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Summary

The Argentine ant (Linepithema humile) irruption into natural habitats usually
produces severe impacts on native arthropods, and especially on ant
communities. Impacts of Argentine ant invasion arise from different
mechanisms, ranging from direct predation to exploitative or interference
competition, and could be transmitted through the food webs to affect the
insectivorous vertebrates. On the other hand, food availability plays a key role
during breeding season and shapes the reproductive fithess of insectivorous
birds such as the blue tit (Cyanistes caeruleus), a small forest passerine which
feeds its young on a strictly insectivorous diet. This thesis evaluates whether
the Argentine ant invasion disrupts the food web of the sclerophyllous
Mediterranean forests affecting bird assemblage. Specifically, we studied if the
invaded cork oak (Quercus suber) forests constitute an ecological trap for the
blue tit, in which the blue tits’ reproductive success gets hampered by the
invasion effects on food availability. The study was conducted in the massifs of
Les Gavarres and L'Ardenya (Catalonia, north-eastern Iberian Peninsula).
Firstly, the invasion consequences on foliage arthropod communities of
heathers (Eric arborea) and cork oaks were investigated, paying special
attention to the effects on the arthropods included in the diet of insectivorous
birds. The invasion effects turned out to be terrible for the native ants, which
were almost entirely displaced from the invaded areas. In addition, the invasion
altered the food supplies for the foliage gleaner’s offspring, mainly responding
to a reduction in the availability of caterpillars in cork oaks. We then examined
the response of insectivorous birds to these changes, focusing both on the
community level and on the reproductive ecology of blue tits. The comparison of
the breeding bird populations in invaded and uninvaded areas by censusing
birds in transects showed that the Argentine ant invasion does not greatly
define the insectivorous bird assemblages, either in terms of the populations’
size or of the community composition. Likewise, a detailed study of reproductive
dynamics did not provide clear evidence about the reproductive fitness of the
blue tit being affected by the alterations detected on the arthropod communities.

The reproductive ecology of the blue tit in the Argentine ant invaded forests was
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similar to that in uninvaded forests. Breeding blue tits reached equal
reproductive success, in terms of productivity and fledgling quality, by feeding
the offspring with similar diet composition and prey sizes via a comparable
foraging effort. Thus, it is concluded that, at least as measured here, the
magnitude of the consequences derived from the Argentine ant invasion on the
foliage arthropod communities are below the critical threshold to influence the
populations of insectivorous birds in a noticeable manner and to constitute an

ecological trap for the blue tit.
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Resumen

La irrupcion de la hormiga argentina (Linepithema humile) en habitats naturales
suele venir acompanada de impactos severos en las comunidades nativas de
artropodos, y especialmente en las de hormigas. Los impactos asociados a la
invasion responden a diferentes mecanismos, que van desde la depredacion a
la interferencia o a la competencia explotativa, y pueden transmitirse a través
de la red tréfica y afectar negativamente a vertebrados insectivoros. Por otro
lado, la disponibilidad de alimentos tiene un papel relevante durante la época
de cria y determina en gran medida el éxito reproductivo de aves insectivoras
como el herrerillo comun (Cyanistes caeruleus), un pequefo paseriforme
forestal que alimenta a su nidada exclusivamente con artropodos. En esta tesis
se evalua si la invasion de la hormiga argentina modifica la red tréfica de los
bosques esclerdfilos mediterraneos y llega a afectar las comunidades de aves.
Concretamente se estudia si los alcornocales invadidos pueden representar
una trampa ecoldgica para el herrerillo, de forma que su eficacia biolégica se
vea comprometida por los efectos de la invasidon sobre la disponibilidad de
recursos. El estudio se ha desarrollado en los macizos de Les Gavarres y
L’Ardenya (Catalufia, noreste de la peninsula Ibérica). Primeramente se
analizan los efectos de la invasién a nivel de la comunidad de artrépodos del
follaje de brezos (Erica arborea) y alcornoques (Quercus suber), y
especificamente en la disponibilidad de artropodos constituyentes de la dieta
de las aves insectivoras. Los impactos de la invasion resultan ser dramaticos
para las hormigas nativas, a las que practicamente elimina totalmente de las
zonas invadidas. Ademas, la invasion altera la provision de recursos
alimentarios para las nidadas de los insectivoros de follaje, principalmente
debido a la menor disponibilidad de orugas en alcornoques. A continuacion se
analiza si las aves insectivoras de las areas invadidas son sensibles a dichos
cambios, a nivel de comunidad y de la ecologia reproductiva del herrerillo. La
comparacion, mediante censos en transectos, de las poblaciones reproductoras
de pajaros en areas invadidas y no invadidas muestra que la hormiga argentina
no determina sobre manera las comunidades de aves insectivoras en los

bosques estudiados, ni en términos de tamafo poblacional ni de composicion.
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De forma analoga, el estudio detallado de la dinamica reproductiva del herrerillo
tampoco proporciona evidencias claras de que las alteraciones en la
comunidad de artropodos se manifiesten en términos de menor eficacia
bioldgica del ave insectivora. La ecologia reproductiva del herrerillo en areas
invadidas por a hormiga argentina es similar a la de las no invadidas: las
parejas reproductoras no solo alcanzan éxitos reproductivos equivalentes en
términos de productividad y de calidad de los polluelos, sino que lo logran a
base de surtirlos con dietas parecidas, en relacion a la composicion y al tamafio
de las presas, y mediante un esfuerzo y dedicacién comparables. Asi, se
concluye que, al menos para las condiciones de nuestro estudio, la magnitud
de las consecuencias derivadas de la invasion de hormiga argentina
detectadas en las comunidades de artrépodos de follaje estan por debajo del
umbral critico capaz de condicionar sensiblemente las poblaciones de pajaros

insectivoros y de constituir una trampa ecolégica parra el herrerillo.
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Resum

La irrupcio de la formiga argentina (Linepithema humile) en habitats naturals sol
venir acompanyada d’'impactes severs en les comunitats d’artropodes natives, i
especialment en les de formigues. Aquests impactes associats a la invasié
responen a mecanismes diversos, que van des de la predacio directe a la
interferéncia o la competéncia explotativa, i poden transmetre’s a través de les
xarxes trofiques fins a afectar negativament vertebrats insectivors. Per altra
banda, la disponibilitat d’aliment juga un paper clau durant I'época de cria i
determina en bona mesura I'éxit reproductiu dels ocells insectivors com la
mallerenga blava (Cyanistes caeruleus), un petit passeriforme forestal que
alimenta la seva pollada exclusivament amb artropodes. En aquesta tesi
s’avalua si la invasio de formiga argentina modifica la xarxa trofica dels boscos
esclerofil-les mediterranis i arriba a afectar les comunitats d'ocells.
Concretament s’estudia si les suredes envaides poden representar un parany
ecologic per a la mallerenga blava, en el sentit que la seva eficacia bioldgica es
vegi compromesa pels efectes de la invasié sobre la disponibilitat de recursos.
L’estudi s’ha realitzat als massissos de Les Gavarres i L’Ardenya (Catalunya,
nord-est de la peninsula Ibérica). Primerament, s’analitzen els efectes de la
invasid a nivell de la comunitat d’artropodes del fullatge de brucs (Erica
arborea) i alzines sureres (Quercus suber), i especificament en la disponibilitat
d’artropodes presents en la dieta dels ocells insectivors. Els impactes de la
invasié resulten ser dramatics per a les formigues natives, a les que elimina
gairebé del tot de les zones envaides. A més, la invasio altera el proveiment de
recursos alimentaris per a les pollades dels insectivors del fullatge,
principalment a base de minvar la disponibilitat d’erugues en alzines sureres.
De manera consegulent s’analitza si els ocells insectivors de les arees envaides
son sensibles a aquests canvis, a nivell del conjunt de la comunitat i en
'ecologia reproductiva de la mallerenga blava. La comparacid, mitjangant
censos en transsectes, de les poblacions reproductores d'ocells en arees
envaides i no envaides ens mostra que la formiga argentina no sembla
determinar en gran manera les comunitats d'ocells insectivors als boscos

avaluats, ni en termes de grandaria de les poblacions ni en termes de
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composicié. De manera analoga, I'estudi detallat de la dinamica reproductiva de
la mallerenga blava tampoc proporciona evidéncies clares de queé les
alteracions de la comunitat artropodes es manifestin en termes de menor
eficacia biologica per a l'ocell insectivor. L’ecologia reproductiva de la
mallerenga blava en els boscos envaits per la formiga argentina és similar a la
dels no envaits: les parelles reproductores no només assoleixen éxits
reproductius equivalents en termes de productivitat i de qualitat dels polls
volanders, siné que ho fan a base de proveir-los amb dietes semblants, tant pel
que fa a la composicid6 com a la mida de les preses, i mitjangant un esforg i
dedicacio equiparables. Aixi, es conclou que, almenys en les condicions del
nostre estudi, la magnitud de les consequencies derivades de la invasio de
formiga argentina detectades en les comunitats d’artropodes del fullatge es
troba per sota del llindar critic capa¢c de condicionar sensiblement les
poblacions d’ocells insectivors i de constituir un parany ecoldgic per a la

mallerenga blava.
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Introduccio general

Introduccié general
Estructura de la tesi

La present memoria de tesi doctoral s’estructura en un resum, una introduccié
general, quatre capitols que contenen els resultats de la recerca portada a
terme, una discussié general i unes conclusions. Els paragrafs que segueixen
contenen una revisio del coneixement actual sobre les invasions biologiques i
els efectes de la formiga argentina (Linepithema humile, Mayr, 1866) com a
bioinvasora, sobre les interaccions entre formigues i ocells, sobre I'ecologia
reproductiva de la mallerenga blava (Cyanistes caeruleus Linnaeus, 1758) i
sobre el concepte de parany ecologic. Finalment es descriuen els objectius i

I'area d’estudi.

Bioinvasions: pertorbacié i impactes multidimensionals

Els ecosistemes son organitzacions ecologiques interconnectades i complexes.
Elements constituents dels ecosistemes, les espécies, estableixen relacions
multidimensionals que son fonamentals en [l'estructura i funcionament del
sistema (Begon et al. 2006). Petits canvis o pertorbacions en la xarxa
fonamental d’'un ecosistema causen tensions que han de ser absorbides per la
totalitat del sistema, forgcant els processos d’autoregulacié que els permeten
mantenir 'equilibri. L'expressio d’aquestes tensions pot arribar a afectar la seva
resiliéncia i varia en funcié de la maduresa del sistema, de la intensitat o
amplitud de I'impacte, i també del tipus i fermesa de les relacions establertes

entre les espécies presents (White & Pickett 1985).

