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RESUM GLOBAL I DISCUSSIO DELS RESULTATS

Els resultats obtinguts durant el desenvolupament d’aquesta tesi doctoral aporten
una nova visié sobre la importancia i el funcionament de 1’herbivorisme en les praderies de
Posidonia oceanica que s’ha obtingut gracies a (i) la incorporaci6 conceptual de processos
relacionats amb el control per recursos i per depredacid, amb el reclutament i amb 1’ecologia
del paisatge (veure esquema a Fig. 1); (i1) ’aplicacid de tecniques d’estima directa de
I’herbivorisme 1 (ii1) I’obtencié de dades en escales espacials 1 temporals adients. Els

principals resultats obtinguts, 1 les seves implicacions, es resumeixen a continuacio.
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Figura 1. Combinacions possibles dels dos aspectes estructurals i de
connectivitat de les praderies de Posidonia oceanica que en tenen
un major pes en la determinacio6 de las abundancies de la garota
Paracentrotus lividus.
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1. Magnitud de I’herbivorisme (Capitols1 i 2)

La pressio de I’herbivorisme investigada a gran escala mitjancant meétodes d’avaluacio
directa va mostrar, en herbeis superficials, valors promig anuals de consum equivalents al
57% de la produccid foliar, encara que molt variables (interval del 23 al 85 %), un fet que
confirma els estudis previs realitzats a les Illes Medes amb la mateixa metodologia (Tomas
et al. 2005a) 1, a la vegada, evidencia la considerable infravaloracié que proporcionen els
metodes indirectes basats en la freqiiencia de les marques d’accid (2% de la producci6 foliar
segon Cebrian et al. 1996). En conseqiiéncia, aquest estudi indica que 1’herbivorisme no €s un
procés d’importancia marginal, o merament limitat a episodis aillats, sind que pot esdevenir
un factor clau per al control de I’ecosistema de Posidonia oceanica a algunes regions, al
menys a aigiies somes. El peix Sarpa salpa es destaca com 1°herbivor més important, ja que
explica el 70% de la pressio total de I’herbivorisme (40% de la produccid foliar primaria
consumida), mentre que la garota, Paracentrotus lividus és responsable de la resta d’aquest
consum (17% de la produccid primaria foliar i 30% del total de I’herbivorisme). Les taxes
d’herbivorisme més elevades es produeixen durant 1’estiu, coincidint aixi amb les majors
abundancies anuals de S. salpa (Harmelin-Vivien 1983, Harmelin-Vivien & Francour 1992,
Francour 1997, Tomas et al. 2005a), i poden arribar a valors d’un 300% de la produccio foliar
en algunes localitats. Les altes taxes d’herbivorisme a I’estiu, la gran variabilitat espacial 1
el protagonisme de S. salpa trobades al principi de ’estudi (capitol 1) es varen confirmar un
any després emprant també una metodologia que valora el consum també de forma directa
(capitol 2) pero que difereix amb I’anterior per que els feixos no s’arranquen 1 per tant
permet allargar el temps d’exposicio6 dels feixos als herbivors (major capacitat d’integracio

temporal).

2. Factors que controlen la pressiéo d’herbivorisme de Paracentrotus lividus
(Capitol 21i 3)
Com hem vist en I’apartat anterior, existeix una gran variacid espacial en les taxes

d’herbivorisme. Aquestes taxes d’herbivorisme es relacionen directament amb la densitat
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dels adults que, en el cas de Paracentrotus lividus, té un valors que van des de 2 fins a 20
individus per m2. Tres factors s’identifiquen, en ordre d’importancia, com a principals
controls de les poblacions de P. lividus en praderes de Posidonia oceanica: la preséncia
d’un habitat rocds connectat com a font d’individus, la disponibilitat de mata descalg¢ada per
reclutar 1 la depredaci6 (veure Figura 1). Altres factors com la disponibilitat d’aliment (és a
dir, el FSH integrat per ’area de praderia, densitat de feixos 1 cobertura) o la seva qualitat
(Kirkman & Young 1981, Cambridge et al. 1986, Ruiz et al. 2001) no semblen exercir un

paper important en el control de les poblacions ni en les seves taxes d herbivorisme.

