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Resumen

1.1. Resumen

El fuego es una perturbacion natural de los ecosistemas mediterrdneos que
durante miles de afios ha contribuido a favorecer la dinamica paisajistica. Algunos
estudios sugieren que el régimen actual de incendios podria causar importantes cambios
en la estructura de las comunidades. La capacidad de las especies para soportar o
beneficiarse de perturbaciones depende de una serie de rasgos especificos que permiten
la ocupacion de las zonas afectadas. Un grupo de especies que parece beneficiarse de la
presencia de zonas quemadas son las aves de habitats abiertos, algunas de ellas con
especial interés para la conservacion.

El objetivo de esta tesis ha sido identificar los factores determinantes de la
colonizacion postincendio de las aves de habitats abiertos. Para ello, se ha creado una
base de datos con informacion avifaunistica de todas las zonas quemadas en Catalufia
(NE Espana) desde el afio 2000 y se han utilizado datos del Atles d’ocells nidificants de
Catalunya 1999-2002, iméagenes satélite Landsat, parametros topograficos y cartografia
de los usos del suelo y del inventario forestal nacional. Ademas, para estudiar el patrén
espacial a escala regional se han utilizado dos indices de conectividad: el Indice Integral
de Conectividad (IIC) y la Probabilidad de Conectividad (PC). Por ultimo, se ha
utilizado informacién ornitologica recogida siete afios después de un incendio que
afectd un bosque de pino laricio (Pinus nigra) para analizar el efecto en la comunidad
de aves de la variabilidad en el patron de regeneracion postincendio.

Los resultados mostraron una gran heterogeneidad temporal y espacial en los
patrones de colonizacion postincendio de las aves de habitats abiertos. A escala
temporal, nuestros resultados sugieren que procesos como la atraccion de
conespecificos contribuyen a explicar el retraso que se produce entre que una zona
quemada es potencialmente buena para la colonizacion de especies de habitats abiertos
y el momento en el que tiene lugar la colonizacion. A escala espacial, se ha confirmado
la importancia en el proceso de colonizacion postincendio de factores que act@ian a
diferentes niveles (regional y local), como la conectividad y la calidad del habitat de la
zona quemada y, en menor medida, el tamafio del incendio. Ademas, los cambios en el
paisaje inducidos por la escasa capacidad regenerativa del pino laricio después del
fuego, conducen al mantenimiento a largo plazo del hébitat adecuado para las especies
asociadas a habitats abiertos. Por otra parte, se destaca la importancia del uso de indices
de conectividad para predecir la respuesta en la distribucion de estas especies a las
perturbaciones.

Por ultimo, nuestros resultados sugieren que los cambios en los usos del suelo
producidos en las ultimas décadas del siglo XX, han provocado un cambio en los
procesos ecoldgicos que actuan sobre los reservorios en las dindmicas de las especies de
habitats abiertos en la region mediterranea. Se ha pasado de un conjunto de habitats
abiertos relativamente estaticos (zonas agricolas y prados) a un mosaico de habitats
donde los incendios juegan un doble papel; por una parte, los incendios crean el habitat
adecuado para la colonizacién de las especies de habitats abiertos y por otra parte,
nuestros resultados indican que las zonas quemadas actian como habitat fuente,
proporcionando individuos a los nuevos hdbitats que sucesivamente aparecen en el
paisaje.
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1.2. Resum

El foc és una pertorbaci6 natural dels ecosistemes mediterranis que durant milers
d’anys ha contribuit a afavorir la dinamica paisatgistica. Alguns estudis suggereixen que
el régim actual d’incendis podria causar importants canvis en l’estructura de les
comunitats. La capacitat de les espécies per suportar o beneficiar-se de pertorbacions
depén d’una serie de caracteristiques especifiques que permetin 1’ocupacio de les zones
afectades. Un grup d’espécies que es beneficia de la preséncia de zones cremades és el
de les aus d’habitats oberts, algunes amb especial interes per a la conservacio.

L’objectiu d’aquesta tesi ha estat la identificaci6 dels factors determinants de la
colonitzacié postincendi de les aus d’habitats oberts. Per aconseguir-ho, s’ha creat una
base de dades amb informaci6 avifaunistica de totes les zones cremades a Catalunya
(NE Espanya) des de 1’any 2000 i s’han utilitzat dades de I’Atles d’ocells nidificants de
Catalunya 1999-2002, imatges satel-lit Landsat, parametres topografics i cartografia
dels usos del sol i de I’inventari forestal nacional. A més a més, per estudiar el patrd
espacial a escala regional s’han utilitzat dos indexs de connectivitat: I’Index Integral de
Connectivitat (IIC) i la Probabilitat de Connectivitat (PC). Per acabar, s’ha utilitzat
informacio ornitologica recollida set anys després d’un incendi que va afectar un bosc
de pinassa (Pinus nigra) per analitzar I’efecte en la comunitat d’aus de la variabilitat en
el patr6 de regeneraci6 postincendi.

Els resultats han mostrat una gran heterogeneitat temporal i espacial en els
patrons de colonitzacié postincendi de les aus d’habitats oberts. A escala temporal, els
resultats suggereixen que processos com [’atraccidé d’individus conspecifics
contribueixen a explicar el retard que es produeix des de que una zona cremada és
potencialment bona per a la colonitzacié d’especies d’habitats oberts fins que té lloc
realment la colonitzacid. A escala espacial, s’ha confirmat la importancia en el procés
de colonitzacid de factors que actuen en diferents nivells (regional i local), com la
connectivitat i la qualitat de I’habitat de la zona cremada i, en menor mesura, la mida de
I’incendi. A més a més, els canvis en el paisatge induits per I’escassa capacitat
regenerativa de la pinassa després del foc, condueixen al manteniment a llarg termini de
I’habitat adequat per a les especies d’aus associades a habitats oberts. D’altra banda, es
destaca la importancia de 1"us d’indexs de connectivitat per predir la resposta en la
distribuci6 d’aquestes especies a les pertorbacions.

Finalment, els resultats suggereixen que els canvis en els usos del sol produits en
les ultimes decades del segle XX han provocat un canvi en els processos ecologics, els
quals actuen sobre els reservoris en les dinamiques de les especies d’habitats oberts en
la regié mediterrania. S’ha passat d’un conjunt d’habitats oberts relativament estatics
(zones agricoles 1 pastures) a un mosaic d’habitats on els incendis tenen un doble paper;
per una banda, els incendis creen 1’habitat adequat per a la colonitzacid de les espéecies
d’habitats oberts i, per 1’altra, els nostres resultats indiquen que les zones cremades
actuen com a habitat font, proporcionant individus als nous habitats que sucessivament
apareixen en el paisatge.
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1.3. Summary

Fire is a natural disturbance in Mediterranean ecosystems that has contributed to
favor landscape dynamics over millennia. Some studies suggest that the current fire
regime may cause important shifts in community structure and composition. Species'
capability to withstand or profit from disturbances, such as fires, depend on a series of
specific traits allowing the effective occupation of burned areas. A group of species that
seems to benefit from the occurrence of fires are bird species occupying open-habitats,
some of which are threatened.

The general objective of this thesis has been to identify factors determining
colonisation process of open-habitat bird species after fire in Mediterranean landscapes.
For this purpose, a database has been created with bird information on all burned areas
in Catalonia (NE Spain) since 2000 and data from the Atles d’ocells nidificants de
Catalonia 1999-2002, Landsat satellite images, topographic parameters and cartography
of the land-uses and the Spanish National Forest Inventory has been used. In addition,
in order to study the spatial pattern at a regional scale two connectivity indexes have
been used: the Integral Index of Connectivity (IIC) and the Probability of Connectivity
(PC). Lately, bird data collected seven years after a fire occurred in a Black Pine (Pinus
nigra) forested area has been used to analyze the effect of variability in post-fire
regeneration patterns on the bird community.

Our results showed a large temporal and spatial heterogeneity in the post-fire
colonization patterns of the open-habitat bird species. At a temporal scale, processes
such as conspecifics attraction may explain the delay between when habitat is
potentially adequate for species colonization and when colonization process really takes
place. At a spatial scale, the results confirmed the importance in the post-fire
colonisation of factors acting at different levels (regional and local), such as the
landscape connectivity and the quality of the burnt area and, to a lesser extent, the fire
size. In addition, landscape changes induced by the low regeneration capacity of the
Black Pine after fire may lead to large temporal maintenance or increase of habitat
suitable for species linked to open habitats. On the other hand, our results highlighted
the importance of using connectivity indexes for predicting species distribution changes
in response to disturbances.