Els impactes associats a les bioinvasions o invasions bioldgiques es poden
considerar pertorbacions, doncs els bioinvasors, com a agents externs,
exerceixen pressions a l'ecosistema que determinen heterogeneitats i canvis,

tant espacials com temporals, en la seva estructura i dinamica de
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funcionament. Sén considerades com a bioinvasores les espécies introduides
que s’estableixen en nous territoris, on proliferen, es dispersen i persisteixen en
perjudici del medi ambient (Mack et al. 2000). Tot i que historicament les
invasions biologiques han tingut poca visibilitat fora dels cercles altament
especialitzats, exemples actuals de bioinvasors amb efectes devastadors com
el cargol poma (Pomacea insularum), el musclo zebrat (Dreissena polymorpha)
o el mosquit tigre asiatic (Aedes albopictus) han arribat a crear certa alarma
social a casa nostra arran de l'evidéncia, per una banda, de les pérdues
economiques, perjudicis i/o molésties que ocasionen, i, per l'altra, dels elevats
costos derivats i de la gran dificultat en la implementacié de processos de
control i/o eradicacio. A part d’aquests bioinvasors amb elevada repercussio
mediatica n’existeix un gruix gran, entre els que hi trobariem la formiga
argentina, que tot i que poden arribar a resultar socialment molestos, no
generen grans pérdues econoOmiques. Tot i aixi tenen efectes que poden

esdevenir devastadors per als habitats naturals on s’estableixen.

En general, els bioinvasors sén font d'impactes negatius en les comunitats i en
els ecosistemes on s’estableixen, causant la pérdua d’espécies, i per tant de
biodiversitat local o nativa, provocant la simplificacio de les comunitats i la
reorganitzacio de xarxes trofiques, i fins i tot canvis en processos ecologics
fonamentals i en els régims de pertorbacions (Chapin et al. 2000; Mack et al.
2000; Simberloff 1981). De fet, existeix gran consens en considerar les
invasions bioldogiques com una de les principals causes d’extincio d’espécies
natives en els ultims segles (Didham et al. 2005; Invasive Species Specialist
Group 2012). Aixi, els bioinvasors, juntament amb la pérdua d’habitat i els
canvis en els usos del sol, estan considerats com una de les principals
amenaces per a la biodiversitat i un dels actors destacats del canvi ambiental
global relacionat amb l'activitat humana (Mooney & Hoobs 2000; Sandlund et
al. 1999). Com a consequencia directa del creixement de la poblacié humana i
del transport i comunicacions a nivell global, les taxes d’introduccié d’espécies
exotiques s’han incrementat dramaticament al llarg de la segona meitat del
segle XX (Ruiz & Carlton 2003; Vitousek et al. 1997). En coheréncia amb el
reconeixement dels seus impactes a diferents nivells, des de finals del segle

passat, la introduccié d’espécies exotiques ha estat matéria d’estudi cientific de
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gran transcendencia i impacte, perd també font de preocupacié a nivell
governamental. Al 1998 les espécies exotiques invasores van passar a ser
considerades com a assumpte emergent de rellevancia ambiental a I'Estratégia
de Biodiversitat Comunitaria (European Commission 1998), en la que se les
reconeixia com a causa potencial d’impactes irreversibles en components
natius de la biodiversitat i s'instava a prendre mesures per a prevenir els seus
efectes nocius. Més recentment el Consell Europeu va reconeixer també la
introduccié d’espécies exotiques invasores com a causant de perjudicis
seriosos per a la salut i la economia (European Commission 2002). Sota els
auspicis de la Convencié de Berna, el Consell Europeu (Council of Europe
2002) va elaborar i editar I'Estratégia Europea sobre Espécies Exotiques
Invasores, en la que es proposava als estats membres I'adopcié de mesures
destinades a controlar estrictament la introduccié d’espécies no natives en
habitats naturals, I'establiment de mitjans preventius i el desplegament de
programes per al seu control. Al 2005 i finangat per la Comissié Europea, es va
emprendre el projecte DAYSE (Delivering Alien Invasive Species Inventories for
Europe) destinat a proporcionar un inventari d’espécies exotiques invasives que
constituissin una amenacga per als habitats europeus, destinat a servir de base
per a la prevencio i control de les bioinvasores mitjangant I'avaluacié dels riscos
i impactes ambientals, econdmics, socials i a la salut. Aixi doncs, al llarg dels
ultims anys, s’ha fet evident que la informaci6 transversal actualitzada relativa a
I'estat de les bioinvasions i dels seus impactes a tots nivells, sén basics alhora
d'optimitzar els recursos destinats a implementar programes de control i
prevencid. La tesi que aqui es presenta pretén aportar informacié destinada a
complementar el coneixement existent sobre els efectes de la invasié de la
formiga argentina en habitats naturals mediterranis, avaluant el seu progrés i
difusié en la xarxa trofica i els impactes en vertebrats insectivors. La rellevancia
d’aquest treball de recerca rau en el fet que sén pocs els estudis que han
avaluat els impactes de la invasio de la formiga argentina en vertebrats. Aixi,
fins a on arriba el nostre coneixement, aquest és el primer estudi que analitza el

seu impacte en la productivitat o eficacia bioldgica d’'una au insectivora.
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La formiga argentina, bioinvasor d’éxit

Els insectes es troben entre els bioinvasors més comuns. Més del 85% dels
invertebrats reconeguts com a bioinvasors a Europa son insectes (DAISIE
2009) (Figura 1), i entre els 14 insectes inclosos en la llista de les 100 pitjors
espeécies invasores, 5 son formigues (Invasive Species Specialist Group 2012).
Els impactes negatius que causen les formigues invasores en les comunitats
ecologiques que envaeixen, les situa com a objectiu d’'interés prioritari en els
esforgos conservacionistes (Holway et al. 2002a; McGlynn 1999). La formiga
argentina, a banda de ser una de les espeécies invasores més ampliament
distribuides, és una de les espécies de formigues invasores més reeixides i
nocives (Invasive Species Specialist Group 2012; Passera 1994). Nativa de la
conca del riu Parana a America del Sud (Tsutsui et al. 2001; Wild 2004), la
formiga argentina ha estat introduida en arees de clima de tipus mediterrani i
subtropical de tot el mén, basicament gracies al creixement exponencial que ha
patit el comerg internacional en els ultims dos segles. Actualment es troba
establerta en sis continents i en moltes illes oceaniques, inclosa la costa
mediterrania de la peninsula Ibérica (Invasive Species Specialist Group 2012;
Suarez et al. 2001). La seva dispersid en els nous territoris no es limita a
habitats fortament pertorbats per ’'home com poden ser terres d’aprofitament
agricola, ambients urbans o altres assentaments humans, on facilment esdevé
plaga domeéstica. La formiga argentina és també capag¢ de colonitzar amb eéxit
arees naturals poc pertorbades com poden ser els boscos esclerofilles
mediterranis, els matollars del Fynbos de sud-africa o els boscos de ribera
californians (Christian 2001; Gomez & Oliveras 2003; Gomez et al. 2003;
Holway 1998b; Kennedy 1998; Ratsirarson et al. 2002; Suarez et al. 2001;
Ward 1987). La taxa d’invasio i I'éxit en la dispersi6 estan regits basicament per
factors abiodtics i per la disponibilitat d’habitat (DiGirolamo & Fox 2006; Holway
1998b; Holway et al. 2002b; Menke & Holway 2006; Roura-Pascual et al. 2004;
Way et al. 1997).
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Figura 1. Importancia relativa dels grups taxonomics en les 1522 espécies d'invertebrats exotics
establertes a Europa. Els numeros de les barres es corresponen amb el nombre total d’espécies de cada

grup. Extret del Handbook of alien species in Europe (DAISIE 2009).

L’ecologia, genética i comportament de la formiga argentina (Linepithema
humile) en les arees envaides la converteixen en una font potencial de greus
disfuncions als habitats naturals on s’emplaca. La formiga argentina és una
formiga omnivora que utilitza un ventall ampli de recursos alimentaris. Un cop
ha envait un habitat natural s’ha observat que la formiga argentina davalla a
nivells inferiors de la xarxa trofica. Aixi, passa d'una dieta amb un fort
component carnivor en els territoris d’on I'espécie és originaria, a una dieta més
flexible en les arees on ha estat introduida (Tillberg et al. 2007). En aquestes
darreres les obreres es nodreixen basicament de carbohidrats d’origen vegetal
obtinguts principalment a traves de I'explotacié mutualistica de la melassa
produida per afids (Ordre Hemiptera) (Abril et al. 2007; Tillberg et al. 2007). Tot
i aix0, en les arees envaides, i com a resposta als requeriments trofics
reproductius, la formiga argentina consumeix també aliments rics en proteina i
depreda sobre gasteropodes, aracnids, colembols, hemipters, coleopters,
himenopters i lepidopters (Cole et al. 1992; Markin 1970; Newell & Barber
1913). La produccié d’ous per part de la reina i el desenvolupament larvari
depenen de I'aportacio proteica (Holldobler & Wilson 1990), fins al punt que la

disponibilitat de proteina pot arribar a condicionar decisions reproductives i
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I'estructura de la coldnia. Aixi, una disponibilitat elevada de proteina permet
incrementar la mida de la posta, alhora que pot arribar a condicionar la mida
dels individus (Aron et al. 2001).

La formiga argentina treu profit de les seves caracteristiques bioldgiques i
ecoldgiques per a mantenir amb éexit una gran asimetria competitiva amb les
formigues natives en les arees envaides. El patré d’activitat virtualment continu
al llarg de tot I'any supera I'estacionalitat en 'activitat de les formigues natives
constituint un dels factors clau en el seu éxit invasor. Durant I'hivern, i gracies a
la seva major tolerancia a les baixes temperatures, manté una activitat superior
a la resta d’espécies competidores, i a l'estiu, contrastant amb [Iactivitat
majoritariament dilrna, dependent de la temperatura, de les formigues natives
es mantenen actives practicament les 24 hores del dia (Abril 2005; Casellas
2002).

La formiga argentina treu profit de les seves caracteristiques biologiques i
ecologiques per a mantenir amb éxit una gran asimetria competitiva amb les
formigues natives en les arees envaides. El reclutament en massa d’obreres i
'its de microhabitats diversos (arboris i epigeus), juntament amb un patré
d’activitat intens en un rang de temperatures més ampli, sén factors clau en el
seu éxit invasor (Carpintero et al. 2007). A diferencia de les formigues natives,
a I'hivern la formiga argentina no entra en repos hivernal, sind en quiescéncia
(Benois 1973). Aixi, durant I'hivern, i gracies a la seva major tolerancia a les
baixes temperatures, manté una activitat superior a la resta d'espécies
competidores, i a l'estiu contrastant amb ['activitat majoritariament dildrna,
dependent de la temperatura, de les formigues natives, es manté activea
practicament les 24 hores del dia (Abril 2005; Casellas 2002). L’abséncia de vol
nupcial permet que la fecundacié de les femelles tingui lloc dins del niu,
maximitzant la proteccié als mascles i femelles involucrades i evitant aixi la
depredacio de les reines. La poliginia és també un caracteristica determinant
que explica I'elevada produccié d’obreres en els nius de formiga argentina.
Tenint en compte que la mida del propagul és un factor clau en 'establiment i

dispersié de les espécies invasives, I'establiment de noves coldnies es veu
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afavorit també pels reduits requeriments que condicionen la gemmacio dels

nius de formiga argentina (Hee et al. 2000).