El reclutament en praderies de posidonia. Malgrat que trobem individus
postmetamorfics als col-lectors de totes les praderies estudiades, 1’éxit de reclutament és
francament escas (veure també Azzolina & Willsie 1984, Tomas et al. 2004) . La preséncia
de juvenils sembla estar totalment condicionada per la existéncia de mata descalgada de
Posidonia oceanica. Aquesta estructura juga, probablement, un paper de refugi (i potser
també d’alimentacid) que permet als juvenils superar una fase critica on sén més vulnerables
a la depredacid. La seva escassetat a les estacions estudiades pot explicar el poc exit del

reclutament in situ.

La importancia de les connexions entre habitats. En abséncia de reclutament indica
que I’entrada d’individues a les praderies es produeix a través de la migracié des d’altres
habitats. Efectivament, on trobem una major densitat de garotes és en praderies amb una
elevada connexio amb roques. Igualment, sempre trobem un gradient en I’abundancia de
garotes entre les roques i el centre de les praderies, 1 per tant, tot i no haver mesurat de forma
directa la migracio, podem concloure que la possibilitat de migracio6 a partir del substrat rocos
juga un paper fonamental en la determinacid de la la densitat de les garotes dels herbeis.

De fet, en els substrats rocosos, les densitats de Paracentrotus lividus son, sovint, més altes
que en les praderies de Posidonia oceanica (Boudouresque & Verlaque 2001), fet que pot

provocar un efecte de sobreeiximent (spillover). Aquest efecte s’acostuma a produir quan els
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individus es dispersen a un nou habitat des del seu habitat “preferit” (Shmida & Wilson 1985)
1 esta per tant relacionat amb les propietats dels dos ecosistemes en contacte (Ries & Sisk
2004) 1 amb caracteristiques inherents al cicle vital de las especies (Wiens et al. 1985, Lidiker
1999). A més, el fet que P. lividus no travessi els espais sorrencs sense cobertura vegetal
explica que aquesta migracio de tipus unidireccional estigui associada amb la longitud de la
linea de contacte entre els dos habitats. Per tant, com ja ha estat indicat per altres autors, la
estructura del paisatge en termes de fragmentacio i/ o heterogeneitat pot augmentar (Donovan
et al. 1997) o disminuir (Kremsater & Bunnell 1992) la movilitat dels individus. Els exemples
extrems els tindriem en els casos de praderies amb molta interaccid roca — praderia (Giverola
1 Torredembarra) i a les praderies o bé molt extenses (Illes Balears — dades no incloses a la
tesi) o per la seva estructura fragmentada i aillada sense mata descalcada a Fenals). Tal com
hem exposat a la tesi, les primeres es caracteritzen per un nombre molt elevat de garotes, i les

segones per un nombre baix.

El paper de la depredacio. Nombroses especies de peixos i invertebrats han estat
documentades com depredadores habituals de la garota Paracentrotus lividus (Sala &
Zabala 1996, Sala 1997). Als ecosistemes de Posidonia oceanica, I’efecte de la depredacid
es va detectar només a les praderies petites, totes elles amb estructura de mata descalgada i
reclutament in situ. En concret, el numero de individus de P. lividus a la reserva marina de
Banyuls va ser significativament inferior al d’altres arees no protegides, indicant I’efecte
de la major abundancia d’especies depredadores (veure també Bell 1983). Pel que fa a les
praderies de mida mitjana (reserva marina de les Illes Medas), si bé 1’efecte no va estar
significatiu en termes de densitat d’individus, els valors de distribucid de talles exposades
al capitol 3 (dominancia de les talles més grans) suggereixen també la presencia de
processos de depredacid que operen, principalment, sobre individus de mida petita (Sala
1997, Guidetti 2004). L’abséncia de mata descalgada en aquesta localitat condiciona que la
reposicio d’individus a la praderia sigui per migracid, mentre que el reclutament, aparentment

abundant, estigui relegat al substrat rocos (Tomas et al. 2004). En conjunt, tot aixo indica