Finally, the results suggest land use changes in recent decades have produced a
shift in the ecological processes acting in the reservoirs for open-habitat bird species
dynamics in Mediterranean areas: from a more permanent habitat network constituted
by relatively static open habitats (grassland and farmland) to a shifting mosaic of habitat
patches where fires plays a double role; on one hand, fires create an adequate habitat for
open-habitat bird colonisation and, on the other hand, our results indicate that the
burned areas may act as source habitats, providing individuals to the new habitats that
appear on the landscape.
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2. INTRODUCCION GENERAL

2.1. Los incendios en la cuenca Mediterranea

Los incendios forestales son una perturbacion natural de los ecosistemas
mediterraneos que durante miles de afios han contribuido a favorecer la dindmica
paisajistica (Trabaud et al. 1993). Hay indicios de que el fuego fue utilizado ya en el
paleolitico para facilitar la caza y la recoleccion de vegetales, y hay claras evidencias
del uso del fuego en la cuenca mediterranea durante el neolitico (Naveh 1975). A partir
de estas fechas, en el mediterraneo han vivido diversas culturas, con diversas densidades
de poblacion y variados usos del suelo (Pausas 2009). Estos cambios han modificado la
frecuencia y el grado de recurrencia de los incendios.

Algunos estudios sugieren que el régimen actual de incendios podria causar
importantes cambios en la estructura de las comunidades (Kazanis & Arianotsou 2004,
Rodrigo et al. 2004, Arnan et al. 2006). En las ultimas décadas del siglo XX, la
frecuencia y la extension de incendios han aumentado de manera exponencial debido
principalmente a los cambios de usos del suelo, el cambio climatico y el aumento de la
poblacion, siendo el primero probablemente el mas importante (Moreno et al. 1998,
Pausas & Vallejo 1999, Pausas 2004a). Por ejemplo, en Espana, entre 1960 y 1973 la
superficie media anual quemada era de 50.000 ha (y el nimero de incendios < 2.000),
mientras que a partir de 1974, la superficie media anual quemada fue de 215.000 ha
(=8.550 incendios) y en algunos afios (1978, 1985, 1989, 1994) la superficie afectada
por incendios super6 las 400.000 ha (Moreno ef al. 1998, Pausas & Vallejo 1999). Este
incremento se ha observado a pesar del aumento paralelo que se ha realizado en el
esfuerzo de extincidén. Sin embargo, la superficie afectada por incendios varia
notablemente entre afios y se observa una cierta tendencia a la disminucion en los
ultimos afos (Pausas 2004b). La gran variabilidad interanual de la superficie quemada
se relaciona principalmente con las caracteristicas climdticas del afio (Diaz-Delgado et
al. 2004), es decir, se observa que durante las ultimas décadas hay mas incendios cada
aflo, pero so6lo en los afios secos los incendios afectan a grandes superficies (Malamud
1998). Las consecuencias de los incendios que afectan grandes superficies son mucho
mas importantes de lo que se esperaria por su nimero ya que son responsables de la

mayoria del area quemada (Moreno et al. 1998) (Foto 1). Entre 1968 y 1997, en Espafia,
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estos incendios solo representaron un 0.8% del niimero total de incendios y sin embargo

supusieron mas del 60% de la superficie total quemada.

Foto 1 Aspecto de una zona afectada por un incendio ocurrido en el afio 2003 que quemo 1.800
ha de matorral en la Granja d’Escarp (Cataluna, NE Espafia). En el mismo afio, inicamente 3 de
los 14 incendios forestales que afectaron mas de 50 ha de bosque supusieron el 76% de la zona
quemada en Cataluia.

Estudios recientes han observado que el aumento en el numero de incendios ha
afectado la sensibilidad del bosque Mediterraneo al fuego (Penuelas 1996, Pifiol et al.
1998). Los incendios tienden a concentrarse espacialmente (Vazquez & Moreno 2001),
lo que implica una mayor recurrencia que puede acabar repercutiendo en la
regeneracion, como se ha demostrado al analizar la recuperacion de la cubierta vegetal
después de incendios repetidos (Diaz-Delgado et al. 2002). Por ultimo, en los ultimos
aflos se ha producido un cambio en las zonas impactadas por los incendios hacia areas
no estrictamente mediterrdneas y tradicionalmente menos afectadas por esta
perturbacion (Espelta ef al. 2002, Rodrigo ef al. 2004, Pausas et al. 2009). A pesar de su
importancia, el efecto de estos cambios en la configuracion del paisaje y sus
consecuencias en los diferentes componentes de la biodiversidad es todavia

desconocido.
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2.2. Respuestas de la biodiversidad a los incendios

La contribucion de las perturbaciones a la estructura y funcionalidad de los
sistemas bioldgicos es un paradigma de la teoria de la ecologia en general y en
particular de la ecologia del paisaje (Forman 1995). Las perturbaciones de origen
natural tienen un papel fundamental en el mantenimiento de la heterogeneidad de las
condiciones ambientales que los organismos experimentan a lo largo del tiempo y del
espacio (Pickett et al. 1989, Brawn et al. 2001). La capacidad de las especies para
soportar o beneficiarse de perturbaciones, como en el caso de los incendios, depende de
una serie de rasgos especificos que permiten una ocupacion eficaz de la zona quemada.
En primer lugar, la capacidad de las plantas para rebrotar o la fidelidad al lugar en
organismos moviles podrian permitir que las especies permanecieran en el area después
del impacto del fuego. En segundo lugar, el potencial para reproducirse y la habilidad
para dispersarse permitiran a especies ausentes antes de la perturbacion colonizar los
nuevos hébitats. Entender la capacidad de las especies para colonizar nuevos habitats ha
sido un tema central en el desarrollo de la teoria de islas (McArthur & Wilson 1967) o
la teoria de las metapoblaciones (Hanski 1999). Estas teorias consideran la dinamica de
colonizacién y extincion como los determinantes de la distribucion espacial de las
especies a grandes escalas (Purves ef al. 2007).

En el caso de especies pioneras, asociadas a los primeros estadios de la sucesion
vegetal, como aquellos originados tras una perturbacion, se asume que la dispersion les
permite la facil colonizacion de estos habitats, lo que se denomina “sindrome del
colonizador” (Platt & Connell 2003). Modelos tedricos sobre la evolucion de la
capacidad de dispersion de organismos moviles, como las aves y los mamiferos, han
demostrado como un aumento en la variabilidad temporal ligada a la dindmica de las
perturbaciones favorece la dispersion (Platt & Connell 2003). Estos resultados apoyan
la idea de que las especies asociadas a estadios iniciales de la sucesion vegetal son
probablemente buenos colonizadores (Pickett et al. 1989). Sin embargo, estos modelos
también indican que una variabilidad amplia en el terreno espacial podria también estar
relacionada con la presencia de especies que tienen una capacidad de dispersion
reducida (Johst ef al. 2002). Hasta la fecha, existen muy pocos estudios que analicen
hasta que punto el paisaje mosaico estd limitando la colonizacion de nuevos hébitats

originados después de una perturbacion, como es el caso de por ejemplo los incendios
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que ocurren en la region mediterranea (Rodrigo ef al. 2004, Kiss & Magnin 2006,
Brotons et al. 2008).

La mayoria de estudios que analizan el efecto del fuego se han limitado a
evaluar el proceso de recuperacion de la comunidad a escala local (Brawn et al. 2001,
Herrando ef al. 2002). Muchos han ignorado las limitaciones impuestas a este proceso
por el contexto paisajistico en el que ocurren (Foto 2). Dado que las perturbaciones son
a menudo uno de los factores mas importantes que afectan a los cambios en la
disponibilidad de hébitat a nivel de paisaje, el enlace entre colonizacion, heterogeneidad
paisajistica y dinamica de las perturbaciones es clave para entender los procesos que
lideran los patrones ecoldgicos que se observan en el sistema (Herrando & Brotons
2002, Johst et al. 2002). En el presente trabajo nos concentraremos en estadios iniciales
de la sucesion vegetal en paisajes mediterraneos espacio-temporalmente heterogéneos

originados por el impacto de incendios forestales. Se utilizaran las aves de habitats

abiertos propias de sistemas mediterraneos como modelo de estudio.

