tipus de reproducció. Després del segon any, al final de l'estació de creixement, es pot 

iniciar la multiplicació vegetativa per rizomes. La durada de la fase de tija juvenil sabem que és 

com a mínim d'un any, pero pot arribar a ser més llarga en funció de les condicions ambientals. 

La multiplicació vegetativa per rizomes horitzontals és la més activa durant les primeres fases de 

creixement, i pot arribar a duplicar o a triplicar el nombre de tiges d'un any per l'altre. La formació 

de noves canyes per rizomes verticals no és gaire freqüent en les tofes de petit diametre. A les tofes 

més gran s els rizomes horitzontals es produeixen principalment a tot el perimetre exterior, i són el 

mecanisme pel qualla planta s'exten horitzontalment. EIs rizomes vertical s es troben principalment 

a la part central; són els que garanteixen la supervivencia de la planta en un ambient en el que 

anualment la tofa queda enterrada un o més centímetres. Aquests sistemes de multiplicació 

vegetativa no es poden considerar com un mecanisme de reproducció asexual, ja que no s'arriben 

a diferenciar noves subunitats independents entre elles. 

Sistemes de creixement vegetatiu molt similars han estat descrits en altres especies: Carex arenaria 

(Noble et al, 1979), Deschampsiaflexuosa (Davy, 1980), Phragmites communis (Haslam. 1972), 

etc. En els tres exemples citats es tracta d'especies característiques d'ambients amb cena mobilitat 

del substrat: dunes, ribes, marges de llacunes, ... 

Els organismes que progressen en el seu cicle biologic per addició iterativa d'una unitat basica de 

creixement, s'anomenen modulars, per oposició als organismes unitaris (Harper et al., 1986). El seu 

estat final és impredictible i dependent de la interacció amb el medio La unitat de creixement o 

mOdul en les gramínies és una tija aeria o canya ("tiller" en angles), la qual pot ser reproductora> 

o esteril. La producció de noves tiges per multiplicació vegetativa comporta l'augment de la mida 

d'un individu, que en aquest cas es dóna en sentit horitzontal. De fet el procés és amileg al 

creixement que es dóna per ramificació en sentit vertical deis arbres i arbustos. 

Els individus adults consten d'un nombre variable de tiges, portadores de 4 a 8 fulles, de mida 

superior a les de les fases anteriors. Totes les tiges s'assequen massivament cap alla el novembre. 

Amb el pas de tiges juvenils a adultes comen-ra una successió a petita escala, en la que el mateix 

desenvolupament de la planta millora les propies condicions microambientals, per una banda amb 

l'enriquiment del substrat per l'aport anual de fullaraca. Per altra banda, la mateixa planta 

representa una barrera que frena la velocitat de l'aigua d'escolament de la pluga, amb la qual cosa, 
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es produeix una acumulació de material transportat des de parts més altes del vessant. A més, el 

recobriment vegetal, en part i el sistema radical afavoreixen la infiltració de l'aigua de pluja i de 

la de l'escolament superficial, i per tant augmenta la disponibilitat d'aigua per la planta (Cervera 

et aL, 1991). 

Aixo crea amb el temps una dissimetria entre la part superior i la inferior respecte al vessant. 

Generalment el diametre més gran és perpendicular a la línia de maxim pendent i la tofa en realitat 

té una forma lleugerament el.líptica (figura 9.13). Dependent de la diniunica erosiva en el vessant 

aquesta dissimetria és més o menys accentuada. Els sediments transportats per I'escolament 

superficial s'acumulen preferentment a la part superior de la tofa; per contra, en la zona inferior 

es va perdent material. Aixo afecta directament el creixement de la planta, de manera que s' esten 

més prolíficament per la part de dalt. Per baix, en canvi, la superficie de la tofa es va corbant, i fins 

i tot es poden produir descolgaments. Quan les tofes són bastant grans formen. veritables monticles 

que desdibuixen clarament la línia del pendent. Aquesta capacitat de créixer malgrat quedar 

gradualment enterrada és possible gracies als rizomes intravaginals. En d'altres' especies, com per 

exemple Stipa tenacissima, s'ha observat que en costers pendents l'acumulació de sediment a la part 

superior respecte al vessant pels processos erosius inhibeix el creixement de la planta (Sanchez & 

Puigdefábregas, 1994), la qual només s' extén vegetativament per rizomes extravaginals horitzontals. 

La densitat de tiges per tofa és molt variable. A les tofes més petites la densitat decreix radialment 

des de )'interior cap als extrems. A mesura que augmenta el diametre de les tofes es crea una 

heterogeneYtat espacial considerable: es formen zones de densitat alta i queden petites arees 

totalment despoblades, les quals que conserven durant molt de temps les restes de les tiges seques. 

Les tofes més grans que s'han observat tenen un diametre d'uns 2 metres. 

No s'ha constatat que a les tofes més grans es produeixi una senescencia de la planta (menys 

producció de tiges, menys fertilitat, etc.). S'ha observat la mort d'alguns individus adults lligada 

a factors extrínsecs, com per exempIe per l'efecte deIs fenomens erosius que poden provocar el 

desprendiment vessant avall, d'una part o bé de tota una tofa. 

La reproducció sexual només es produeix a les tofes que ja tenen una certa mida (com a mínim 

unes 20 tiges per tofa). La proporció de tiges rertils respecte al total pot ser molt variable segons 

les condicions ambientals. Sota unesmateixes condicions, la fertilitat de les tofes sol augmentar 

amb la mida. 

El cicle biologic d'A. calamagrostis s'ajusta considerablement al que han descrit els autors de 

l'escola russa per a altres gramínies formadores de tofes (S tipa, Festuca, Agrostis; Vorontzova & 

Zaugolnova, 1985; Gatsuk et al., 1980) Respecte a les fases ontogeniques considerades per aquests 

autors trobem una bona correspondencia entre les primeres fases i les d'A. calamagrostis, pero amb 
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Figura 9.13 Visió lateral i frontal d 'una tofa. La fotografia superior correspon a una de les tofes 

mostrejades (T45); ressalta la dissimetria entre la part superior i inferior de la tofa. La fotografia 

inferior mostra la visió frontal d'una tofa al 'hivem; es constata la forma el.líptica que solen adoptar 

les tofes en els vessants pendents. 
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la resta J' equivalencía no és tan clara. La fase de plantula es correspon perfectament; les tiges 

juvenils equivaldrien a l'estadijuvenil i immadur d'aquests autors. La fase virginal que les succeeix 

equivaldría a les tofes més petites, en les quals es produeix multiplícació vegetativa, pero encara 

no hi ha reproducció sexual. La resta de matitzacions que utilitzen aquests autors per limitar les 

categories següents (producció de tiges noves, proporció de tiges fertils i esterils, etc.) no són 

rncilment aplicables a la nostra especie. Per una banda, pel fet que les tiges són anuals, cada any 

s'observa producció de tiges noves. La proporció de tiges fertils hem vist que depenia en part de 

les característiques ambientals, i no s'ha observat una disminució d'aquestes en les tofes més grans. 

Tampoc s'ha constatat mai la fragmentació d'una tofa en unitats més petites que després regenerin 

individualment. 



10 L'ESTABLIMENTDE LES PLÁNTULES 





10 ESTABLlMENT DE PLANTULES 191 

10.1 INTRODUCCIÓ 

La presencia de plimtules en un ambient determinat no depen només de la disponibilitat de llavors, 

sinó que també és molt important la freqüencia de microambients adequats ("safe sites", en la 

termino logia anglosaxona), on es don in les condicions precises que requereix una Havor en 

particular (Harper, 1977). Encara que la pluja de diaspores en un determinat indret sigui alta, si no 

existeixen aquests microambients, la seva eficiencia pot ser nuLla. 

L'escala d'heterogenei'tat de !'ambient ve determinada per la mida de la lIavor, de manera que 

poden ser rellevants variacions tan subtils com per exemple esquerdes de dessecament del sól, 

(Sheldon, 1974), la presencia d'altres plantes (Symonides, 1977), etc. 

En el procés de reclutament de noves plimtules es poden distingir 3 fases. El primer pas consisteix 

en la germinació de la llavor, que es detecta per l'aparició de la radícula. En segon 1I0c es produeix 

l'emergimcia de la plantula per sobre de la superficie del sól. Finalment es considera que s'ha 

produi't l'establiment d'una plantula quan ja té alguna superfície fotosintetica que la capacita per 

mantenir-se independenment de les reserves de la llavor. Les dues últimes fases són les que 

realrnent es poden distingir al camp, especialment si les I1avors no germinen en superficie. 

L'objectiu d'aquest capítol és la quantificació del procés d'establiment de les plantules 

d' Achnatherum calamagrostis en condicions naturals. S' analitza l 'efecte de la presencia d' ind iv idus 

adults i de les variacions climatiques interanuals. 

10.2 METODOLOGIA 

La ubicació de les parcel.1es de mostreig de les plantules d'A. calamagrostis ha estat condicionada 

basicament per la necesitat de localitzar-ne un nombre prou representatiu. Si bé en els badlands pot 

aparéixer esporadicament alguna plantula de I'especie (vegeu capítol 7), nornés se'n troba en 

nombre important en les zones properes a individus adults ja establerts. Així dones, les dues 

parcel.les d'estudi es van localitzar en un mateix badland, a la zona de Cal Carot (Vallcebre), 

properes a un individu adult format per una tofa de més d'un metre de diametre. Una d'elles (PI) 

es va delimitar just al costat, a la zona immediatament inferior del vessant, i la segona parcel.la 

(P2) aproximadament a un metre de la mateixa planta adulta. En cadascuna d'aquestes situacions 

es va instal.lar ul1a retícula de 10 x 20 quadrats de 5 cm de costat. La retícula de la parceI.la PI 

presenta el seu costat més Ilarg perpendicular al pendent, i la de la P2, paral.Iel al maxim pendent 

(figura 10.1). 

El mostreig es va iniciar la primera quinzena de juny de 1990; es marcaren amb agulles de plastic 

tates les plantules presents, clavant cada agulla al terra, sernpre per sota de la plantula respecte al 
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Figura 10.1 Localització de les parcel.les PI (just per sota de la tofa adulta) i P2 (una mica més 

allunyada i perpendicular a la primera), en les qllals s ' ha realitzat el seglliment de les plimtules. 
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pendent. Periodicament, cada quinze dies o un mes segons l'epoca de I'any, es recontaven les 

plantules marcades, s'enretirava l'agulla de les plantules que havien mort, i es marcaven les de nova 

aparicó. Per cada mostreig s'utilitzaren agulles de un determinat color, de manera que una plantula 

s'identificava per la seva posició en la retícula i pel seu color. Des del mes de novembre fins al de 

mary es van suspendre els mostrejos per la presencia de neu a les parcel.les. 

En aquest apartat, per qüestions practiques, utilitzarem el terme plantula en un sentit ampli. De fet 

els individus marcats el primer dia corresponien a plantules i a tiges juvenils. La distinció entre uns 

i altres va ser possible pel fet que les plantules de l'any només podien presentar I 02 fulles com 

a mrudm, ja que acabaven de germinar. Per altra banda, les plantules aparegudes durant el primer 

any passen a ser tiges juvenils a I'any següent. Per a simplificar el tractament deIs resultats s'han 

incIos les dues fases indistintament. 

10.3 RESULTATS 

A la taula 10.1 es recull el nombre d'individus i la densitat a les dues parcel.les, corresponents al 

mes de juny de 1990. El volum de plantules a la parcel.la PI és més de 4 vegades superior al de 

la parcel.la P2. El segon valor correspon a la densitat d'individus calculada a partir del total de 

plantules per tota I'area prospectada (densitat total). Obviament aquest valor és també més alt per 

la primera retícula (P 1). L 'última fila de la taula 10.1 correspon a la densitat mitjana per quadrat 

de mostreig. S'observa que els dos valors mitjans difereixen considerablement, i que presenten una 

desviació estandard més gran que la mitjana. Aquesta gran variabilitat reflecteix la distribució 

irregular de les plantules a l'espai. 

PI P2 

N° plantules (juny 90) 259 61 

Densitat total (lnd./m2
) 518 122 

Densitat mitjana per quadrat (lnd./m2
) 364 ± 492 96 ± 200 

Taula 10.1 Número de plantules total, densitat total i densitat local (mitjana del número 

d'individus.m"2 deis 200 quadrats de mostreig) de les parcel.1es PI i P2. 

A les figures 10.2 i 10.3 s 'hán representat les retícules de quadrats de les parcel.les PI i P2 

respectivament, on s'hi indica el nombre d'individus a cada quadrat mitjanyant trames diferents. 

A la parcel.la PI s'observa que molts deIs quadrats contenen una sola plantula, i en alguns casos 

n'hi ha 4 o 5. A la parcel.la P2 hi ha molts quadrats buits, i deIs ocupats, la majoria només 

presenten l sola plimtula. Per altra banda, hi ha una densitat més alta a la part inferior de la 
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P1 

Figura 10.2 Densitat de phintules per quadrat de mostreig de la parcel.la PI. Puntejat, 1 plantula; 

RatIlat esbiaixat, 2 ph\ntules; entrecreuat lax, 3 plantules; entrecreuat dens, 4 plantules; negre, més 

de 5 plimtules per quadrats. Als quadrats en blanc no hi ha cap plantula. S 'ha representat la retícula 

de manera que la tofa adulta quedaria just per sobre de la parcel.la. 

P2 

Figura 10.3 Densitat de plantules per quadrat de mostreig de la parcel.la P2. Puntejat, 1 plantula; 

Ratllat esbiaixat, 2 plimtules; entrecreuat Iax, 3 plantules; entrecreuat dens, 4 ph\ntules; negre, més 

de 5 plantules per quadrats. AIs quadrats en blanc no hi ha cap plantula. La tofa adulta quedaría 

a un metre de distancia de l'extrem esquerre -inferior. 
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quadrícula, la qual correspon a la zona més propera a la tofa adulta. 

La natalitat i la mortalitat per cada mostreig s'ha representat a la figura 10.4, des del mes de juny 

del 90 al setembre de191. Pel que fa a la fenologia de l'emergencia (grafic superior), s'observa que 

el reclutament de nous individus es va produir quasi exclusivament al mes de juny, tant el primer 

com el· segon any. Només al 1990 hi ha una certa emergencia de plimtules al juliol, al' agost, i a 

l'octubre, pero és sempre molt poc important. Les dues parcel.les presenten la mateixa dinamica 

anual pel que fa al reclutament, l'únic que canvia és el contingent de plantules en cada cas, que 

sempre és més alt a la parcel.la PI. 

La mortalitat de les plantules (grafic inferior de la figura 10.4) es produeix alllarg de tot I'any, 

sense cap període estacional crític destacable. Les diferencies entre les dues parcel.les, en nombre 

d'individus, en aquest cas no són tan marcades. 

A la figura 10.5 es recullen per a les dues parceLles les corbes de supervivencia de les cohorts amb 

un nombre prou representatiu de plantules (més de 10 individus). Cal recordar que la corba 

corresponent al primer mostreig inclou individus deis que no es coneix exactament el moment de 

la seva emergencia. En tots els casos les corbes són convexes, amb un pendent molt suau; 

corresponen al tipus 1 de Deevey. Aquestes corbes no es poden interpretar directament en el sentit 

de la classificació de Deevey, ja que són corbes ohertes en el seu extrem dret, i no inclouen la 

evolució de les cohorts fins al final del cicle biologic de l'especie. Així dones, les corbes ens 

indiquen clarament que no es produeix una elevada mortalitat deIs individus durant els primers any 

de la seva vida. 

L'evolució de la població de plantules de les 2 parcel.1es, així com els guanys i les perdues 

acumulades, es recullen graficament a la figura 10.6. En ambdos casos l'evolució de la població 

segueix un patró similar: hi ha un augment sobtat de la població neta al mes de juny i després una 

disminució progressiva durant la resta de I'any, en relació amb la distribució anual de la natalitat 

i de la mortalitat que s'ha comentat anteriorment. 

A la taula 10.2 es recullen els valors més rellevants del flux de poblacions entre el juny de 1990 

i el setembre de 1991. La taxa d'increment anual és superior a 1 a les dues parcel.les, la qual cosa 

indica un augment de la mida de la població. A la parcel.la PI aquest augment és més de 3 vegades 

superior al de la parcel.la P2. 

El 1991 practicament la meitat del contingent de plantules són reclutaments de l'any anterior. 

Aquests individus, a partir d'aquest moment, es poden considerar tiges juvenils (vegeu capítol 9). 

La probabilitat de que una plantula assoleixi aquesta fase és, dones, relativament alta (73.7 i 42.8 

% a la parcel.la PI i P2 respectivament). 
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Figura 10.5 Corbes de supervivencia de les cohorts amb un nombre d'individus superior a 10, de 

les parcel.les PI (gratic superior) i P2 (gratic inferior). 
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Pel que fa a la mortalitat, la eomparació entre els dos anys només es pot fer pel període eomprés 

entre el juny i el setembre, ja que no es disposa d'un seguiment més lIarg del segon any. El 

pereentatge de mortalitat de les eohorts del 1991 és més alt que el de l'any anterior a totes dues 

pareel.Ies. 

PI P2 

N° phlntules Juny 1990 (a) 190 54 

N° plimtules Juny 1991 (b) 259 61 

Canvi net (b-a) 69 7 

Taxa d'inerement (b/a) 1.4 1.1 

Pereentatge de eanvi «b-a)/a* 1 00) 36.3 13 

N° plantules noves al 91 (e) 87 27 

% plantules noves al 91 (e/b) 49.4 54.1 

N° plantules mortes al 6/91 del 90 (d) 50 31 

N° pIantules mortes al 9/90 del 90 (e) 16 8 

N° plimtules mortes al 9/91 del 91 (t) 14 6 

% plimtules mortes al 6/91 del 90 (dla) 26.3 57.4 

% plimtules mortes al 9/90 del 90 (e/a) 8.4 14.8 

% plimtules mortes a19/ 91 del 91 (fle) 16.0 22.2 

Taula 10.2 Panlmetres més rellevants del flux de poblaeions entre el juny de 1990 i el setembre de 

1991 a les parcel.les PI i P2. 

En tots els parametres analitzats la parcel.la PI presenta un balan~ més positiu que la pareel.la P2. 

No només el nombre d'emergeneies és més gran els dos anys, sinó que les taxes °de mortalitat hi 

són més baixes. Es de suposar que aquesta divergencia s'incrementa amb el temps. 

10.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

La presencia de plimtules d'A. calamagrostis als badlands és un fenomen rar i molt loealitzat. Un 

eomportament similar s'ha trobat en altres estudis sobre especies herbaeies perennes amb 

multipHcació vegetativa (Angevine, 1983; Lovett Doust, 1981; Haslam, 1972). La principal via 



10 ESTABLIMENT DE PLÁN1lJLES 199 

P1 

N.lnd. 

30D~----------------------------------, 

200 

100 

0~~--------------------------------4 

Data 

I OP. NETA O"OUANV8 q,PERDUE8 I 

P2 

N.lnd. 

100~------------------------------------, 

·50 

Data 

I OP. NETII ~GUANY. ~PERDUES 

Figura 10.6 Evolució de la població neta, deIs guanys i de les perdues acumulades de les parcel.les 

PI (grMic superior) i P2 (grafic inferior) alllarg del període d'estudi. 
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d'ocupació de l'espai d'aquestes especies és per creixement vegetatiu, i el reclutament de nous 

individus a partir de liavors és produeix només esporadicament. 

Les característiques de la diaspora d' A. calamagrostis, amb una aresta a la gluma i un pinzell de 

pels, indiquen una adaptació a la dispersió pe) vent, pero probablement les Ilavors que arriben a 

gran distancies de la planta mare són molt poques. En un estudi sobre 11 especies de gramínies 

dominants a la savana sudafricana, Ernst et al. (1992) constaten que 9 d'elles dispersen les Ilavors 

com a maxim a 4 m de distancia, i les dues restants, entre 5 i 13 m. A Setaria verticillata, per 

exemple, un 77 % deis propaguls es queden a 50 cm de distancia de la planta progenitora. Per altra 

banda, Vorontzova (1985), en I'estudi de la biología de poblacions d'algunes gramínies de les 

estepes, observa que, tot i que les I1avors de Stipa són dispersades pel vent, rarament són 

transportades gaire lIuny (menys de 3-4 m de la planta progenitora). 

En el cas d'A. calamagrostis, generalment es produeix una acumulació de les diaspores a la 

proximitat de les tofes adultes, i és aquí on s'observa també la major concentració de plantules. 

Precisament al voltant d'un individu adult ja establert, les condicions microclimatiques són més 

favorables per a que es produeixi la germinació, o com a mínim, menys desfavorables que a la resta 

del badland. Cal tenir en compte que la fenologia d'A. calamagrostis, amb renovació anual de tota 

la biomassa aeria, comporta una acumulació de fulJaraca que en part es locaJitza als voltants de la 

tofa, principalment a la part per sota del vessaot. 

Així doncs, no només es produeix una concentració mésgran de I1avors a les proximitats de la tofa, 

a la part inferior respecte al vessant, sinó que aquí les condicions microambientals són més 

favorables per a la germinació. S'ha descrit un fenomen similar en gramínies formadores de tofes 

en ambients dunars, caracteritzats també per I'alta mobilitat del substrat (Symonides, 1977). 

L'autora troba percentatges de supervivencia més alts per les plantules properes a les tofes i ho 

atribueix a dos factors: una protecció en front al desenterrament i un efecte de la rizosfera de les 

plantes adultes en la millora del substrat i de la seva retenció hídríca. 

La distribució contagiosa de les plantules constatada dins de cada parceLla, probablement esta 

relacionada amb el microrelleu, amb les petites irregularitats del terreny. Per una banda, perque a 

les microdepressions les llavors són més Iacilment retingudes de l'arrosegament per l'aigua de les 

pluges (vegeu capitol 12); per altra banda, perque s'hi poden donar microcondicions ambientals 

particular que facilitin la germinació, ja sigui per un millor ancorament, o perque hi ha més facilitat 

d'absorció de l'aigua del sol (Sheldon, 1974). 

La concentració del reclutament en un curt periode de l'any, al mes de juny, deu estar relacionada 

amb una combinació adecuadad'humitat i temperatura. Cal tenir en compte que la dispersió de les 

diaspores es dóna a finals de tardor, i que pero tant, les lIavors han estat inactives tot l'hivern i la 
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primavera. Tot i que l'aport d'humitat al sol es produeix generalment des del mes de mar9, amb 

les pluges primaverals, l'emergimcia de les plimtules no es dóna fins 3 mesos més tard, quan les 

temperatures ja són més altes. EIs mesos d'estiu, la poca capacitat de retenció hídrica del substrat 

(Regüés, 1992) i les temperatures altes que caracteritzen aquesta estació, fan dificil imaginar que 

es pugui produir la germinació, encara més si considerem que les Ilavors es troben pnlcticament 

en superficie. L'efecte de la temperatura i de la llum en la germinació de les granes s'ha estudiat 

experimentalment al laboratori i sera analitzat en un capítol posterior. 