Tot i que en l'area de distribuci6 nativa la formiga argentina no és ni
ecologicament dominant ni numeéricament superior, la natura unicolonial de la
seva organitzacié social sembla ser un dels atributs clau que ha facilitat el seu
exit invasor. Aquest comportament social unicolonial é€s un patré organitzatiu
comu a diferents espécies invasores de formiga (Chen & Nonacs 2000).
L’estructura unicolonial, que es concreta en una supercolonia formada per
multiples nius interconnectats, entre els quals les obreres i reines es barregen
lliurement (Giraud et al. 2002; Tsutsui & Suarez 2003; Tsutsui et al. 2000), i
'abséncia d’agressivitat intraespecifica que se’n deriva, permeten explicar la
monopolitzacié efectiva dels habitats envaits per exclusid6 competitiva de les
especies natives de formiga (Pedersen et al. 2006; Tsutsui & Suarez 2003). Un
cop anul-lada la territorialitat els individus de nius diferents es reconeixen com a
integrants d'un mateix complex, la supercoldnia, reduint les agressions
intraespecifiques i permetent assolir major dominancia interespecifica. Degut a
que la densitat de nius es troba basicament restringida per l'agressivitat
intraespecifica, l'organitzacié en supercoldnies els permet reduir el costos
associats a la territorialtat, assolint major densitats de nius i d'obreres que
faciliten la monopolitzacié dels recursos existents (Holway 1998b; Oliveras et
al. 2005). La formiga argentina és capag¢ de reclutar més individus que les
espécies natives, de manera que sol desplacar-les amb certa facilitat quan
entren en conflicte directe per un determinat recurs (Human & Gordon 1996).
Aquesta major capacitat de reclutament, juntament amb la major taxa
d’activitat, proporciona una major potencialitat de reconeixement i exploracié
del terreny que facilita el descobrir i monopolitzar els recursos més rapidament
(Oliveras et al. 2005). Aixi, la desorganitzacio de les comunitats originals de
formigues en les arees envaides sembla estar fomentada tant en la
interferéncia com en I'exclusié competitiva, doncs la formiga argentina explora
el territori a la recerca de recursos en periodes més llargs i mobilitzant un major

nombre d’obreres que les formigues natives.
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La desaparicid6 de la gran majoria d’espécies de formigues natives en els
territoris envaits genera comunitats de formigues molt empobrides, amb un
major caracter aleatori en la seva composicio i una agregacio més feble, menys
capaces de portar a terme els serveis ecologics propis del grup. Aquest fet,
juntament amb els nombrosos efectes col-laterals indirectes que provoca a
nivell de les comunitats d’invertebrats originals, genera greus pertorbacions en
els ecosistemes, fins al punt d’esdevenir un fenomen destructiu a nivell
ecologic. Es té constancia dels canvis que comporta la invasié de la formiga
argentina en les comunitats d’artropodes (impactes en la riquesa i abundancia
de diversos ordres d’artropodes), aixi com en [l'estructura trofica de les
comunitats d’invertebrats. La preséncia de la formiga argentina s’ha vist
associada a reduccions en les poblacions de moltes espécies d’artropodes,
incloent a predadors, herbivors, pol-linitzadors o parasits (Bolger et al. 2000;
Cole et al. 1992; Harris 2002; Holway 1998a; Human & Gordon 1997; Sanders
et al. 2003; Suarez et al. 1998), i fins i tot artropodes capagcos de esdevenir
plaga forestal com I'eruga de la processionaria (Way et al. 1999). La formiga
argentina no unicament redueix la biodiversitat sin6 que desorganitza
rapidament les comunitats i, com a resultat, distorsiona I'organitzacié de la
comunitat entre les espécies que persisteixen (Sanders et al. 2003).
L’eliminacié i desplagament de determinats grups d’invertebrats pot generar
efectes en cascada degut als rols crucials que molts invertebrats desenvolupen

en processos claus dels ecosistemes.

La formiga argentina estableix també relacions de competéncia amb, alhora
que depreda, un ampli ventall d’organismes diferents de les formigues, causant
multiplicitat d’efectes directes i indirectes. Es sabut que els efectes de la invasio
no es limiten a les formigues i artropodes epigeus (Human & Gordon 1997),
sind que també s’estenen a les comunitats d’invertebrats que prosperen
lligades a les plantes, independentment dels estrats de vegetacié que ocupen
(Altfeld & Stiling 2006; Cammell et al. 1996; Carpintero et al. 2005; Lach 2007).
A banda dels efectes negatius que provoca, sovint per interferéncia, en les
comunitats d’artropodes herbivors (Nygard & Sanders 2006), depreda sobre
practicament la totalitat de taxons d’artropodes, incloses les erugues dels

lepidopters (Abril et al. 2007; Bernays & Cornelius 1989; Cornelius & Bernays
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1995; Montllor et al. 1991; Way et al. 1999). Els efectes nocius de la invasio,
pero, traspassen el nivell de poblacié i de comunitat i arriben a afectar a
processos ecologics fonamentals dels ecosistemes, com per exemple, les
interaccions mutualistiques entre plantes i altres insectes. Pel fet d’obstruir
mutualismes que les plantes estableixen amb pol-linitzadors i dispersants de
llavors, les consequéncies de la invasié de la formiga argentina poden
comportar canvis en la composicio de les comunitats vegetals (Christian 2001).
En els matollars sud-africans, mitjancant I'exclusié de les espécies natives de
formigues mirmecocores, la formiga argentina redueix la dispersié de llavors
(Witt et al. 2004), arribant a posar en perill la viabilitat futura de diversos
endemismes (Bond & Slingsby 1984). Aixi mateix, els efectes de la invasio
s’estenen també a I'éxit reproductiu de components de la flora de la Conca
Mediterrania, reduint significativament el banc de llavors i de fruits, com a
consequéncia de la disminucié en el nombre de visitants en inflorescéncies
concorregudes per la formiga argentina (Blancafort & Gomez 2005). La
reduccio en el nombre de llavors segrestades cap a nius de formigues, aixi com
en la distancia de dispersio, i I'increment en el temps d’exposicio de les llavors
en la superficie del sol, incrementa la vulnerabilitat a la predacio de les llavors.
Aixi, les dinamiques mirmecodcores es veuen afectades per I'exclusié de les
especies natives dispersadores de llavors, i en consequéncia, també es veu
reduit I'éxit reproductiu de les plantes afectades (Gomez & Oliveras 2003;
Gomez et al. 2003).

Tot i que la major part d’estudis sobre els impactes originats per insectes
invasors es centren en la biodiversitat nativa a nivell de poblacié o comunitat
(Kenis et al. 2009), existeixen també evidéncies, tot i que escasses, que els
efectes nocius de la invasié de la formiga argentina traspassen I'ambit de les
comunitats d’artropodes i arriben a estendre’s als vertebrats. En aquest sentit, i
concretament a California, s’ha detectat una reduccié en I'abundancia de la
musaranya Notiosorex crawfordi en habitats fragmentats envaits per la formiga
(Laakkonen et al. 2001), un desenvolupament juvenil inferior a I'esperat al
llangardaix Phrynosoma coronatum conseguient a la desnaturalitzacio de la
comunitat de formigues nativa (Suarez & Case 2002; Suarez et al. 2000), aixi

com la predacid ocasional de pollades del xatrac Sterna antillarum browni
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(Hooper-Bui et al. 2004) i dels passeriformes insectivors Polioptila californica

californica (Sockman 1997) i Vireo bellii pusillus (Peterson et al. 2004).

Interaccions ocells-formigues

Formigues i ocells exemplifiquen la complexitat del ventall d’interaccions amb
resultats diversos que poden mantenir grups taxonomicament llunyans. A
banda de la relacié predador-presa que s’estableix en ocells com el colltort
(Jynx torquilla), que s’alimenten en bona part de formigues, ocells i formigues
mantenen un ampli cataleg d’interaccions explotatives i d’interferéncia.
Formigues i ocells poden compartir niu (en el cas d'ocells que utilitzen cavitats
per a niar) (Lambrechts et al. 2008), i en algun d’aquests casos la relacio
predador-presa es pot arribar a invertir, donant-se el cas de formigues que
depreden polls (Haemig 1999). Els ocells que nien al terra sén també altament
vulnerables als atacs per part de formigues, doncs, durant el temps que dura la
desclosa de l'ou, els polls humits i indefensos esdevenen suculentes preses per
a formigues carnivores. Clars exemples d’aquesta interaccié els proporciona la
invasora formiga de foc (Solenopsis invicta) atacant polls, depredant ous tant
intactes com en procés de desclosa i arribant a interferir en el comportament i a
afectar I'eficacia reproductiva del coli de Virginia Colinus virginianus (Seymour
2007; Staller et al. 2005), o bé, a base de depredar els polls, provocant el
fracas de les pollades de Vireo atricapillus (Smith et al. 2004; Stake & Cimprich
2003). Sén coneguts també els exemples de comensalisme per part espécies
d’ocells que s’alimenten dels artropodes epigeus que fugen de les corrues de
formigues carnivores, les conegudes com a ‘army ants’, que recorren els sols
forestals neotropicals i africans formant denses columnes equiparables a tropes
d’infanteria. També és conegut I'is cosmetic o de manteniment del plomatge
que fan molts passeriformes forestals de les formigues en 'anomenat ‘anting’, i
que es podria equiparar a un “bany de formigues”. Aquest consisteix en accions
que van des de prendre exemplars de formiga amb el bec i utilitzar-los per a
“‘pentinar” les plomes, fins a situar-se sobre formiguers per a ser literalment

ruixats amb acid formic. Tot i que s’ha suggerit que aquest comportament
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podria ser un metode per a reduir els parasits, fongs o bactéries que proliferen
en el plomatge de les aus, no hi ha un cos de literatura cientifica solid que hi
doni suport (Revis & Waller 2004).