Foto 2 Ejemplo del contexto paisajistico en el que se producen los incendios. A la izquierda,
zona quemada proxima a una zona urbanizada. A la derecha, zona quemada que rodea una zona
agricola.

2.3. Las aves de habitats abiertos en Catalufia

Catalufia, con una superficie aproximada de 32.091 km’, es una region
localizada en el noreste de Espafia con una gran heterogeneidad de habitats; desde areas
montafiosas en el Pirineo y numerosas cadenas interiores (con una altitud que alcanza
los 3.143 m) hasta una linea de costa a lo largo del mar Mediterraneo. El bosque y el
matorral suponen aproximadamente el 60% de su cobertura vegetal, mientras que las

zonas agricolas conforman buena parte del resto del territorio. El plan general de
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politica forestal ha dividido el territorio en tres regiones bioclimaticas (DGMN 1994,
Burriel et al. 2000-2004) (Fig. 1). Cada region es ecoldgica y climaticamente
homogénea. Ademas, cada una de las regiones tiene una extension parecida, pero un
porcentaje diferente de area forestal y ha sido afectada de manera diferente por el fuego

en los ultimos afios.

NOROESTE

Fig. 1 Representacion de Catalufia en el contexto europeo (en negro) y detalle de sus regiones
bioclimaticas.

El clima dominante es el mediterraneo templado, con inviernos humedos y
suaves y veranos secos y calurosos (Clavero et al. 1996), hecho que favorece la
ocurrencia de incendios. El régimen de incendios de las ultimas dos décadas del siglo
XX ha tenido un gran impacto sobre el paisaje de Catalufia, afectando un total de
258.000 ha, de las cuales el 50% fueron bosques (principalmente coniferas, 86%)y 31%
matorrales (Diaz-Delgado et al. 2004). A pesar del gran impacto de los incendios sobre
los bosques de Catalufia su extension no ha disminuido debido al avance de los bosques
y la sucesion secundaria tras el abandono rural. Por otra parte, durante el mismo periodo
el 12% de la superficie quemada habia sufrido alglin incendio en afios anteriores, lo que
indica un alto grado de recurrencia. Ademas, los incendios que quemaron grandes
superficies supusieron la mayoria del area quemada. Durante el periodo 1988-1999 los
incendios mas grandes fueron responsables de menos del 0,4% del total de incendios en
Catalufa pero contaron con mas del 75% de la superficie quemadas (Peix 1999). El
cambio en el régimen de incendios en las Gltimas décadas es representativo del ocurrido
en el area mediterranea. Asi, Cataluia ofrece un marco excelente para el estudio del

impacto del fuego sobre la biodiversidad en la region mediterranea.
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Numerosos trabajos se han centrado en estudiar la respuesta de la comunidad de
aves a los incendios (Pons & Prodon 1996, Moreira et al. 2001, Herrando et al. 2002,
Jacquet & Prodon 2009). Estos estudios han revelado la presencia durante los primeros
anos después del fuego de especies de habitats abiertos con diferente grado de
especializacion en hébitats rocosos, matorrales y zonas agricolas (Fig. 2). Este punto es
especialmente importante porque muchas de estas especies forman parte de las especies
mas amenazadas en Europa (Birdlife Internacional 2004). En los ultimos afios estas
especies han visto como sus poblaciones disminuian rapidamente, principalmente como
respuesta a la perdida y degradacion del habitat a causa de la intensificacion agricola,
del abandono rural y de la homogeneizacion del paisaje (Preiss et al. 1997, Sanderson et
al. 2005, Vepsalainen et al. 2005). Sin embargo, en la region mediterranea los incendios
parecen contrarrestar la perdida de estos habitats proporcionando habitat adecuado para
estas especies (Moreira & Russo 2007). Pons & Bas (2005) observaron que de las 22
especies de habitats abiertos que utilizan zonas recientemente quemadas en la Peninsula
Ibérica y Francia, 17 tenian un estatus de conservacion desfavorable en Europa. Por lo
que respecta a las aves de habitats abiertos en Catalufia, muchas de las especies han
experimentado una expansion a escala regional favorecida por los incendios (Estrada et

al. 2004, Brotons et al. 2008, Vallecillo et al. 2009).

Fig. 2 Ejemplo de algunas de las especies que ocupan zonas recientemente quemadas. De
izquierda a derecha, la cogujada montesina (Galerida theklae), el escribano hortelano (Emberiza
hortulana) y la curruca rabilarga (Sylvia undata). Dibujos cedidos por el Institut Catala
d’Ornitologia (1CO), http://www.ornitologia.org.

A pesar de que es conocida la ocurrencia de estas especies durante los primeros
afos después del fuego (Pons & Prodon 1996, Herrando et al. 2002), los factores que
determinan la capacidad de las especies de habitats abiertos a colonizar las zonas
quemadas son poco conocidos. Algunos estudios han demostrado que el tipo de
respuesta que presentan estas especies ante los incendios es variable segun el contexto

paisajistico y las limitaciones impuestas por la dispersion (Brotons et al. 2005, Pons &
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Bas 2005). En este contexto, la conectividad con poblaciones fuente serd un factor clave
para entender el patroén espacial en el proceso de colonizacion, especialmente a escala

regional (Hanski et al. 1999).

2.4. Conectividad del paisaje

La clasica teoria de metapoblaciones proporciona un marco tedrico adecuado
para el estudio del proceso de colonizacion (Hanski 1999). Segin esta teoria, una
poblacion estd compuesta por subpoblaciones espacialmente separadas pero conectadas
por dispersion. Estrechamente relacionado con esta teoria, los sistemas fuente-sumidero
(source-sink, en inglés) son muy utiles para explicar los diferentes gradientes
poblacionales de una determinada especie (Pulliam 1988). De esta forma, un habitat
fuente (source) es aquel que alberga una poblacion abundante y productiva en la que la
natalidad excede la mortalidad y la emigracion excede a la inmigracion, mientras que un
habitat sumidero (sink) alberga una poblacién con un balance negativo entre la natalidad
y la mortalidad (la producciéon de nuevos individuos no es suficiente para compensar la
mortalidad adulta), estando avocada esta ultima a la extincion en ausencia de
inmigracion (Pulliam 1988). Ambas teorias subrayan la importancia en el proceso de
colonizaciéon de la conectividad del paisaje para facilitar el intercambio de flujos
ecoldgicos a través del territorio (Taylor et al. 1993). En este sentido, un paisaje se
define como una porcién heterogénea del territorio compuesta por un mosaico de
cubiertas y usos del suelo (teselas) que interaccionan entre si (Forman & Godron 1986).
En este trabajo, una tesela corresponde a una porcion de hdbitat en la cual las aves de
habitats abiertos encuentran todos los recursos necesarios, bidticos y abidticos, para su
supervivencia y reproduccion. Estos habitats se caracterizan por zonas rocosas con
escasa vegetacion, matorrales, areas de cultivo de secano y/o prados.

Asimismo, un paisaje puede ser representado a través de estructuras de grafos.

Un grafo es un par ordenado G =(N,E) donde N es un conjunto de nodos y E es un

conjunto de enlaces que relacionan estos nodos (Harary 1969). En este contexto, se
podria hacer una analogia (grafo-paisaje) en la que un paisaje (grafo) vendria
representado por un grupo de teselas de habitats (nodos) conectadas o no (mediante
enlaces) entre si (ver figura 3). Los nodos corresponden a teselas de habitat rodeadas de

terreno inhdspito (matriz de no-habitat), mientras que los enlaces representan la
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conexion funcional entre dos nodos, es decir, la capacidad potencial de un organismo
para dispersarse directamente entre dos teselas de hébitat. La existencia o no de enlaces
entre cada par de teselas se determina en funcidon de las distancias existentes entre las

teselas y la capacidad de dispersion de la especie.

——"'
¢ --

. “ enlace

Fig. 3 Representacion de un paisaje (grafo) con 5 nodos y 4 enlaces. El nodo (i) representa la
tesela de habitat que se origina tras un incendio y los nodos j, k, [ y m son teselas de habitat
presentes en el paisaje. Los individuos de una especie x que se encuentren en los nodos j, k1 /
podran colonizar la nueva tesela de habitat que se crea como consecuencia del fuego (7). Sin
embargo, los individuos del nodo m no podran colonizar la nueva tesela de habitat (i) porque la
distancia entre estos dos nodos es superior a la distancia maxima de dispersion de la especie x.