La mortalitat de les plantules es produeix gradualment des del moment de la seva emergencia. Aixo 

posa de manifest, per una banda, que el moment de maxima germinació no comporta la maxima 

mortalitat, sinó que aquesta es produeix més tard per causes diverses. Per altra banda, i d'acord amb 

els resultats del capitol 7, la mortalitat de les plimtules d'A. calamagrostis no esta tampoc 

directament causada pel seu desenterrament a causa deIs fenomens erosius, ja que no hi ha un 

augment remarcable del número de morts en relació amb les pluges torrencials de finals d'estiu. 

Les corbes de supervivencia de ti pus convex que presenten les diferents cohorts estudiades s'han 

trobat també en altres especies, de característiques i ambients prou dispars. En especies anuals de 

les dunes, Mack (1976) descríu com la mortalitat en aquestes plantes no es dóna en la fase 

d'establiment, sinó que es produeix més tard, quan les plantules inicien el rapid creixement per 

completar el seu cicle vital. En especies perennes també s'han observat comportaments similars: 

Solbrig et al. (1980) troba que Viola sororia presenta cohorts poc nombroses i amb mortalitats 

baixes. Segons alguns autors, la forma de les corbes de supervivencia no és un caracter fixat per 

cada especie sinó que depen de l'ambient. Així, Williams (1970), en el seu treball amb la gramínia 

perenne eh/oris acicu/aris, obté corbes diferents segons el tipus d'habitat analitzat, i ho atribueix 

a les característiques rilés o menys favorables deIs diferents indrets. Per altra banda, Antonovics & 

Primack (1982) comparen les corbes de supervivencia de plantules procedents de Ilavors uniformes 

geneticament, pero introduYdes en ambients divergents segons él seu grau de pertorbació; com a 

resultat obtenen corbes de supervivencia diferents a cadascun d'ells, independenment de I'origen 

genetic de les llavors. En l'habitat en que hem estudiat l'est~bliment de les plimtules d'A. 

calamagrostis, l'estrategia de colonització no requereix una ocupació rapida de l'espai abans que 

altres especies, sinó que és més important la capacitat de sobreviure sota unes condicions molt 

adverses; encara que no sigui gaire alta la proporció de llavors que arriben a establir-se, pot ser 

suficient si aquestes hi poden sobreviure. 

La població de plantules d'Achnatherum a les dues parcel.les augmenta Ileugerament d'un any per 

l'altre. Aixo es relaciona amb el fet que la mortalitat de les plantules no és gaire alta, i que per cada 

cicle estacional complet s'acumulen noves plantes. Aquest remanent d'individus juvenils es va 

incorporant progressivament a la població adulta, fenomen que probablement pot ser més general 

els anys amb condicions ambientals especialment favorables. Gatsuk et al. (1980), descriu per a 
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Deschampsia flexuosa un estadi juvenil equivalent al que presenta A. calamagrostis, que té una 

durada variable entre pocs mesos fins a 5 o 6 anys, segons les condicions ambientals. 



11 GERMINACIÓ EN CONDICIONS CONTROLADES 
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11.1 INTRODUCCIÓ 

La germinació de les llavors al camp esta controlada per una interacció entre la fisiologia interna 

de la propia sement i les condicions ambiental s que es donen des del moment de la seva formació 

fins al procés d' emergencia (Besnier, 1989). Els tests de germinació en condicions controlades 

permeten aYIlar algun deis factors que hi intervenen per tal de valorar els seus efectes en el procés. 

La baixa freqüencia d'observació de plantules d'Achnatherum calamagrostis (vegeu capítol 

anterior), contrasta amb la seva capacitat de producció de lIavors, relativament alta si la comparem 

amb la d' altres gramínies perennes (Racker, 1989; Hester & Mendelssohn, 1987). Aíxo es podría 

explicar per una gran quantitat de perdues entre la fase de dispersió i la de genninació, o bé per 

una baixa viabilitat de les granes produ'ides. La dispersió de les diaspores d'A. calamagrostis es 

produeix a la tardor, pero l'emergencia de les plantules no té lloc fins al mes de juny. 

L'objectiu d'aquest capítol és la valoració de la capacitat germinativa de les lIavors d'A. 

calamagrostis, i l'analisi del deu comportament en relació amb la temperatura. 

11.2 METODOLOGIA 

Es recol.lectaren espiguetes de diverses poblacions d'Achnatherum en badlands propers a la zona 

de Vallcebre, a }'octubre de 1989, 1990 i 1991. Posteriorment se separaren les cariopsis amb les 

glumel.les de la resta de la inflorescencia, ates que aquesta és la unitat de dispersió i de genn ¡nació 

(d'aquÍ en endavant el terme Havor o grana es refereix a la cariopsis amb les glumel.les). El 

material obtingut es guarda en sobres a temperatura ambient al laboratori, fins a la seva posterior 

utilització. 

Tots els tests de germinació es van realitzar en capsules de Petri esterils, sobre paper de filtre. Per 

a cada experiment s'assajaren 50 Havors per capsula, amb quatre repliques en cada caso Abans 

d'iniciar qualsevol experiencia es mantingueren les granes en remuH amb aigua destilada durant 24 

hores. En totes les proves es testava també la capacitat de germinació a la foscor; en cada 

experiencia es preparaven 4 capsules de Petri addicionals, també de 50 llavors cadascuna, cobertes 

amb paper d'alumini. 

Les plaques es mantenien humitejades fins a saturació amb aigua destil.lada. EIs compatges es 

realitzaven diariament des de l'inici de cada experiment, i posterionnent s'enretiraven totes les 

granes germinades. Es comptabilitzava una Havor com a germinada a partir de l'emergi:mcia de la 

radícula. Un experiment es considerava finalitzat després de 10 dies de no comptabilitzar cap nova 

germinació. 
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EIs assajos realjtzats foren els següents: 

Experiment 1: Germinació a 20 oC. 

Aquestes proves de germinació es realitzaren sense cap tractament previ de les llavors, a 20 oC. 

Experiment 2: Escarificació. 

En les proves anteriors s'obtingué un percentatge de germinació molt baix, la qual cosa va fer 

'pensar en l'existencia d'algun tipus de dormició. A continuació s'assajaren dos ti pus d'escarificació: 

2.a. Escarificació mecanica: trencament de les cobertes esterils (glumel.les i testa) per punció amb 

una agulla. 

2.b. Escarificació amb H202' Es submergiren les llavors en una solució de peroxid d'hidrogen al 

30 % durant 30 minuts. 

Experiment 3: Efecte del temps d'emmagatzemament. 

Les I1avors del 1990 es testaren després de 3 i 4 mesos de la seva recol.lecció, a 20 oC. Per altra 

banda, al desembre de 1991 es provaren les llavors del 1989 (25 mesos d'emmagatzemament), del 

1990 (13 mesos d'emmagatzemament) i del 1991 (1 mes d'emagatzemament), a 25 oC de 

temperatura. 

Experiment 4: Germinació a 10°C. 

Les Jlavors de] 1990 s'assajaren també a 10 oC. 

11.3 RESULTATS 

S 'ha caracteritzat la resposta de les lIavors a cada tractament a partir de dos valors. El primer és 

el percentatge de germinació, és a dir, la maxima germinació obtinguda respecte al total de Ilavors 

(mitjana del maxim assolit per les quatre repliques). El segon valor és la taxa de germinació (t50), 

que és el nombre de dies necessari per a que germinin el SO % de les llavors. En els casos en que 

el percentatge final de germinació no ha superat el SO %, s'ha calculat el nombre de dies necessaris 

per a que es produeixi el 20 % de germinació (~o). 

A la tauIa 11.1 es reculIen e]s resultats de cadascun deIs experiments realitzats. Ates que amb les 

plaques assajades a la foscor es van obten ir uns resultats molt similars als de les plaques amb Hum, 

a la taula 11.1 només es presenten els que corresponen a l'experiment 3. 

Les granes de l' any 1989 assajades als !5 mesos de la recol.lecció van presentar una germinació molt 

baixa a 20°C (22.5 %). L'escarificació de les lIavors va millorar aquests percentatges; a la figura 
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11.1 s'han representat les corbes de germinació acumulada corresponents a l'experiencia sense eap 

tractament previ, amb escarificació amb aigua oxigenada i amb escarificació mecanica. Amb el 

peroxid d'hidrogen el pereentatge de germinació final es va duplicar respecte al de les Ilavors no 

tractades, pero continua sent baix (46.5 %). L'esearificació mecanica, en canvi, fou fon;a més 

efieient, de manera que s'assoliren germinacions del ordre del 60 %. 

Tractament % Germinació Taxa de germ. 

EJ. (L!. 89; 6 m; 20 OC) 22.5 ± 1.7 15 d. (t20) 

E.2. (L!. 89; 6 m; 20 oC; H20 2) 46.5 ± 204 17 d. (t20) 

E.2. (L!. 89; 6m; 20 oC; E. m.) 63.0 ± 1.1 24 d. (tso) 

E.3. (L!. 90; 3 m; 20 OC) 40.0 ± 304 05 d. (t20) 

E.3. (L!. 90; 3 m; 20 oC Foscor) 45.0 ± 2.2 07 d. (t20) 

E.3. (LL 90; 4 m; 20 OC) 80.0 ± 2.2 06 d. (t50) 

E.3. (L!. 90; 13 m; 25 OC) 83.5 ± 2.6 04 d. (tso) 

E.3. (L!. 89; 25 m; 25 OC) 11.0 ± 2.1 -

E.3. (Ll. 91; 1 m; 25 OC) 8.0 ± 1.2 -

EA. (L!. 90; 4 m; lOOC) 95.5 ± 1.3 19 d. (t so) 

Taula 11.1 Percentatges de germinació finals (± error standard) i taxade germinació deis 4 

experiments realitzats. 

El comportament de les granes aplegades al 1990 fou prou diferent (figura 11.2). Als 3 mesas, i 

sense cap tractament previ, presentaven un percentatge de germinació del 40 %, un valor molt 

similar al que presenta ven les del any anterior tractades amb peroxid. Un mes després, les mateixes 

sements del 1990 assolien percentages finals del 80 %, amb taxes (tso) de només 6 dies. 

A la figura 11.3 s'han representat les corbes de germinació acumulada obtingudes amb les lIavors 

deis 3 anys considerats, assajades simultaniament sota les mateixes condicions de temperatura, i per 

tant, per diferenf temps d'emmagatzemament per cadascuna d'elles. Les granes recol.lectades al 

1991 assajades un mes després i sen se cap tractament previ van manifestar una resposta molt baixa 

a 25°C (8 % de germinació). Destaca el fet que, tant les Ilavors del 1989 com les del 1990 

mantenen el mateix comportament demostrat en els primers assajos, tot i que han passat 2S mesas 

per les primeres i 13 mesos per les altres. 
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A la figura 11.4 s'han representat les corbes de germinació a 10 oC i a 20°C de Ilavors de l'any 

1990. El percentatge de germinació a la temperatura més baixa va resultar aproximadament del 

mateix ordre que el que s'havia observat a 20 oC. La taxa de germinació t50, en canvi, va ser bastant 

més alta. 

11.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

Les baixes germinacions obtingudes en els primers assajos amb les Ilavors deIs 3 anys, posen de 

manifest l'existencia d'algun tipus de dormició. Amb les granes del 1989, aquesta dormició només 

es pot trencar amb escarificació, pero amb les granes del 90 desapareix per si sola després de 4 

mesos d'emmagatzemament en seco En altres gramínies s'han trobat respostes similars en condicions 

de laboratori, i les interpretacions han estat diverses. Come & Corbineau (1984), descriu aquest 

comportament com una característica comuna a les granes de totes les gramínies. Per altra banda, 

Grime et al. (1981), en un extens estudi sobre les característiques de germinació de 403 especies 

de la flora de la regió de Sheffield, traben que moltes d'elles no germinen fins després d'un cert 

temps d'emmagatzemament, i ho interpreten com un temps de post-maduració de la sement, per 

evitar I'emergencia de plantules fora d'epoca. Les diaspores d'A. calamagrostis són dispersades a 

la tardor, pero la germinació no es produeix fins a la primavera següent. La necessitat d'un temps 

de post-maduració podria ser el mecanisme que impediria l'emergimcia d'unes plantules que 

dificilment sobrepassarien I'hivern. 

A les llavors del 1989, ha d'existir alguna altre tipus de dormició, ja que ni després de 6 mesos, 

ni tampoc als 25, les llavors germinen si no se les escarifica. El tractament amb H20 2 té un cert 

efecte en la dormició pero no aconsegueix trencar-Ia totalment. Segons Huang & Hsiao (1987), el 

peroxid d'hidrogen actua principalment modificant les prapietats de les cobertes, encara que 

possiblementtambé altera les condicions perque comporta un aport d'oxigen més alt. Aquest mateix 

autor constata que l'efecte del peroxid depen del temps que s'hagitingut inmerses les Bavors, de 

manera que poden arribar a ser necessaries fins i tot 48 hores. En qualsevol cas, aquest tipus de 

dormició s'interpreta com un efecte de les cobertes, és a dir, per teixits de la planta progenitora, 

que retarden la imbibiciói també l'intecanvi gasós. El fet que només amb escarificació mecanica 

es perdí la dormició gairebé completament fa pensar que a les granes d'A. calamagrostis també es 

dóna aquesta regulació de la germinació a través de les cobertes. 

Per altra banda, aquest tipus de dormició només l'han manifestat les llavors recoLlectades el 1989, 

la qua} cosa posa de manifest un comportament diferencial. segons les condicions de maduració deIs 

fruits. Cal tenír present que les sements deis 2 anys provenien sempre de varíes poblacions dins 

d'una mateixa iirea, i que, per tan!, qualsevol altra font de variabilitat hauria de quedar dilUIda pel 

conjunt de la mostra. S 'han constatat diferencies climatiques entre el 1989 i 1990, basicament en 

les precipitacions, molt inferiors el primer any. Els efectes de les condicions ambientals durant el 
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Figura 11.3 Percentatge de gerrninació acumulada a 25 oC de les lIavors deIs 3 anys, assejades 
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procés de maduració sobre la capacitat germinativa de les Ilavors han estat descrits des de fa molt 

temps en especies diverses, (KolIer, 1962; Gutterman, 1992), pero encara no es coneix molt bé el 

mecanisme fisiologic que els origina. 

Les llavors d'A. calamagrostis poden conservar la seva viabilitat com a mínim un parell d'anys. 

Probablement l'absencia d'un banc de llavors al sol d'aquesta especie (vegeu capítol 6) esta més 

relacionada amb les elevades taxes d'erosió que no pas amb les característiques intrínsiques de les 

granes. 

La manca de Hum no disminueix la capacitat de germinació de les granes, segons mostren els 

assajos a la foscor. Aquesta propietat pot ser avantatjosa per a ¡'especie. Per una banda, els procesos 

erosius que es donen als badlands poden provocar Iacilment l'enterrament de les lIavors per material 

dipositat provinent de les parts superiors del vessant. Per altra banda, s'ha vist que l'aresta que 

porta la glumel.la inferior de l'espigueta pot facilitar }'enclavament de les llavors en el sol. 

El tractament a 10°C retarda el procés de germinació, encara que els percentages finals són similars 

als obtinguts a temperatures més altes. Hauria estat interessant veure el comportament de les llavors 

a temperatures més baixes, o bé I'efecte de l'altemanya de valors més alts amb temperatures 

inferiors a O°C, que són les mínimes que es donen a la zona fins a finals de maigo 

En resum, els resultats obtinguts amb els assajos de germinació posen de manifest l' existencia d'una 

dormició innata que només es trenca després d'un periode de post-maduració. Per altra banda, s'ha 

detectat una variabilitat en la capacitat de germinació de les granes en relació amb les condicions 

ambientals que es donen durant la maduració del fruit. Aquest efecte ve donat, almenys en part, per 

les propies cobertes del fruit. Les llavors són capaces de germinar a la foscor i poden conservar la 

seva viabilitat com a mínim durant dos anys. 





12 SEMBRA DE LLA VORS AL CAMP 





12 SEMBRA DE LLA VORS 215 

12.1 INTRODUCCIÓ 

La sembra sobre el terreny d'una quantitat determinada de lIavors ens dóna una estima de 

I'efich!ncia real de la seva capacitat de germinació. A més, en I'assaig de les Ilavors al camp 

s'integra un factor que fins ara no s'havia tingut en compte: la perdua de Ilavors que es pot produir 

a causa del fort pendent i de la dinamica deIs processos erosius als badlands. 

El plantejament d'aquesta experiencia al camp res pon a dos objectius principals. Per una banda, es 

pretén la quantificació de les possibilitats reals de germinació de les llavors en condicions naturals. 

Per altra banda, s'analitza quin efecte pot tenir l'aplicació d'esmenes correctores sobre el procés 

d'establiment de I'especie en aquestes arees denudades. 

12.2 METODOLOGIA 

Les sembres experimental s s'han realitzat a I'area de badlands del Carot, a prop de la població de 

Vallcebre, en vessants completament denudats per tal d'evitar I'efecte de la competencia amb altres 

especies. 

L'experiencia comprén dues sembres, l'una a l'abril del 1990 i una segona el mateix mes de l'any 

següent. En la sembra del primer any es va analitzar I'efecte del tipus de substrat. A l'any següent, 

i basant-nos en eIs resultats del primer any, s'assaja l'aplicació d'un adob i d'un acondiciador del 

terreny. A continuació es descriuen en detall els procediments seguits en cada caso 

Experiencia 1: 30 d'abril del 1990. 

Els dos tipus de substrats considerats corresponen a nivells diferents de sedimentació de les argiles 

de facies Garumniana (vegeu capítol 2). Ens hem centrat concretament en e\s materials argilosos 

vermells i en els materials argilosos morats amb freqüents vetes de guix. Aquests dos tipus de 

regolit es disposen en bandes superposades, amb inclinacions variables segons la zona. El vessant 

escollit per a realitzar aquesta experiencia té l'avantage de que les bandes de sedimentació estan 

disposades amb cabussaments practicament vertical s, de manera que s'han pogut ubicar les 

parcel.les d'un i altre tipus de substrat de costat. El pendent i l'orientació de totes les parcel.les són 

pnlcticament els mateixos, de manera que s'elimina qualsevoI altra font de variació que no sigui 

la variable que s'analitza. 

S'han delimitat un total de 8 quadrats de 50 cm de costat, 4 per a cada tipus de regalit, totes 

apraximadament a la mateixa al~ada del vessant (figura 12.1). El badland té una orÍentació Oest, 

pero les parcel.les es localitzen en el vessant N-NE; el pendent és de 41.0 0. 
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Figura 12.1 Aspecte de les parcel.les on es Va realitzar la primera de les experiencies de sembres 

al camp, sobre les argiles vermelloses (fotografia superior) i sobre el regolit morat (fotografia 

inferior). 
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La dosi de sembra aplicada va ser de 2000 llavors.m-2
, de manera que la superficie de la parcel.la 

practicament va quedar recoberta. Les Ilavors s'havien tingut previament en remull durant 24 hores. 

Al substrat vermell, abans de dipositar les lIavors es va fragmentar la crosta superficial i després 

de l'espargiment de les granes es va recobrir novament amb una capa molt fina de terra. Al substrat 

morat es van escampar les Havors directament sobre el terreny i després també es va protegir amb 

una capa prima de terra. Finalment es van humitejar totes les parcel.les amb aigua, per tal 

d'homogeneitzar la capa superficial remoguda. 

Experiencia 2: 24 d'abril del 1991. 

Un any despré~ de la primera sembra, i en base als resu\tats obtinguts anteriorment, ens vam 

plantejar la possibilitat d'assajar de nou la capacitat de germinació d'Achnatherum al camp, pero 

introduint 2 esmenes per a ia millora del substrat: un acondiciador d'estructura i I'aplicació d'un 

adobo SimultanÍament es duia a terme a la mateixa zona una experiencia similar, pero amb una 

mescla de lIavors estandard (Ballesteros, 1994). 

L'acondiciador emprat és ralcohol polivinHic (PVAL) comerciaJitzat per I'empresa Hoechst sota 

el nom de Mowiol 28-99 P, en una solució aquosa al 4% a 20 oC. Es va aplicar una dosi de 3 

g.m-2
• Una descripció més detallada de les característiques d'aquest producte es pot trobar a \'obra 

ja citada de Ballesteros. 

L'adób que es va utilitzar conté N:P:K en una proporció 8:15:15; la dosi aplicada va ser de 80 

g.m-2• 

Les proves es van realitzar en una zona de badlands molt propera a la de la primera experiencia, 

en una microconca d'un vessant orientata I'oest. Aquesta experiencia es va realitzar només sobre 

substrat argilós vermell, que és on s'havia detectat una eficiencia més baixa de les sembres l'any 

anterior. Es van delimitar un total de 3 parcel.les, totes ells al vessant NNE de la con ca, amb 

pendents entre 36 i 44 0. Cadascuna consistía d'un rectangles de 0.5 x 2 m, amb el costat més Harg 

disposat en la direcCÍó del maxim pendent (figura 12.2). 

Els tractaments realitzats a cada parcel.la van ser els següents: 

Parcel.la TI: Acondiciador + Adobat + Havors d'A. calamagrostis 

Parcel.la T2: Adobat + Ilavors d'A, calamagrostis 

Parcel.la T3: llavors d'Achnatherum (testimoni) 

La dosi de sembra d'A. cal(lmagrostis a les 3 parcel.les va ser de 6 g.m-2
, que equival a una dosi 

de 731.7 llavors.m-2
, 
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Figura 12.2 Aspecte d ' una de les parcel.les on es va realitzar la segona experiencia de sembres al 

camp, just després de realitzar la sembra (fotografia superior) i al mes de juny amb plimtules d'A. 

calamagrostis (fotografia inferior). 



12 SEMBRA DE LLA VORS 219 

Des de J'execució de les sembres es van visitar periodicament les parceUes, per controlar el 

moment en que s'iniciava la germinació. Els resultats que es presenten corresponen al nombre total 

de plimtules germinades per parcel.Ia i al percentatge de lIavors germinades respecte a la dosi de 

llavors aplicada. 