Ocells insectivors i formigues competeixen sovint per recursos alimentaris
comuns, arribant a afectar en gran manera les comunitats d’invertebrats de les
que s’alimenten (2001). S’ha observat, perod, que la intensitat dels seus efectes
com a reguladors de les comunitats d’artropodes depén de les caracteristiques
del sistema predador-presa (Pifol et al. 2010). La interaccié pot generar
impactes en ambdds actors, de manera que els ocells poden, per exemple,
alterar els mutualismes que s’estableixen entre formigues i afids productors de
melassa a base de depredar sobre uns i altres (Mooney & Mandal 2010), perd
també I'activitat de les formigues pot arribar a interferir 'ecologia alimentaria, la
seleccié dels llocs on construir els nius, o I'exit reproductiu d’alguns ocells. Aixi,
mallerengues (C. caeruleus, Parus major, P. ater) i mastegatatxes (Ficedula
hypoleuca) eviten niar en arbres ocupats per formigues (Haemig 1999), tot i
que tanmateix el mateix treball documenta també relacions de facilitacié que
resulten en una major supervivéncia de les pollades de nius instal-lats en
arbres frequentats per formigues. La preséncia de formigues pot causar
impacte també en la qualitat de I'habitat de certes espécies d'ocells amb
ninxols alimentaris molt concrets, com en el cas del raspinell pirinenc (Certhia
familiaris) que s’alimenta d’artropodes que cacga en I'escorga d’arbres i que veu
reduit el seu éxit reproductiu i la qualitat dels polls en territoris on prolifera
Formica rufa (Aho et al. 1999). En aquesta linia, s’ha vist també que la
preséncia de Formica aquilonica als arbres fa que la mallerenga carbonera
(Parus major) hi redueixi tant la durada com el nombre de les visites a la
recerca d’artropodes, i que aquest efecte s’accentua quan I'activitat de les
formigues augmenta (Haemig 1996). S’ha documentat, pero, un efecte en la
direccié oposada, exemplificat en els casos en que I'activitat de les formigues
disminuia en arbres on hi niaven ocells (Haemig 1999). Altres exemples
d’interferéncia de formigues en el comportament alimentari d’ocells els
proporciona Azteca instabilis, en qué la seva preséncia massiva en determinats
arbres fa que es redueixi el temps que els ocells hi cerquen aliment (Philpott et

al. 2005), o Solenopsis invicta, que a base de minvar I'abundancia
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d’invertebrats en els territoris reproductius és causant indirecte del declivi de les

poblacions del botxi america Lanius ludovicianus (Allen et al. 2001).

A nivell d’ecosistema, les interaccions entre ocells i formigues poden resultar en
efectes importants en la xarxa trofica i en la dinamica reproductora de la
vegetacio (Mooney 2007). En aquesta linia es recull un nou exemple
d’interferéncia que proporciona la preséncia de la formiga invasiva Anoplolepis
gracilipes a les illes Christmas, a I'ocea Indic, on posa en perill una funcié
ecologica clau per a I'ecosistema com és la dispersié de llavors a base de
interferir en la manipulacié de fruits per part d’ocells frugivors endémics (Davis
et al. 2010). Aixi, els impactes causats per la invasi6 d’aquesta formiga
s’estenen també a nivells superiors de la xarxa trofica, arribant a alterar
'abundancia i el comportament de diferents espécies d’ocells a resultes de
modificar la disponibilitat de recursos i I'estructura de I'habitat (Davis et al.
2008).

La mallerenga blava

La mallerenga blava és un petit passeriforme forestal (longitud del cos: 11-12
cm; pes: 9-12 g) comu als boscos catalans i europeus, d’'un plomatge vistos
dominat pels tons blau-grisosos dorsals i els groc-verdosos pectorals
(Svensson 1992). Prospera a latituds mitjanes del Paleartic Oriental, en una
amplia varietat d’habitats des de les regions mediterranies a les boreals, en
climes arids fins a humits. Com a insectivor del fullatge s’alimenta d’insectes i
aranyes (perd també de llavors i fruits, i fins i tot néctar en I'estaci6 no
reproductiva) que caga examinant activament branquetes i fulles en posicions
acrobatiques, basicament a les parts més externes de les capgades (Cramp &
Perrins 1998; Fitzpatrick 1994; Hagemeijer & Blair 1997).

Fa la posta entre principis d’abril i finals de maig (depenent de la latitud) en nius
que construeix amb branques, molsa, péls, plomes i fulles en cavitats d’origen

divers, tant naturals com les que es troben en troncs d’arbres o parets de roca,
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com artificials. El seu caracter troglodita fa que ocupi facilment les caixes-niu
amb diametre d’obertura d’entrada superiors als 27 mm. Les femelles ponen un
ou diari, i coven la posta de 12 a 15 dies, comencant a fer-ho des de 3 dies
abans de completar la posta a 1 dia després. Normalment, els dos membres de
la parella tenen cura de la pollada durant el periode de 16 a 20 dies en queé els
polls romanen al niu, aixi com durant els 10 a 15 dies que s’allarga el periode
de cura parental dels volanders (Cramp & Perrins 1998; Olioso 2004). La mida

de posta mitjana en suredes catalanes és de 6.5 ous (Gil-Delgado et al. 1992).

La mallerenga blava sol cacar artropodes a les parts altes de les capgades tant
d’arbres com d’arbusts, normalment als extrems finals de les branques, en
branquillons, gemmes o fulles. Tot i que les algades en les que cerca recurs
varien segons l'habitat i I'estaci6 de I'any només baixa a terra en busca
d’aliment a I'hivern. Malgrat que complementa la dieta amb preses alternatives,
centra l'alimentacié de la pollada en les erugues de lepidopters (Cramp &
Perrins 1998; Naef-Daenzer et al. 2000; Nour et al. 1998; Perrins 1991; Torok &
Toth 1999; Zandt 1997). Com a au estrictament insectivora durant I'época
reproductiva, s’espera que sigui altament sensible a la disponibilitat
d’artropodes. Degut a que la quantitat i qualitat de les preses determinen I'éxit
en la recerca de preses i el flux d’energia cap als polls (Naef-Daenzer & Keller
1999), les parelles de mallerenga blava optimitzen I'eficiéncia en la cerca de
preses i en ftriar linici de la reproduccio. D’aquesta forma maximitzen el
desenvolupament de la pollada, i per tant el seu propi éxit reproductiu. Aixi, a
banda d’ajustar el moment oportu per a reproduir-se fent-lo coincidir amb el pic
de maxima disponibilitat d’erugues (Blondel et al. 1992; Dias & Blondel 1996;
Dias et al. 1994; Naef-Daenzer & Keller 1999; Tremblay et al. 2003), les
parelles reproductores milloren el rendiment establint-se en habitats de qualitat
superior, incrementant la selectivitat de les preses (Grieco 2001, 2002) o bé
reduint el temps dedicat a la recerca de preses i la distancia dels vols destinats
a obtenir-les (Naef-Daenzer & Keller 1999; Stauss et al. 2005; Tremblay et al.
2005).

Les condicions ambientals, i especialment la disponibilitat de recursos

alimentaris, experimentades durant el creixement dels polls de mallerenga
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blava afecten trets fenotipics plastics crucials per als volanders, com soén la
condicié fisica i la mida, asimetria i massa corporals (Biard et al. 2005;
Gebhardt-Henrich & Vannoordwijk 1991; Grieco 2003; Merila et al. 1999;
Raberg et al. 2005; Simon et al. 2005). Diversos estudis han demostrat que la
corpuléncia dels polls, tant si és mesurada en base a la mida com a la massa, i
la condicio fisica estan correlacionades positivament amb la supervivéncia tant
de polls (Merila & Wiggins 1995) com de volanders (Lens et al. 2002; Merila et
al. 1999; Raberg et al. 2005). La qualitat del habitat també condiciona I'éxit
reproductiu, doncs quan les condicions ambientals son les Optimes les femelles
fan postes més grans i aconsegueixen tirar endavant pollades més nombroses i
en millor condicio fisica (Dhondt et al. 1992; Dias & Blondel 1996; Lambrechts
et al. 2004; Massa et al. 2004; Naef-Daenzer & Keller 1999; Nilsson &
Svensson 1993). A més, la disponibilitat d’aliment en el periode posterior a
I'eclosiéo pot palliar 'enorme influéncia que té la qualitat de I'ou en el

desenvolupament del poll (Styrsky et al. 2000).

Potencialment, la mallerenga blava és un model excellent per a avaluar la
transmissié dels efectes de la invasié de formiga argentina en la xarxa trofica
dels boscos mediterranis, doncs és una espécie frequent als boscos
mediterranis, d’alimentacié basicament insectivora, de biologia ampliament

documentada i coneguda, i que nia facilment en caixes-niu.

Paranys ecologics

Els organismes cauen en un parany ecoldgic quan seleccionen habitats
reproductius de baixa qualitat després que canvis en les condicions ambientals
els hi associin caracteristiques informatives que coevolutivament s’han vinculat
a habitats optims. En aquesta situacid, la seleccié de I'habitat realitzada en
base a la informacié de I'entorn disponible no es correspon amb el retorn
positiu esperat. Aixi, la desconnexié entre la informacio relativa a la qualitat
d’'un habitat i el seu rendiment real desencadena la situacié de parany ecologic,

en la que els individus acaben atrapats en un habitat reproductiu de baixa
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qualitat que no els arriba a satisfer les expectatives relatives a la productivitat o
a la supervivéncia (Dwernychuk & Boag 1972; Gates & Gysel 1978; Robertson
& Hutto 2006). La majoria de paranys ecologics s’han detectat en habitats
modificats pels humans, ja sigui de manera directa o indirecta (per exemple, a
través de la invasio d’espécies exotiques). Les espeécies invasores, degut a la
seva capacitat de provocar canvis en els atributs naturals dels habitat envaits,
es troben entre els candidats a generar paranys ecologics a les espécies
natives (e.g. Cattau et al. 2010; Nordby et al. 2009; Ortega et al. 2006;
Rodewald 2012).

Els ocells insectivors han de decidir sobre la idoneitat d’'un habitat reproductiu
molt abans que els serveis ambientals requerits estiguin plenament disponibles
(en aquest cas la disponibilitat d’aliment). Diversos estudis demostren que
avaluen els habitats reproductius en base a l'analisi de I'estructura i fenologia
de la vegetacid, i utilitzen aquesta informacié per a anticipar la futura
disponibilitat de recursos per a la pollada (Bourgault et al. 2010; Marshall &
Cooper 2004; Smith & Shugart 1987). Aixi doncs, qualsevol canvi que
desvinculi les caracteristiques de la vegetacio i de la disponibilitat d’'invertebrats
en l'episodi reproductiu pot constituir un parany ecologic per als ocells

insectivors.

Robertson i Hutto (2006) defineixen els tres criteris necessaris que cal complir
per a que un habitat candidat a constituir un parany ecologic pugui ser
considerat com a tal: (1) I'habitat “parany” ha de ser tant o més atractiu que la
resta d’habitats disponibles, de manera que la preferéncia dels individus per a
aquest habitat pugui ser com a minim igual a la que puguin tenir per a la resta;
(2) I'habitat candidat a constituir un parany ecologic ha de diferir de la resta en
alguna mesura d’idoneitat; i (3) la productivitat o eficacia biologica dels
individus establerts en I'habitat “parany” ha de ser menor a I'aconseguida en
d’altres habitat disponibles. Donat que la invasié de la formiga argentina no
comporta canvis, almenys a curt termini, ni en I'estructura ni en la fenologia de
la vegetacio, I'aparenca de les arees envaides no difereix de les poblades per
formigues natives. Aixi doncs, quan les mallerengues escullen [I'habitat

reproductiu no poden anticipar possibles canvis en la comunitat d’artropodes
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consequents a la invasid i, en principi, s’haurien d’establir en el territori
disponible independentment de la invasid, acomplint el primer dels criteris
requerits. Una reduccio o canvi drastic en el la disponibilitat d’artropodes en les
arees envaides respecte les no envaides satisfaria el segon dels criteris, donat
que l'accessibilitat als recursos alimentaris és un factor determinant de I'éxit
reproductiu de la mallerenga blava, i per tant un tret definitori de la idoneitat de
I'habitat. Finalment, per a demostrar que la invasié de la formiga argentina
origina un parany ecologic per a la mallerenga blava caldra confirmar que la
hipotética reduccié en la disponibilitat d’aliment en les zones envaides es

tradueix en una menor eficacia biologica.