Resum global i discusio

que la depredacio de P. lividus és quelcom habitual, encara que potser no es manifesti per I’

existencia d’altres caracteristiques, més rellevants, com preseéncia de mata i de connexions.

3. Factors que controlen la pressiéo d’herbivorisme de Sarpa salpa (Capitol 2 i 5)
Al igual que en el cas de les garotes, les densitats 1 biomasses de Sarpa salpa
varien molt entre localitats. Aquesta variacio de S. salpa és la que determina gran part de
les diferencies trobades en la pressio d’herbivorisme. Tres factors s’identifiquen, en ordre
d’importancia decreixent, com a principals controls de la pressié d’herbivorisme d’aquests
peixos en praderes de Posidonia oceanica: la sobrepesca. la disponibilitat d’aliment en un
context ampla (el FSH integrat per 1’area de praderia, densitat de feixos i cobertura) i la

qualitat de I’aliment.

L’efecte de la sobrepesca. 1’explotacio pesquera té un clar efecte de disminuci6 de
les densitats d’individus i de les biomasses de Sarpa salpa. En concret, a les dues reserves
marines estudiades — Banyuls-sur-Mer i Illes Medes — s’hi van trobar biomasses de S.
salpa amb valors que doblaven aproximadament els valors mitjans obtinguts a la resta
de las localitats. Ambdues reserves marines han estat espais protegits durant més de vint
anys, temps suficient per revertir localment els efectes de la pesca (McClanahan & Graham
2005). Aquests efectes s’han observat sobretot en els individus de major tamany (Rakitin
& Kramer 1996, Willis et al. 2003). Per tant, la eliminaci6 de la pressio de pesca augmenta
I’herbivorisme per motius fisiologics (relacions talla — consum), havent obtingut valors de
consum per peixos 2.4 vegades més alts a les reserves que a zones no protegides. Pot semblar
paradoxal trobar d’aquests efectes de la sobrepesca en una espécie com S. salpa sense gaire
interés comercial, almenys a Catalunya (Garcia-Rubies 1997); probablement, les salpes es
capturen només de manera accidental. Ara bé, cal preguntar-se quin efecte pot tenir la pesca
en la biomassa i en la pressio de I’herbivorisme a d’altres zones de la Mediterrania on aquesta
especie si que €s un objectiu directe del esforgcos pesquers (Abdallah 2002, Akyol 2003), o

quines son les possibles conseqiiencies de la regressid de les poblacions de S. salpa en favor
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dels migrants lessepsians Siganus luridus 1 S. rivulatus (Okus 2005).

La disponibilitat d’aliment. A banda de 1’efecte de la pesca, una de les contribucions
meés importants d’aquest estudi és la deteccid d’ una relacio inversa i altament significativa
entre I’abundancia de Sarpa salpa i la “mida trofica del habitat” de Posidonia oceanica
(el FHS com a variable integrativa de la biomassa, cobertura i superficie de la praderia),

particularment pel que fa als individus adults (Figura 2).

FHS baix FHS mitja
Area protegida
(> 20 anys)
A
Area no
profegida

Figura 2. Efecte de la restriccio pesquera i de la disponibilitat
de Posidonia oceanica en la abundancia local de Sarpa salpa.