12.3 RESULTATS 

La germinació de les Ilavors al camp es va iniciar al mes de juny, més de dos mesos després de 

l'execució de les sembres. A la taula 12.1 es recullen els resultats de les sembres realitzades l'any 

1990. El nombre total d'emergencies a les parceUes sobre substrat vermell és només una quarta 

part del de les parceUes sobre substrat morat. El percentatge de llavors germinades respecte a les 

introduIdes és molt baix a tots dos substrats. Es va constatar la presencia de phintules d'A. 

calamagrostis fora de les parcel.les, a la part inferior del vessant. Per altra banda, es van observar 

for~a Havors en superficie, que havien quedat al descobert pel despla9ament vessant avaH del 

material solt que les cobria. 

S.vermen S. morat Mitjana 

Emergencies.m·2 75 ± 31 294 ± 46 184 ± 109 

% emergencies 3.75 ± 1.60 14.7 ± 2.32 9.2 ± 5.5 

Taula 12.1 Mitjana del nombre total d'emergencies i del percentatge de llavors germinades (respecte 

a la dosi de sembra) en els dos tipus de substrats de les sembres de I'any 1990. A l'última columna 

s'indica la mitjana entre els dostractaments. 

EIs resultats de l'experiencia realitzada rany 1991 es recullen a la taula 12.2. La germinació no es 

va iniciar fins al juny, i practicament només es va produir durant aquest mes. El nombre 

d'emergencies total a les 3 parcelJes va ser bastant baix, sobretot a la parceLIa TI. Els percentatges 

d' emergencia respecte a les lIavors introduIdes van ser també redults, similars als que es van obten ir 

al substrat yermen en I'expericmcia de I'any anterior. EIs valors més alts corresponen a la parcel.la 

testimoni. En aquesta experiencia també es va observar que s'havia produrt una perdua de llavors 

per despla~ament cap a la part inferior del vessant, algunes de les quals hi van arribar a germinar. 

12.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

Els resultats de les sembres realitzades rany 1990 van ser ben diferents en funció del tipus de 

regolit. En ambdos casos el percentatge de Uavors germinades va ser bastant baix, la qual cosa pot 

ser deguda a causes diverses. L' observació de Ilavors a tes parts baixes del vessant, per sota de les 

parcel.les, confirma que es va produir una certa perdua per I'acció deIs fenomens erosius. Per altra 
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banda, també es va poder constatar que moltes de les Ilavors no havien arribat a germinar, perque 

se'n van observar moltes que havien quedat al descobert en superficie. El fet que el percentatge 

d'emergencia detectat sobre substrat morat fos molt més alt que sobre el vermell creiem que és 

atribuible a que va quedar retingut un nombre més alt de lIavors, gracies a les irregularitats del 

terreny. Les plantules aparegudes a les parcel.les del substrat morat presentaven una distribució prou 

irregular, en grupets de 3 ó 4 en petites concavitats del terreny. 

Parcel.la TI T2 T3 

Emergencies.m·2 10 25 33 

% emergencies 1.4 3.4 4.5 

Taula 12.2 Número d'emergencies per parceI.la i percentatge de llavors germinades respecte al total 

d'introduides a les 3 parceLles de les sembres de l'any 1991. 

La perdua de llavors arrosegades per l'aigua de I'escolament superficial podria ser un deIs factors 

més limitants per a I'expansió de les poblacions d'Achnatherum als badlands. L'efecte que pot 

arribar a tenir aquests fenomen és probablement més alt que el que nosaltres hem detectat, ja que 

de fet, entre I'abril, que és quan es van realitzar les sembres, fins al juny, pnicticament no s'havia 

produrt cap pluja torrencial (vegeu capitoI3). Si tenim en compte que la dispersió de les diaspores 

d'A. calamagrostis es produeix a la tardor, la quantitat de lIavors que es poden perdre per aquesta 

causa probablement deu ser més gr~. 

La mitjana del percentatge d'emergencia de les llavors respecte a les introduides amb la sembra, 

independentment del tipus de substrat és només del 9.2 %. Podem considerem que aquest valor és 

indicatiu de les perdues mínimes que es produeixen entre la producció de llavors d'una planta 

adulta i la quantitat de plantules que s'arriben a instal.lar. 

L'emergencia de les plantules no es va produir fins al mes de juny, tot i que les sembres s'havien 

realitzat a l'abril. El fet que la germinació de les llavors es produeixi segons el mateix patró 

fenológic observat de manera natural (vegeu capitolIO), confirma que la combinació de condicions 

que requereix aquesta especie per a la germinació només es donen en aquest període de I'any. 

Els resultats obtinguts de l'experiencia del segon any reafirmen el comportament observat el primer 

any. En primer lloc la germinació també es va produir al mes de juny. Per altra banda, els 

percentages d'emergimcia detectats a la parcel.la testimoni van ser practicament igual s que els de 

rany anterior sobre el mateix tipus de substrat. La interpretació deIs resultats pel que fa a l'efecte 

de les esmenes aplicades ha de ser més cautelosa, ja que les diferencies entre parcel.les no són gaire 

grans, i no es poden contrastar estadisticament. Aparentment l'aplicació de I'acondiciador 
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disminueix el percentatge d'emergimcia de les lIavors d'A. calamagrosÚs. En ¡'experiencia 

realitzada per Ballesteros (1994) amb una mescla d'especies a dosis de lIavors molt més altes que 

les nostres (20 g.m·2; especies: Dacty/is g/omerata, Festuca pratensis, Lolium hybridum i Medicago 

sativa) no es va apreciar cap efecte positiu de l'acondiciador, pero si un augment del recobriment 

en relació amb l'aplicació de l'adob. En qualsevol cas, I'efecte de les esmenes va resultar variable 

segons les especies. 

La comparació deIs resultats obtinguts de les sembres d 'Achnatherum respecte als de I'experiencia 

amb Ilavors d'origen comercial, ens permeten extreure conclusions respecte a la possibilitat 

d'utilitzar aquesta especie per a la revegetació d'arees denudades. EIs percentatges de germinació 

sobre substrat morat, sense cap tipus de tractament previ de les Ilavors, no són gaire inferiors als 

observats per les altres especies en la mateixa area. Cal tenir present, a més, que no s'havia realitzat 

cap tractament previ de les llavors d'A. calamagrostis, la qual cosa hauria pogut incrementar 

}'eficiencia de les sembres. Seria interessant assajar la sembra de llavors al mes de maig, quan les 

temperatures ja són més suaus, i amb les lIavors tractades previament per tal de trencar la dormició. 

D'aquesta manera s'afavoriria la possibilitat d'un establiment més rapid de les plantules, les quals, 

tal com s'ha vist en el capítol anterior, presenten taxes de mortalitat relativament baixes. 





13 EL CREIXEMENT DELS INDIVIDUS ADULTS: 

DEMOGRAFIA MODULAR 
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13.1 INTRODUCCIÓ 

EIs organismes modulars creíxen per formació iterativa d'un cert nombre d'unitats basiques de 

construcció, anomenades metamers. A les plantes un metamer el fonnen el nus, la funa 

corresponent i l'entrenús immediatament inferior. Una serie de metamers producte d'un únic 

meristema apical constÍtueix un mOdul. que és una unitat superior de construcció. En les gramínies 

perennes cadascuna de les tiges equival a un modul (el "tiller" en angles). 

El creixement modular de les plantes té implicacions ecologiques. L'explotació i exploració deIs 

recursos depen de la disposició deIs modulsen Pespai. Un organisme modular pot estar format per 

un nombre molt,variat d'unitats basiques; el seu patró de creixement és impredictible, ja que esta 

determinat en part geneticament i en part depen de la interacció amb el medi, és a dir. mostra una 

gran plastidtat (Levin, 1988). 

Cal distingir entre el concepte de creixement modular j el de creixement clonal. El~ organismes 

c10nals produeixen subunitats potencialment independents, els ramets, que poden actuar com a 

unitats de propagació. L' equivalencia entre ramet i mOdul no té perque ser exacta. Un ramet pot 

. estar format per un conjunt de moduis; un mOdul és una unitat de construcció. pero no 

obligatoriament de propagació. El límit entre organismes clonals i aclonals no sempre és ciar, ja 

que en el regne vegetal trobem un contínuum de formes entre un i altre extrem (Harper, 1985). 

L 'adaptació d'un individu a un detenninat ambient (fitness, en la literatura anglosaxona) es mesura 

pel nombre relatiu de descendents amb que contribueix a la següent generació (Primack & Kang, ' 

1989). La contribució d'un organisme modular a la generació següent és la contribució integrada 

deIs mOduls que el conformen, cadaseun d' ells sotmes a unes condicions mieroambientals concretes. 

D'aquesta manera, la capacitat de persistencia d'un determinat genotipus esta repartida entre 

diferents peces d'un 'tot, j el rise de mort d'una d'elles no compromet atot el clon (Waller & 

Steingraeber, 1985). 

La dinamica de pobIacions deis organismes modulars poi ser enfocada a dos niveIls diferents: al 

deis individus genetics i al del moduls que els integren. En ,el primer cas es parla de poblacions i 
en el segon de metapoblacions. Una metapoblació es defineix com un conjunt de parts que compren 

o que s'han derivat d~un individu genetic (White, 1979 i 1984). 

S'han fet molts estudis sobre dinamica de poblacions d'especies herMeies perennes en condicions 

naturals. Molts d'eHs es centren en la demografia deis ramets i rarament qüestionen el nombre 

d' individus genetics implicats. Generalment aquests estudis interpreten la demografla de les especies 

com part de l~estrategia d'a4aptació al seu medí. Així, per exemple, s'ha estudiat un mateix taxon 

en diferents etapes de la successió (Reinartz, 1984), o en habitats ben contrastats (Lovett Doust, 
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1981); o bé l'efecte d'una detenninada pertorbació (Maun, 1984; Bazely & Jefferies, 1989; Fetcher 

& Shaver, 1983). 

Altres treballs s'han centrat en I'amllisi de les interconexions entre les diferents parts que 

constitueixen un clon (Hutchings & Slade, 1988; Pitelka & Ashmun, 1985; Wijesinghe, 1994). 

Quan es constata I'existencia de conexions més o menys perdurables entre els ramets, s'interpreta 

un clon com una unitat fisiologica que respon en bloc en front a I'ambient (Callaghan, 1984; Hara, 

1993). 

En base a aquests estudis, Cook (1985) proposa una nova interpretació de la demografia deis 

organismes modulars. El patró demognlfic que segueixen els moduls d'un clon és conseqüenciadel 

seu desenvolupament i creixement al lIarg del seu cicle biologic. De fet aquest enfoc coincideix 

amb el deIs autors de I'escola russa, els quals defineixen diferents fases ontogeniques en el cicle 

biologic d'una especie en funció del nombre i funció deIs moduls que integren una planta en un 

moment donat (Gatsuk et al., 1980). 

En el nostre cas, el plantejament d'un estudi de demografia modular d'Achnatherum calamagrostis 

respon bilsicament a aquest darrer punt de vista. El creixement d'una planta adulta es produeix per 

I'addició progressiva de noves tiges, la unitat modular en aquest caso Al lIarg de I'ontogenia de 

I'especie varia el nombre i la funció de les tiges que constitueixen una tofa. Ens proposem l'anitlisi 

de la demografia de les tiges, en tofes consecutivament més grans, amb I'objectiu de posar de 

manifest el patró de creixement i ocupació de I'espai de l'especie. 

En primer lIoc s'analitza el creixement a nivell de tofes, amb I'objectiu de detenninar com es 

produeix aquest procés al lIarg de l'ontogenia de I'especie. En segon lIoc ens centrarem en la 

dinamica interna de cada tofa, és a dir, amb les cohorts de tiges que se succeeixen alllarg de l'any. 

Finalment s'estudia la variabilitat morfologica i funcional de les tiges en una tofa de mida 

intennitja. 

13.2 METODOLOGIA 

Se sel.leccionaren un total de 9 tofes diferents, de mides consecutivament més grans de manera que 

cobrissin el rang de variació de l'especie respecte a aquest parametre. En I'elecció de les tofes es 

tingué en compte el diametre maxim i el nombre total de tiges. 

Totes les mostres es localitzen a la conca de Vallcebre, als voltants de Cal Carot, sempre en 

vessants de badlands. Per a cada tofa s'ha mesurat el pendent del vessant i l'orientació. A la taula 

13.1 es recullen aquestes dades pel conjunt de tofes prospectades, així com les respectives 

dimensions. 
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Per a facilitar el seguiment de les tiges es va fixar en cada tofa una xarxa de plastic rígid, formada 

per quadrats de 10 cm de costat, de manera que la malla cobrís a bastament la superficie de la tofa. 

Periodicament es va efectuar el recompte del nombre de tiges presents a cada quadrat. L'aparició 

d'una nova tija s'enregistrava des del moment d'emerg¿mcia del brot a nivell del terra. Al període 

de floraCÍó es va comptabilitzar el nombre de tiges reproductives per quadrat. 

Codi T60 T50 T70 T53 TIOO TI T23 T2 T45 

N. tiges 19 28 47 102 164 256 442 599 917 

D. max. 20 30 50 40 50 80 120 140 160 

Area (dm2
) 3 6 9 10 17 41 77 99 14 

Orientació NW NW NW NE E E E E NE 

PendenW) 44 32 43 32 30 33 45 30 40 

Taula 13.1 Característiques de cada tofa prospectada: codi d'identificació, número de tiges total (al 

juliol de 1990), diametre maxim de la tofa i area total. S'indica també l'orientació i el pendent 

corresponents. 

El seguiment de les tofes es va realitzar des de l'abril de 1989 fins al novembre de 1991; les tofes 

T50, T60 i T70 es comenyaren a mostrejar a partir del maig de 1990. La periodicitat del mostreig 

va ser mensual, excepte en els mesos que es preveien canvis més rapids, que va ser quinzenal. Al 

desembre, gener i febrer, quan el fred i sovint la neu practicament paralitzen l'activitat de les 

plantes, només es supervisaven les tofes per si es produia algun canvi, pero no s' efectuaven els 

recomptes de les tiges. A partir de l'agost de 1990, per tal de seguir més fidelment el destí de les 

tiges des de la seva aparició, es marcaven les canyes aparegudes de nou en cada mostreig amb una 

tira de filferro plastificat, amb un color diferent en cada mostreig, per tal d' identificar més facilment 

les diferents cohorts. 

En una de les tofes de mida mitjana, la TI 00, es va realitzar un estudi més detallat, per tal de 

caracteritzar les diferents cohorts de tiges. Des del setembre del 1989 fins al novem bre de 1991, 

es va anotar mensualment la fenologia de cada tija. Dins del període vegetatiu es van distingir 

tantes fases fenologiques com número de fulles pot tenir una planta. Pel seguiment del nombre de 

fulles produi'des, s'enfilava en cada canya fins a l'última fulla una tira cilíndrica prima de plastic, 

de manera que al mostreig Següent es reconeixien les noves fulles com aquelles situades per sobre 

de la tira. Dins del període reproductiu es van considerar les fases de floració (des de l'aparició de 

la inflorescencia fins al' eclosió de les flors) i de fructificació (des del marciment de les flors fins 

a la dispersiÓ de les diaspo~es). 
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No es va considerar com a fase fenológica la producció de tiges vegetativament, en primer lloc 

perque no és Íacil saber, sense desenterrar les plantes, quina tija ha format cada broto En segon lloc, 

perque la dinamica de producció de noves tiges s'analitza posterionnent com a natalitat. 

Per a la caracterització morfológica de les tiges, a més, en cada mostreig, en un mínim de 10 tiges 

per cohort, s'enregistrava I'alyada i la longitud de tates les fuJles. A les plantes florides es va 

comptar el número de flors i de fruits produns. En el cas d'Achnatherum calamagrostis, quan les 

cariopsis són madures són facilment emportades pel vent, peró queden les glumes obertes a la 

inflorescencia; quan una flor no arriba a formar fruit es manté a la planta tancada dins de les 

glumes. Aixó ens ha permes distingir bastant Íacilment el nombre total de flors formades i les que 

arriben a donar fruit. Com que aquests dos valors practicament són iguals, només s'ha considerat 

el nombre de fruits totals. 

Per tal d'estimar la biomassa a partir deis parametres mesurats, al mes d'agost de 1991 es van 

recolectar a la mateixa zona de ValIcebre, 102 tiges, repartides' entre un mínim de 10 i un maxim 

de 30 tiges en 7 tofes de mida diferent dins del rang de variació de l'especie. Per a cada tija es va 

mesurar l' alyada, el nombre de fuHes i la seva longitud. A les tiges reproductives es va comptar el 

nombre de flors i el de fruits produns, la longitud de la part vegetativa (des de la base fins al nus 

de I'última fulJa) i la longitud de I'espiga (des del primer verticil floral). Finalment es va assecar 

tot el material durant 48 hores en una estUfa a 105 ·c per obtenir-ne el pes seco 

La comparació de les diferents cohorts entre elles respecte als parametres mesurats s'ha fet a partir 

de l'analisi de la varian9a (ANOVA) d'un sol factor. La comparació a posteriori deis grups, si no 

s'indica el contrari, s'ha fet amb el test de la diferencia mínima significativa (LSD). 

13.3 RESULTATS 

13.3.1 Creixement de les tofes 

A la figura 13.1 s'ha representat el nombre de tiges nascudes i el nombre de tiges martes 

mensualment pel tot el període d'estudi. El reclutament de noves tiges es produeix del mary al juny 

i després de l'estiu, al setembre i a l'octubre. En totes les tofes se segueix un patró similar, peró 

varia l'aI9ada relativa deis pies. A les tres tofes més petites el reclutament de noves tiges es 

concentra sobretot al centre de les dues estacions de produccíó, de manera que a finals de tardor 

i a principis de primavera, practicament no n'apareixen de noves. 

La producció de noves tiges es relaciona amb les condicions climatiques, basicament amb les 

precipitacions. La distribució de la natalitat al Ilarg de l'any coincideix amb els maxims 

pJuviometrics. Per altra banda, s'ha constatat que per a una mateixa estació, amb precipitacions més 
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Figura 13.1 Nombre de tiges nascudes (línia continua amb cercles) i mortes (línia discontínua amb 

quadrats) a cada tofa, per cada mes de tot el període d'estudi. L'extensió de l'escala vertical varia 

entre subgrafics. A les tofe~ T60, T50 i T70 les dades comencen el maig de 1990; a la tofa TIOO 

el setembre de 1989. EIs grafics estan ordenats segons la mida de les tofes, en sentit creixent. 
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baixes el nombre de reclutaments també disminueix (taula 13.2). Així, a la tardor del 1990 el total 

de pluviositat va ser molt més alt que a la del 1989 i la producció de tiges total per tofa en molts 

casos va ser de més del doble que el primer any. Aixó podria ser degut en part a I'augment de la 

mida de les tofes amb el temps, pero si es comparen les mateixes dades per a la primavera del 1990 

i del 91 s'observa que el segon any, amb menys pluviositat, la producció de tiges també va ser més 

baixa. 

P T53 TI T23 T2 T45 

Tardor 1989 143 69 81 50 94 258 

Tardor 1990 256 100 140 167 237 686 

Primavera 1990 429 31 165 393 500 628 

Primavera 1991 323 31 56 292 317 387 

Taula 13.2 Precipitacions (en mm) i nombre de reclutament de les estacions de primavera i tardor 

del 1989, 90 i 91, de 5 de les tofes prospectades. Com a tardor només s'ha comptabilitzat el 

setembre i I'octubre i com a primavera del mar~ al juny, que són els mesos en que es va produir 

natalitat. 

La mortalitat es produeix des del septembre fins al novembre, amb un maxÍm molt accentuat en 

aquest darrer mes. No s'observen diferencies destacables de comportament entre tofes pel que fa 

a aquest parametre. 

El nombre de tiges totals, o població neta d'una tofa en un determinat temps t, és igual al nombre 

de tiges presents en el cens anterior t-l, més les tiges nascudes de nou durant el període considerat, 

menys les que s'hagin mort. A la figura 13.2 s'ha representat l'evolució de la població neta de tiges 

per cadascuna de les 9 tofes prospectades, juntament amb les corbes acumulades de neixements (o 

guanys) i de morts (o perdues). 

L'evolució de la població neta per cada tofa és bastant similar a totes elles. El maxim de tiges es 

dóna a I'octubre, quan les plantes acaben de produir els brots nous, i per tant, coincideixen 

temporalment dues generacions. Al novembre es produeix un fort descens, perque moren totes les 

tiges que queden de I'any. La població neta es manté més o menys constant fins al mar~, quan es 

reinicia la producció de brots. Després continua augmentant fins a principis d'estiu, període durant 

el qual toma a estabilitzar-se. A partir del setembre la població augmenta fins a assolir un nou 

maxim a l'octubre. Les corbes acumulades de guanys i perdues són for~a simetriques respecte a 

l'eix de les abscises. Malgrat la gran quantitat d'entrades i sortides que es succeeixen al lIarg de 

l'any, la població neta s'incrementa molt lentament. 
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Figura 13.2 Evolució de la població neta (cercles) i corhes acumulades deIs guanys (triangles) i les 

perdues (triangles invertits),.a les 9 tofes prospectades entre l'abril del 1989 i l'agost del 1991. EIs 

gratics estan ordenats segons la mida de les tofes, en sentit creixent. 
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Per a comparar la dimimica de producció de tiges entre els diferents anys s'ha representat a la 

figura 13.3 el nombre de tiges per tofa per cada cicle de tardar a tardar. No s'ha elaborat el gdific 

de les 3 tofes més petites perque nomes es ten en dades completes d'un cicle. El perfil de les corbes 

és aproximadament coi'ncident a tates les tofes, pero s'observen, en canvi, diferencies interanuals. 

En tots els casos el maxim nombre de tiges es dóna a l'estíu; en el grnfic precedent el maxim 

corresponia a I'octubre perque és quan hi ha la superposició entre generacions de dos cicles 

consecutius. Si es compara el nombre de tiges deis 3 anys es constata un augment progressiu del 

total des del 1989 fins al 1991, excepte a les tofes TI i T2, en les quals hi ha una disminució el 

tercer any. Ara bé, si ens fixem només en el primer tram de les corbes, entre el setembre i l'abril, 

el nombre de tiges és for9a més alt al 1991 que al ]990 a tates elles, excepte a la tofa TI00, que 

és gairebé igual. És a partir del mes d'abril que les quantitats total s de cada any s'igualen o. bé 

inverteixen I'ordre, ja que en comparació, els reclutaments de primavera van ser inferiors el segon 

any. 

L'evolució de les poblacions en anys consecutius es pot quantificar a partir del dllcul del canvi net 

(diferencia del total entre el segon i el primer cens) i de la taxa finita d'increment (quocient entre 

els dos valors anteriors) que s'han produi't per unitat de temps, en el nostre cas, 1 any. A la taula 

13.3 es recullen aquests parametres per a tates les tofes. 