Objectius

L’objectiu principal que es planteja en aquesta tesi és determinar si els
impactes de la invasio de la formiga argentina progressen a través de la xarxa
trofica del boscos esclerofil-les mediterranis fins arribar a afectar els nivells
superiors. Coneixent els nombrosos casos documentats de consequéncies
negatives d’aquesta formiga invasora en les comunitats natives d’artropodes, el
primer dels objectius parcials marcats ha estat analitzar si la invasio de la
formiga argentina en els boscos estudiats arriba a afectar la disponibilitat
d’artropodes per als ocells insectivors que els exploten. A partir d’aqui,
pretenem examinar els efectes de la invasié a dos nivells: primer, avaluant si la
preséncia de la formiga argentina i els canvis associats a la invasié modifiquen
la comunitat d’ocells insectivors; i segon, centrant-nos en la mallerenga blava
com a model d’estudi, valorant si els efectes a nivell de la comunitat
d’artropodes es traslladen amunt en la xarxa trofica arribant a establir els
fonaments per a que la invasio de la formiga argentina constitueixi un parany
ecologic per a aquest insectivor del fullatge. Per a assolir el primer d’aquests
objectius hem comparat, mitjangant censos, les comunitats d’ocells de zones
envaides i no envaides. Hem intentat assolir el segon dels objectius mitjangant
una aproximacid a [l'ecologia reproductiva de Ila mallerenga blava

multidimensional en la que s’han combinat estudis observacionals i
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experimentals. Aixi, hem comparat I'ecologia reproductiva de la mallerenga
blava en zones envaides i no envaides tant en termes de productivitat i de
condicio fisica dels polls volanders com en termes d’aprovisionament dels polls.
Cadascun dels quatre capitols que composa la tesi respon a un dels objectius

parcials delimitats.

Area d’estudi

El treball de camp d’aquesta tesi s’ha desenvolupat a les comarques del Baix
Emporda i Gironés, al nord-est de la Serralada Litoral, a cavall dels massissos
de Les Gavarres i L’Ardenya-Cadiretes (coordenades UTM: 0449294,
4628376), als municipis de Castell-Platja d’Aro, Llagostera, Sant Feliu de
Guixols i Santa Cristina d’Aro. A la zona d’estudi, el riu Ridaura, juntament amb
els seus diversos afluents daigua temporals secundaris, actua deix
vertebrador d’'un paisatge geoldgic dominat basicament per granits del periode
Hercinia (Paleozoic) en diferents graus d’erosio. Hi prospera una vegetacio
esclerofil-la de caracteristiques tipicament mediterranies, adaptada als
condicionants ecologics i climatics de la regio. Es tracta basicament de boscos
secundaris esclarissats d’alzina surera (Quercus suber), la qual apareix sovint
acompanyada per alzines (Quercus ilex) i pins (Pinus pinea, Pinus pinaster i
Pinus halepensis). Presenten un dens estrat arbustiu dominat per brolles
d’estepes i de brucs, on proliferen, entre altres, el bruc boal (Erica arborea), el
bruc d'escombres (Erica scoparia), la bruguerola (Calluna vulgaris), el cirerer
d’arbo¢ (Arbutus unedo), el cadec (Juniperus oxydedrus), el marfull (Viburnum
tinus), l'aladern (Rhamnus alaternus), I'aladern de fulla estreta (Phyllirea
angustifolia), I'aritjol (Smilax aspera), el llentiscle (Pistacia lentiscus), I'estepa
negra (Cistus monspeliensis), I'estepa borrera (Cistus salvifolius), la gatosa
(Ulex parviflorus), l'argelaga negra (Calicofome spinosa), la ginesta de
Montpeller (Genista monspessulana), la ginesta de sureda (G. friflora), la
ginesta linifdlia (G. linifolia), la gbédua catalana (Sarothamnus arboreus) i la

ginesta (Spartium junceum).
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L’inici de la historia de la formiga argentina a I'area d’estudi recula fins al final
del segle XIX quan probablement hi va ser involuntariament introduida a través
del comerg maritim. El primer registre es remunta al la década dels 1940 a Sant
Feliu de Guixols (Roura-Pascual et al. 2009). Actualment prolifera no només en
arees urbanitzades i/o fortament pertorbades per l'accié de I'home, siné que
també ha envait amb éxit arees naturals com son els boscos i brolles aqui
estudiades. Per a dur a terme la recerca es van escollir 4 zones d’estudi en
suredes on la formiga argentina era I'espécie de formiga dominant i coexistia
amb poques espécies natives (Plagiolepis pygmaea, Temnothorax recedens i
Temnothorax racovitzai) en baixa densitat (Gomez et al. 2003), i 4 més en
zones dominades per espécies de formigues autdctones, on la formiga

argentina hi era totalment absent (Figura 2).
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Figura 2. Localitzaci6 de I'area d’estudi a la Peninsula Ibérica (requadre) i dels transsectes: e transsectes
en zones envaides per la formiga argentina; n transsectes en zones no envaides; les arees ombrejades

corresponen a les zones urbanitzades.

Es va fer un esforg especial en escollir zones amb clima, substrat, vegetacio i
altitud similars, i que fossin geograficament properes, de manera que l'Unic
factor diferenciador rellevant fos la preséncia de la formiga invasora. Sempre

que va ser possible es van intercalar zones d’estudi envaides i no envaides en
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I'habitat disponible, amb la intencid d’evitar la pseudoreplicacid espacial. A
cadascuna de les zones d’estudi es va definir un transsecte d’aproximadament
1500 m de llargada i allunyat un minim de 150 m del front d’invasié (limit
marcat per la preséncia de la formiga argentina, entre la zona envaida i la no
envaida) per a assegurar-nos que la cerca de preses per a I'aprovisionament
dels polls de mallerenga blava (Naef-Daenzer 2000) tenia lloc exclusivament en
arees envaides o exclusivament en arees no envaides. A cada transsecte es
van instal-lar 25 caixes niu de fusta adequades per a la nidificacio de la
mallerenga blava, separades uns 50 m entre elles i penjades de branques a

alcades d’entre 2 i 4 m (Figura 3).

Figura 3. Exemple de caixa niu model GACO 2000 (Baucells et al. 2003) utilitzada en el present estudi
(diametre d’obertura d’entrada: 27 mm; dimensions interiors: alcada 240 mm, amplada: 90mm, fons: 150
mm). Especialment dissenyada per a la reproduccié d’ocells insectivors de mida petita, dificulta 'accés de

depredadors alhora que permet i facilita el seguiment del cicle reproductiu de les parelles que I'utilitzen.
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Abstract

Food availability during the breeding season plays a critical role in reproductive success of
insectivorous birds. Given that the invasive Argentine ant (Linepithema humile) is known to alter
arthropod communities, we predicted that its invasion may affect the availability of food resources
for coexisting foliage-gleaning birds. With this aim we studied, for 3 years, foliage arthropods
occurring on cork oaks (Quercus suber) and tree heaths (Erica arborea) in invaded and non-invaded
secondary forests of the northeastern Iberian Peninsula. Our results show that Argentine ants
interact with arboreal foliage arthropods in a different manner than the native ants they displace do.
The invasive ant impacted the arthropod community by reducing order diversity and ant species
richness and by causing extirpation of most native ant species. Arthropod availability for foliage
gleaners’ nestlings diminished in invaded cork oaks, mainly responding to the abundance and
biomass depletion of caterpillars. Results suggest that the reproduction of canopy-foraging foliage-
gleaning species that mostly rely on caterpillars to feed their young could be compromised by the
Argentine ant invasion. Thus, the Argentine ant could be promoting bottom-up effects in the trophic
web through its effects on the availability of arthropod preys for insectivorous birds.
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Abstract

Cork oak forests invaded by the Argentine ant Linepithema humile have a lower abundance and
biomass of arthropod prey for birds than uninvaded forests. We studied whether the biomass of
breeding insectivorous birds was also lower in invaded areas. We explored this and other possible
effects of the ant invasion on the bird community by censusing birds in transects located in four
invaded and four uninvaded forest sites in Catalonia (NE Spain) for 3 years. Redundancy analysis
showed only slight differences in the community composition between forests. Two insectivorous
species, Luscinia megarhynchos and Fringilla coelebs, tended to be less abundant in invaded areas
although two others, Phylloscopus bonelli and Sylvia melanocephala, showed the opposite trend.
Overall, the differences in prey biomass between invaded and uninvaded areas did not entail a
biomass shift in the guild of insectivorous birds, regardless of whether they were shrub or canopy
foragers. The main role of the habitat structure in determining bird densities and food resources
being non-limiting in the studied forests are two possible non-exclusive explanations for this
inconsistency. At today’s levels, the Argentine ant invasion does not appear to have greatly
determined the insectivorous bird assemblage of the forests evaluated
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Abstract

Because insectivorous birds must evaluate resources for reproduction before settling into a breeding
habitat, they can fall into an ecological trap if informative cues about habitat suitability become
dissociated from their actual yield. Given their potential to affect ecological networks, invasive ant
species are potential candidates for triggering such ecological traps. We combined observational and
experimental approaches to examine whether the variation in food supply for nestlings resulting
from the invasion of the Argentine ant, Linepithema humile, had any influence on the breeding
ecology of the blue tit, Cyanistes caeruleus, an insectivorous foliage-gleaner. We investigated the
effects of the ant invasion on breeding performance (nesting success, clutch size, brood size and
breeding success) and offspring quality (body size and condition, developmental stability and
plumage colour) in replicated Mediterranean forest areas over a period of 3 years. There was no
evidence that the reduction in caterpillar availability resulting from the invasion had a concurrent
negative effect on the blue tit’s ability to successfully rear nestlings in optimal conditions, at least as
measured here. Although the raw figures suggest an increased level of nutritional stress in blue tits
breeding in invaded forests, the data analyses showed no significant alterations in terms of
productivity or offspring fitness. The reproductive performance of the blue tit has been shown to be
remarkably resilient to the Argentine ant-mediated food shortage, either because the prey reduction
following the invasion did not reach a critical threshold or because of compensatory activity by the
progenitors. We cannot conclusively reject an ecological trap triggered by the ant invasion on blue
tits, since neither fledgling recruitment nor the prospective survival of parents were assessed. Even
though we could not confirm short-term consequences of the Argentine ant invasion on blue tit
reproductive fitness, the long-term bottom-up effects of the invasion remain unknown and should
not be ruled out.
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Abstract

We compared the parental prey provisioning and the development of blue tit (Cyanistes caeruleus)
nestlings in Argentine ant (Linepithema humile) invaded and uninvaded Mediterranean cork oak
forests in two consecutive breeding seasons (2006-2007) by means of video recording at nest boxes.
The rationale of the study is that the alteration by the invasive ant of invertebrate assemblages,
which constitute the prey source for blue tit nestlings, would result in changes in nestlings’
provisioning and further poor breeding performance.