Los movimientos de dispersiéon se producen cuando los individuos juveniles
dejan su lugar de nacimiento en busca de un territorio para reproducirse (natal
dispersal, en inglés) o cuando los individuos adultos abandonan su ultimo lugar de
reproduccion hasta encontrar uno nuevo donde volver a reproducirse (breeding
dispersal, en inglés) (Greenwood & Harvey 1982, Paradis ef al. 1998). El movimiento
de los organismos en el territorio es un fendmeno de gran importancia en la dindmica
poblacional de las especies porque afecta los patrones de distribucion, la abundancia, las
dinamicas de colonizacion y extincion, la estructura de la poblacion y el flujo genético
(MacArthur & Wilson 1967, Hanski 1999, Clobert et al. 2001, Bullok et al. 2002). A
pesar de su importancia, la informacién disponible sobre la capacidad de dispersion de
las especies es muy escasa debido a la dificultad que supone el seguimiento de los
individuos a largas distancias (Wiens 2001). En el caso de las aves de habitats abiertos,
unicamente existe informacion precisa sobre la distancia de dispersion de una especie,
el escribano hortelano (Dale ef al. 2005). En su estudio, Dale et al. (2005) anillaron
todos los individuos machos (n=301) en todas las zonas de cria conocidas en Noruega y

durante 7 afios siguieron los movimientos de dispersion de estos individuos, obteniendo
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una distancia mediana de dispersion de aproximadamente 12 km. En el presente trabajo,
se utiliza esta distancia como la referencia a la capacidad de dispersion de las aves de
habitats abiertos, asumiendo que la distancia de dispersion de este grupo de especies es
relativamente similar (considerando el papel funcional, el comportamiento y la masa
corporal de las especies).

Por otra parte, la modelizacion de un paisaje en forma de grafo permite utilizar
operaciones y algoritmos propios de la teoria de grafos para obtener indices de
conectividad ecologicos. En el presente trabajo, se utilizan dos indices de conectividad:
el Indice Integral de Conectividad (IIC) (Pascual-Hortal & Saura 2006) y la
Probabilidad de Conectividad (PC) (Saura & Pascual-Hortal 2007) implementados en el
software Conefor Sensinode (CS) (Saura & Torné 2009, http://www.conefor.org). La

diferencia entre los dos indices es que el IIC se basa en un modelo de conexidn binario
(los nodos estdin o no conectados), mientras que el PC se basa en un modelo
probabilistico (hay una cierta probabilidad de conexion entre dos nodos, p;).

Estos indices estdn basados en el concepto de disponibilidad de habitat, que
integran tanto la topologia del habitat (conectividad estricta y relaciones espaciales)
como ciertos atributos de las teselas (area, calidad del habitat, abundancia de las
poblaciones de las especies analizadas,...) (Pascual-Hortal & Saura 2006), es decir,
tienen en cuenta no so6lo el nimero de teselas alcanzables desde cualquier otra (grado de
conectividad) sino la calidad de la tesela. Una de las ventajas de estos indices respecto a
otros indices de conectividad es la posibilidad de calcular la importancia relativa de
cada una de las teselas (dIIC o dPC, segin se utilice el indice 1IC o PC
respectivamente). Esta importancia individual de tesela se obtiene calculando el indice
de conectividad para todo el paisaje completo y observando la diferencia en el valor del
indice al recalcularlo nuevamente para un paisaje en el que hubiera desaparecido una de
las teselas (Saura & Pascual-Hortal 2007, Saura & Rubio 2010). Ademas, el valor de la
importancia relativa de cada una de las teselas se puede dividir en tres términos de
acuerdo con las diferentes maneras en que una tesela de habitat puede afectar la
conectividad y disponibilidad de hébitat en el paisaje: 1) conectividad dentro de la tesela
(intra-patch connectivity, en inglés); 2) cantidad de flujo de dispersion recibido por las
otras teselas que forman parte del paisaje; 3) la contribucion de la tesela a la
conectividad entre otras teselas de habitat como un elemento conector o stepping stones

(Saura 2008, Saura & Rubio 2010).
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En este trabajo, se utiliza este segundo término para calcular la cantidad de flujo
de dispersion que recibe cada una de las nuevas teselas de habitat que aparecen en el

paisaje como consecuencia de los incendios. Este término se calcula de la siguiente

manera.
diic = ¢,y % (1)
oy 1+ nll-j
n
dPClﬂux = al‘ Zajplj (2)
i#]

donde a; es el valor del atributo del nodo que aparece en el paisaje, es decir, del
incendio. En este estudio, este valor se considera igual a 1 para asegurarse la
independencia entre la estimacion y el valor del atributo del incendio. Por lo tanto, la
cantidad de flujo estimada depende exclusivamente de las fuentes de colonizadores y los
limites impuestos por la dispersion. g; es el valor del atributo en cada una de las otras

teselas de habitat. n/;; es el nimero minimo de enlaces necesarios para alcanzar el nodo i

desde el nodo ;. py es definido como el producto madximo de probabilidades entre las

teselas i y j. El producto mdximo de probabilidades de un camino entre las teselas i y j
es aquel en que pasando s6lo una vez por cada tesela del camino, se obtiene el maximo

producto de las probabilidades de dispersion directa entre teselas (p;) de todos los

caminos posibles entre aquellas dos teselas. pU es calculado mediante algoritmos de

grafos.

Para caracterizar el grado de conexion entre cada par de teselas se realiza una
modelizacion de las probabilidades de dispersion (p;) ajustando la probabilidad de
dispersion estimada por la distancia mediana de dispersion de la especie (fijada en
p=0.5) a una funcién exponencial negativa de la distancia entre teselas (e.g. Bunn et al.
2000, Urban & Keitt 2001). En este trabajo se considera que la probabilidad de
dispersion entre el nodo i y el nodo j es la misma que la probabilidad de dispersion entre
el nodo j y el nodo i. Ademas se utiliza la distancia euclidea (linea recta) entre los pares
de nodos.

Esta nueva aproximacién nos permitird estudiar el patron espacial en el proceso
de colonizacion postincendio a una escala regional. Para ello se utilizardn diferentes
fuentes de informacion disponibles a nivel de Cataluia como el Atles dels Ocells
Nidificants de Catalunya 1999-2002 (Estrada et al. 2004) (ver articulos 2 y 3) y el mapa

de usos del suelo de Catalufia del 1997 (ver articulo 5).
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3. OBJETIVOS DE LA TESIS

El objetivo general de esta tesis ha sido identificar los factores determinantes de
la colonizacién postincendio de las aves de habitats abiertos. Este objetivo general se

divide en los siguientes objetivos mas especificos:

1. Desarrollar una base de datos adecuada para el analisis de la dindmica espacio-
temporal de las aves de habitats abiertos en zonas afectadas por el fuego.

2. Estudiar el efecto del tamafio del incendio, la conectividad del paisaje y el
tiempo transcurrido desde el impacto del fuego en el proceso de colonizacion
postincendio del escribano hortelano (Emberiza hortulana).

3. Determinar la importancia relativa de la calidad del habitat, el tamano del
incendio y la conectividad del paisaje en la colonizacion postincendio de las
aves de habitats abiertos.

4. Analizar el efecto en la comunidad de aves de la variabilidad en el patron de
regeneracion postincendio. Evaluar el impacto del cambio del paisaje en el valor
de conservacion de las especies.

5. Profundizar sobre el impacto de las trayectorias historicas del paisaje y el papel
de las perturbaciones en la colonizacion postincendio de las aves de habitats

abiertos.
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Articulo [

SUMMARY

Aims: To present a bird-monitoring database in Mediterranean landscapes affected by
wildfires and evaluate: 1) the spatial and temporal variability in the bird community
composition and 2) the influence of pre-fire habitat configuration in the composition of
bird communities.

Location: Catalonia (NE Spain)

Methods: The DINDIS database results from the monitoring of bird communities
occupying all areas affected by large wildfires in Catalonia since 2000. We used bird
surveys conducted from 2006 to 2009 and performed a principal components analysis to
describe the main gradients of variation in the composition of bird communities, which
were used as descriptors of bird communities in subsequent analyses. We then analysed
the relationships of these community descriptors with bioclimatic regions within
Catalonia, time since fire and pre-fire vegetation (forest or shrubland).