Codí tofa 60 50 70 53 100 1 23 2 45 

N. tiges 7/89 (a) - - - 78 - 198 339 489 791 

N. tiges 7/90 (b) 19 28 47 102 164 256 442 599 917 

N. tiges 7/91 (e) 19 31 55 131 170 147 450 524 993 

Canvi net 90 (b-a) - - - 24 - 58 103 110 126 

Canvi net 91 (e-b) O 3. 8 29 6 -109 8 -75 76 

Taxa ereix. 90 (b/a) - . - 1.3 . 1.3 1.3 1.2 1.2 

Taxa ereix. 91 (c/b) I l.l 1.2 1.3 1.1 0.6 1.0 0.9 1.1 

% Iner. 90 (b-a)/a - . - 31 . 29 30 23 16 

% Iner. 91 (e-b)/b O 11 17 28 4 -42 2 -13 8 

Taula 13.3 Flux de poblacions entre e11989 i el 1991 per a tates les tofes mostrejades. Entre el 

1989 i el 1990 es produeix un canvi net positiu a tates les tofes. El percentatge d'increment que 

aixo significa varia entre un 16 % i un 31 % respecte al nombre inicial, amb valors decreixents des 

de les tofes més petites a les més grans. La taxa finita d'increment és en tots els casos superior a 

1, és a dir,en tates les tofes hi ha creixement. A les dues tofes més grans aquesta taxa és 

lIeugerament inferior. 
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Figura 13.3 Evolució del número de tiges de cada tofa, calculat per cicles de tardor a tardor, del 

1989 (cercles), 1990 (quadrats) i 1991 (triangles). Per l' any 1989 el cicle comen<¡:a el mes de maigo 
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Aquests pariunetres del flux de poblacions són prou diferents per al període 1990-1991. En primer 

iloc el canvi nel és sempre més baix, i en dos casos fins i tot negatiu (TI i T2). Els percentatges 

d'increment es redueixen a la meitat o molt menys, excepte per la tofa T53, que es manté 

practicament igual. Les taxes finites d'increment també disminueixen, amb valors més propers a 

1, que és el que correspondria a una pobJació estiltica. A les tofes TI i TI obviament aquests valors 

són més petits que 1, ¡ per tant, no hi ha creixement neto 

A partir de les taxes d'increment es pot fer una aproximació a I'edat de les tofes, com a mínim per 

acotar el seu ordre de magnitud. El creixement d'una tofa, assumint que no es produeixen ni guanys 

ni perdues per factors externs, vindria donat per l'equació: 

on NI és el nombre de tiges en el moment t, No és el nombre inicial de tiges i A és la taxa finita 

de creixement (equival a la taxa de creixement de la taula 13.3). 

Si prenem com a taxa d'increment la mitjana del primer any, (A = 1.3), ¡ partim d'una soja tija (No­

= 1). podem calcular el temps mínim necessari per a que s'hagin format un nombre determinat de 

tiges, suposant que aquesta taxa és mMté cosntant. 

A la taula 13.4 es recunen els valors d'edat estimats per a cada tofa, calculats a partir del nombre 

de tiges al juliol de 1990 (valors de la taula 13.1). Les edats estimarles es mouen entre els i 1 i els 

26 anys. En realitat aquests valors són segurarnent inferiors als renls, ja que hem pres la maxima 

taxa d'increment observada, i a més no hem tingut en compte la variaci6 .interanual que, com hem 

vist. pot arribar a ser considerable. 

Tofa 60 50 70 53 100 1 23 2 45 

Edat (anys) 11.2 12.7 14,' 17.6 19.4 2l.l 232 24.4 26.0 

Taula 13.4 Edats estimades de les tofes en funció de la taxa de creixement i del nombre de tiges 

al juliol de 1990. 

El percentatge de tiges iertils per cada tofa (taula 13.5) oscilJa entre un 7.7 % a la tofa T2 i un 25 

% a la tofa T53, valors tots dos cOITesponents al 1989-90. No sembla que hi hagi una relaci6 

directa entre la fertilitat i la mida de les tofes, excepte pel fet que les més petites no produeixen cap 

espiga el primer any. i només una d'elles el segon. En general, les fertiHtats van ser més altes el 

primer any que el segon. 
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A partir del nombre mi1;ja de Uavors que produeix una tija (estimat del mostreig puntual, vegeu 

rapartat de metodología) hem calculat el nombre de Ilavors que pot arribar a produir cada tofa 

segons el nombre de tiges fertils corresponent (tau1a 13.5). Aquests valors van des de O Ilavors per 

les tofes més petites, fins a més de 16000, quantitat que corresponm a les lIavors que va produir 

la tofa més gran en el perlode 1989-90. 

50 53 100 1 23 2 45 

% fertils 89-90 O 25 23 13 20 8 24 

% fertils 90-91 8 20 21 16 20 9 22 

N. lJavors 89·90 O 1800 2838 2423 6299 3323 16128 

N. Uavors 90·91 554 1384 2491 2145 6505 2768 15500 

Taula 13.5 Percentatge de tiges :fertils (t.f.), calculat respecte al número total de tiges formades en 

tot el període, i estima del número de llavors produldes per tofa i per any. 

13.3.2 Les cohorts del 1990-91 

El seguiment de les coharts del perlade 1990-91 ens permetra analitzar les caraeteristiques 

funcíonals de les tiges en relació al moment de la seva emergencia. A la tauta 13.6 es recuH el 

nombre inicial de tiges per cohort a cadascuna de les tofes prospeetades. Per a l'analisi de les dades 

s 'han descartat les cohorts que tenen menys de 7 individus, ja que podrien ser poe representatives. 

A la tardor es van reclutar tres cohorts, una el mes de setembre i dos el mes d'octubre, la primera 

i la segona quinzena. A les tofes més petites el reclutament en aquesta estació fou més irregular: 

a la tofa T60 praeticament no es van formar tiges noves, a la T50 només se'n van produir de 

manera important en els dos primers censos i a la T70 en el primer cens del mes d'octubre. A la 

primavera es reclutaren 4 eohorts més, una per cada mes entre el mary i el juny. A les 3 tofes més 

petites es produí un cert retard respecte a la resta: l'emergencia de brots nous no es produí fins a 

I'abril; i els mesas de maig i juny la producció de noves tiges fou insignifieant. 

Les corbes de supervivencia de les cohorts de cada tofa per al cicle 1990-91 s'han representat a tes 

. figures 13.4, 13.5 i 13.6. No s'ha elaborat el graflc per a la tofa T60 perque només va presentar 

una sola cohort amb més de '1 individus, i la corba de supervivencia corresponent no mostrava cap 

diferencia respecte a la de les altres tofes. Independentment de la mida de la tofa i de la cahort que 

es consideri, totes les corbes són del tipus 1 de Deevey, practicament horitzontals en gairebé tota 

la seva extensió, i amb un punt de caiguda coincident en tates eHes. És a dir, la taxa de mortalitat 

no és constant alllarg de la vida d'una tija, sinó que esta concentrada a les fases finals. A la figura 
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Figura 13.4 Corbes de supervivencia de les cohorts del cicle 1990-91 per a 6 de les tofes 

prospectades. 
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13.6, que correspon a la tofa noo, s'han representat també, a més de les del 1990-91, les corbes 

de supervivencia de les cohorts del període 1989-1990. S'observa que no hi ha cap diferencia en 

el comportament de les cohorts entre els dos períodes; 

IX X.1 X.2 III IV V VI 

T 60 O 2 O O 11 1 5 

T 50 9 8 3 O 7 4 3 

T70 1 14 O O 34 5 2 

T53 52 21 27 8 11 10 2 

noo 70 22 O 19 37 18 O 

n 69 54 18 5 24 14 13 

T23 55 78 34 33 158 79 22 

T2 73 111 53 32 196 55 34 

T45 275 214 197 118 170 56 43 

Taula 13.6 Número de tiges reclutades en cada mostreig (cohort) per cada tofa en el període 1990-

91. El mes d'octubre els mostrejos foren quinzenals (X.l, primera quinzena; X.2, segona quinzena). 

La combinació deIs successius neixements i morts dóna a cada població una estructura d'edats. A 

la figura 13.7 s'ha representat l'estructura d'edats de cada tofa a l'octubre del 1991, moment en el 

qual la majoria de les tiges de l'any encara són vives. No s'han inclos en el comput total ni en el 

gnlfic els brots apareguts de nou el setembre del 1991, ja que aquests no es desenvoluparan fins 

a la primavera següent i, per tant, no influeixen en la dinamica d'aquest període. Com que 

pnkticament encara no s'ha produit la mortalitat de les tiges, la distribució en edats reflecteix també 

la contribució relativa de cada cohort al total de tiges que conformen una tofa. 

L' edat maxima que assoleix una tija és de 15 mesos, la qual correspon a les tiges aparegudes el mes 

de setembre i que viuen fins al novembre de l'any següent. La longevitat de les tiges fa un salt 

entre els 8 i els 12 mesos" ja que aquest interval d'edat correspondria a les tiges nascudes a 

l'hivem, i d'aquestes no n'hi ha. 

A les tres tofes més petites l'estructura d'edats no presenta un patró comú: a la T60 i a la T70 

predominen clarament les tiges més joves, mentre que a la T50 l'ordre d'abundimcia decreix 

progressivament de les tiges més grans a les 'més joves. A la resta de tofes les tiges que més 
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contribueixen al total de la població solen ser les nascudes al setembre o a l'octubre, o les de 

l'abril. Les implicacions d'aquesta distribució d'edats de les poblacions sera analitzada a 

continuació, en relació a la reproducció sexual. 

S'ha calculat per a cadascuna de les coborts la seva fertilitat, és a dir, el percentatge de tiges rertils 

respecte al total de tiges inicialment formades. A la figura 13.8 s'han representat aquests valors per 

a les diferents tofes estudiades. No s'inc)ou la tofa T50 perque les dades són poc significatives, ja 

que només arribaren a florir 3 tiges, ¡ de dues cohorts diferents; a les tofes T60 i T70 no s' observa 

cap tija en flor en tot el període d'estudi. 

Les fertilitats més altes són de I'ordre del 30 %. Les cohorts més tardanes, les del juny, només 

presenten tiges rertils en tres tofes. Les dues primeres coborts de tardor són les que tenen eIs valors 

més alts respecte a les altres a les tofes més petites, pero aquesta diferencia es va perdent a les tofes 

més grans. 

Si considerem el nombre de tiges fertils de cada cobort respecte al total de tiges rertils produ'ides 

per una tofa tenim la contribució de cada cohort a la fertilitat total (figura 13.9). Cal tenir en 

compte que en aquest grafic hi figuren cohorts que no eren a l'anterior, ja que en aquell cas no 

s'han representat perque el total de tiges per cohort era molt baix (menys de 7 tiges), pero aquí s'hi 

¡nclouen perque s'ban comptabilitzat en el total de tiges rertils. La primera cohort de tardor és la 

que més contribueix a la producció de lIavors en les dues tofes petites, tot i que la seva fertilitat 

és inferior a la de la segona cohort de tardor. A mesura que augmenta la mida de la tofa pren més 

importancia la cohort de ]'abril, excepte a la tofa T45, que presenta la fertilitat bastant repartida. 

La resta de cohorts aporten un nombre de tiges rertils bastant inferior. En realitat, la contribució 

de cada cohort a la fertilitat total de la tofa integra l'abundancia relativa de les cohorts amb la sevll 

fertilitat. 

13.3.3 Creixement i funcionalitat de les tiges: dinamica d'una tofa mitjana 

A continuació es presenten els resultats d~un estudi més detallat de la diversitat morfologica i 

funcional de les tiges d'una tofa de mida intermitja, la T100. 

La proporció de tiges de cada cohort en cada una de les fases fenologiques considerades s'ha 

representat a la figura 13.1.0 pel període 1989-90 i al la figura 13.11 pel 1990-91. 

Les tiges que emergeixen a la tardor poden arribar a formar alguna fulla abans quecomenci 

I'hivem. o bé rnantenir-se com a brots fins a la primavera. Quan després de la inactivitat hivemal 

les temperatures comencen a suavitzar-se es reactiva tota la tofa. Per una banda les tiges presents 

reinicien el seu creixement, i per J'altra es produeix I'aparició de nous brots. El creixement 
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Figura 13.10 Percentatge de tiges a cada fase fenologica, respecte al número inicial de tiges per 

cada cohort del 1989-90 de la tofa TlOO. 
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d'aquestes noves tiges és bastant rapid, de manera que aviat aconsegueixen a les més velles. Cap 

al juliol comen~a la floració; la maduració del fluit es produeix durant l'agost, i al lIarg del 

setembre i I'octubre té lIoc la seva dispersió. Aquest patró general es matitza anualment segons les 

condicions climatiques concretes. 

Per a la comparació de la dinitmica fenológica de tota la tofa entre els dos períodes d'estudi, de 

tardor a tardor, s'ha representat a la figura 13.12 el nombre de tiges en les diferents fases de 

. desenvolupament. Per tal de simplificar el nombre de corbes s 'han agrupat totes les fases amb fulles 

en una sola, de creixement vegetatiu, i la floració i fructificació en període reproductiu. 

El ritme fenológic entre els dos anys va seguir pautes diferents, peró en direccions oposades segons 

l' estació que es consideri. A la tardor del 1990 hi hagué més brots nous que iniciaren un cert 

creixement que no pas a la respectiva estació del 1989. Cap a la primavera, en canvi, aquesta 

tendencia s'invertí, les tiges del 1990 retardaren el seu creixement com a mínim un mes respecte 

a les del 1989. 

El període reproductiu, en canvi, s'acompIí segons el mateix patró en els dos casos,i rúnica 

diferencia remarcable fou el nombre de tiges que assoliren aquesta fase, més baixa el segon any. 

Per a analitzar més detalladament aquestes diferencies s 'ha calculat per a cada cohort la taxa 

mitjana de producció de fuJIes per día. A la figura 13.13 s'ha representat aquest valor per a les 

cohorts d'octubre i de mar~ deIs dos períodes que compren l'estudi. La producció de fulles de la 

cohort de tardor del 1989 va ser inicialment baixa fins al febrer, que es quan es reactiva el 

creixement; la mitxima producció es va donar el mes de maigo Per contra, la cohort de la tardor del 

1990 la taxa de formació de fulles va ser lIeugerament superior, peró després de t'aturada hivemal, 

no es reinicia el creixement massiu de les tiges fins al maig; la taxa mitxima de producció de fulles 

es va donar un mes després que no l'any anterior, el juny. Pel que fa a les cohorts de primavera, 

les de l' any 1991 també manifestaren un retard en el pic de creixement primaveral respecte a les 

del 1990. 

Aquestes diferencies de comportament entre els dos anys es poden relacionar amb les dades 

cJimatiques corresponents (vegeu capítol 3). En primer lloc la tardar de 1989 va ·se bastant menys 

pIujosa que no la del 1990, la qual cosa explicaría el creixement més moderat de les tiges. En segon 

1I0c, els mesos de febrer i mar~ de 1991 foren molt més freds que els de 1990, i les pluges de 

primavera es concentraren bitsicament a 1 'abril, quan ben just comens:aven a recuperar-se les 

temperatures; la resta de la primavera del 1991 fou bastant seca. 

L'estadi de desenvolupament de les tiges al moment de la seva senescencia, entes com el mitxim 

número de fulles produrt, s'ha representat a la figura 13.14, en forma de percentatge respecte al 
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total de tiges de cada cohort. En general, les cohorts que han emergít més tard assoleixen un 

desenvolupament més baix. Al període 1989-90 s'observa com des de la primera cohort de tardor 

fins a la del maig hi ha un augment progressiu del percentatge de tiges que arriben a produir com 

a maxim 5 fulles. A la cohort de maig, més d'un 10 % de les tiges només van formar una fuJla. 

Al període 1990-91 s'observa un comportament molt semblant. 

El nombre maxim de fulles que forma una tija esta. directament relacionat amb la seva posterior 

floració. A la taula 13.7 s'indica la fertilitat de les tiges en relació amb el número de fuHes que 

tenen, independentment de la cohort a la qual pertanyen. S'observa que les tiges florides tenen com 

a mínim S fulles; a partir d'aquest valor, el percentatge de fertilitat augmenta exponencialment, de 

manera que tres quartes parts de les tiges amb 7 fuIles presenten floració. 

I N. full~ I 
% t. íertils 

0-4 5 6 7 

o 12.8 30 75 

Tauta 13.7 Percentatge de tiges rertils segons el número total de fulles produ'ides per tija. Els 

cidcuIs s 'han fet a partir de totes les tiges en les que s 'ha realitzat el seguiment durant els dos anys. 

Per tant, la distribució de freqüencies de floració entre les diferents cohorts reflecteix, en bona part, 

l'estadi de desenvolupament que han assolit els seus integrants. A la figura 13.15 es comparen 

aquests valors entre cohorts equivalents del 1989-90 i 1990-1991. La fertilitat maxima és de I' ordre 

del 40 %, que correspon a la cohort de l'octubre. A tots dos anys les cohorts més fertils van ser 

les de tardor, amb forya diferencia respecte a les de primavera. La comparació entre cohorts del 

mateix mes pels dos períodes considerats demostra poques diferencies entre ells, excepte al mes de 

mary. 

Hem calculat per a cada cohort la seva taxa reproductora bilsica (Begon 1986), és a dir, el nombre 

de Uavors produit per cada tija original al final de la cohort (nombre total de llavors produi't dividit 

peI nombre inicial de tiges). A la taula 13.8 es recull aquest valor per a totes les cohorts. Al 1989· 

90 les dues cohorts amb un valor reproductiu més alt són les dues de tardor. L'any següent, la 

cohort que produeix un nombre de lIavors més gran és la del setembre. Excepte pel mes d'abril, 

les cohorts del 1989-90 tenen unataxa reproductora més alta que les del 1990-91. Si considerem 

tota la tofa en conjunt, el valor del primer any és gairebé el doble que el del segon. 

Per a la caracterització morfologica de les successives cohorts s'ha mesurat l'alyada de les tiges, 

la longitud de totes les fulles i la biomassa vegetativa total. Durant el primer any d'aquest estudi 

es mesura I'alyada de les tiges en cada mostreig, per tal d'avaluar el seu creixement. Pero la 

dinamica d'importació i exportació de materials pels processos erosius en els badlands, fan que les 
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mesures de l'alyada no representin la veritable elongació de les tiges. És per aixo que de les dades 

recollides en tot el període només s'ha considerat un sol valor, el de la milxima alyada assolida per 

cada planta. 

IX X III IV V Total 

1989-90 21.1 22.1 7.2 O 5.1 15.1 

1990-91 11.8 3.0 1.4 4.9 1.9 8.5 

Taula 13.8 Taxa reproductora basica (nombre mitja de Ilavors calculat respecte al nombre inicial 

de tiges) per cada cohort i cada període considerat. 

En el període següent, 1990-91, es va deixar de mesurar I'alyada de les plantes, ates els problemes 

que aixo presentava, i es va estimar aquest parametre a partir de la longitud de la quarta fulla. Per 

a calcular la regressió s'han utilitzat les dades de les mesures de la mateixa tofa l'any anterior. 

L'alyada de la planta té una bona correlació amb la longitud de totes les fulles, pero s'ha 

seUeccionat la número 4 perque és de les que té un coeficient de correlació més alt i perque la 

majoría de plantes arriben a formar aquest nombre de fulles. La recta que relaciona una i altra 

variable amb una r de 0.70 (p < 0.001) es la següent: 

y = 2.0 x - 12.2 

on y representa I'alyada i x la longitud de la quarta fulla. 

A partir d'aquesta recta s'ha estimat I'alcrada de les plantes del període 1990-91. A la taula 13.9 

es recullen els valors mitjans per a cada cohort. amb indicació de les diferencies significatives 

segons l'analisi de la varianya, i a la figura 13.16 s'han representat aquests valors. 

Cohort IX X In IV V 

]989-90 31.7 4.1a 32.6 4.4a 20.2 4.0b ]8.8 I.2b 21.7 3.2b 

1990-91 25.2 0.9b 24.8 2.3ab 27.2 2.2ab· 20.9 2.0b 23.0 1.8b 

Taula 13.9 Alyada mitjana (± ES) en cm de totes les cohorts entre 1989 i 1991. 

Al període 1989-90 els valors més alts, entre 30 i 40 cm d'alyada, corresponen a les 2 cohorts de 

tardor. A les de primavera I'alyada és relativament més petita, amb valors mitjans de l'ordre de 20 

cm. Les diferencies entre cohorts d'estacions diferents són estadísticament significatives. 
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Figura 13.16 AI~ada mitjana (± ES) de les tiges de les diferents cohorts de la tofa TIOO, pel període 

1989-90 i 1990-91. 
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En el període 1990-91 la cohort amb una al~ada mitjana més alta és la del mar~. Les de tardor 

tenen al~ades lIeugerament més baixes, i les tardanes de primavera són les més petites. No hi ha 

cap diferencia significativa entre cohorts. 

Les cohorts de tardor del primer any són significativament més altes que les de qualsevoI mes del 

període 1990-91, excepte la de l'octubre i la del mar~. 

Una altra variable que ens serveix per a comparar el port de les tiges és la longitud de les seves 

fuJles. A la figura 13.17 es recullen, per a cada cohort, els valors mitjans de la longitud de 

cadascuna de les fulJes pels dos períodes d'estudi. Cal tenir present que no totes les tiges tenen el 

mateix nombre de fulles i que, per tant, les mitjanes no s'han pogut calcular sobre el mateix 

nombre de mostres. A les cohorts de primavera no s'ha representat la longitud mitjana de la setena 

funa perque el nombre de plantes que en tenien era com a maxim 3. 

A totes les tiges, independenment de la cohort i de I'any, la mida de les fulles segueix el mateix 

patró. La primera fulla que es forma és sempre la més petita (5.2 ± 1.6 cm), després augmenta 

progressivament la longitud segons l'ordre d'aparició fins a la tercera o la quarta (18.3 ± 2.6 o 18.8 

± 2.2 respectivament) i a partir d'aquestes les longituds comencen a ser decreixents fins a la fulla 
7 (10.4 ± 0.7). 

La comparació de les fulles del mateix ordre entre les cohorts del 1989-90 dóna diferencies 

significatives entre les 4 primeres fulles; les fuUes de la 5 a la 7 són relativament més grans a la 

tardor que a la primavera, pero no significativament. Pel que fa a les 4 primeres fulles, en general 

les dues últimes cohorts que apareixen, la de I'abril i la del maig, les tenen més petites que la resta. 

La cohort que té les fulles més grans és la de J'octubre; les diferencies són significatives per a les 

4 fulles amb les cohorts de primavera, excepte per a la segona fulla de la cohort del m~, que no 

és prou diferent. Entre les cohorts d'una mateixa estació, primavera o tardor, no hi ha diferencies 

significatives excepte per les dues primeres fulles entre la cohort del mar~ respecte a les cohorts 

més tardanes de la primavera. 