Nestlings in invaded and uninvaded areas were fed with a homogenous menu mainly consisting of
caterpillars and spiders, and complemented by alternative prey items such as non-Lepidoptera
larvae and orthopterans. The greater the proportion of biomass of caterpillars in diet, the heavier
the nestlings fledged. Nevertheless, even proportions of caterpillars were provided to nestlings in
invaded and uninvaded areas. In addition, and despite minor differences detected in the proportion
of alternative prey items, a comparable nestlings’ trophic niche breadth was stated in spite of the
Argentine ant presence. The average biomass of prey brought to nestlings was also found to be
unaffected by the invasion. Moreover, we did not observe differential intensive use of any specific
prey size in invaded areas respect to uninvaded ones. Blue tits breeding in invaded and uninvaded
areas provisioned their young at comparable rates, mostly carrying single prey items per flight and
expending equivalent time searching for prey. Furthermore, the positive correlation detected
between foraging effort and biomass reward was found to be irrespective of the invasion.

Since blue tit pairs in invaded and uninvaded areas raised fledglings of comparable quality and finally
achieved equivalent breeding performance, and that nestlings were fed with similar prey sizes and
menu composition, at equal provisioning rates and through a homogenous foraging effort, we can
fairly conclude that the Argentine ant mediated impacts on the invertebrate communities detected
in our study areas are below the critical threshold required to trigger consequences on blue tit
reproduction, and thus that no supplemental cost of reproduction should be associated to the
invasion.

Keywords
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feeding nestlings; generalized linear mixed models
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Discussié general

La present tesi doctoral ha explorat principalment la hipotesi segons la qual els
efectes negatius derivats de la invasié de la formiga argentina en la comunitat
d’artropodes es transmetrien a través de la xarxa trofica del bosc mediterrani
fins a impactar sobre els vertebrats insectivors. A partir dels resultats recollits
en el treball que aqui es presenta no es pot demostrar de manera conclusiva
aquesta hipotesi. Per tant, no podem afirmar amb les dades obtingudes que la
invasio de la formiga argentina condicioni de manera significativa a la
reproduccié de la mallerenga blava en els habitats estudiats, fins arribar a

esdevenir un parany ecologic.

En relacio a la selecciod i us del territori amb finalitats reproductives, Robertson i
Hutto (2006) defineixen tres criteris necessaris per a considerar que un habitat
constitueix un parany ecologic: (1) potencialitat aparent de I'habitat: I'habitat
“‘parany” resulta igual o més atractiu que la resta; (2) adequacié de I'habitat:
existeixen diferéncies relatives a la idoneitat de I'habitat en relacié al fet
reproductiu; i (3) rendiment de I'habitat: en I'habitat “parany” s’obtenen mesures
de productivitat o eficacia bioldbgica menors que en d’altres habitat disponibles.
Donada la importancia de la idea de parany ecologic en el desenvolupament
d’aquesta tesi, la present Discussio es centrara en els tres criteris esmentats
com a marc d’analisi de la reproduccié de la mallerenga blava en boscos

envaits per la formiga argentina.

Potencialitat aparent de I’habitat reproductiu

La potencialitat aparent dels habitats envaits per la formiga argentina en relacio
a I'establiment de parelles reproductores d’ocells insectivors, i en concret per al
cas de la mallerenga blava, no es veu, en principi, disminuida per la presencia

de la formiga invasora.
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L’estructura i la fenologia de la vegetacié tenen un paper preponderant en el
judici que els ocells insectivors fan dels habitats en relacié al seu potencial de
proveiment de recursos necessaris per al desenvolupament optim de les
pollades (Bourgault et al. 2010; Marshall & Cooper 2004; Smith & Shugart
1987). Malgrat que s’han detectat alteracions relacionades amb la invasié de
formiga argentina relatives tant als processos de pol-linitzacié d’algunes plantes
(Blancafort & Gomez 2005, 2006; Visser et al. 1996) com als de dispersio de
llavors (Carney et al. 2003; Gomez et al. 2003b; Oliveras et al. 2005, 2007), cal
pensar que, almenys a curt termini, la invasi6 no afecta ni l'aparenga ni
I'estructura de la coberta vegetal en les arees envaides estudiades. Tal i com
es desprén de les dades i analisis presentats en el Capitol 2 en que es
comparen els volums de vegetacio entre arees envaides i no envaides, les
diferéncies entre la coberta arboria i arbustiva és minima (figura 3 del capitol 2).
Es van detectar unicament petites diferéncies relatives al volum de vegetacio
dels estrats intermedis, destacant 'homogeneitat de les zones comparades tant
a nivell dels estrats superiors de les capgades com pel que fa al volum global
de vegetacié. Cal afegir també que, el volum de les sureres (la principal
espeécie arboria, amb diferéncia, a les zones estudiades) en arees envaides i no
envaides és equivalent. Aixi, tenint en compte que la mallerenga blava tendeix
a cercar els invertebrats de qué s’alimenta i que proporciona a la pollada en les
parts altes de capgades (Cramp & Perrins 1998), I'estructura de I'estrat arbori
de les zones envaides difereix poc del de les no envaides i, per tant, resulten
igual d’atractives per a establir-s’hi i reproduir-s’hi. Aquesta similitud en la
potencialitat aparent dels habitats es despren també de la uniformitat en el
percentatge d’ocupacié de les caixes niu disponibles en arees envaides i no
envaides (taula 1 del capitol 3), i tenint en compte que la densitat de nius esta
limitada també per la densitat d’arbres i la disponibilitat de cavitats (Pulido &
Diaz 1997). Aixi, d’'aquests percentatges d’ocupacio similars se’n pot arribar a
deduir que les zones envaides resulten com a minim igual d’atractives que les
no envaides per a la reproduccio de la mallerenga blava, és a dir, que ofereixen
recursos estructurals equivalents. Per altra banda, I'estudi comparatiu de la
grandaria de les poblacions de mallerenga blava que exploten arees envaides i

no envaides (figura 4 del capitol 2) apunten també en el mateix sentit, doncs en
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els tres anys de monitoratge tampoc es van detectar diferéncies significatives

en la 'abundancia de mallerenga blava entre les arees estudiades.

Adequacio de I’habitat reproductiu

L’analisi dels efectes de la invasido de la formiga argentina a nivell de la
comunitat d’artropodes (capitol 1) suggereix que existeixen diferéncies relatives
pel que fa a I'adequacié de I'habitat de les arees envaides en relacié a la
disponibilitat de recursos trofics per a la reproduccio dels insectivors del fullatge

i concretament per a la mallerenga blava.

La invasio de la formiga argentina té efectes deleteris sobre la comunitat
d’artropodes del fullatge. Aquests impactes sén inequivocs a nivell de la
comunitat de formigues que es desenvolupa sobre la coberta arbustiva i
arboria. A base d’extirpar quasi totalment la majoria d’espécies de formiga
autoctones a les zones envaides, la formiga argentina provoca una pérdua
drastica tant de riquesa especifica com de diversitat en la comunitat de
formigues dels boscos estudiats i en capgira la seva estructura organitzativa. A
les zones envaides desapareixen completament tant espécies competitivament
dominants com Crematogaster scutellaris o Lasius ssp. com també espécies
subordinades com Camponotus lateralis, Camponotus piceus i Camponotus
cruentatus (Gomez et al. 2003a). De les 16 especies de formiga detectades en
branques de bruc i surera a les zones no envaides, i a banda d’individus aillats
de Camponotus truncatus, Lasius spp., només la diminuta Plagiolepis pygmaea
va ser detectada en nombres consistents en arees envaides (tot i que inferiors
als detectats a les zones control) (taula2 del capitol 1). Malgrat que aquesta
pérdua de riquesa comporta una pérdua funcional associada, els resultats
obtinguts suggereixen que al nivell taxonomic utilitzat, la formiga argentina
substitueix les especies de formigues autoctones sense que aquest fet comporti
canvis extraordinaris en la composici6 de grans grups de les comunitats
d’artropodes del fullatge. Aixi, les formigues van ser el grup dominant a les

sureres i les aranyes als brucs en ambdues arees. Malgrat que la diversitat
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registrada fou menor en les zones envaides, les mostres d’arees envaides i no
envaides no contenien abundancies i biomasses d’artropodes significativament

diferents.

En relacié als artropodes d’interés per als ocells insectivors del fullatge més
comuns a les arees estudiades, cal destacar que van ser més abundants i van
representar una major biomassa en les sureres que en els brucs. Pel que fa als
artropodes inclosos en la dieta del polls, malgrat que la seva abundancia va
resultar ser globalment uniforme entre les arees envaides i les control, es va
posar de manifest I'efecte desigual de la invasié en sureres i en brucs, de
manera que se’n va detectar una reduccio a les sureres envaides pero no als
brucs (figura 4 del capitol 1). Els efectes de la invasi6o sobre els ordres
d’artropodes clau en la dieta dels polls de mallerenga blava també va resultar
ser dependent del substrat mostrejat: es va detectar una reduccié en la
disponibilitat d’erugues (tant en abundancia com en biomassa) en les sureres,
perd no en els brucs, d’arees envaides respecte de les zones control, mentre
que per les aranyes la tendéncia fou inversa i van resultar ser més abundants
en els brucs envaits, perd no en les sureres (figura 3 del capitol 1). La
distribucié heterogénia dels hemipters, majoritariament afids, en brucs i sureres
d’arees envaides i no envaides juntament amb la tendéncia manifesta de la
formiga argentina a establir relacions mutualistiques amb afids productors de
melassa (Bartlett 1961) ens ajuda a explicar bona part dels efectes de la
invasio detectats a nivell dels grups de preses clau per al proveiment dels polls
de mallerenga blava. Diversos estudis apunten que les relacions mutualistiques
que la formiga argentina estableix amb afids productors de melassa sén
responsables de la reduccié del parasitisme i la depredacié que pateixen
aquests hemipters (Bartlett 1961; Barzman & Daane 2001), i del maijor
creixement poblacional que experimenten sota la proteccio de les formigues
(Addison & Samways 2000). Paral-lelament, i de manera secundaria al
manteniment d’aquests mutualismes, és freqlient que la comunitat d’artropodes
concurrent, tant herbivors com depredadors, en resulti negativament afectada
(Styrsky & Eubanks 2007). Aixi, i a banda que s’ha documentat la depredacio,
per exemple, sobre larves de lepidopter (Montllor et al. 1991), existeixen