Aquesta relacio pot ser explicada per alguns dels aspectes de 1’ecologia de
Sarpa salpa com la seva mobilitat i un comportament de recerca aleatoria de I’aliment,
amb identificacid visual dels recursos, que pot permetre un efecte de concentracid en el
recurs preferit. S. salpa assoleix les majors taxes de consum de posidonia durant I’estiu,

presumiblement en previsid dels requeriments energetics necessaris per al periode de
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reproducci6 hivernal a zones de més fondaria (Laevastu & Hayes 1981). Sota aquest punt
de vista, ’abundancia de salpes a una praderia determinada no és tant la conseqiiéncia de
les caracteristiques especifiques d’aquella praderia, sind, al menys en part, de 1’extensid

de la praderia en un tram concret de costa, prenent com a referéncia I’area que els bancs
d’aquest peix recorren habitualment (unes 4.3 ha segons Jadot et al. 2002). Sembla, doncs,
que una pérdua d’habitat superficial de Posidonia oceanica donaria lloc a una major pressio
de herbivorisme per un efecte de concentracio dels individus, que, en praderies a taques

o disperses, podria arribar a tenir efectes negatius. Una peérdua de 1’habitat podria alterar
també les connexions amb les arees de reclutament i/ o les zones de reproduccid, si bé donat
I’extensio del radi d’acci6 de S. salpa aixo sembla poc probable, almenys a la costa catalana.
Pel moment, si bé el llindar de possibles efectes negatius del consum per peixos no ha estat
encara establert, les dades de progressio temporal existents (Romero 2004) semblen indicar

que aquest no és encara el cas.

Els nutrients i la qualitat de I’aliment. El increment de nutrients en 1’ecosistema
de Posidonia oceanica sembla repercutir en un canvi de pressio d’herbivorisme en Sarpa
salpa a través de 1’anticipacio, uns dos mesos, del pic d’herbivorisme de finals d’estiu. En
aquest periode (estiu), un augment (experimental) de la disponibilitat de nutrients causa
modificacions importants en 1’estructura de les comunitats d’epifits (dominancia de les
especies Sphacelaria cirrosa 1 Dictyota spp.), incrementant-se alhora el contingut de nitrogen
a la planta. Per tant es dificil establir quin dels dos efectes €s el responsable del increment
d’herbivorisme. Aquests resultats confirmen que, com en d’altres especies de peixos
(Goecker et al. 2005), els factors de tipus qualitatiu — composicié d’epifits i/ o contingut
de nutrients — tenen una clara repercussié en les preferéncies dels herbivors. No obstant,
aquest efecte va tenir una durada curta en el temps, suggerint aixi que d’altres factors com
I’aspecte de la planta (fulles curtes versus fulles llargues) o la creixent dominancia de certes
especies d’epifits podrien jugar-hi també un paper important. La interaccio estacional entre

la disponibilitat de nutrients i la pressio de I’herbivorisme modifica de manera important
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la biomassa foliar 1 altera processos fisiologics de la planta, com ara I’emmagatzemament
de carbohidrats i el creixement foliar. Altres efectes com ara 1I’ombrejat pels epifits (Orth
& Moore 1983) o de les comunitats de macroalgues (Cambridge & McComb 1984), sovint
rellevants a zones sotmeses a aportacions importants de nutrients, van ser en aquest cas poc o
gens significatives.