Al període 1990-91 la mida de les fulles només és significativament diferent a la cohort del maig 

respecte a totes les altres, i únicament pel que fa a la longitud de les dues primeres fulles. 

Un parametre que integra alhora I'al~ada de la tija i la mida i el nombre de fulles és la biomassa. 

A partir del mostreig extensiu de tiges de diferents tofes s'ha trobat una bona correlació entre la 

biomassa vegetativa d'una tija i la longitud de la quarta fulla, segons la recta: 

Ln(BV) = 1.61 Ln(F4) - 5.91 (r = 0.77; P < 0.001) 
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S'ha estimat la biomassa vegetativa de cadascuna de les tiges en que es realitzava el seguiment de 

les cohorts segons aquesta recta i s'ha calculat el valor mitja de la biomassa vegetativa per a cada 

cohort. Les dades es recullen a la figura 13.18. 

En el període 1989-90, la biomassa per tija de la cohort del setembre és significativament més gran 

que la del mar9; la corresponent al mes d'octubre és significativament més gran que la de qualsevol 

de les tres cohorts de primavera. 

El 1990-91 la biomassa vegetativa de les tiges de tardor és relativament rnés baixa que la de les 

de I'any anterior; entre les tiges de les diferents cohorts dins d'aquest període no hi ha diferencies 

significatives. 

13.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

El creixement de les tofes es produeix pe] reclutament de noves tiges en 2 epoques de l'any: a la 

primavera i a la tardor. Anualment hi ha una renovació de tota la població. El volum més gran de 

nataHtat es dóna quan les tiges adultes practicament han completat el seu cicle, just abans de la 

senescencia a la tardor, o quan ja són completament seques, a la primavera. 

La producció de tiges esta relacionada amb les precipitacions, en primer lloc perque els períodes 

de producció coincideixen amb eIs maxims pluviornetrics, i en segon lloc perque el volum de 

reclutaments varía directament en relació a aquest parametre. La rnateixa dinamica anual de 

producció s'ha constatat en altres gramÍnies perennes (Garnier & Roy, 1988), i en diverses especies 

adaptades al clima mediterrani, com per exemple Rubia peregrina (Navas & Garnier, 1990), pero 

en aquestes especies coincideix amb I'epoca de maxim creixement de la planta i en A. 

calamagrostis aquests maxims estan espaiats en el temps. 

El creixernent de les tofes més petites presenta certes peculiaritats: practicament no hi ha producció 

ni ca al final de la tardor ni al principi de la primavera. Creiem que aquesta lirnitació podría estar 

relacionada amb-el fet que les tofes rnés petites estan rnés directament afectades per les condicions 

climatiques, ja que practicament encara no han creat el microclima autoprotectorque genera una 

tofa amb el seu creixernent (acurnulació de biomassa seca, barrera en front al processos erosius, ... ). 

L'efecte autoprotector de les plantes que creixen en tofa ha estat descrit en dimes extremadament 

freds (CaHaghan, 1988), pero pensern que també es deu donar als badlands en estudi en relació amb 

els processos erosius. 

La rnortalitat de les tiges es produeix basicament entre el septembre i el novembre. Cal puntualitzar, 

pero, que les tiges que es moren durant aquest període corresponen a les que han estat actives 

durant bona part de l'any, mentre que de les recentrnent formades, les nascudes el setembre i 
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Figura 13.18 Biomassa vegetativa mitjana d'una tija per cadascuna de les cohorts de la tofa TIOO, 

. pels períodes 1989-90 i 1990-91. Al gratic superior, s' indica amb la mateixa lIetra els valors que 

no són significativament diferents. Al gn'lfic inferior les diferencies no són significatives. 
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l'octubre del mateix any, pn\cticament no en mor cap. La mortalitat de les tiges en Aéhnatherum 

és clarament un procés de senescencia, previst en el propi desenvolupament de la planta~ es 

produeix invariablement a principis d'hivern, independentment d'altres factors extems. Creiem 

important remarcar que, tot i que la combinació de natalitats í mortalitats és similar a la detectada 

en altres herbacies perennes (Newel et al., 1981; Noble et al., 1979), no es tracta d'una regulació 

de la densitat de la població com en aquests casos s'interpreta. En aquest sentit, el comportament 

d'Achnatherum corroboraría el punt de vista de Cook (1985), segons el qual, la dimlmica de 

neixements i morts de les tiges que formen una planta modular, representa senzillament el seu 

desenvolupament. La interacció entre el programa de creixement de la planta, amb determinat 

nombre de meristems potencialment actius, i la variabilitat ambiental determinen el resultat final. 

L'evolució del nombre de tiges per tofa segueix un ritme estacional. Malgrat }'elevada producció 

i mortalitat de tiges, la població neta augmenta molt lentament. La taxa d'increment anual el primer 

any és només lleugerament superior a 1 a totes les tofes. La variabilitat d'aquest valor en funció 

de la mida de les tofes és molt baixa, només una decima inferior a les 2 tofes més gran s respecte 

a les altres. Aquest resultat ens ha sorpres, ja que esperavem que les tofes més petites presentessin 

taxes d'increment més altes que la resta, tal com s'ha descrit en altres especies amb formes de 

creixement similar (Vorontzova & Zaugolnova, 1985; Kurchenko, 1985). 

S'ha constatat una variabilitat interanual en les taxes de creixement. El segon any té un valor més 

baix i variable segons les tofes. Ara bé, si el segon any haguessim calculat la taxa d'increment entre 

els respectius mesos de mmy, en comptes de fer-ho al juliol, aquesta hauria resultat més alta. Aixó 

ens indica que hi ha una regulació de la població en funCÍó de les condicions cIimatiques, les quals. 

tal com hem vist abans, afecten directament la producció de noves tiges. 

La regulació de la població neta total (més correctament de la metapoblació), es produeix a través 

del control deis neixements, no de les mortalitats. L'efecte d'unes condicions climatiques menys 

favorables, en el nostre cas menyspluviositat, ha comportat una disminució en la producció de tiges 

noves, no la mortalitat de les ja existents. Aquest mateix patró també s'ha observat en altres 

gramínies de pastures mesófiles (Bullock et al., 1994). Aquest tipus de regulació de les poblacions 

a través deIs reclutaments s'ha associat amb el tipus de creixement en falange (Schmid & Harper, 

1985; de Kroon & Knops, 1990), com un mecanisme per a evitar sobrepassar la capacitat de 

carrega de l'ambient. El creixement en falange és típic de plantes molt competitives, peró també 

s'ha associat amb plantes d'hAbitats molt pobres en recursos (de Kroon & Schieving, 1990), com 

una estrategia conservadora, segons la qual s'inverteix fonamentalment en rels i tiges a costa de 

disminuir )'investiment en la colonització rapida de l'espai. 

La formació de tiges fertils no es dóna fins que les tofes tenen una certa mida; després aparentment 

la fertilitat no manté una relació directa amb aquesta variable. El nombre de tiges florides d'una 
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tofa pot variar per causes intrlnseques (estructura d'edats de les tiges, vegeu més endavant), o bé 

per factors extems. Al capítol 9, vam veure com la fertilitat de les tofes depenia en part de les 

condicions ambientals, illClús a una escala espacial relativament petita. Pitelka et al. (1985), també 

observa diferencies en el percentage de floració entre "patches" (conjunt de tiges que queden 

agrupades) d'una mateixa població de Clintonia horealis, independentment de la seva mida. 

Curiosament troba una bona correlació entre la fertilitat i fa resistencia migana del sol. La fertilitat 

de les tofes varia entre els dos períodes d'estudi, amb una mitjana lleugerament inferior el segon 

any. Aixo ens indica un efecte de les condicions climatiques sobre la producció d'espigues de les 

tofes. 

El nombre total de Ilavors que pot arribar a produir una tofa és relativament alt, entre 500 i 16000 

lIavors com a valors extrems. Si tenim en compte que una població sol estar formada per un cert 

nombre de tofes, la quantitat total de Ilavors produYdes en un badland pot arribar a ser molt gran. 

No s'han quantificat totes les perdues que es poden produir des que es formen les Havors fins que 

s'estableixen els nous individus, pero sabem que en el pas de Havor a phlntula se'n perden com a 

mínim un 90 % (capítol 12). i que la supervivencia de les plantules és de l'ordre del 60 % (capitol 

10). Només en aquests dos pasos es redueix el nombre d'individus al 6 % respecte a ('inicial. És 

a dir, per cada 100 lIavors produides es poden arribar a establir 6 nous individus. 

En el marc de la teoria de les estrategies de Grime (1979), les plantes d'habitats amb un fort estrés 

ambiental soJen invertir més en conservació que en reproducció, mentre que les sotmeses a 

pertorbacions dediquen mésesfory a la reproducció sexual. EIs ambients en que es dónen una alta 

pertorbació i un fort estrés, segons aquest autor, són inviables per a la colonització vegetal. els 

badlands entrarien dins d'aquesta categoria: per una banda un marcat estrés, hídric en bona part de 

¡'any (Regüés, 1992) ¡ també nutricional; per altra banda, eis processos erosius de transport de 

material s alllarg deIs vessants, amb taxes d'erosió de l'ordre d'l cm per any. impliquen una forta 

pertorbació física. L'estrategia d'Achnatherum calamagrostis integra atributs deis dos tipus 

d'estrategies: com a planta tolerant a l'estrés forma estructures perennes (rizomes) de creixement 

len!; per a garantir la persistencia de les poblacions en un ambient pertorbat produeix una elevada 

quantitat de llavors. 

L'edat estimada de les tofes prospectades a partir de la taxa de creixement varia entre 11 anys per 

una tofa de 20 cm de diametre a 26 anys per una tofa d' 1.5 m. Aquests valors corresponen a la taxa 

de creixement anual més alta de les observades, per tan!, en realítat les tofes deuen ser més veUes. 

En plantes que també formen tofes, com per exemple Deschampsiaflexuosa (Gatsuk et aL, 1980) 

s'ha estimat que les plantes més grans. d'l m de diametre, poden tenir entre 25 i 50 anys. 

Vorontzova & Zaugolnova (1985), analitza la duració de les diferents fases ontogeniques de plantes 

. de les estepes. Observa que aquests valors varíen sota diferents condícions ambientals, i que 

generalment són més alts sota condicions desfavorables. 
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Pel que fa a les cohorts, les respectives corbes de supervivencia, independenment de la tofa, del 

moment d'emergencia i de I'any, són sempre del mateix tipus, amb una elevada mortalitat 

concentrada al tram final de la corba. Practicament totes les tiges que emergeixen arriben fins al 

final del període actiu, al novembre. Se sol associar aquest tipus de corba amb les situacions en les 

quals hi ha un efecte protector inicial per part deis progenitors (Briske & Butler, 1989; Bazzaz & 

Harper, 1977; Lovett Doust, 1981b). Aquest efecte es dóna en Achnatherum a dos nivells. En 

primer Iloc els brots nous es formen a la base de les tiges de l'any. No coneixem fins a quin punt 

hi ha un flux de nutrients entre les tiges velles i les noves, pero el fet que les tiges formades 

intravaginalment no desenvolupin cap tipus de rels fa pensar que hi éso En segon lloc, a ,'assecar-se 

les tiges velles, la seva biomassa aeria queda sobre la mateixa tofa, i al descomposar-se contribuira 

a la nutrició de les generacions següents. Si es compara les analisis de les mostres de sois d'una 

zona nua de badlands, amb les preses en una tofa d'Achnatherum (capítol 3), es constata una 

proporció més gran de materia organica, la qual bilsicament ha de provenir deIs aports de la propia 

planta. Aquesta reutilització deis nutrients per generacions posteriors, que s'ha anomenat 

"canibalisme",la va descriure Chapin et al. (1979) a les tofes d'Eriophorum vaginatum a la tundra 

d' Alaska. Callaghan (1988) reconeix també aquesta estrategia en especies que formen tofes a la 

tundra, com una adaptació a ambients de baixa fertilitat. 

L'estructura en edats de les tiges que conformen una tofa pot repercutir en la seva dinamica sempre 

i quan amb l'edat de les tiges canvii el seu comportament des d'un punt de vista demografic. Els 

2 processos demogrilfics que poden variar amb l'edat i repercutir en la dinamica de la població són 

la mortaJitat i la fecunditat. Pel que fa a la mortalitat, el moment d'emergencia de les tiges no és 

un factor determinant ja que, tal com ja s'ha dit anteriorment, aquesta mortalitat es dóna 

invariablement a la tardor. Respecte a la fertilitat de les diferents cohorts, és variable segons la tofa 

que considerem, i per tant no només depen del moment d'emergimcia de les tiges. En primer Hoc. 

a les tofes més petites no hi ha producció de flors. Per altra banda, si comparem la fertilitat de les 

mateixes cohorts (per tant, tiges de, la mateixa edat), pero en les diferents tofes, s' observa que, de 

les que floreixen, a les tofes més petites les cohorts més rertils són les de tardor; la fertilitat de les 

cohorts de primavera incrementa a les tofes més grans. Aixo podria ser degut a l'efecte 

microclimatic que crea la propia planta (vegeu capítol 9), de manera que a les tofes més gran s, el 

creixement de les tiges és més independent de les condicions climatiques general s, i en canvi 

influeixen més altres factors ambientals arnés petita escala (densitat local, posició dins de la tofa, 

etc.). 

Amb els factors analitzats fins aquí, no es detecta una relació unívoéa entre I'edat de les tiges i cap 

deIs parametres demografics; caldria comprovar, pero, que no afecta tampoc a la multiplicació 

vegetativa. 

El fet que el comportament de les tiges d'una cohort depengui de la tofa de la qual formen part, 
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indica que cada tora és una unitat funcional. El microclima intern que es crea a les tofes a mesura 

que augmenta la seva mida, origina una variabilitat interna. El destí de cadascuna de les tiges no 

depen únicament de les seves propies caraeterístiques, sinó del balan9 global a nivell de tota la tofa. 

La major part del cicle fenologic d'A. calamagrostis s'acompleix a l'estiu. A la tardor h¡ ha un cert 

creixement de les tiges recentment emergides, pero no és fins a la primavera quan s'activa 

definitivament tota la planta. La maxima formació de fulles es dóna entre el maig i el juny. La 

floració es produiex en pIe estiu, i la dispersió deIs ftuits s'allarga fins a finaIs de la tardor. El 

mooel fenologic d'A. calamagrostis coincideix amb el de moltes altres herbacies de dimes 

temperats, en els quals Phivem és reaJment rúnica esta.ció desfavorable de rany. Encara que a 

I'estiu les pluges són menys abundants que a la primavera o a la tardor, són suficients per a que 

hi pugui haver creixement actiu. 

El caracter més peculiar respecte a altres gramínies és 1a renovació anual de tota la biomassa aeria, 

pero sen se que quedi la planta totalment nua, ja que abans apare ix una nova generació. Aquesta 

forma de creixement no és gaire comú. També la presenten, per exemple Phragmites australis 

(Hasiam, 1972), Solidago altissima (Cai~ 1990), etc., especies de caracteristiques molt diverses i 

que no pemleten interpretar mcilment el seu significat ecologic. 

La morfologia i funcionalisme de les tiges d'una tofa presenta una certa variabilitat, per una banda 

entre les cohorts d'un mateix any. i per l'altra, interanual. En el periode 1989-90, les cohorts de 

tardor són més altes, formen més fulles i tenen més biomassa que les de la primavera. La longitud 

de les 4 primeres fulles és també més gran, pero no la de la resta. Al periode següent, 1990-91, les 

diverg€mcies entre cohorts no són gaire acusades. 

La plasticitat morfológica de les plantes s'ha posat de manifest en moltes especies~ desde plantes 

anual s (Lee & Hamrick, 1983; Barret & Wilson, 1980),fins a 'plantes perennes diverses (Lotz & 

Olff, 1988; DIesen & Sand-Jensen, 1994, etc.). Aquesta diferenciació pot ser atribUIda a varies 

causes: genetiques, diferenciació amb redat, beterogeneitat en la distribució deis recursos, 

competencia, etc. En els' organismes clonals, quan es pot reconéixer la integritat d'un clon, les 

causes genetiques es poden descartar. Si suposem que a A. calamagrostis cada tofa és geneticament 

uniforme, podem analitzar el comportament de les tiges respecte als altres factors. 

La plasticitat morfologica que es va manifestar el primer any ens podria fer pensar que és una 

qüestió de l'edat. Les tiges que primer neixen tenen un periode de creixement més extens que les 

darreres, i per tant són més vigoroses. Aquest mateix efecte I'hauriem observat si es tractés de 

competencia pels recursos, ja que les primeres de sortir tindrien avantatge sobre les més tardanes 

i haurien pogut inhibir el seu creixement. La competencia entre parts d'un mateix clon ha estat molt 

poe estudiada i s'han obtingut resultats diversos (Marsball, 1990). Vexistemcia d'interferencia intra-
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clonal s'oposa a .'existencia d'integració fisiologica entre els components d'un clono Si hi ha 

interconexions entre eIs ramets hi pot haver un suport maternal de tes tiges joves durant la fase 

d'establiment, i s'augmenta el poder competitiu en front a altres especies (Hartnett & Bazzaz, 

1985). A més, es regula la densitat per no excedir la capacitat de carrega de l'ambient (Hutchings, 

1979), sense que hi hagi perdua d'eficienCÍa en la producció. 

El fet que el segon any la plasticitat morfologica entre tiges no fos tan palesa, afegeix un altre 

factor a tenir en compte, la variabilitat interanual. Una extensió més gran de la fase de creixement 

de la planta no assegura for~osament que aquesta acabi sent més grossa, sinó que aixo depen de 

les condicions climittiques que es donin durant aquest període. L'avantatge que podrien tenir les 

tiges de tardor es perd si les condicions climatiques no són les adequades. Encara que el segon any 

la tardor va ser relativament més favorable, un hivem més llarg i més fred va retardar el creixement 

de les tiges, de manera que van desenvolupar-se pritcticament alhora amb les de primavera. Així, 

finalment les cohorts de tardor van assoIir menys vigorositat que les de la mateixa estació pero de 

r any anterior, i similar a les de la primavera del seu període. 

La capacitat de floració d'una tija esta directament relacionada amb el seu estadi de 

desenvolupament, de manera que només es reprodueixen les tiges que tenen com a mínim 5 fulles, 

i les que més floreixen són les que més en tenen. En moltes altres plantes s'ha observat també 

aquesta correlació (Watson, 1990). Segons aquest autor, no és només la mida per se la que 

determina quan una planta floreix, sinó més aviat J'acumulació d'una certa quantitat crítica de 

recursos o quan s'ateny un determinat estat fisiologic. Aquestes consideracions introdueixen }'efecte 

deis factors ambientals sobre la capacitat de reproducció sexual (Ashmun & Pitelka, 1984). 
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14.1 INTRODUCCIÓ 

Des de la seva primera fonnulació per Lewis (1942) i Leslie (1945, 1948), els models de projecció 

matricial han estat ampliament aplicats a la biología de poblacions. En la seva fonna original el 

model es va plantejar per a poblacions estructurad es en c1asses d'edat. Posteriorment, I'aplicació 

d'aquest tipus demodeI s'ha generalitzat a les poblacions caracteritzades per estadis de 

desenvolupament, classes de mida (Wemer & Caswell~ 1977), combinacions de classes d'edat i de 

mida (Law, 1983), o estructurades en qualsevol altra variable que sigui rellevant en el seu 

comportament demografic. La diferencia entre matrius de poblacions per mides i per edats, és que 

en aquestes últimes cada classe només pot sobreviure i passar a la classe següent o morir (cada 

columna de la matriu només té un valor diferent de O). Quan es consideren classes de mida, en 

canvi, una planta pot sobreviure i créixer fins a qualsevol de les classes següents (no hi ha una 

relació lineal consecutiva entre classes), pot sobreviure i quedar-se en la mateixa classe o, fins i tot, 

retrocedir a classes ínferiors (cada columna de la matriu pot tenir més d'un valor positiu). 

EIs models de matrius de projecció són d'una gran utilitat, més que pel seu valor predictiu, perque 

són una bona eina d'anruisi de la dínamica de les poblacions, ja que integren tota la informació 

sobre la seva demografia per extreure'n les tendencies de creixementen el temps. A més, permeten 

la valoració de la contribució deIs diferents estadis del cicle biologíc en el creixement de la 

població, ¡de l'efecte sobre l'evolució futura de la població de qualsevol pertorbació que modifiqui 

algun deis parametres demograftcs. 

L'estructura demografica d'una població pot variar en el temps (Mack & Pike, 1983; Mo)oney, 

1988; JÓnsdóttir. 1993) i en l'espai (Sarukhan & Harper, 1973; Huenneke & Marks, 1987; van 

Groenendael & Slim, 1988). Malauradament, aquesta doble variabilitat no sempre es té en compte 

a I'analitzar el comportament demograflc de les poblacions, tot i que potser un factor clau en la 

comprensió del funcionament d'una detenninada especie. 

Al Uarg del nostre estudi sobre Achnatherum calamagrostis, s'ha posat de manifest un 

comportament diferencial de l'especie en relació amb certes variacions ambientals, tant fisiques (en 

I'espai) com climatiques (en el temps). En primer 1Ioc hem vist com la natura del substrat (argiIes 

vermelles o regolit morat), afecta directament el reclutament de nous individus a partir de I1avors 

(capítol 12). Per altra banda, les condicions climatiques deIs dos anys en que es va realitzar I'estudi, 

clarament diferents pel que fa a la pluviositat, s'han vist reflectides en el comportament de I'especie 

pel que fa als procéssos demografics: multiplicació vegetativa, fecunditat, etc. 

En el present capitol s'utilitza un model de projecció matricial, lineal i determinístic, per a l'analisi 

conjunt deIs resultats obtinguts fins ara sobre els diferents processos demografics del cicle biologic 

d'A. calamagrostis. Es pretim la vaIoració del creixement potencial de I'especie sota detenninades 
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condicions ambientals, i la delimitació deIs procesos demogrilfics que hi són més determinants. 

S'estudia )'efecte del tipus de substrat i de les diferencies climatiques interanuals sobre l'evolució 

de les poblacions. 

El plantejament inicial del model s'ha realitzat seguint I'analisi classic sobre poblacions 

estructurades segons una combinació de classes d'edat i de mida. En un segon plantejament 

proposem un nou enfoc: introdu'im la possibilitat de colonització de I'espai per multiplicació 

vegetativa. Aquest tipus de formulació és novedós en el camp deis models matricials i obre una via 

d'exploració que pot ser de gran utilitat en el marc de la restauració, ja que entra en consideració 

el concepte de recobriment vegetal. 