evidencies que la formiga argentina presenta un ‘comportament possessiu’
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(Brian 1955) molt accentuat que resulta en una defensa agressiva envers la
resta d’especies d’artropodes que posen en risc en seu proveiment de melassa
(Abril 2005; Grover et al. 2008). D’aquesta manera, i a base d’agredir per a
foragitar els artropodes que perceben com a perillosos per a I'explotacié de les
seves fonts de sucre, la formiga argentina pot arribar a condicionar la
distribucio dels artropodes amb els que coexisteix. Aixo és cert malgrat que en
les arees estudiades només el 6% de les obreres aporten preses solides al niu
(Abril et al. 2007)), i que es consideri que aquesta font de proteina sigui
basicament d’origen carronyaire fora de les seves arees de distribucié nativa
(Abril et al. 2007; Benois 1973; Markin 1970). Tot i aix0, la seva capacitat
d’excloure artropodes del fullatge probablement no es restringeix als enemics
directes dels afids i, per exemple, defoliadors de cos tou i no quitinitzat sén
particularment susceptibles a ser atacats per la formiga argentina (Newell &
Barber 1913). En el mostreig d’artropodes del fullatge realitzat, i de manera
coherent amb el major abundancia de formiga argentina detectada en sureres
respecte brucs i amb la tendéncia a establir relacions mutualismes amb afids,
es va detectar que les sureres allotjaven una poblacié d’hemipters major que
els brucs, perd mentre que per a les sureres I'abundancia (i la biomassa)
d’hemipters van tendir a ser superior en les arees envaides per als brucs es va
observar la tendéncia inversa (figura3 del capitol 1). Es aixi com la distribucié
desigual dels hemipters en brucs i sureres d’arees envaides podria estar
relacionada amb les diferéncies detectades a nivell d’erugues i aranyes: com a
consequéencia d’'un major nombre d’obreres frequentant les sureres envaides
augmenta la probabilitat de que es produeixin topades antagonistes amb
artropodes externs a la interaccid formiga-afid. Aixi com el major nombre
d’obreres explotant poblacions d’afids en sureres en zones envaides podria
explicar la menor preséncia d’erugues, el menor nombre de formigues en brucs
en podria incrementar les oportunitats per a depredadors com les aranyes. De
fet, les interaccions documentades entre aranyes i la formiga argentina
comprenen resultats aparentment contradictoris que inclouen des de la
competéncia (Heimpel et al. 1997) a 'aportacié d’aranyes com a presa solida
als nius de la formiga argentina (Abril et al. 2007), perd també I'augment en
'abundancia d’aranyes en arees envaides (Bolger et al. 2000; Touyama et al.
2008).
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Aixi doncs, la menor disponibilitat d’erugues en sureres d’arees envaides fa
intuir un escenari reproductiu en principi desavantatjos per a la reproduccio de
la mallerenga blava, insectivor del fullatge de capgada que alimenta els polls
principalment amb erugues (e.g.Cowie & Hinsley 1988; Torok 1986). Cal dir,
perd, que en el cas que les mallerengues d’arees envaides explotessin un
habitat no preferent com poden ser els brucs, la invasié de formiga argentina
els podria resultar en part també beneficiosa, doncs podrien treure profit de la
major presencia d’aranyes en els brucs envaits. Les aranyes, presents en
petites proporcions en la dieta dels polls de mallerenga blava (e.g.Royama
1970), son cabdals des d’un punt de vista qualitatiu, doncs sén font de nutrients
poc frequents i limitants com la taurina, aminoacid que contenen en altes
concentracions i que resulta essencial en les primeres fases del
desenvolupament dels polls de mallerenga blava (Arnold et al. 2007; Ramsay &
Houston 2003).

Rendiment de I’habitat reproductiu

Les mesures relatives al rendiment de I'habitat en relacié I'eficacia biologica
estimades en base a la productivitat, la condicio fisica dels polls volanders i les
caracteristiques de [I'estratégia d’aprovisionament dels polls al niu no fan
pensar que la variacido en el proveiment d’aliment atribuida a la invasié de

formiga argentina comprometi I'ecologia reproductiva de la mallerenga blava.

Malgrat l'alteracié en la distribucid i 'abundancia de les erugues detectada en
les arees envaides per la formiga argentina, la comparacid entre parelles
reproduint-se en arees envaides i no envaides no va revelar diferéncies
significatives ni pel que fa al rendiment ni a la fenologia reproductiva avaluades
en termes de dates d’inici, mida o viabilitat de les postes, nombre o
supervivéncia dels polls, o homogeneitat de les pollades respecte la mida o pes
dels volanders (taula 1 capitol 3). A més a més, en arees envaides i no
envaides els volanders varen assolir mida, condici6 fisica (estimada tant en

base al pes dels volanders com en base a la puresa del groc de les plomes del
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pit), estabilitat en el desenvolupament i immunocompeténcia equivalents (taula
2 capitol 3). Aquesta equivaléncia en el rendiment reproductiu de les
mallerengues concorda, per exemple, amb els que presenten Marshall i
col-laboradors (2002) en un estudi en el que avaluen les consequencies de la
disminucié en la provisid d’erugues per al petit passeriforme forestal viri d'ull
vermell (Vireo olivaceous), i en el que conclouen que I'escassetat d’erugues no
arriba a condicionar-ne I'ecologia reproductiva. Diversos autors han observat
que les mallerengues blaves que es reprodueixen en condicions suboptimes
son capaces de superar-les a base d’incorporar canvis en la dieta dels polls
(Blondel et al. 1991; Garcia-Navas & Sanz 2011), de compensar la menor
disponibilitat de preses mitjangant un sobreesfor¢ en [I'aprovisionament
(Tremblay et al. 2005) o d’incorporar canvis en la tactica d’aprovisionament
relacionats amb I'eleccié del substrat a on cerquen l'aliment (Allen & Harper
2000; lllera & Atienza 1995). Aquestes estratégies, perd, poden comprometre
tant l'eficacia reproductiva dels progenitors (a base de condicionar el
creixement dels polls) com la seva propia supervivencia. Per una banda, la
incorporacio en la dieta de preses substitutes de qualitat inferior amb la finalitat
de satisfer les necessitats energétiques del polls pot no proveir-los dels
nutrients necessaris per a un Optim desenvolupament, limitant aixi la
manifestacio de trets claus lligats a I'eficacia biologica en la vida adulta com pot
ser la immunocompeténcia (Saks et al. 2003). Per altra banda, la supervivéncia
dels progenitors es pot veure afectada per la major despesa energetica que
comporta una major dedicacié al proveiment de la pollada (Nur 1984;
Tinbergen et al. 1985), a banda que I'is d’habitats més exposats pot augmentar

també el risc de ser depredats (Schneider 1984; Slotow & Paxinos 1997).

De manera analoga a lavaluacido dels efectes de la invasi6 de formiga
argentina en el creixement i condicié dels polls, I'estudi de la dieta i de les
caracteristiques de I'aprovisionament dels polls tampoc proporciona evidéncies
clares de qué els costos potencials de les alteracions detectades a nivell de la
comunitat artropodes es manifestin en el cicle reproductiu de la mallerenga
blava. Els polls d’arees envaides i no envaides son alimentats amb un menu de
composicié equivalent (basicament erugues i aranyes, i complementat per

preses alternatives com poden ser ortdpters i larves altres que erugues) i
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constituit per preses de mida similar (taula 1 i figura 1 del capitol 4). A més,
I'estudi tampoc evidencia diferéncies ni pel que fa a la complexitat del ninxol
trofic dels polls en cap de les dues dimensions analitzades (amplitud dels
ventalls de tipus i mides de preses seleccionades) ni pel que fa a la dedicacio a
I'aprovisionament. Independentment de la preséncia de la formiga invasora, les
parelles reproductores de mallerenga blava dediquen un esfor¢ (estimat a
través del temps de cerca i del ritme d’aprovisionament) plenament equiparable
a proveir els polls amb una varietat equivalent de tipus de preses i de diversitat

de mides comparable (taula 2 del capitol 4).

Aixi doncs, i a la llum de les dades presentades, si bé 'acompliment dels dos
primers requeriments exposats per Robertson i Hutto (2006) sembla
versemblant, cal concloure que la uniformitat entre els estimadors relacionats
amb [l'eficacia bioldgica (rendiment i fenologia reproductiva equiparable, i
estratégia global d’aprovisionament dels polls equivalent tant pel que fa a la
dieta com a la despesa energetica) no donen suport a la tesi que la invasi6 de
formiga argentina constitueixi una trampa ecologica per a la mallerenga blava,
doncs no arriba a condicionar I'eficacia bioldgica de les parelles reproductores.
Existeixen diverses raons, mutuament compatibles, que permeten explicar el
desacoblament entre la idoneitat i el rendiment reproductiu de I'habitat: primer,
un unic mostreig d’artropodes puntual no replicat al llarg de la temporada
reproductora de la mallerenga blava pot ser un indicador limitat de la
disponibilitat real d’artropodes; paral-lelament, I'abséncia d’evidéncies de la
repercussio de les alteracions a nivell de la comunitat artropodes en els
components descriptius del cicle reproductiu de la mallerenga es podria deure a
I'existéncia d’altres factors limitants més restrictius que la propia disponibilitat
de recursos alimentaris. Donada l'elevada ocupacié des del primer any
d’instal-lacié de les caixes niu, una possible limitacié podria ser la disponibilitat
de cavitats naturals adequades per a nidificar. En aquest sentit, per exemple,
Pulido i Diaz (1997) assenyalen que en el periode immediatament anterior a la
temporada reproductiva, I'abundancia i la distribucié espacial de les poblacions
de mallerenga blava és independent de la disponibilitat d’aliment i en canvi esta
condicionada per la densitat d’arbres i la disponibilitat de forats per a nidificar.

Si aixi fos, ens trobariem amb recursos alimentaris superabundants, de manera
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que la disponibilitat efectiva de preses en arees envaides seria comparable a
les no envaides i es trobaria per sobre els requeriments de la comunitat d’ocells
insectivors. Aixi, els efectes deleteris de la invasio en la comunitat d’artropodes
caurien dins el rang de la propia variabilitat natural de I'habitat estudiat i es
trobarien per sota el llindar critic capa¢g de provocar minves en el rendiment
reproductiu i/o afectar la fenologia reproductiva de la mallerenga blava. Aquesta
hipotesi explicaria també el perqué la dieta de les mallerengues no reflexa la
disponibilitat estimada en el mostreig d’artropodes i no incorpora, per exemple,
la major disponibilitat relativa d’aranyes detectada en els brucs d’arees
envaides, tot i que el pic de preséncia d’aranyes en la dieta té lloc basicament
en la primeres etapes del desenvolupament (Cowie & Hinsley 1988). La
seleccié de preses coincident entre arees envaides i no envaides resulta
coherent amb la uniformitat dels parametres estimadors de la condicio fisica,
reforcant la idea que existeixen altres restriccions, a banda de la disponibilitat
d’aliment, que condicionen la reproduccié de la mallerenga blava a les arees
d’estudi.