Results: We have conducted 1918 bird surveys in 567 transects distributed in 56 burnt
areas. Eight out of the twenty most common detected species have an unfavourable
conservation status, most of them being associated to open-habitats. Both bird
communities’ descriptors had a strong regional component and were related to pre-fire
vegetation, and to a lesser extent to the time since fire.

Conclusions: The responses of bird communities to wildfires are heterogeneous,
complex and context dependent. Large-scale monitoring datasets, such as DINDIS,
might allow identifying factors acting at different spatial and temporal scales that affect
the dynamics of species and communities, giving additional information on the causes

under general trends observed using other monitoring systems.

Keywords: dispersion, landscape context, open-habitat species, pre-fire vegetation,
recently burnt areas, species colonisation
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II- FUNCTIONAL CONNECTIVITY DETERMINES THE POST-FIRE
COLONISATION OF AN OPEN-HABITAT BIRD SPECIES
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Articulo 11

SUMMARY

Wildfires are certainly a key important natural disturbance in Mediterranean
terrestrial ecosystems. After an intense fire, habitats with different vegetation cover and
structure converge towards structurally simpler open habitats. This early successional
stage has been shown to be used by many open-habitat bird species, which are able to
reach these new suitable habitats through colonisation. Adopting a regional scale
perspective, we assessed to what degree colonisation of recently burnt areas is
constrained by dispersal or by the amount of post-fire suitable habitat for an open
habitat bird species. We focused on the Catalan population of Ortolan Buntings
(Emberiza hortulana) and estimated the potential dispersal flux received by each
recently burnt area using available regional scale atlas data and connectivity metrics
based on graph theory. We evaluated our predictions using fine-grained bird data
gathered from a set of wildfires occurring in the region. Our results showed that species
occurrence on recently burnt areas was primarily driven by the amount of estimated
dispersal flux received by these areas and to a lesser extent to the amount of habitat
created by the fire itself. Species occurrence tended also to increase with time since fire,
suggesting that effective colonisation was partly driven by stochastic ecological and
behavioural processes. We suggest that to reproduce mechanistically the observed
patterns, the prediction of species’ responses to disturbances at large-spatial scales
should explicitly integrate species responses to habitat changes but also information on

dispersal constraints imposed by species ecology.

Keywords: Ecological networks, Emberiza hortulana, graph theory, landscape context,

population sources
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CONNECTIVITY ON COLONISATION OF OPEN-HABITAT BIRD
SPECIES AFTER FIRE
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ABSTRACT

Many declining species in the Mediterranean region are open-habitat birds that
often use recently burnt areas. However, not all burnt sites have the same probability of
being colonised. Using the metapopulation theory as a baseline, we analyzed the relative
importance of patch size, connectivity and habitat quality on the colonisation of five
open-habitat bird species following wildfires occurred in Catalonia (northeast of Spain)
between 2005 and 2006. Bird surveys were conducted once per year during the breeding
season one and two years after the fire. Habitat quality was measured in terms of pre-
fire habitat, fire severity, aspect and slope. We used a hierarchical modelling approach
to progressively consider variations in transect length, factors acting at regional scale
and factors acting at local scale. Our results showed that the occurrence of colonisers in
burnt areas was associated to connectivity and habitat quality but not to patch size. For
most of the species, both parameters seemed to be of equal importance, although in
some cases the surrogates of habitat quality appeared to be of greater importance in
determining species effective colonisation. In addition, species’ responses to local
descriptors depended on species habitat requirements. Our findings suggest that both
regional and local factors are crucial in determining the patterns of species colonisation
in recently burnt areas and bring doubts on the role of patch size on the colonisation

Pprocess.

Keywords: aspect, ecological networks, graph theory, microhabitat, pre-fire vegetation,

severity, slope
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IV- BIRD COMMUNITY RESPONSES TO VEGETATION
HETEROGENEITY FOLLOWING NON-DIRECT REGENERATION OF
MEDITERRANEAN FORESTS AFTER FIRE
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Articulo IV

SUMMARY

Mediterranean forest has been shown to be highly resilient to fires, showing a rapid
recovery after disturbance. However, in some cases tree regeneration fails in direct
regeneration leading to radical changes in landscape composition. In this study, we analyzed
the effect of variability in post-fire regeneration patterns on a Mediterranean bird community
and evaluated the impact of landscape changes on the conservation value of the bird species
using the new diverse landscape mosaic arising from non-direct regeneration after a large
forest fire. We used data from a large fire that occurred in the central Catalonia (NE Spain) in
1998. The fire affected about 26,000 ha of a land mosaic mainly covered by Black Pine Pinus
nigra forests and farmland dominated by cereal crops. We used line transects to estimate bird
abundance and gathered information on dominant vegetation covers and landscape variables.
Redundancy analysis (RDA) and generalized linear models were used to explore how the
measured environmental variables explain bird species data and to analyze to which degree
post-fire heterogeneity in vegetation affected the conservation value of the bird community
that appears after the fire. Factors describing main patterns in post-fire landscape explained up
to 31.2% of the total variability in bird community composition and described three main
groups of bird species sharing similar ecological requirements. Additionally, 71% of the
studied species significantly responded to one of the three first vegetation gradients
distinguished in the study area. Finally, conservation value of the bird community
significantly decreased in areas dominated by Q. humilis resprouters and significantly
increased in shrubland areas. Overall, our results suggest that large fires affecting non-direct
regenerating forest types lead to a new and radically different mosaic landscape offering new

opportunities to species with unfavourable conservation status at the European level.

Keywords: Conservation value, large fires, open-habitat bird species, Pinus nigra,

regeneration patterns, shrubland
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V- RECENT FIRE HISTORY DETERMINES SPECIES DISTRIBUTION
DYNAMICS IN LANDSCAPES DOMINATED BY LAND
ABANDONMENT
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Articulo V

ABSTRACT

Aim: Mediterranean landscapes are suffering two opposing forces leading to large-scale
changes in species distribution: land abandonment of less productive areas and an
increase in wildfire impact. Here, we test the hypothesis that fires occurred in recent
decades drive the pattern of expansion of early-successional bird species by aiding in the
process of colonisation of newly burnt areas.

Location: The study was carried out in Catalonia (NE Iberian Peninsula). We selected
44 burnt sites occurring between 2000 and 2005 to model colonisation patterns under
different assumption of potential colonisers’ sources and evaluate the colonisation
estimates with empirical data on 6 bird species especially collected for this purpose.
Methods: We first defined three landscape scenarios serving as surrogates of potential
colonisers’ sources: open-habitats created by fire, shrublands and farmlands. Then, we
used a parameter derived from a functional connectivity metric to predict species
colonization dynamics on the selected sites by each particular scenario. Finally, we
evaluated our colonisation estimates for each scenario with the presence/absence of each
selected species in the studied locations by using generalized lineal models.

Results: The pattern of occurrence of the focal species on the studied burnt areas was
significantly related to the amount of dispersal flux received from previous fires and to a
lesser extent to the one coming from farmland areas, while it was poorly related to the
one originated from more stable, shrubland areas.

Main conclusions: We suggest that land use changes in recent decades have produced a
shift in the ecological processes acting as reservoirs for open-habitat bird species
dynamics in Mediterranean areas. From a more permanent habitat network constituted
by relatively static open habitats (grassland and farmland) before the middle of the 20™
century to a shifting mosaic of habitat patches where fires plays a key role for population

distribution and persistence.

Keywords: Ecological networks, fire history, colonisation dynamic, open-habitat bird
species, potential dispersal flux, habitat configuration, land use changes, land

abandonment, shrubland, connectivity
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5. DISCUSION GENERAL

La mayoria de trabajos existentes sobre el impacto del fuego en las aves son
estudios locales donde se analiza las diferencias entre la comunidad antes y después de
la perturbacion (Herrando ef al. 2002, Kotliar ef al. 2007, Ukmar et al. 2007) o cémo
cambia la comunidad a lo largo del tiempo transcurrido después del incendio (Lawrence
1966, Prodon & Lebreton 1981, Pons & Prodon 1996, Jacquet & Prodon 2009). Sin
embargo, a menudo nos encontramos con resultados contradictorios. Por ejemplo,
después del descenso inicial en la riqueza de especies justo pasado el incendio, algunos
estudios han mostrado que la riqueza de especies aumenta (Pons & Prodon 1996), otros
que no cambia (Wilson ef al. 1995, Artman et al. 2001) y otros que disminuye (Pons
1999). Estas diferencias indican que la respuesta de las aves a los incendios es compleja
y heterogénea. Por ello, la creaciéon de una base de datos que contenga informacion
avifaunistica en una gran variabilidad de incendios parece una pieza clave para entender
los patrones en la respuesta de las aves a los incendios.