14.2 METODOLOGIA 

14.2.1 Plantejament del model 

L'equació que defineix el model matricial és la següent: 

n(t+l) = AD(t) (1) 

on el vector D(/) conté les abundfmcies de cadascuna de les categories i la matriu de projecció de 

la població A determina la diniunica de la població. 

La solució de I'equació (1) ve donada per l'expressió següent: 

n(t) = A'n(O) (2) 

on neO) és el vector d'abundfmcies d'una població inicial arbitraria. 

L'equació (2) es pot escriure en funció deis valors propis de la matriu A (Iv,j) i deIs seus vectors 

propis per la dreta (W¡) i per I'esquerra (Vi): 

n(/) = L c)-,,¡"W¡ i= (1, ... , n) (3) 

on C¡ = V/neO) 

Pel Teorema de Perron-Frobenius, si A és positiva (o no negativa) i primitiva (quan el maxim comú 

divisor del nombre de pasos de cada nodul fins a eH mateix és 1), existeix un valor propi, Al' real, 

positiu, més gran que qualsevol altre, que és el que determina I'evolució de la població quan t és 

gran i decau J'efecte transient de tots eIs altres valors propis. 
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En aquest cas, dones, podem escriure: 

(4) 

L'evolució del nombre d'individus d'una població, a Ilarg termini, si es compleixen les premises 

establertes, queda definida per la taxa de creixement, Al' 

La relació entre Al i la taxa intrínsica de creixement (r, de I'equació de Lotka) és: 

L'autovector per la dreta (WI)' representa la distribució en classes de la població estable a la que 

es tendeix amb el temps. És a dir, la distribució deIs individus en les diferents categories quan la 

població assoleix l'equilibri. Si qualsevol pertorbació altera aquesta estructura, la població oscila 

fins que la toma a recuperar. 

L'autovector per l'esquerra (VI) representa el valor reproductiu de cada classe. És la contribució 

de cada classe al creixement futur de la pobIació. De fet integra la quantitat de reproducció en el 

futur, amb la probabilitat de sobreviure fins a poder~la realitzar i el temps necessari per a que 

apareguin els descendents. 

Per a avaluar la contribució deis diferents estadis o classes en l' evolució futura de la població. es 

pot realitzar una analisi de la sensibilitat de la taxa de creixement de la població (Al)' als canvis 

deIs eIements de la matriu A (ag): 

Sij = oA¡ I oag = 
=V¡W¡I<W,V> 

on <W. V>, representa el producte escalar deIs dos vectors. 

(5) 

El problema que sorgeix al comparar la sensibilitat de Al als canvis deIs elements de la matriu, és 

que les probabilitats de transició entre classes i les fecunditats es mesuren amb diferents escales, 

i aixo afecta els resultats. 

Per a solventar aquest problema Caswell (1984) proposa l'anitlisi de l'elasticitat, com una mesura 

proporcional de la sensibilitat: 

2: e·· = 1 'J 
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L'elasticitat eu indica la contribució proporcional d'a;j a la taxa de creixement de la poblacio (Al)' 

Hem analitzat I'elasticitat de la taxa de creixement Al respecte a les probabilitats d'estatisme 

(manten ir-se a la mateixa c1asse), de progressió (passar cap a alguna c1asse superior) de retrogressió 

(passar a una c1asse inferior) i respecte a les fecunditats. 

14.2.2 Estimació deis parametres de la matriu 

El primer pas del cicle biologic d'Achnatherum calamagrostis és l'establiment de les plimtules a 

partir de lIavors. Si aquestes sobreviuen fins a l'any següent, esdevenen tiges juvenils. A partir del 

moment en que una d'aquestes tiges inicia la multiplicació vegetativa es considera una tija adulta. 

El creixement d'una població d'A. calamagrostis pot tenir lloc per dos processos: l'establiment de 

nous individus a partir de llavors i la multiplicació vegetativa de les tiges adultes. Aquest últim no 

significa un augment deIs individus genetics, és només un creixement modular. 

A l'hora de plantejar un model matricial és fonamental l'elecció d'una variable adequada que 

reflecteixi el comportament de la població. Les fases ontogeniques que s'han observat en el cicle 

biologic d'A. calamagrostis dificilment ens poden servir per a definir una estructura de les 

poblacions, ja que el període de temps invertit en completar tot un cicle és molt lIarg. Per altra 

banda, la successió de les primeres fases (llavors, plimtules, tiges juvenils) és relativament més 

rapida que la resta del cicle biologic. 

En els individus adults, I'increment anual mitja del número de tiges d'una tofa és d'1.1 ± 0.18. Si 

bé el número de tiges total per tofa incrementa molt lentament, I'analisi de la dinamica interna de 

les tofes a partir del nombre de tiges per unitat de mostreig (quadrat de 10 cm de costat) ha detectat 

una dinamica intra-tofa forya activa, amb zones de creixement i zones de depleció (vegeu capítol 

13). 

Les tiges adultes d'A. calamagrostis es renoven anualment, de manera que la producció de rizomes 

té una doble funció, de reemplayament de les tiges d'un any per I'altre i de multiplicació vegetativa. 

Basant-nos en les característiques deis rizomes, amb entrenusos molt curts, podem suposar que el 

nombre de tiges presents un anyen un quadrat de mostreig depen del nombre de tíges que hi havia 

l' any anterior, i de la quantitat de tiges que aquestes hagin format vegetativament. 

Per al plantejament del model hem considerat com a variable d'estat el número de tiges per unitat 

d'espai, prenent com a base el quadrat de mostreig. El primer pas del cicle biologic de l'especie 

consistiria en l'ocupació d'una unitat d'espai per una plimtula, després aquesta podria morir o 

sobreviure i esdevenir una tija juvenil i, a partir de l'inici de la multiplicació vegetativa, 

incrementaria progressivament el nombre de tiges adultes per quadrat. 
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14.2.2.1 Poblacions amb multiplicació vegetativa i reproducció sexual 

La primera de les situacions que hem analitzat és la d'una població en la qual els individus 

s'instauren a partir de lIavors, passen per la fase de tija juvenil i després proliferen per multiplicació 

vegetativa. Així, hem estructurat el cicle biologic d'A. calamagrostis en les següents categories o 

c1asses: 

1. Plantula 

2. Tija juvenil 

3. Una tija adulta 

4. 2-3 tiges adultes 

S. 4-6 tiges adultes 

6. 7-9 tiges adultes 

7. 10-12 tiges adultes 

8. 13 tiges adultes o més. 

La. categoria 3, un sol individu adult, I'hem establert a priori, perque és el primer pas en la 

incorporació de les tiges juvenils a les fases adultes. La resta de classes s'ha delimitat tenint en 

compte el nombre de tiges que pot produír una canya adulta en un any (generalment d' 1 a 3), i 

ajustant els intervals per a que el nombre de quadrats de cada classe sigui relativament equilibrat. 

Voldríem remarcar que el nombre d'estadis que es defineixen no afecta a la dinamica del modeL 

El pas d'una classe qualsevol entre la 3 i la 7 cap a una classe de rang superior significa que s'ha 

produit creixement per multiplicació vegetativa (progressió). Si una classe es manté en el mateix 

estadi d'un any per l'altre(estatisme), vol dir que cada tija ha sigut reempla~ada per una nova tija, 

pero no hi ha hagut multiplicació. Quan una classe retrocedeix cap a c1asses de rang inferior 

(retrogressió), vol dir que s'han format menys tiges que les que hi havia durant l'any. Quan s'arriba 

a la classe 8 només es possible mantenir-se en aquesta classe o retrocedír. 

A la figura 14.1 s'ha representat gnllicament el cicle biologic d'Achnatherum calamagrostis, 

estructurat en base a les categories especificades abans. Per a l'elaboració d'aquest grafs, en primer 

Iloc cal definir I'interval de projecció, és a dir, la unitat de temps que s'analitza. En el nostre cas 

hem considerat intervals d'l any. En segon Uoc hem establert un noduI per cada categoria o estadi 

considerat. Hem. unit amb un are un nodul i amb un nodulj quan es possibte passar de l'estadi ¡ 

a 1'estadij en l'interval de temps considerat (per desenvolupament o per reproducció). Cada nodul 

pot estar relacionat amb un o més noduls diferents i també amb eH mateix. 

A partir del graf del cicle de vida hem construit les respectives matrius de transició, els elements 

de les quals, designats per 3¡j' són les probabilitats de pas des de] nodulj al nódul i. A la taula 14.1 
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s'especifiquen els codis de cada matriu i les condicions que representa cadascuna d'elles. Quan una 

matriu s'ha calculat a partir de la mitjana deIs dos perlodes d'estudi s'indica amb una M; la Hetra 

F correspon a un any favorable (1989~90) i NF correspon a condicions desfavorables (1990-91). 

Per a indicar el tipus de substrat s'han utilitzat les lIetres R (substrat argilós vermel1) i G (substrat 

argilós morat). Quan s'exclou la possibilitatd'establiment de nous individus per llavors s'especifica 

amb unaA. 

El calcul de la probabilitat de formació de nous individus a partir de lIavors s'ha basat en la 

fecunditat de les tiges adultes (capitol 13) i en les experiencies de sembres realitzades al camp 

(capitol 12). Com que no disposem de dades sobre la dispersió en I'espai de les Ilavors d'A. 

calamagrostis, basant-nos en treballs sobre especies amb llavors de característiques similars (Emst, 

1992), assumim que les granes produí'des pels individus adults d'una pobJació es queden a la 

mateixa zona. Aixo probablement significa una sobrevaloració de la pluja de Havors, pero en part 

es podría veure compensada pe] fet que tampoc tenim en compte l' arribada de Havors des de fonts 

més lIunyanes. 

Les pllintules que han sobreviscut tot un any, per definició, es consideren tiges juvenils (capitol 9). 

La probabilitat de pas d'una pllintuJa a tija juvenil i d'aquesta a una tija adulta s'ha calculat a partir 

de les dades obtingudes del seguiment d'individus en aquestes fases al campo 

El cidcul de les probabilitats de pas entre les categories de la 3 a la 8 s'ha basat en els resultats de 

I'estudi del creixement modular de les tofes (capitol 13). S'han considerat els 335 quadrats de 

mostreig del cicle 1989-90 i els 364 quadrats del 1990-91, independentment de la tofa de la qual 

formen parto Tots els quadrats amb un número de tiges compres en l'interval que defineix una 

classe es consideren repliques, a partir deles quals es calculen tes freqü¿mcies de pas d'una classe 

cap a una altra, és a dir, les probabilitats de transició. EIs calculs s'han basat en els censos del mes 

de julioI deIs dos cicles analitzats. 

La fecundital, la primera fila de la matriu, sumaritza els pasos següents: 

- número mitja d'individus florits per quadrat de cada classe 

- número mitja de flors que produeix un individu 

- número mitja de llavors que germinen al campo Aquest valor depen del tipus de substrat que es 

consideri. 

En la primera experiencia de sembres al camp (capítol 12), es va constatar un efecte del.tipus de 

substrat en l'exit d'establiment de les pllintules a partir de llavors. Sobre el substrat argilós moral, 

les irregularitats microtopognlliques faciliten la retenció de les Uavors i la conseqüent germinació 

in situ, fins al punt que }'establiment és de I'ordre de gairebé quatre vegades més gran que 
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Figura 1401 Graf del cicle de vida d'Achnatherum calamagrostis estructurat en una combinació de 
classes d'edat (1 i 2) i de mida (de la 3 a la 11). Els nOduls representen estadis i els arcs indiquen 
les transicions possibles entre estadis. A la part superior es representa una població amb reproducció 
sexual i multiplicació vegetativa (A); les classes del centre eorresponen a les de l'espai eolonitzat 
de nou (B). Els ares que uneixen noduls de la mateixa fila eorresponen alá poblaeió establerta en 
un detenninat espai; els ares que uneixen la fila A amb la B representen la nova colonització 
d'espai nu; els ares que uneixen la fila B amb la e representen la incorporaeió de les tiges que 
ocupaven el noi espai a la població establerta (vegeu text). 
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Matriu Condicions 

RM Subs. vennel\. Cat.: 1-8. Mitjana 2 cicles 

GM Subs. morat. Cat.: 1-8. Mitjana 2 cicles 

SRM Subs. vennell. Cat.: 1-1 l. Mitjana 2 cicles 

SRMA Subs. vennel!. Cat.: 3-11. Mitjana 2 cicles 

SRAF Subs. vennel!. Cat.: 3-11. Cicle 1989-90 

SRANF Subs. vennell. Cat.: 3-11. Cicle 1990-91 

Taula 14.1 Condicions que representa cadascuna de les matrius considerades. 

l'observat sobre substrat argilós vennell. És per aixo que hem constrult una matriu per al substrat 

vennell (RM, taula 14.2) i una per al morat (GM, taula 14.3), a fi de valorar les conseqü~mcies 

d'una millora en les condicions d'establiment en I'evolució posterior de la població. 

14.2.2.2 Poblacions amb possibilitat de nova colonització per multiplicació vegetativa 

Fins aquí, pero, només hem considerat dues vies de creixement de la població: per genninació de 

les granes o per proliferació de les tiges d'un quadrat. Cal tenir en compte, pero, que es pot produir 

també la colonització de nou espai per via vegetativa. Una tija adulta pot anar-se multiplicant 

vegetativament, de manera que progresivament passara a categories de mida superior. Ara bé, hi 

ha una limitació real del nombre de tiges que hi pot haver per unitat d'espai, de manera que a partir 

d'un cert valor, és molt probable que les noves tiges que es formin passin a ocupar una unitat 

d'espai contigua. Aquest proces és podria donar en qualsevol quadrat localitzat al perímetre extern 

d'una tofa, i és el que explicaria el seu creixement en sentit radial (figura 14.2). Per tal d'incorporar 

aquesta possibilitat de colonització de nou espai vegetativament, hem definit tres noves categories 

respecte a les 8 que haviem considerat fins ara, i que es refereixen exclussivament a espai colonitzat 

de nou: 

9. 1 tija adulta 

10. 2-3 tiges adultes 

11. 4-6 tiges adultes. 

No s'ha observat en cap cas que un quadrat nou contingui més de 6 tiges. Aquestes 3 noves 

categories són equivalents a les 3, 4 i 5 respectivament, pero, pel fet de tractar-se de quadrats 

colonitzats de nou, el seu comportament no és el mateix. Una tija en un espai colonitzat de nou esta 

més exposada a les inclemencies ambientals que no pas una de l'interior d'una tofa. Si un quadrat 
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0.00 0.00 0.72 0.80 1.97 2.93 4.13 7.14 
0.64 0.80 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.12 0.27 0.14 0.07 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.30 0.33 0.20 0.07 0.03 0.00 
0.00 0.00 0.07 0.33 0.40 0.15 0.12 0.07 
0.00 0.00 0.03 0.06 0.24 0.43 0.25 0.07 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.04 0.23 0.33 0.10 
0.00 0.00 0.00 0.00 0.03 0.13 0.29 0.77 

Taula 14.2 Matriu de projecció RM. 

0.00 0.00 2.70 3.01 7.37 11.00 15.47 26.79 
0.64 0.80 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.12 0.27 0.14 0.07 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.30 0.33 0.20 0.07 0.03 0.00 
0.00 0.00 0.07 0.33 0.40 0.15 0.12 0.07 
0.00 0.00 0.03 0.06 0.24 0.43 0.25 0.07 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.04 0.23 0.33 0.10 
0.00 0.00 0.00 0.00 0.03 0.13 0.29 0.77 

Taula 143 Matriu de projecció GM. 

0.00 0.00 0.72 O.BO 1.97 2.93 4.13 7.14 0.55 1.22 4.62 
0.64 0.80 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.12 0.27 0.14 0.07 0.00 0.00 0.00 0.33 0.25 0.29 
0.00 0.00 0.30 . 0.33 0.20 0.07 0.03 0.00 0.27 0.25 0.14 
0.00 0.00 0.07 0.33 0.40 0.15 0.12 0.07 0.07 0.25 0.43 
0.00 0.00 0.03 0.06 0.24 0.43 0.25 0.07 0.00 0.00 0.14 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.04 0.23 0.33 0.10 0.00 0.00 O.oq 
0.00 0.00 0.00 0.00 0.03 0.13 0.29 0.77 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.01 0.08 0.09 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.04 0.06 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.01 0.00 0.05 0.00 0.00 0.00 

Taula 14.4 Matríu de projecció SRM. 
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0.27 0.14 0.07 0.00 0.00 0.00 0.33 0.25 0.29 
0.30 0.33 0.20 0.07 0.03 0.00 0.27 0.25 0.14 
0.07 0.33 0.40 0.15 0.12 0.07 0.07 0.25 0.43 
0.03 0.06 0.24 0.43 0.25 0.07 0.00 0.00 0.14 
0.00 0.01 0.04 0.23 0.33 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.03 0.13 0.29 0.77 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.01 0.01 0.08 0.09 0.10 0.00 0.00 '0.00 
0.00 0.00 0.00 0.04 0.06 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.00 0.05 0.00 0.00 0.00 

Taula 14.5 Matriu de projecció SRMA. 

0.21 0.11 0.03 0.00 0.00 0.00 0.33 0.25 0.29 
0.36 0.35 0.17 0.05 0.00 0.00 0.27 0.25 0.14 
0.09 0.35 0.37 0.14 0.12 0.04 0.07 0.25 0.43 
0.05 0.06 0.31 0.39 0.23 0.07 0.00 0.00 0.14 
0.00 0.01 0.06 0.29 0.31 0.07 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.03 0.14 0.35 0.82 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.04 0.07 0.08 0.19 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.01 0.09. 0.23 0.04 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.02 0.00 0.04 0.07 0.00 0.00 0.00 

Taula 14.6 Matriu de projecció SRAF. 

0.32 0.17 0.11 0.00 0.00 0.00 0.33 0.25 0.29 
0.24 0.31 0.23 0.08 0.06 0.00 0.27 0.25 0.14 
0.05 0.31 0.43 0.16 0.11 0.10 0.07 0.25 0.43 
0.00 0.06 0.16 0.47 0.26 0.07 0.00 0.00 0.14 
0.00 0.00 0.01 0.17 0.34 0.12 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.02 0.12 0.23 0.71 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.01 0.01 0.08 0.09 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.04 0.06 0.10 0.00 0.00 0.00 
0.00 0.00 0.00 0.01 0.00 0.05 0.00 0.00 0.00 

Taula 14.7 Matriu de projecció SRANF. 
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colonitzat de nou un any, roman ocupat l'any següent, el seu comportament no té perque ser 

diferent al de qualsevol altre quadrat amb el mateix nombre de tiges, i per tant, s'ha d'incorporar 

a una de les categories de la 3 a la 8, segons el número de tiges que contingui. 

Així, anualment es pot produir la colonització d'espai nou, de manera que si les tiges aconsegueixen 

mantenir·s'hi, rany següent són incorporades a la població establerta. L'element de la matriu que 

relaciona quaIsevol de les categories entre la 3 i la 8 amb les c1asses 9, 10 i 11, indica la 

probabilitat que una de les primeres classes produeixi tiges en un quadrat contiguo La probabilitat 

de que aquests quadrats colonitzats de nou s'estableixin i passin a formar part de la població 

s'indica en els elements de la matriu que relacionen les c1asses 9, 10 i 11 amb qualsevol de les 

compreses entre la 3 i la 8. 

En base a aquesta nova aproximació, hem construi't una matriu SRM (taula 14.4), en la quaI 

s'inclouen 11 categories, les 8 primeres comunes a les de la matriu RM, i les 3 últimes, són les que 

incorporen la possibilitat de colonització de nou espai (figura 14.1). 

Per al calcul de les probabilitats de colonització d'unitats contigües s'ha assignat cada quadrat 

colonitzat de nou a un deIs quadrats veTns. El criteri seguit ha estat el d'adjudicar-Io sempre al 

quadrat veí que tingués el nombre de tiges més alt. 

Molts deIs trebaIls de dinamica de poblacions d'especies perennes se centren en l'analisi de la 

demografia de les tiges o ramets, i no consideren les fases d'establiment de nous individus a partir 

de Ilavors, recolzant-se en la baixa freqüencia amb la que s'observa aquest fenomen en condicions . 

naturals. Nosaltres hem volgut analitzar també les poblacións d'Achnatherum calamagrostis sense 

considerar aquesta primera fase, principalment per dos motius. En primer lloc, perque realment hem 

constatat també que la presencia de plantules al camp és molt baixa i esta molt Iocalitzada (capítol 

10). Per tant, és interessant analittar l'efecte que podria tenir sobre l'evolució de la població la 

manca persistent d'establiment de nous individus. Per altra banda,perque és una manera de valorar 

la importancia de la reproducció sexual en front a la muItiplicació vegetativa en la dinamica de 

poblacions de l'especie. Així, hem construTt una nova matriu SRMA (taula 14.5), en la qual només 

es consideren les categories de la 3 a la 11. 

En totes les matrius que hem constrult fins ara, les probabilitats de transicions que impliquen 

multiplicació vegetativa s'han estimat a partir de les mitjanes deis resultats de dos cicles: 1989-90 

i 1990-91. Finalment, pero, voldriem analitzar }'efecte de les variacions climatiques sobre l'evolució 

de les poblacions. Així, hem constrult dues matrius més, una per al cicle 1989-90, (SRAF, taula 

14.6), el qual es considera un any favorable, i una per al cicle 1990-91 (SRANF, taula 14.7», que 

es pren com a un any no favorable, atesa la baixa precipitació que es va donar a final s de primavera 

i a I'estiu. La comparació entre els 2 anys s'ha fet només tenint en compte les categories de la 3 
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Figura 14.2 Colonització de l'espai per multiplicació vegetativa. En el moment 1:0 la població ocupa 

un espai So i colonitza de nou l'espai SI. Un any després les tiges d'aquest últim espai s'incorporen 

a la població establerta (so + SI ) i es colonitza un nou espai S2. Cada any es repeteix el mateix 

procés. 
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a la 11, ja que no es tenen dades sobre les fases juvenils pel que fa a un deis dos anys. 

Caswell (1989) proposa I'analisi de I'efecte d'un determinat factor ambiental sobre el creixement 

d'una població a través de la descomposició d'aquest efecte en les contribucions de les diferents 

probabilitats de transició sobre A (L TRE, Jife table response experiments). En primer lloc es calcula 

la matriu mitjana per a tota la població, independentment del factor que s'analitza. En el nostre cas 

la matriu mitjana de les matrius SRAF (any favorable) i SRANF (any desfavorable) correspon a 

la matriu SRMA. Després es calcula per a les matrius corresponents a cada nivell del factor que 

s'analitza (en el nostre cas, per a la matriu de l'any favorable i per a la del desfavorable), la 

desviació respecte a la matriu mitjana. És a dir, calculem la diferencia entre cada element a;j de les 

matrius SRAF i SRAFN i el corresponent element tl;¡ de la matriu mitjana SRMA. 