En conjunt, aquest treball indica que per entendre millor els ecosistemes (en general,
1 en aquest cas concret, els ecosistemes de Posidonia oceanica) cal integrar el control
per recursos, la depredacid i el reclutament. A més, la incorporacié de conceptes propis
de I’ecologia del paisatge (fronteres entre habitats, tamany de 1’habitat) ofereix noves
perspectives d’interes indubtable. En el cas de Sarpa salpa 1a pressio d’herbivorisme sembla
estar majoritariament influenciada per factors relacionats amb la quantitat de recursos
disponibles i la sobrepesca, mentre que factors de tipus qualitatiu (nutrients) tenen un paper
més puntual. En el cas de Paracentrotus lividus, el control es produeix sobretot, per les
migracions d’individus des del substrat rocds, un procés vinculat amb 1’estructuracid del
paisatge en termes de connectivitat entre els habitats. Aquest control diferencial explica
perque les majors taxes d’herbivorisme es produeixen a praderes petites 1 amb un grau de
connectivitat elevat, mentre que a d’altres zones de la Mediterrania (ex. Illes Balears), on les
praderies son molt més extenses i les connexions entre els habitats son menys importants o
bé estan més allunyades, 1’efecte dels herbivors quedi molt diluit (observacions personals
no incloses a la tesi; ara bé, altres aspectes, per exemple, els vinculats a la major oligotrofia
als medis insulars, podrien també estar-hi implicats). Des d’un punt de vista practic, la
identificacio d’aquests mecanismes de funcionament de 1’ecosistema pot esdevenir molt
util per a la implementaci6 de zones protegides que integrin comunitats de substrat dur
1 una extensio de Posidonia oceanica suficient per tal d’evitar possibles fenomens de

sobrepasturatge per part de I’herbivor S. salpa.
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CONCLUSIONS

1.— El consum de Posidonia oceanica pels herbivors té¢ una importancia molt més
gran de la que fins ara es creia, resultant ingerida pels herbivors vora el 57% de la produccid
foliar anual en herbassars superficials. No obstant, s’evidencia I’existéncia de diferéncies
molt importants en I’espai, que van des de localitats amb un consum molt modest a d’altres

amb valors de consum que arriben al 85% de la biomassa foliar anual.

2.— El peix Sarpa salpa és 1’especie amb major pes en aquest consum, ja que
contribueix, per terme mig, a un 70% del consum total (40% de la producci6 foliar anual
ingerida), si bé de la seva baixa taxa d’assimilacid en resulta una menor incorporacio6 de

carboni a la cadena trofica que en el cas de la garota Paracentrotus lividus.

3.— Lactivitat pesquera €s responsable d’una considerable disminucié en I’abundancia
1 biomassa poblacional de Sarpa salpa que s’evidencia, sobre tot, en els individus més grans

(>30 cm) i que resulta en una reduccié de la pressio de 1’herbivorisme.

4.— Les poblacions de Sarpa salpa (sobretot els individus de > 30 cm) presenten una
tendéncia a agregar-se a les praderies existents dins el seu ambit territorial (aproximadament
4.3 ha). Per tant, la pressio de 1’herbivorisme es concentra a les praderies petites o disperses,

amb poca biomassa de Posidonia oceanica.

5.— El reclutament de Paracentrotus lividus dins les praderies esta condicionat a
I’existéncia de mata descal¢ada de Posidonia oceanica (> 40 cm), estructura que es va trobar
a molt poques de les localitats avaluades a la costa catalana, encara que es sap que €s més

freqiient a d’altres indrets.
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6.— En absencia de reclutament local, el procés més important d’entrada d’individus
de Paracentrotus lividus a la praderia és la migracio des de el substrat rocds adjacent. Per
tant, la magnitud d’aquest procés esta condicionada a I’existencia de connexions entre els dos

habitats, en termes de longitud de la linea de contacte entre la praderia i el substrat rocos.

7.— L efecte reserva a les poblacions de Paracentrotus lividus és molt menys
clar que en el cas dels peixos. Aixo evidencia que la depredacié dins les praderies té una
importancia secundaria, en comparacié amb la influéncia exercida pels processos de migracio

1 reclutament in situ.

8.— L’estructura de les comunitats d’epifits de Posidonia oceanica és molt sensible a
la disponibilitat dels nutrients de la columna d’aigua, si bé la resposta es limita als periodes
primaveral i estival. Aquests canvis poden modificar les preferéncies de Sarpa salpa i alterar
les seves taxes de consum. L’efecte directe sobre els teixits de les fulles d’un augment de
nutrients pot canviar la seva palatabilitat, tot influint també en les preferéncies i taxes de

consum dels herbivors.
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