En el articulo 1 hemos presentado una base de datos (DINDIS, distribucion de la
dindmica de aves en paisajes mediterraneos afectados por incendios) con informacion
de la comunidad de aves, durante el periodo reproductor, de todas las zonas quemadas
en Catalufia desde el afio 2000 (Fig. 4). Los resultados muestran una fuerte variabilidad
temporal y espacial en la respuesta de las aves. La comunidad de aves vari6 en el
tiempo y en las diferentes regiones bioclimaticas, indicando que multiples factores
acttan a diferentes escalas espaciales y temporales, determinando la composicion de las
especies después del fuego.

Asi, los incendios que ocurren dentro de la regién noroeste de Cataluia
presentan mas especies de aves de tierra adentro (inland species, en inglés) y los
incendios que ocurren dentro de la region noreste tienen mas especies mediterraneas.
Este dato sugiere que otros factores que actuan a escala regional limitan la respuesta de
la comunidad de aves al fuego. El contexto paisajistico y la capacidad de dispersion de

las especies podrian explicar estas diferencias (Moreira et al. 2003, Pons & Bas 2005).
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NOROESTE

NORESTE

Fig. 4 Localizacion geografica de los incendios ocurridos en Catalufia desde el afio 2000 dentro
de las tres regiones bioclimaticas.

A escala temporal y en el periodo para el cual hemos recopilado informacion (de
1 a 10 anos después del incendio), hemos observado un cambio de la comunidad
avifaunistica de las zonas analizadas: de una comunidad caracteristica de especies
forestales a una comunidad con especies de habitats abiertos. La vegetacion antes del
incendio parece explicar en parte este resultado. Una zona donde el habitat dominante
antes del incendio era el matorral, presenta después del incendio una comunidad de aves
constituida mayoritariamente por especies de habitats abiertos. Sin embargo, la
comunidad de aves después del incendio en una zona forestal esta caracterizada por
especies forestales, principalmente debido a la fuerte fidelidad al lugar y la presencia de
arboles muertos en pie (Prodon et al. 1987, Pons & Prodon 1996, Hutto 2006). Estas
especies suelen desaparecer en los primeros afios y no reaparecen hasta que la estructura
del habitat no tiene un porte arbustivo (Jacquet & Prodon 2009) y en su lugar se
observan especies de aves de habitats abiertos (Pons & Bas 2005). Es interesante
destacar que a corto plazo, este cambio en la composicion de especies es precisamente
el patron opuesto que se espera de la respuesta de las aves con la sucesion vegetal
(Prodon & Lebreton 1981).

A pesar de la presencia en algunos de los incendios de especies forestales
durante los primeros afos, las aves mas abundantes durante los primeros estadios de la
sucesion vegetal estuvieron asociadas a habitats abiertos, contribuyendo este resultado a
recalcar la importancia de esta perturbacion en la dinamica de estas especies (Moreira &

Russo 2007, Brotons et al. 2008, Vallecillo et al. 2009)
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5.1. Factores que determinan la colonizacion postincendio

En general, observamos una gran heterogeneidad espacial y temporal en los
patrones de colonizacion postincendio de las aves de hébitats abiertos (Articulos 2, 3 y
4). La probabilidad de colonizacién postincendio varidé con el tiempo transcurrido
después del fuego y dependié de factores que acttian a diferentes escalas espaciales,
como es la heterogeneidad a escala local producida por la pendiente, la orientacion, la
vegetacion antes del incendio y la severidad del incendio, asi como factores que actiian
a escala de paisaje como la conectividad del paisaje y en menor medida del tamafio del

incendio (Fig. 5).

POSTINCENDIO
I

[ COLONIZACION

-

Fig. 5 Factores determinantes del patrén espacio-temporal de la colonizacion postincendio de
las aves de habitats abiertos.

5.1.1. Patron temporal

En el articulo 2 de la presente tesis observamos que el nimero de escribanos

hortelanos aumento con el numero de afios transcurridos tras el incendio. Este resultado
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podria deberse principalmente a dos procesos; 1) nuevos individuos colonizan la zona
quemada y/o 2) individuos que nacen en los primeros afos permanecen en la zona en
aflos posteriores (reclutamiento). Sin embargo, el hecho de que varias de las zonas
quemadas situadas cerca del nucleo poblacional més importante fuesen colonizadas por
la especie después de 4 o 5 afios (observacion personal), parece indicar que es mas
probable la hipotesis de nuevos colonizadores que de reclutamiento. Estas nuevas
colonizaciones podrian estar asociadas a otros procesos estocasticos no considerados en
este trabajo, como por ejemplo la atraccion de individuos de la misma especie
(conespecificos) (Foto 3). La escasez de conespecificos justo después del incendio
podria hacer que una zona potencialmente buena no fuera colonizada. Sin embargo, el
tiempo transcurrido después del incendio podria contribuir al establecimiento efectivo
de individuos e impulsar la colonizacion de nuevos individuos por mecanismos de

atraccion (Dale ef al. 2006).

Foto 3 Macho de escribano hortelano cantando sobre una piedra en el incendio de Cardona el 22
de mayo del 2010, 5 afios después del incendio. Estos cantos tienen diferentes funciones: atraer
a las hembras, defender el territorio de otros machos y, ademas, puede servir de reclamo para
otros individuos de la misma o de otra especie.

Por otra parte, la colonizacion de nuevos individuos podria estar relacionada con
los mecanismos de regeneracion de la vegetacion. El escaso recubrimiento arbustivo y/o
la elevada presencia de arboles muertos en pie inmediatamente después del incendio
podria explicar que el habitat fuera mas adecuado en afios posteriores al incendio y
como consecuencia que un mayor numero de individuos colonizaran la zona durante los
afos siguientes a la perturbacion. Sin embargo, en el caso del escribano hortelano no
creemos que esta sea la causa de un mayor numero de individuos a medida que va
pasando el tiempo ya que numerosos estudios han mostrado que es una de las primeras

especies que llega a la zona quemada pudiendo incluso observarse el primer afio
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después del incendio (Pons & Prodon 1996, Herrando et al. 2002, Brotons et al. 2005,
Pons & Bas 2005). Ademas, la mayoria de los incendios estudiados ocurrieron en los
primeros meses del ano y las zonas muestreadas el primer afio después del fuego
tuvieron una vegetacion de entre 0-0,25 m de altura que vari6 entre el 20 y el 80% de la
cubierta vegetal (observacion personal). Por lo tanto, parece que otros procesos
estocasticos contribuyen a explicar el retraso que se produce entre que una zona
quemada es potencialmente buena para la colonizacioén de especies de espacios abiertos
y el momento en el que realmente tiene lugar la colonizacion. En este sentido,
destacamos la importancia de nuevos estudios que analicen explicitamente algunos de

los procesos aqui mencionados.

5.1.2. Patrén espacial

En los articulos 2 y 3 hemos utilizado la teoria de las metapoblaciones como
punto de partida para cuantificar el patron de variabilidad espacial en la colonizacién
postincendio. Segun esta teoria, la colonizacion de una nueva tesela de habitat depende
del tamafio de la tesela, el grado de aislamiento y la calidad del habitat (Hanski 1999,
Thomas et al. 2001).

Los resultados mostraron grandes diferencias espaciales entre las distintas zonas
estudiadas respecto a la ocurrencia de aves de hébitats abiertos. La probabilidad de
colonizaciéon de estas especies dependié del grado de aislamiento y de la calidad del
habitat y en menor medida del tamafo del incendio. Para la mayoria de las especies, la
conectividad y las variables utilizadas como indicadores de la calidad del habitat
tuvieron la misma importancia, aunque este no fue el caso de la collalba rubia
(Oenanthe hispanica) y particularmente de la totovia (Lullula arborea) donde los
parametros utilizados como indicadores de la calidad del habitat tuvieron una mayor

importancia en determinar la colonizacion efectiva de las especies (Fig. 6).
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Fig. 6 Varianza explicada por la conectividad y la calidad del habitat en la colonizacion
postincendio de 5 especies de habitats abiertos.