La segona part de l'analisi L TRE consisteix en ponderar aquestes diferencies amb la sensibilitat de 

A de la matriu mitjana per cadascun deis seus elements. Aquesta analisi es basa en l'expressió 
següent: 

segons la qual l'increment del valor de A, depen deIs canvis en lesprobabilitats de transició i de 

la sensibilitat de A a aquests canvis, calculada a partir de la matriu mitjana. 

El comput de tots els parametres analitzats s'ha realitzat amb el programa MA TLAB. 

14.3 RESULTATS 

En primer 1I0c analitzarem les matrius que es refereixen al primer plantejament, el de la part 

superior de la figura 14.1, el qual inclou la reproducció sexual i la multiplicació vegetativa, pero 

no contempla la colonizació de nou espai vegetativament. 

A la figura 14.3 s'ha representat la proporció de quadrats en cadascuna de les categories respecte 

al nombre total de quadrats per al mes dejuliol de 1989, 1990 i 1991 (no s'han inclós en el grafic 

les categories 1 i 2 perque les dades no corresponen exactament a la m'ateixa població). Tots tres 

anys presenten el mateix tipus de distribució: la classe més abundant és la 5 (de 4 a 6 tiges adultes), 

seguida, amb poca diferencia, de la 4 i la 6. 

Les probabilitats de pas, en percentatges, entre les diferents categories es recullen graficament a la 

figura 14.4. La probabilitat de que un quadrat quedi buit si l'any anterior estava ocupat, disminueix 

a mesura que augmenta el número de tiges que hi havia, i a partir de la classe 6 val O. Les 

transicions entre les classes més extremes ( de la 3 o la 4 a la 8, i viceversa), no s 'ha donat en cap 
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caso Per cada classe la probabilitat més alta és la de quedar-se en el mateix estat, o bé de créixer 

a la classe immediatament superior. Per a la classe 8 la probabilitat més alta és la de quedar-se a 

la mateixa classe, la qual cosa és lógica tenint en compte la seva definició (número de tiges més 

gran o igual que 13). 

Si es compara el segon deIs cicles considerats (1990-91) amb el primer (1989-90), es constata per 

a totes les c1asses un augment de la probabilitat de retrogressió (passar a una categoria inferior) o 

de mantenir-se en el mateix estadio 

S'ha calculat per a cada categoria el nombre mitja de tiges fertils per quadrat, és a dir, el número 

total de tiges reproductores dividit pel nombre total de quadrats de la c1asse (figura 14.5). Es 

constata que aquest valor augmenta progressivament des de les classes més petites a les més grans. 

Practicament no hi ha diferencies entre el primer i segon cicle estudiats pel que fa a aquest 

parametre, a excepció de la classe 8, que el segon any va manifestar una fecunditat més gran. 
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Figura 14.3 Distribució deis quadrats de mostreig en les c1asses de mida. EIs percentatges 

corresponen al número de quadrats d'una determinada classe respecte al total de quadrats de l'any. 

Classe 3, 1 tija; 4, de 2 a 3 tiges; 5, de 4 a 6 tiges; 6, de 7 a 9 tiges; 7, de lOa 12 tiges; 8, més 

de 12 tiges. 
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Figura 14.4 Probabilitats de transició (en 100 %) entre les diferents classes de mida pel cicle 1989-

90 (gráfic superior) i pel cicle 1990-91 (grit.fic inferior). Classe 3, 1 tija; 4, de 2 a 3 tiges; 5, de 4 

a 6 tiges; 6, de 7 a 9 tiges; 7, de lOa 12 tiges; 8, més de 12 tiges. La lletra B representa els 
quadrats que queden buits. 
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Figura 14,5 Nombre mitja de tiges fertils per cada classe de mida (quocient entre el nombre total 

de tiges fertils i el nombre de quadrats de cada classe). Classe 3, 1 tija; 4, de 2 a 3 tiges; 5, de 4 

a 6 tiges; 6, de 7 a 9 tiges; 7, de 10 a 12 tiges; 8, més de 12 tiges. 
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Figura 14.6 Percentatge de quadrats de cada classe que han presentat com a mínim una tija 

reproductora el període 1989-90 i el 1990-91. Classe 3, 1 tija; 4, de 2 a 3 tiges; 5, de 4 a 6 tiges; 

6, de 7 a 9 tiges; 7, de 10 a 12 tiges; 8, més de 12 tiges, 
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Si s'analitza el percentatge de quadrats de cada classe en e1s quals alguna de les tiges va arribar a 

fiorir (figura 14.6), s'observa la mateixa distribució: les categories més altes són les que més 

freqüentment presenten algun individu fiorit. 

Respecte al segon tipus de plantejament, el que considera la possibilitat de colonització de nou espai 

vegetativament (vegeu part inferior de la figura 14.2), voldríem remarcar que la distribució de la 

població entre les classes de la 1 a la 8 és similar a la mateixa que la que acabem d'analitzar. La 

diferencia respecte al primer plantejament és l'aparició de 3 noves categories, les quals, en conjunt, 

representen un percentatge baix del total de quadrats (10.1 % el 1989-90 i 9.6 % el 1990·91 ). Les 

3 classes contribueixen a la fecunditat total de la població, amb valors també variables en relació 

amb el nombre de tiges en cada cas (vegeu taula 14.5). 

14.3.1 Poblacions amb multiplicació vegetativa i reproducció sexual 

La taxa de creixement d'una població estructurada en les categories de la 1 a la 8, sobre substrat 

argilós vermell (matriu RM), és 1.1606 (tauta 14.8). Aquest valor indica que la població creix 

exponencialment, pero bastant lentament. L'estructura estable d'aquesta població (taula 14.9) esta 

clarament dominada pels individus juvenils (52.0 %), i per les plantules (29.3 %). La resta de 

classes estan representades segons valors decreixents des de la classe 3 a la 8. Pel que fa al valor 

reproductiu (taula 14.10), es constata un augment progressiu des de les classes més petites a les més 

grans. Pel que fa a l'elasticitat, (taula 14.11) el pas que més contribueix a la taxa de creixement de 

la població és la supervivencia de les tiges juvenils (19.0%). Són també importants, encara que 

amb valors bastant més baixos, el creixement de les classes 1 i 2, i la supervivencia de la classe' 

8. Les fecunditats contribueixen molt poc a la laxa de creixement (entre un 0.8 i un 2.6 %). 

14.3.2 Efecte del tipus de substrat 

A )'analitzar una població estructurada en les mateixes 8 categories, pero sobre substrat argilós 

morat (mamu GM), la laxa de creixement que s'obté és de 1.3329 (taula 14.8). La estructura 

estable de classes (taula 14.9) estaria dominada per les fases inicials del cicle biologic, similarment 

al que s'ha observat a la matriu RM, pero en aquest cas la relació entre plantules i tiges juvenils 

esta més equilibrada (40.6 i 48.9 respectivament). La resta de classes juntes només representen el 

12 %. El valor reproductiu (taula 14.10), un cop més, augmenta des de la primera a I'última classe. 

A la figura 14.7 es compara l'elasticitat de A. als canvis de les probabititats d'estatisme (mantenir-se 

en la mateixa classe), progressió (passar a una classe superior) i de la fecunditat, per a les matriu 

GM i RM. La diferencia entre ambdues mamus resideix només en la primera fila, és a dir, en la 

fecunditat deles classes. A l'igual que passava per la matriu RM, en aquest cas la supervivencia 

de la segona classe és I'element que més influeix sobre la taxa de creixement de la població 
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(I'elasticitat és del 18.8 %). El creixement de les c1asses 1 i 2 és també important, més que no pas 

en la matriu RM. Les fecunditats són també poc rellevants, pero amb elasticitat més alta sobre el 

substrat morat que sobre el vermell. 

L'evolució que seguirien les poblacions d'A. calamagrostis segons el tipus de substrat s'ha 

representat a la figura 14.8. El nombre de tiges total de la població s'ha estimat a partir del nombre 

de quadrats de cada c1asse (valor resultant de la projecció de la matriu per un període de 30 anys) 

multiplicat pel nombre mitja de tiges per classe (mitjana entre els dos extrems de I'interval). 

S'observa que, partint d'unes mateixes condicions inicials, només en un període de 30 anys, la 

diferencia entre I'efectiu de tiges final sobre substrat morat és de I'ordre de 100 vegades més gran 

que sobre les argiles vermelloses. 

14.3.3 Poblacions amb possibilitat de nova colonització per multiplicació vegetativa 

La taxa de creixement estimada a partir de la matriu SRM, amb les mateixes 8 classes considerades 

fins ara, pero afegint-n'hi 3 més (de la 9 a la 11), que representen la possibilitat de colonització 

de nou espai per multiplicació vegetativa, és 1.1738 (taula 14.8). La població, per tant, també creix 

exponencialment, segons una taxa només lIeugerament superior que la que no contempla aquesta 

possibilitat (matriu RM). 

A la figura 14.9 s'han representat els resultats de la projecció d'una població inicial arbitraria 

considerant la possibilitat de nova colonització de I'espai respecte els resultats que s'obtenen si no 

es té en compte aquesta via d'expansió. S'observa que la possibilitat de colonització de nou espai 

implica un creixement lIeugerament superior que quan no es considera aquesta opció, pero la 

diferencia és realment petita. 

L'estructura de la població en equilibri que resulta de la matriu SRM és practicament la mateixa 

que I'obtinguda per la matriu RM (taula 14.9). La contribució de les 3 últimes categories, les que 

ocupen un nou espai, és realment molt baixa. Pel que fa al valor reproductiu (taula 14.10), 

s'observa també un augment des de la c1asse 1 a la 8, pero el rang d'amplitud d'aquesta variació 

és més petit que per la població RM. Les c1asses 9, 10 i 11 tenen un valor reproductiu practicament 

igual al de les categories equivalents pel que fa al nombre de tiges de la població ja establerta 

(c1asses 3,4 i 5). 

Pel que fa a I'elasticitat de A. a les probabilitats de transit entre les diferents c1asses (taula 14.13), 

la supervivencia de les tiges juvenils continua sent el pas més determinant. La colonització de nou 

espai vegetativament i el conseqüent establiment, practicament no tenen cap efecte sobre la. taxa de 

creixement de la població. 
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Matriu (Al) 

RM l.l606 
GM 1.3329 
SRM l.l738 
SRMA 1.0132 
SRAF 1.0723 
SRANF 0.9721 

Taula 14.8 Taxa de creixement o valor propi dominant (Al) de cadascuna de les matrius 
considerades. 

W RM GM SRM SRMA SRAF SRANF 

1 29.29 40.60 29.65 - - -
2 52.00 48.76 50.77 - - -
3 7.78 5.84 7.75 8.16 6.86 12.08 
4 3.71 2.07 3.79 13.88 13.02 17.89 
5 2.97 1.35 3.11 19.72 17.17 23.04 
6 1.95 0.75 1.97 16.80 15.66 15.89 
7 0.85 0.26 0.85 9.79 9.70 7.62 
8 1.45 0.36 1.42 22.23 24.19 15.72 
9 - - 0.38 4.72 6.67 4.05 
10 - - 0.23 3.44 4.46 2.74 
11 - - 0.08 1.26 2.26 0.97 

Taula 14.9 Estructura estable de les poblacions (W 1) en base a les diferents categories considerades 
en cada caso 

V RM GM SRM SRMA SRAF SRANF 

1 LOO 1.00 1.00 - - -
2 2.08 1.82 1.84 - - -
3 9.23 5.46 5.72 1.00 1.00 1.00 
4 14.93 8.98 9.56 1.67 . 1.47 2.11 
5 24.75 13.80 14.9 2.34 2.15 2.94 
6 38.02 20.34 22.93 3.34 2.79 5.02 
7 45.81 23.47 26.89 3.69 3.17 5.44 
8 62.49 29.76 35.09 4.28 3.24 6.48 
9 - - 5.16 0.93 0.82 1.13 
10 - - 7.47 1.24 1.08 1.55 
11 - - 14.69 1.97 1.69 2.62 

Taula 14.10 Valor reproductiu (VI) de les diferents categories considerades en cada matriu de 
projecció. 
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RM E P R F 

1 O" 8.55 - -
2 18.97 8.55 - -
3 2.82 8.14 - 1.40 
4 2.76 5.49 0.71 0.80 
5 4.12 4.72 1.62 1.47 
6 4.28 4.53 1.30 1.44 
7 1.62 1.84 1.46 0.88 
8 8.29 - 1.68 2.60 

Taula 14.11 Elasticitat de A als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R) i a la 
fecunditat (F) de la matriu RM. 

GM E P R F 

1 - 12.52 - -
2 18.79 12.52 - -
3 3.31 9.7 - 3.65 
4 2.37 5.13 0.60 1.44 
5 3.10 3.79 1.14 2.31 
6 2.85 3.24 0.82 1.91 
7 0.91 1.11 0.77 0.90 
8 4.05 - 0.75 2.27 

Taula 14.12 Elasticitat de A als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R) i a la 
fecunditat (F) de la matriu GM. 

SRM E" P R F C 

1 - - - -
2 17.06 7.97 - - -
3 2.69 7.97 - 1.26 -
4 2.74 7.96 0.69 0.69 0.04 
5 4.24 5.58 1.64 1.39 0.04 
6" 4.46 5.12 1.14 1.33 0.39 
7 1.69 4.85 1.48 0.8 0.18 
8 8.70 1.97 1.69 2.32 0.65 
9 - - - 0.05 -
10 - - - 0.06 -
11 - - - 0.08 -

Taula 14.13 Elasticitat de A als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R), 
colonització (C) i a la fecunditat (F) de la matriu SRM. 
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Figura 14.7 ElaSticitats de 1.. respecte a l'estatisme, progressió i fecunditat en funció de les classes 

de mida de la matriu de la població sobre les argiles vermelles (RM) i sobre regolit morat (GM). 

Classe 3, 1 tija; 4, de 2 a 3 tiges; 5, de 4 a 6 tiges; 6, de 7 a 9 tiges; 7, de lOa 12 tiges; 8, més 

de 12 tiges. 
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Figura 14.8 Evolució del nombre de tiges d'una població inicial arbitraria sobre les argiles 

verrneUes (RM) i el regolit morat (GM), segons els resultats de la projecció utilitzant les matrius 

corresponents. 
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Figura 14.9 Resultats de la projecció d'una població inicial arbitraria considerant la possibilitat de 

nova colonització de l' espai per multiplicació vegetativa (SRM), o sense tenir-la en compte (RM). 
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La matriu SRMA representa un cas am\leg al de la matriu SRM, pero eliminant la possibilitat 

d'instal.lació de nous individus a partir de lIavors (s'eliminen les categories 1 i 2). La taxa de 

creixement estimada en aquest cas és 1.0132 (taula 14.8), valor molt proper a 1, pero suficient per 

a que es dongui un creixement de la població. A la figura 14.10 es compara la projecció numerica 

d'una població inicial segons aquestes dues matrius. S'observa que el creixement de la població 

quan no es considera la reproducció sexual, és mínim, i evidentrnent molt inferior al que es 

produeix quan sí que es té en compte aquesta possibilitat. 

Pel que fa a }'estructura estable de la població calculada a partir de la matriu SRMA (tauta 14.9), 

no hi ha cap categoria molt dominant sobre les altres. La classe més abundant és la 8 (22.2 %), 

seguida de la classe 5 (19.72 %). Les classes 9, 10 i 11, tot i que presenten percentatges bastant 

baixos, són molt més alts que els obtinguts per la matriu SRM. L'elasticitat de A (taula 14.14) 

també depen sobretot de la supervivencia de les tiges juvenils. 

14.3.4 Efecte de les variacions climatiques 

Fins aquí, s'han considerat les probabilitats de pas entre les diferents categories obtingudes del 

promig de les dades corresponents a dos cicles estacional s diferents. A continuació ens proposem 

analitzar I'efecte que poden tenir sobre l'evolució de la població les diferencies climatiques que es 

van produir entre un i altre mostreig. La matriu SRAF representa un any favorable i la matriu 

SRANF un any amb una pluviositat molt inferior, que considerarem com a situació desfavorable. 

La taxa de creixement A de la matriu SRAF (taula 14.8) és més gran que 1, mentre que la de la 

matriu SRANF no arriba a aquest valor, i per tant, en aquest cas la població decreix. A la figura 

14.11 es compara I'evolució del nombre de tiges segons la projecció númerica d'una població 

inicial arbitraria utilitzant les matrius corresponents a un any favorable (SRAF), a un any 

desfavorable (SRANF) i la matriu mitjana deis dos anys (SRMA). El creixement de la població si 

les condicions climatiques són favorables és 10 vegades més gran que el que en resulta de la 

mitjana de les dues situacions. 

La distribució estable de classesentre els dos anys (taula 14.9), presenta forcya diferencies. A partir 

de la matriu SRAF, s'ha obtingut una estructura de la població estable amb la classe 8 com a més 

abundant. En condicions desfavorables (SRANF), en canvi, passa a ser més important la classe 5, 

i augmenta la representació de les categories més baixes. Pel que fa a la colonització de nou espai 

(classes 9, 10 i 11 j, en condicions desfavorables disminueix la seva contribució al total de la 

població. 

El valor reproductiu (per multiplicació vegetativa, taula 14.10) de les classes segueix el mateix 

patró observat fins ara, amb un augment des de la classe 3 fins a la 8, pero l'ordre de magnitud 
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SRMA E P R C 1 

3 0.7~· 2.18 - - -
4 2.73 4.91 0.69 0.05 -
5 6.59 7.19 2.84 0.07 -
6 8.63 8.45 2.40 0.87 -
7 4.20 4.35 3.98 0.55 -
8 26.05 - 5.94 2.50 -
9 - - - - 1.60 
10 - - - - 1.54 
11 - - - - 0.9 

Taula 14.14 Elasticitat de ').. als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R), 
colonització (C) i incorporació a la població establerta (1) de la matriu SRMA. 

SRAF E P R C 1 

3 0.58 2.40 - - -
4 2.71 5.02 0.58 - -
5 5.53 8.02 1.58 0.53 -
6 6.91 8.73 2.38 0.98 -
7 3.87 4.47 3.53 1.50 -
8 26.13 - 4.93 3.10 -
9 - - - - 2.37 
10 - - - - 2.08 
11 - - - - 1.67 

Taula 14.15 Elasticitat de ').. als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R), 
colonització (C) i incorporació a la població establerta (1) de la matriu SRAF. 

SRANF E P R C 1 

3 1.13 2.13 - - -
4 3.41 6.33 0.89 0.06 -
5 8.51 6.65 4.00 0.08 -
6 10.96 7.91 2.96 0.83 -
7 4.12 3.32 3.91 0.44 -
8 21.14 - 5.96 1.83 -
9 - - - - 1.3 
10 - - - - 1.21 
11 - - - - 0.72 

Taula 14.16 E1asticitat de ').. als processos d'estatitisme (E), progressió (P), retrogressió (R), 
colonització (C) i incorporació a la població establerta (1) de la matriu SRAF. 
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d'aquest increment és més gran sota condicions desfavorables. 

L'efecte de les variacions c1imatiques constatades entre els dos cicles que compren aquest estudi 

queda reflectit en gairebé tots els elements que conformen cada matriu de transició. Les 

repercusions d'aquests canvis sobre el creixement de la població, depenen de les sensibilitats de A 

(Si) per a cada element de la matriu de projecció. 

A la figura 14.12 s'han representat les diferencies entre els valors de les matrius d'un any favorable 

i un de desfavorable respecte deIs de la matriu mitjana pel que fa a les probabilitats de progressió 

i retrogressió i a la figura 14.13 la contribució d'aquestes diferencies a l'increment de A. A les 

figures 14.14 i 14.15 analogament es recullen les diferencies en les probabilitats d'estatisme i 

colonització (ocupació de nou espai vegetativament) i les seves contribucions als canvis de A. 

L'ordre de magnitud de les diferencies entre les matrius SRAF i SRAFN respecte de la mitjana 

SRAM és com a maxim d'una decima. Pel que fa a la progressió i a la colonització, els valors de 

la matriu corresponent a l'any favorable sempre se situen per sobre de la mitjana, i els de l'any 

desfavorable per sota. Les desviacions més grans es donen per les classes 3 i 5 pel que fa a la 

progressió, i per la classe 7 pel que fa a la colonització. En les probabilitats de retrogressió, en 

canvi, I'any desfavorable presenta sempre diferencies positives respecte a la mitjana, amb un pic 

a la classe 5. La desviació deIs valors pel que fa a les probabilitats de manten ir-se en la mateixa 

classe és variable segons la classe que considerem. EIs anys favorables és més alt l' estatisme de les 

c1asses 4 i 8, mentre que els anys desfavorables s'incrementa el de la resta de classes. 

Pel que fa a la contribució deis canvis en les probabilitats a l'increment de A, en el subgrafic 

corresponent a les probabilitats de progressió s'observa que els canvis en la classe 5 són els que 

més repercuteixen en }'increment de la taxa de creixement. Pel que fa a la regressió, en canvi, les 

alteracions en el retrocés de la c1asse 8 són les que tenen un efecte més gran sobre A. Les 

desviacions observades en les probabilitats de supervivencia només són rellevants per la classe 8. 

La contribució deis canvis en les probabilitats de colonització augmenta progressivament des de la 

classe 4 a la 7; la classe 8, tot i presentar una desviació relativament baixa respecte a la mitjana, 

afecta considerablement el valor de A. 
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Figura 14.10 Projecció numerica d'una població inicial sense considerar la possibilitat d'instal.lació 

d'individus a partir de Havors (SRMA) o tenint-Ia en compte (SRM). 
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Figura 14.11 Evolució del nombre de tiges segons la projecció numerica d'una població inicial 

arbitraria a partir de les matrius corresponents a un any favorable (SRAF), a un any desfavorable 

(SRANF) i a la mitjana deIs dos anys (SRMA). 
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14.4 DISCUSSIÓ 1 CONCLUSIONS 

L'evolució de la població en condicions naturals durant els 3 anys d'estudi posa de manifest que 

la variable d'estat escollida, número de tiges per unitat d'espai, és indicativa del comportament de 

la població d'un any per I'altre. El número de tiges d'un quadrat esta relacionat amb el número de 

tiges rertils i, per tant, amb la fecunditat. Per altra banda, l'evolució del número de tiges per 

quadrat esta directament relacionat amb el número que n'hi havia I'any anterior, de manera que 

només certes combinacions són possibles. EIs quadrats amb poques tiges tenen gairebé la mateixa 

probabilitat de passar a classes superiors que de manten ir-se en el mateix estat o de quedar 

desocupats. A mesura que augmenta el número de tiges per quadrat disminueix la possibilitat de 

que l'any següent aquests quedin buits, de manera que a partir de la classe 6 (de 7 a 9 tiges), la 

probabilitat de que aixo passi és nula. A més, les probabilitats de pas entre les diferents cIasses 

canvien d'un any per l'altre, en resposta a unes condicions cIimatiques diferents. 