A continuacion se explicara la importancia en el proceso de colonizacion
postincendio de estos tres parametros (tamafio del incendio, grado de aislamiento y
calidad de habitat) en funcion de la escala espacial en la que participan. En este sentido,
asumimos que el area y la conectividad juegan un papel a escala de paisaje o regional

mientras que la calidad del hébitat de la zona quemada interviene a escala local.

5.1.2.1. Factores que actian a escala regional

Los incendios crean un habitat adecuado para las aves de habitats abiertos
proporcionando recursos como disponibilidad de alimento, sitios de cria y una baja
depredacion (Pons & Prodon 1996, Dale & Olsen 2002). Sin embargo, nuestros
resultados indican que la localizacion geografica de las zonas quemadas y la capacidad
de dispersion de las especies son las piezas claves para que estas especies puedan
colonizar estas areas (Articulo 2 y 3). La probabilidad de colonizacion postincendio
disminuy6 cuando aument6 el grado de aislamiento (Hanski 1999, Hanski &
Ovaskainen 2003), es decir, cuanto mayor fue la distancia a fuentes potenciales de
colonizadores. Estos resultados subrayan la importancia de la capacidad de dispersion
de las especies en la localizacion de nuevos habitats (Johst et al. 2002) y estdn en
consonancia con otros estudios que muestran diferencias en la ocurrencia de especies
colonizadoras entre diferentes areas quemadas. Brotons et al. (2005) estudiaron la

capacidad de dispersion de las especies de habitats abiertos para alcanzar las areas
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recientemente quemadas. En su estudio, demostraron que solo aquellas zonas situadas
cerca de poblaciones fuente fueron colonizadas, destacando la importancia de la
distancia de dispersion.

Sorprendentemente, nuestros resultados sugieren que el tamafo del incendio no
es un factor clave en el proceso de colonizacion de las zonas estudiadas (Articulo 2 y 3).
En teoria, una parcela de habitat grande presenta una mayor probabilidad de ser
encontrada por nuevos individuos que una parcela de habitat pequefia y ademads, es mas
probable que estos individuos encuentren habitat adecuado (Hill et al. 1996, Kuussaari
et al. 1996). Sin embargo, en el caso del escribano hortelano (Articulo 2) este efecto fue
contrarrestado por el efecto de la conectividad y la capacidad de dispersion y en el caso
del Articulo 3, el tamafio del incendio no estuvo relacionado con la probabilidad de
colonizacién de ninguna de las 5 especies estudiadas. Nuestros resultados indican que a
pesar de que los grandes incendios pueden jugar un papel critico en el asentamiento de
nuevas poblaciones mediante la creacion de grandes teselas de habitat, estas areas deben
estar localizadas cerca de poblaciones fuente conectadas por dispersion. Por otra parte,
las diferencias observadas entre el articulo 2 y 3 podrian deberse a que en este ultimo, el
nimero de incendios es casi tres veces menor que en el estudio del escribano hortelano
(15 versus 44) y el rango de tamafio de los incendios es mucho mas pequefio (86-1.438
ha versus 51-4.497ha). En este sentido, mas informacion sobre el papel del tamaiio del

incendio en el proceso de colonizacidn parece ser necesaria.

5.1.2.2. Factores que actuan a escala local

La probabilidad de colonizacidon también dependid de factores locales utilizados
como indicadores de la calidad del habitat (Thomas et al. 2001). Los factores que
limitaron la colonizacién estuvieron principalmente relacionados con la topografia
(pendiente y orientacidén) y la vegetacion antes del incendio aunque también se
analizaron otros parametros como la severidad del fuego. Ademas, la relacion de estos
factores dependido de los requerimientos de cada una de las especies, indicando
diferencias interespecificas en la respuesta al fuego (McCauley 2007).

En cuanto a la vegetacion antes del incendio, muchos estudios han subrayado la
importancia de este pardmetro para entender la comunidad de aves después del incendio

(Prodon & Lebreton 1981, Pons & Prodon 1996, Pons & Bas 2005). En el articulo 1
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observamos que los incendios ocurridos en zonas de matorral tiene un mayor porcentaje
de especies de habitats abiertos que los incendios ocurridos en un bosque,
probablemente porque las especies ya estaban presentes antes del incendio (Pons &
Prodon 1996). Por el contrario, los incendios ocurridos en un bosque incluyen una alta
densidad de arboles muertos, y no ofrecen el habitat adecuado para la colonizacion de
estas especies inmediatamente después de los mismos (Moreira et al. 2003) (Foto 4). En
este caso, la gestion postincendio juega un papel muy importante ya que convierte una
estructura de bosque quemado a habitats abiertos o de matorral, facilitando de esta
manera la colonizacidn por parte de las especies de habitats abiertos (Castro et al. 2009)
(Foto 4). Ademads, las zonas boscosas tienden a estar asociadas con zonas mas
productivas (Thuiller et al. 2003), lo que favorece la recuperacion de la vegetacion y
reduce el tiempo en el que los habitats abiertos estan potencialmente disponibles para la
colonizacién de las aves de habitats abiertos. Sin embargo, no todas las zonas boscosas
son iguales ya que tal y como hemos visto en el articulo 4 los cambios en el paisaje
inducidos por la escasa capacidad regenerativa del pino laricio (Pinus nigra) después

del fuego conducen al mantenimiento a largo plazo del habitat adecuado para las

especies de habitats abiertos.

Foto 4 Elevada densidad de arboles muertos en pie justo después de un incendio en una zona
forestal (izquierda) y comienzo de las tareas de tala y recogida de los arboles muertos quemados
en otro de los incendios estudiados (derecha).

Por otra parte, la severidad del incendio no parece tener un impacto en el
proceso de colonizacién de las especies de habitats abiertos. En su estudio sobre el
impacto de la severidad en las especies, Kotliar ef al. (2007) encontraron que la mayoria
de las especies mostraba un impacto positivo o neutro. Sin embargo, en nuestro estudio
solo la collalba rubia respondi6 positivamente. Las diferencias en el disefio entre las dos

zonas de estudio podria explicar estas divergencias en los resultados, ya que Kotliar et
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al. (2007) estudiaron un Unico incendio a altitudes mas altas. Més informacion sobre el

impacto directo del fuego en el proceso de colonizacion resulta imprescindible.

5.2. Procesos historicos que ayudan a predecir las nuevas colonizaciones

El paisaje mediterraneo esta sufriendo dos fuerzas opuestas: el abandono de las
tierras no productivas y el incremento del impacto de los incendios (Moreira & Russo
2007). Ambos procesos han afectado principalmente la disponibilidad y la disposicion
espacial de los habitats abiertos. El fuego se ha convertido en el principal proceso a
escala de paisaje que crea nuevos habitats favorables para las especies de habitats
abiertos (Brotons et al. 2008, Vallecillo ef al. 2009). En este contexto, en el articulo 5 se
testo la siguiente hipdtesis: Si los incendios lideran la dindmica de distribucion de estas
especies, se esperaria que la trayectoria histérica de los incendios explique la
colonizacidon postincendio de las aves de habitats abiertos mejor que los otros dos

escenarios (otros matorrales y zonas agricolas) (Fig. 7).

INCENDIOS (1980-1999) G OTROS MATORRALES ZONAS AGRICOLAS

Fig. 7 Patrones de paisaje que proporcionan habitat potencialmente adecuado para las aves de
habitats abiertos (matorral originado como consecuencia de los incendios ocurridos en Cataluiia
en las dos ultimas décadas del siglo XX, otros matorrales y zonas agricolas). Estos paisajes
podrian actuar como habitat fuente en la colonizaciéon de nuevos habitats que aparecen en el
paisaje como consecuencia de nuevos incendios.