Les variables més utilitzades en els models de projecció són J'edat i la mida deIs individus, ja que 

totes dues poden ser determinants en els processos demografics. Respecte a les poblacions 

d'Achnatherum calamagrostis, analitzades a niveU de ramets, ni la mida ni I'edat de les tiges tenen 

una influencia clara en els processos demografics, en primer lloc perque totes les tiges són anuals, 

i en segon lIoc perque la plasticitat morfologica que presenten és baixa (capitol 13). 

EIs resultats obtinguts de la projecció de la matriu RM, (substrat vermell i condicions climatiques 

promitjades entre els 2 cicles estudiats), són representatius de la situació més freqüent en els 

badlands del Bergueda. La població augmenta exponencialment (A. > 1), pero molt lentament. Cal 

tenir present que aquesta taxa ens indica el ritme amb que s'incorporen nous individus a la 

població, pero no com augmenta el número de tiges que la conformen. Silvertown et al. (1993) 

comparen el valor de A. entre 66 especies, entre les quals inclouen des de plantes herbacies a 

arbustos i arbres. La taxa de creixement observada per A. calamagrostis, es situaria entre els valors 

intermitjos deIs constatats per a les especies herbacies, i entre· els valors més alts deIs de les 

llenyoses. 

La distribució estable de classes d'aquesta població esta clarament dominada pels individus juvenils 

(52 %). Nosaltres no disposem de dades sobre la representació real d'aquesta fase en una població 

natural, pero hem constatat que poden arribar a ser bastant abundants al costat deis individus adults 

més grans (vegeu capítol 10). En els treballs de dinamica de poblacions d'especies perennes tot 

sovint no es tenen en compte aquestes fases inicials precisamentper la poca abundancia en que es 

troben individus en aquesta fase en condicions natural s (Jónsdóttir, 1993; Huenneke & Marks, 

1987). Svensson et al. (1993), constaten una disparitat entre la proporció de les fases juvenils al 

camp i a la població estable i ho atribueix en part a la dificultat de mostrejar representativament 
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Figura 14.12 Diferencies entre les probabibilitats de progressió i retrogressió del perlode 1989-90 

(favorable) i del 1990-91 (no favorable) respecte de les probabilitats mitjanes deis 2 períodes. 
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Figura 14.13 Contríbució sobre el valor de A. deis canvis en les probabilitats de progressió i 

retrogressió del període 1989-90 (favorable) ¡del 1990-91 (no favorable). 
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Figura 14.14 Diferencies entre les probabibilitats d'estatisme i colonització del període 1989-90 

(favorable) i del 1990-91 (no favorable) respecte de les probabilitats mitjanes deIs 2 períodes. 
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aquestes fases 

El valor reproductiu augmenta progressivament des de la categoría 1 a la 8. Aquest patró és típic 

deIs models basats en classes de mida. En el nostre plantejament, aquest augment del valor 

reproductiu reflecte ix que com més tiges hi ha per unitat d'espai. més gran és la probabilitat de 

producció de llavors. Aquest increment és realment més gran, perque és capa9 de compensar el fet 

que també es requereix més temps per assolir aquest estadio 

La maxima elasticitat de A correspon a la supervivencia de les tiges juvenils. Si a aquest valor s'hi 

afegeix l'elasticitat a I'establiment de les plantules i la del pas d'aquestes a tijes juvenils s'obté que 

el38 % de l'elasticitat de la taxa de creixement s'explica per les trancisions entre aquestes primeres 

fases. La resta d'elasticitat esta bastant repartida entre la progressió i l'estatisme de les classes 

adultes. En la majoría d'especies perennes s'ha constatat que l'establiment de nous individus és la 

fase crítica en la dinamica de poblacions de l'especie (van Groenendael & SUm, 1988; Harper, 

1977; Begon et al., 1986), concretament en el reclutament de plantules a partir de lIavors. En la 

dinamica d'A. calamagrostis, en canvi, és més important la supervivencia de les tígesjuvenils. Les 

perdues que es produeixen entre la quantitat de lIavors formades i les que realment arriben a 

germinar sabem que són molt grans (capítol 12). La mortalitat de les plantules hem vist que és 

relativament baixa, de manera que el creixement cap a tiges juvenils esta assegurat. El creixement 

de les tiges juvenils cap a les fases adultes es produeix molt lentament, de manera que la seva 

supervivencia es fonamental per a garantir la incorporació de nous individus a la població. 

S'ha trobat un comportament similar en altres especies, com per exemple Andropogon semiberbis 

(Silva et al., 1991), en la qual la supervivencia deis individus més joves és el procés que té una 

elasticitat més gran. També Caswell & Wemer (1978) constaten que la taxa de creixement d'una 

població de Dipsacus sylvestris és sensible sobretot als canvis en la taxa de maduració de les rosetes 

pre.reproductives. 

No coneixem quins són els factors que limiten l'inici de la multiplicació vegetativa de les t¡ges 

adultes. Una de les causes podría ser la baixa fertilitat del substrat i les condicions adverses que 

caracteritzen els badlands. De manera similar s'ha observat que la majoría d'especies que 

s'estableixen a partir de lIavors en els badlands, es mantenen en fasesjuvenils (capitol 7). En el cas 

d'A. calamagrostis, pero, aquest comportament podría estar relacionat també amb el fet que 

, l'estabJiment de nous individus esta mott localitzat a les proximitats de les plantes adultes, i encara 

que aquests poden tenir un efecte positiu sobre les fases d'establiment, podríen tenir després un 

efecte de supressió sobre el creixement de les tiges juvenils. 

Malauradament nornés disposem d'un any de dades pe} que fa al comportament de les tiges 

juvenils, per la qual cosa hem de ser cautelosos en la interpretació d'aquests resultats. S'ha constatat 
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que les condicions climatiques afecten la multiplicació vegetativa de les tiges adultes i, per tant, 

podem suposar que també deuen afectar la de les tiges juvenils. Probablement la incorporació 

d'individus a les fases adultes no es produeixi tan esglaonadament, sinó més aviat a pulsos, segons 

les condicions ambientals. L'estudi més aprofundit de la fase juvenil de ('especie, sobre un període 

de temps més extens, aportarla una informació molt valuosa per a aplicar-la a afavorir l'expansió 

de I'especie en aquestes arees denudades. 

La comparació de I'evolució de dues poblacions sobre diferent tipus de substrat (matrius RM i 

GM), permet analitzar l'efecte d'augmentar l'eficiencia en }'establiment de nous individus a partir 

de lIavors. La taxa de creixement sobre substrat morat augmenta un 15 % respecte al valor obtingut 

sobre substrat vermell. Si tenim en compte que en reaJitat s'ha quatriplicat el percentatge 

d'establiment de les Ilavors, aquest increment de A. no és gaire alt. De tota manera, a Ilarg termini 

aquesta diferencia pot portar a una divergencia considerable entre poblacions. Caldria conéixer 

l'efecte del tipus de substrat sobre el comportament de les altres categories per poder valorar 

realment les implicacions sobre el comportament de la població. 

Nault & Gagnon (1993), simulen diferents taxes de genninació en una matrlu de projecció d'Allium 

tricoccum, especie perenne de cicle lIarg amb capacitat de multiplicacióvegetativa. El maxim 

increment que obtenen de A. és del 3 %, tot i augmentar la taxa de genninació del O al 55 %. 

Similarment Sarukhan & Gadgil (1974), troben una variació en el valor de A. de només un 0.92 a 

un 1.1 % quan vaden la taxa de genninació entre O i 3 vegades el valor observat al camp en 

Ranunculus repenso En ambdues especies, el creixement de les poblacions depen basicament de la 

multiplicació vegetativa. 

La població estable sobre substrat morat presenta una proporció més gran de pIimtules, equiparable 

a la de les tiges juvenils. El valor reproductiu varia en el mateix sentit sobre els dos tipus de 

substrats, pero sobre el morat l'amplitud del rang de variació és més petita. Aixo s'explicaria pel 

fet que, amb una eficiencia més gran de la fase d'establiment, la maxima producció de lIavors no 

és tan detenninant. 

Sobre substrat morat la maxima elasticitat de A. també s'explica per les transicions entre les 2 

primeres classes, pero augmenta lleugerament la contribució de la fecunaitat de les classes adultes 

més petites (de la 3 a la 6). 

La projecció de la matriu que considera la possibilitat de colonització de l'espai per multiplicació 

vegetativa (SRM) produeix una A. practicament igual a la de la matriu RM, només un 1.1 % més 

alta. Aquest resultat confinna l'estrategia de creixement en falange de l'especie, amb una expansió 

en sentit horitzontal molt lenta. 
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La distribució en classes i els valors reproductius de cadascuna d'elles són practicament les 

mateixes en els dos casos. Igualment, les transicions que més contribueixen a l'elasticitat de A. són 

les de les 2 classes més petites. L'elasticitat respecte a la colonització, sumant la de totes les classes 

que en presenten, no arriba al 2 %. 

Sense la possibilitat d'establiment de nous individus a partir de les llavors (matriu SRMA), la 

població és capay de mantenir-se només per multiplicació vegetativa, encara que amb una taxa de 

creixement més lenta. Malgrat la baixa elasticitat de A. al procés de colonització, quan s'elimina el 

reclutament via sexual, la possibilitat d'expansió vegetativa és capay de manten ir un valor superior 

al. 

La distribució de classes de la població SRMA és molt diferent a la de totes les analitzades fins al 

moment. La classe més abundant és la més gran (més de 12 tiges), pero amb un percentatge 

d'abunditncia poc superior al de la classe 5 (4-6 tiges). Aquesta estructura de la població difereix 

molt poc de la que s'ha constatat al camp, l'única diferencia remarcable és l'abundancia més gran 

de la classe 8. Fins i tot la proporció de quadrats colonitzats de nou és forya similar entre la 

distribució observada i l'estimada pel model. 

El valor reproductiu, en aquest cas per multiplicació vegetativa, també incrementa cap a les classes 

més al tes, pel fet que aquestes són les qúe més contribueixen a la colonització de nous quadrats. 

El rang de variació entre les classes, pero, és bastant més baix. 

L'elasticitat de A. en aquest cas depen principalment de l'estatisme de la classe 8 (26.05 %). Si hi 

afegim l'elasticitat de la resta de classes per al mateix procés, s'explica practicament la meitat de 

l'elasticitat de A. (48.9 %). 

És important ten ir present en la interpretació d'aquests resultats el significat de la variable d'estat 

que estem analitzant: el número de tiges per unitat de superficie. En una població en la qual la 

multiplicació vegetativa té un doble significat, reemplayament de les tiges d'un any per l'altre i 

creixement de la població, la progressió cap a classes superiors significa un augment del nombre 

total de tiges. Si només es produeix progressió augmenta la densitat de la població, pero no 

s'incrementa l'espai ocupat. La colonització de nou espai per multiplicació vegetativa permet 

l'expansió de la població horitzontalment, i encara que disminuís el nombre total de tiges podríem 

dir que la població esta creixent. La taxa de creixement, segons aquest plantejament, ens valora com 

augmenta el nombre de quadrats en el temps, pero l'evolució del nombre de tiges total no s'infereix 

directament, sinó que depen de la distribució de la població en les diferents classes. 

La permanencia de cada classe en el seu estat, i una contribució important de la classe més gran 

en la població poden assegurar un creixement exponencial continu només per multiplicació 
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vegetativa, encara que a un ritme molt lent. 

La projecció per separat de cadascuna de les matrius deIs dos períodes d'estudi, corresponents a 

dues condicions climatiques diferents, posa de manifest la importancia de les variacions temporals 

en l'evolució de les poblacions. La taxa de creixement d'una població d'Achnatherum calamagrostis 

que només s'exten per multiplicació vegetativa durant un any favorable (matriu SRAF) és només 

lIeugerament superior a 1, pero suficient per a incrementar la població. Si les condicions són 

desfavorables (matriu SRANF), la taxa de creixement és de 0.9721, i la població decreix 

progressivament. S'ha observat un comportament similar en l'expansió vegetativa d'Alnus incana 

en camps abandonats (Huenneke & Marks, 1987). Petits canvis en les probabilitats de producció 

de rebrots són suficients per invertir la tendencia de creixement de les seves poblacions. 

La distribució estable de classes entre els 2 períodes considerats també canvia. La classe 8 és la més 

abundant en la projecció sota condicions favorables, mentre que la classe 5 és la més freqüent en 

condicions adverses. 

Les diferencies climatiques afecten a practicament tots els elements de la matriu, pero en cap .cas 

la variació és superior al 10 % respecte a la mitjana de les 2 situacions. De tots aquests canvis els 

que realment contribueixen a l'augment de la taxa de creixement els anys favorables són 

l'increment de la progressió de la classe 5, }'augment de l'estatisme de la classe 8 i l'augment de 

la colonització a partir de la classe 7. 

Molts deIs treballs que apliquen models matricials han detectat també variacions temporals en les 

probabilitats de transició entre les diferents fases del cicle biologic (Jónsdóttir, 1993~ Nault & 

Gagnon, 1993; Huenneke & Marks, 1987; van Groenendael & Slim, 1988; Moloney, 1988). Per 

avaluar la importancia real d'aquestes variacions temporals s'hauria de disposar d'una serie més 

!larga de dades, que recollís més a bastament aquesta variabilitat interanual. A més, permetria 

distingir clarament quíns d'aquests canvis detectats responen realment només a les condicions 

climatiques, o bé si hi intervenen també altres causes. 
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EIs processos erosius que porten a la fonuació deis badlands generen un procés de successió 

regresiva des de les comunitats inicials, generalment pastures meso-xerofiles, fins a la manca 

gairebé completa de vegetació. La topografia és un deIs principal s factors que detennina la 

distribució de la vegetació als badlands. En primer 1I0c perque l'exposició condiciona el tipus de 

comunitat inicial del vessant sobre el que es desenvolupa el badland; en segon lloc perque la 

dinamica i la intensitat deIs processos erosius varíen segons la posició topognifica dins del badland. 

La distribució de la vegetació als badlands margosos de l'Eocé i als del Garumnhl segueix 

aproximadament el mateix patró, amb lJeugeres matitzacions. A la part superior deis badlands, on 

els processos erosius són relativament més recents, la composició florística de la vegetació és forya 

similar a la deis prats circundants. En la resta del vessant, forya més degradat, el recobriment 

vegetal és molt baix; les plantes que s'hi fan són o bé les més resistents de les deIs prats o les de 

nova colonització. Els talvegs, on es produeix una certa acumulació de sediments, són els indrets 

més vegetats i els que tenen una diversitat florística més alta. 

Entre les especies més freqüents als badlands destaquen dos tipus d' estrategies, les quals es 

defineixen basicament per atributs de l'aparell vegetatiu. Per una banda hi ha plantes perennes, 

sense capacitat de multiplicació vegetativa, amb arrels axonomorfes, tiges lignificades, erectes, 

ramificades, fulles petites i amb adaptacions diverses a la perdua d'aigua (per exemple Genista 

scorpius, planyons Pinus syivestris, Lavandula angustifolia, Thymelaea nivalis). Per aItra banda hi 

trobem especies amb capacitat de multiplicació vegetativa, un període actiu curt, que renoven 

anualment tota la biomassa aeria, tenen arrels axonomorfes o rizomes, tiges herbacies erectes o 

prostrades, poc ramificades, fulles relativament més grans i localitzades a la base de la planta (per 

exemple Campanuia speciosa, Ptychotis saxifraga, Plantago serpentina, Jasonia tuberosa, 

Convolvulus arvensis). 

S'ha detectat I'existencia d'un banc de llavors del sol als badlands, encara que de dimensions no 

gaire grans. La composició específica d'aquest banc esta dominada per algunes de les mateixes 

especies que colonitzen aquests ambients. Es tracta d'un banc de Ilavors transient, fonuat per les 

granes que han estat dispersades durant l'estiu o la tardor, i que no poden genuinar com a mÍnim 

fins a la primavera següent. 

Una petita part d'aquestes llavors arriben a genuinar, de manera que anualment s'incorporen nous 

individus a la població. Les variacions microambientals relacionades amb la topografia afecten 

significativament la densitat de plantules que apareixen, posant de manifest que només s' expressa 

una part de la potencialitat regenerativa d'aquestes arees. Les variacions climatiques interanuals 

s'han vist reflectides en l'efectiu total de plantules emergides per any. La mortalitat de les plantules 

es produeix gradualment, i les que sobreviuen es mantenen per for~a temps en fases juvenils. 

PeI que fa al comportament fenologic de les 14 especies estudiades, l'hivern representa un període 
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de repos generalitzat. El creixement i la renovació foliar d'aquestes plantes es dóna sobretot a la 

primavera, excepte a Laserpitum gaI/icum i a Jasdnia tuberosa, que són de creíxement estival. Més 

d'una tercera part de les plantes poden presentar una segona fase de creixement a la tardor. L'estiu 

és I'estació en la que la majoría d'especies entren en el període reproductiu; la resta de taxons són 

de floració vernal o primaveral. La proporció d'individus de cada població que assoleixen aquesta 

fase és molt variable segons les especies, des d'un 26 % a Campanula speciosa fins a un 100 % 

a Thymelaea nivalis. 

El cicle biologic d'Achnatherum calamagrostis consta de diferents fases que es diferencien pels 

canvis morfologics i funcionals que es produeixen al lIarg de la seva ontogenia. Les plantules 

apareixen al juny i durant el primer any de vida formen una única tija que passa l'hivern 

practicament inactiva i a la primavera següent esdevé una tija juvenil. Al final de I'estació de 

creixement del segon any es pot iniciar la multiplicació vegetativa per rizomes. La durada de la fase 

de tija juvenil és com a mínim d'un any, pero freqüentment s'allarga uns quants anys més. El 

creixement deis individus adults es produeix radialment per l'addició iterativa de noves tiges. 

Durant els primers anys predomina l'extensió lateral de les plantes per formació de rizomes 

horitzontals molt curts, els quals es formen principalment a tot el perímetre exterior. A més es 

formen rizomes intravaginals, verticals, que són els que garanteixen la supervivencia deIs individus 

en un ambient en el qual la planta queda paulatinament enterrada. 

Els individus adults formen tofes aYIlades que poden arribar a tenir fins a 2 m de diiunetre. Cada 

tofa consta d'un nombre variable de tiges monocirpiques que s'assequen massivament cap aBa al 

novembre. La densitat de tiges a cada tofa és molt variable segons la seva mida. A mesura que 

augmenta el diiunetre de les tofes es crea una heterogeneitat espacial, a petita escala considerable, 

amb zones for9a denses i petites arees despoblades. La reproducció sexual només es produeix a les 

tofes amb una certa mida. El propi creixement de la tofa crea unes condicions microambientals més 

favorables per al seu creixement (acumulació de materia organica, barrera en front els processos 

erosius, etc.). 

La germinació de les lIavors al camp es produeix basicament el mes de juny. La presencia de 

plantules d'A. calamagrostisals badlands és un fenomen rar, i molt localitzat a l'area periferica deIs 

individus adults. La mortalitat en aquesta fase no és gaire alta, de manera que la majoria de 

plantules assoleixen la fase de tija juvenil. 

Les llavors poden presentar dos tipus de dormició. Segons les condicions ambientals en el moment 

de maduració deIs fruits s'indueix un tipus de dormició que actua a través de les cobertes del fruit, 

és a dir, per teixits de la planta progenitora. Aquesta dormició només es trenca amb escarificació. 

El segon tipus de dormició que hem constatat es trenca espontaniament després d'uns 4 mesos de 

la formació de les granes. 
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Les experiencies de sembra realitzades han permes estimar les perdues mínimes que es produeixen 

entre la producció de lIavors d'una planta adulta i la quantitat de plantules que s'arriben a instal.lar. 

Aquest valor és molt variable segons el tipus de substrat que es consideri. Sobre el regolit morat 

de Iacies garumniana s'instal.len de l'ordre de més de quatre vegades el nombre de pli'mtules que 

en el regolit d'argiles vermelles d'aquesta mateixa Iacies. 

Pel que fa al creixement modular deis individus adults, s'observa que la producció de noves tiges 

es produeix en dos cicles, un a la tardor, just abans que s'assequin les tiges de l'any, i un a la 

primavera. L'efectiu de tiges reclutades en cada estació varia en funció de les respectives 

precipitacions estacionals. La mortalitat d'aquestes tiges es produeix principalment al novembre, 

independentment del moment de la seva emergencia. 

La regulació de la població neta total de tiges que constitueixen una tofa (metapoblació) es produeix 

a través del control deIs neixements, no de les mortalitats. La taxa d'increment anual del nombre 

de tiges per tofa és només lIeugerament superior a 1. La variabilitat d'aquest valor en funció de la 

mida de la tofa és molt baixa. 

La proporció de tiges rertils a cada tofa esta més relacionada amb les característiques 

microambientals que no amb la mida de la planta. El nombre total de llavors que pot produir una 

tofa és relativament alto 

La morfologia i funcionalisme de les diferents tiges d'una tofa presenta una certa variabilitat, per 

una banda entre lesdiferents cohorts d'una mateix any, i per I'altra interanual. El creixement de. 

les tiges respon directament a les condicions climatiques del momento Lacapacitat de floració d'una 

tija esta directament relacionada amb el seu estadi de desenvolupament, de manera que només 

floreixen les tiges que tenen com a mínim 5 fulles. 

L'aplicació deis models de projecció matricials confirma el creixement molt lent de les poblacions 

d'A. ca/amagrostis. La taxa de creixement esta biisicament determinada per la supervivencia deIs 

individus en la fase de tija juvenil. La incorporació d'aquests individus a la població adulta es 

produeix molt paulatinament, de manera que la seva supervivencia és fonamental per a garantir el 

reclutament de nous individus a la població. 

El fet que la taxa de creixement de la població sobre substrat morat sigui un 15 % superior a 

l'obtinguda per les argiles yermelloses posa de manifest que es podría afavorir l'expansió de les 

poblacions d'A. ca/amagrostis als badlands amb alguna esmena del substrat que eviti la perdua de 

les lIavors pels processos erosius. Per altra banda el model prediu que sense la inc~rporació de nous 

individus a partir de lIavors, les poblacions serien 'capaces de mantenir~se només per multiplicació 

vegetativa, pero amb una taka de creixement encara més lent. L'expansió de la població en aquest 
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cas dependria de les zones de més densitat de tiges dins de cada tofa. L'expansió de les poblacions 

d'A. calamagrostis nornés per via vegetativa és molt sensible a les condicions climatiques de l'any, 

de manera que els anys especialment secs la població decreix. 
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