Nuestros resultados apoyaron la hipdtesis inicial de que el régimen actual de
incendios juega un papel importante en la colonizacion por parte de especies de habitats
abiertos de nuevos hébitats originados como consecuencia de nuevos incendios. La
probabilidad de colonizacién fue mayor en dareas situadas cerca de otras zonas

previamente afectadas por el fuego (Articulo 5). Ademas, el efecto positivo de los
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incendios mas antiguos (10-20 afos) indica que el impacto del fuego en la dindmica de
las especies de habitats abiertos se extiende a periodos de tiempo relativamente largos
(Vallecillo et al. 2009). Sin embargo, es poco probable que este impacto se extienda a
periodos temporales mas largos ya que en general la vegetacion mediterrdnea es muy
resistente (resilience, en inglés) al efecto del fuego (Hanes 1971, Lloret 1998) y las
especies de habitats abiertos tienden a desaparecer algunos afios después del fuego
(Prodon & Lebreton 1981, Jacques & Prodon 2009). En este caso, los individuos se
verian forzados a abandonar estas areas y a colonizar nuevas teselas de habitats, lo que
sugiere que los incendios funcionarian como fuentes no permanentes de colonizadores.
Ademas, la conectividad de las zonas agricolas también jugd un papel relevante
en la colonizacion postincendio de especies de habitats abiertos (Articulo 5). Aunque la
importancia de estas zonas para la alimentacidon y la cria de estas especies es bien
conocida (e.g. Sanderson et al. 2005), nuestros resultados destacan el papel de zonas
agricolas bien conectadas en la dindmica espacio-temporal de estas especies. Este
resultado sugiere que, a pesar de la disminucion global de la cubierta de cultivos
extensivos durante las ultimas décadas y el efecto negativo de la intensificacion en las
especies agricolas (Mafiosa et al. 1996, Brotons et al. 2004), la actual configuracion
espacial de zonas agricolas todavia juega un papel notable como fuente permanente de
colonizadores de especies de habitats abiertos. Sin embargo, si la disminucion de las
zonas agricolas continlla, como parece ser la tendencia actual, procesos como las
degradacion del habitat o la fragmentacion, actualmente presentes en otros paises de
Europa, podrian traer consecuencias dafiinas sobre dichas especies (Donald et al. 2001).
Finalmente, s6lo una de las seis especies estudiadas estuvo relacionada con la
conectividad de las zonas de matorral no afectadas por el fuego (Articulo 5). Este
resultado nos indica que este escenario de paisaje es menos adecuado para la
persistencia de especies de hébitats abiertos (Sirami et al. 2007). Uno de los procesos
relacionados con este escenario es el abandono rural. En este sentido, el abandono rural
favorece la recuperacion de la vegetacion (Debussche ef al. 1987) lo que conduce a la
desaparicion progresiva y la invasion de los hébitats abiertos (Debussche et al. 1999,
Romero-Calcerrada & Perry 2004). Aunque las especies de aves que ocupan el matorral
mediterraneo se beneficiarian en un primer momento del cambio de pradera y viejos
campos a un matorral abierto, sus poblaciones por ultimo disminuirian tan pronto la

sucesion vegetal siga su camino a un matorral denso (Preiss et al. 1997).
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En resumen, los cambios en los usos del suelo en las ultimas décadas han
originado un cambio de los procesos ecologicos que actian sobre los reservorios en la
dindmica de especies de habitats abiertos en la region mediterranea. De una
configuracién espacial de habitats abiertos constituida por habitats relativamente
estaticos (zonas agricolas y prados) antes de la mitad del siglo XX, a un conjunto
dindmico de teselas de habitats donde el fuego juega un doble papel. Por una parte, los
incendios crean un habitat adecuado para la colonizacidon de estas especies y por otro,
las zonas quemadas actian como habitat fuente, proporcionando individuos a los

nuevos habitats que aparecen en el paisaje (Articulo 5).

5.3. Aplicacion de los indices de conectividad a modelos de distribucion

dinamicos

Nuestros resultados destacan la importancia del uso de indices de conectividad
para predecir la distribucion de especies en un paisaje dindmico (Articulo 2 y 3). De esta
manera, modelos basados exclusivamente en la cantidad de habitat en el paisaje no
seran realistas para especies como las estudiadas en el presente trabajo si no se incluye
la capacidad de dispersion de las especies. Los modelos de prediccion de las respuestas
en la distribucion de las especies a las perturbaciones deberian incluir explicitamente los
limites impuestos por la dispersion y el contexto en el que ocurren para predecir los
cambios en el patron espacial. Una posibilidad seria la integracion en los modelos de
habitat de la informacidén generada tras utilizar anélisis relacionados con la teoria de
grafos, como por ejemplo la cantidad potencial de flujo de dispersion estimada a partir
de los indices de conectividad estudiados en la presente tesis, IIC y PC (Saura &
Pascual-Hortal 2007, Saura & Rubio 2010, Visconti & Elkin 2010). En general, las
estructuras de grafos ofrecen una versatil y flexible representacion de los mosaicos de
habitat y puede proporcionar nuevos detalles sobre cuestiones ecologicas diversas a
escala local y de paisaje (Urban et al. 2009). Nuestros resultados junto con otros
recientemente publicados (McRae & Beier 2007, Neel 2008), contribuyen a demostrar
la habilidad de explicar procesos ecologicos relevantes a través de una representacion

del paisaje de estructura de grafos.
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6. CONCLUSIONES FINALES

1. La base de datos creada durante la elaboracion de esta tesis, DINDIS, proporciona
un marco de estudio adecuado en el analisis de los factores que actian a diferentes
escalas (espaciales y temporales) en la colonizacién postincendio de las aves de

habitats abiertos (Articulo 1).

2. La respuesta de las aves a los incendios es compleja y heterogénea. El tipo de
vegetacion antes del incendio y la posterior gestion postincendio y el contexto
paisajistico en el cual tienen lugar los incendios son factores esenciales para

entender la comunidad de aves que aparece después de la perturbacion (Articulo 1).

3. Los incendios crean habitat adecuado para numerosas especies de aves de habitats
abiertos con un gran interés para la conservacion, algunas de las cuales son

relativamente abundantes en estas zonas (Articulo 1).

4. A escala temporal, determinados procesos estocasticos contribuyen a explicar el
retraso que se produce entre que una zona quemada es adecuada para la
colonizacion de especies de aves de habitats abiertos y cuando tiene lugar realmente

la colonizacidén (Articulo 2).

5. A escala espacial, la colonizacion postincendio de las aves de habitats abiertos estéd
limitada por tres factores: la conectividad, la calidad del habitat y el tamafio del

incendio, siendo los dos primeros los mas importantes. En este sentido:

a. Los factores que determinan la colonizacion a escala regional son la
localizacion geografica del incendio y la capacidad de dispersion de las
especies (Articulo 2 y 3).

b.  Los factores que limitan la colonizacion a escala local estan principalmente
relacionados con la topografia (pendiente y orientacidon) y la vegetacion antes
del incendio (Articulo 3).

c. El efecto del tamafio del incendio sobre la colonizaciébn parece ser

contrarestado por el efecto de la conectividad. Por lo tanto, a pesar de que los
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grandes incendios pueden jugar un papel critico en el asentamiento de nuevas
poblaciones mediante la creacion de grandes teselas de hébitat favorable, estas
areas deben estar localizadas cerca de poblaciones fuente conectadas por

dispersion (Articulo 2 y 3).

6. La prediccion de las respuestas en la distribucion de las especies a las
perturbaciones deberia incluir explicitamente las limitaciones impuestas por la
dispersion y el contexto donde tienen lugar. Una posibilidad es integrar en los
modelos de habitat informacion generada a partir de andlisis utilizando la teoria de
grafos, como por ejemplo la cantidad potencial de flujo de dispersion, como la

estimada a través de los indices IIC y PC (Articulo 2 y 3).

7. Los cambios en el paisaje inducidos por la escasa capacidad regenerativa del pino
laricio (Pinus nigra) después del fuego conducen al mantenimiento a largo plazo del

habitat adecuado para las aves asociadas a habitats abiertos (Articulo 4).

8. Los cambios en los usos del suelo ocurridos durante las Gltimas décadas del siglo
XX en la regién mediterranea han provocado un cambio en los procesos ecologicos
que actian sobre los reservorios en las dindmicas de especies de habitats abiertos.
De un conjunto de hébitats abiertos relativamente estaticos (zonas agricolas y
prados) a un mosaico de habitats donde los incendios juegan un doble papel. Por una
parte, los incendios crean el hdbitat adecuado para la colonizacion de las especies de
habitats abiertos y por otra parte, las zonas incendiadas acttian como habitat fuente,
proporcionando individuos a los nuevos habitats que aparecen en el paisaje

(Articulo 5).
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