En el present estudi no hem pogut demostrar I'existéncia d’'una resposta a nivell
d’efectivitat bioldogica a les variacions en la disponibilitat de les vitualles
determinants per als polls de mallerenga blava. Per tant no hi ha evidéncia
d’una translacié dels impactes de la invasié de formiga argentina a través de la
xarxa trofica del bosc esclerofil-le mediterrani. Tot i aixi, no es pot menystenir la
capacitat que té la formiga argentina de condicionar diferents nivells
organitzatius dels ecosistemes que envaeix (Holway et al. 2002). Malgrat que
en condicions normals la disponibilitat de recursos alimentaris dels boscos
estudiats podria estar per sobre els requeriments de les comunitats
d’insectivors, I'efecte deleteri de la invasid podria veure’s multiplicat a base de
generar sinérgies amb els efectes derivats de primaveres extremadament
seques o plujoses, comprometent tant el normal desenvolupament com els
cicles reproductius dels insectivors forestals mediterranis. L'impacte de la
invasio, a meés, podria ser superior en taxons que mantenen una interaccio més
intima amb la formiga argentina, com per exemple musaranyes, i determinats
reptils, amfibis o ocells que desenvolupen majoritariament la seva activitat a

nivell del sol forestal, on la formiga argentina construeix els seus nius. Aix0
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podria explicar, per exemple, la menor abundancia d’ocells que basen

parcialment la seva alimentacié en les formigues detectada en les arees

estudiades com podria ser el cas del rossinyol (Luscinia megrhynchos) (figura 4

del capitol 2).

Conclusions

La invasié de la formiga argentina és un potent agent modelador de les
comunitats de formigues natives dels habitats estudiats; provoca la practica
desaparicio d’espécies natives, amb I'excepcido de poques espécies que

adopten rols secundaris en les comunitats.

La pérdua funcional associada a la disminucié de la riquesa de formicids
no va acompanyada de canvis extraordinaris en [I'estructura de les
comunitats d’artropodes del fullatge. L’estructura basica de les comunitats
d’artropodes no formicids en sureres i brucs es manté: les formigues

continuen essent el grup dominant a les sureres i les aranyes als brucs.

Malgrat que la diversitat d’artropodes fou menor en les zones envaides,
les mostres d’arees envaides i no envaides no contenien, globalment,

abundancies i biomasses significativament diferents.

L’'impacte en els artropodes inclosos en la dieta del polls de mallerenga
blava varia en funcié del taxd i del substrat. En boscos envaits es detecta
una reduccio en la disponibilitat d’erugues només en les sureres, pero no en
els brucs. Per les aranyes la tendéncia és inversa i resulten més abundants

en els brucs envaits, pero no en les sureres.

La preséncia de la formiga argentina al territori no condiciona en gran
manera la composicié de la comunitat d’ocells insectivors, i sembla ser
rellevant només per a determinades espécies que inclouen formigues en la

seva dieta. Només el rossinyol i el pinsa tendeixen a ser menys abundants
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en arees envaides per la formiga argentina. No es van detectar diferéncies

consistents per a la poblacié de mallerenga blava.

6. Els efectes conseglents a la invasiéo de formiga argentina no semblen
comprometre I'ecologia reproductiva de la mallerenga blava. Les similituds
entre arees envaides i no envaides respecte la productivitat, la condicio
fisica dels polls volanders i pel que fa a les caracteristiques
d’aprovisionament dels polls al niu no fa pensar que les suredes envaides

estudiades constitueixin un parany ecologic per a la mallerenga blava.

7. Els efectes de la invasio de formiga argentina no reverberen en nivells
superiors de la xarxa trofica del bosc mediterrani, almenys en les condicions
del nostre estudi. ElI fet que la mallerenga blava no pateixi costos
reproductius associats a la invasié juntament amb la homogeneitat
detectada a nivell de les comunitats d’ocells insectivors podrien indicar que
les alteracions detectades a nivell de la disponibilitat d’artropodes en zones

envaides estarien dins la propia variabilitat natural de I'habitat estudiat.

Referéncies

Abril S (2005) Ecologia alimentaria de la formiga argentina (Linepithema humile) en ecosistemes naturals:
Activitat d'extracci6 de melassa de Quercus suber i dieta solida, Departament de Ciéncies
Ambientals, Universitat de Girona, Girona

Abril S, Oliveras J & Gomez C (2007) Foraging activity and dietary spectrum of the Argentine ant
(Hymenoptera: Formicidae) in invaded natural areas of the northeast Iberian Peninsula.
Environmental Entomology 36: 1166-1173

Addison P & Samways MJ (2000) A survey of ants (Hymenoptera: Formicidae) that forage in vineyards in
the Western Cape Province, South Africa. African Entomology 8: 251-260

Allen AJ & Harper DGC (2000) Foraging Blue Tits Parus caeruleus may trade-off calorific value of food
items and distance from cover. Bird Study 47: 232-234

Arnold KE, Ramsay SL, Donaldson C & Adam A (2007) Parental prey selection affects risk-taking
behaviour and spatial learning in avian offspring. Proceedings of the Royal Society B-Biological
Sciences 274: 2563-2569

Bartlett BR (1961) The influence of ants upon parasites predators, and scale insects. Annals of the
Entomological Society of America 54: 543-551

Barzman MS & Daane KM (2001) Host-handling behaviours in parasitoids of the black scale: a case for
ant-mediated evolution. Journal of Animal Ecology 70: 237-247

143



Discussio general i conclusions

Benois A (1973) Influence of Ecological Factors on Annual Cycle and Seasonal Activity of Argentine Ant,
Iridomyrmex-Humilis Mayr (Hymenoptera, Formicidae) from French Riviera. Insectes Sociaux 20:
267-295

Blancafort X & Gomez C (2005) Consequences of the Argentine ant, Linepithema humile (Mayr), invasion
on pollination of Euphorbia characias (L.) (Euphorbiaceae). Acta Oecologica-International Journal
of Ecology 28: 49-55

Blancafort X & Gomez C (2006) Downfall of pollen carriage by ants after Argentine ant invasion in two
Mediterranean Euphorbia species. Vie Et Milieu-Life and Environment 56: 243-246

Blondel J, Dervieux A, Maistre M & Perret P (1991) Feeding ecology and life-history variation of the Blue
Tit in Mediterranean deciduous and sclerophyllous habitats. Oecologia 88: 9-14

Bolger DT, Suarez AV, Crooks KR, Morrison SA & Case TJ (2000) Arthropods in urban habitat fragments
in southern California: Area, age, and edge effects. Ecological Applications 10: 1230-1248

Bourgault P, Thomas D, Perret P & Blondel J (2010) Spring vegetation phenology is a robust predictor of
breeding date across broad landscapes: a multi-site approach using the Corsican blue tit
(Cyanistes caeruleus). Oecologia 162: 885-892

Brian MV (1955) Food Collection by a Scottish Ant Community. Journal of Animal Ecology 24: 336-351

Carney SE, Byerley MB & Holway DA (2003) Invasive Argentine ants (Linepithema humile) do not replace
native ants as seed dispersers of Dendromecon rigida (Papaveraceae) in California, USA.
Oecologia 135: 576-582

Cowie RJ & Hinsley SA (1988) Feeding Ecology of Great Tits (Parus major) and Blue Tits (Parus
caeruleus), Breeding in Suburban Gardens. Journal of Animal Ecology 57: 611-626

Cramp S & Perrins CM (1998) The complete birds of the western paleartic. CD-ROM v. 1.0. Oxford
University Press, Oxford

Garcia-Navas V & Sanz JJ (2011) The importance of a main dish: nestling diet and foraging behaviour in
Mediterranean blue tits in relation to prey phenology. Oecologia 165: 639-649

Gomez C, Casellas D, Oliveras J & Bas JM (2003a) Structure of ground-foraging ant assemblages in
relation to land-use change in the northwestern Mediterranean region. Biodiversity and
Conservation 12: 2135-2146

Gomez C, Pons P & Bas JM (2003b) Effects of the Argentine ant Linepithema humile on seed dispersal
and seedling emergence of Rhamnus alaternus. Ecography 26: 532-538

Grover CD, Dayton KC, Menke SB & Holway DA (2008) Effects of aphids on foliar foraging by Argentine
ants and the resulting effects on other arthropods. Ecological Entomology 33: 101-106

Heimpel GE, Rosenheim JA & Mangel M (1997) Predation on adult Aphytis parasitoids in the field.
Oecologia 110: 346-352

Holway DA, Lach L, Suarez AV, Tsutsui ND and Case TJ (2002) The causes and consequences of ant
invasions. Annual Review of Ecology and Systematics 33: 181-233

lllera JC & Atienza JC (1995) Foraging shifts by the Blue Tit (Parus caeruleus) in relation to arthropod
availability in a mixed woodland during the spring-summer period. Ardeola 42: 39-48

Markin GP (1970) Foraging behavior of the Argentine ant in a California citrus grove. Journal of
Economical Entomology: 740-744

Marshall MR & Cooper RJ (2004) Territory size of a migratory songbird in response to caterpillar density
and foliage structure. Ecology 85: 432-445

Marshall MR, Cooper RJ, DeCecco JA, Strazanac J & Butler L (2002) Effects of experimentally reduced

prey abundance on the breeding ecology of the Red-eyed Vireo. Ecological Applications 12: 261-
280

144



Discussio general i conclusions

Montllor CB, Bernays EA & Cornelius ML (1991) Responses of 2 Hymenopteran Predators to Surface-
Chemistry of Their Prey - Significance for an Alkaloid-Sequestering Caterpillar. Journal of
Chemical Ecology 17: 391-399

Newell W & Barber TC (1913) The Argentine ant. U.S. Departament of Agriculture. Bureau of Entomology
Bulletin.: 1-98

Nur N (1984) The consequences of brood size for breeding blue tits .1. Adult survival, weight change and
the cost of reproduction. Journal of Animal Ecology 53: 479-496

Oliveras J, Bas JM & Gomez C (2005) Long-term consequences of the alteration of the seed dispersal
process of Euphorbia characias due to the Argentine ant invasion. Ecography 28: 662-672

Oliveras J, Bas JM & Gomez C (2007) A shift in seed harvesting by ants following Argentine ant invasion.
Vie Et Milieu-Life and Environment 57: 79-85

Pulido FJ & Diaz M (1997) Linking individual foraging behavior and population spatial distribution in patchy
environments: a field example with Mediterranean blue tits. Oecologia 111: 434-442

Ramsay SL & Houston DC (2003) Amino acid composition of some woodland arthropods and its
implications for breeding tits and other passerines. Ibis 145: 227-232

Robertson BA & Hutto RL (2006) A framework for understanding ecological traps and an evaluation of
existing evidence. Ecology 87: 1075-1085

Royama T (1970) Factors Governing Hunting Behaviour and Selection of Food by Great Tit (Parus major
L). Journal of Animal Ecology 39: 619-&

Saks L, Ots | & Horak P (2003) Carotenoid-based plumage coloration of male greenfinches reflects health
and immunocompetence. Oecologia 134: 301-307

Schneider KJ (1984) Dominance, predation, and optimal foraging in White-Thorated Sparrow flocks.
Ecology 65: 1820-1827

Slotow R & Paxinos E (1997) Intraspecific competition influences food return-predation risk trade-off by
White-crowned Sparrows. Condor 99: 642-650

Smith TM & Shugart HH (1987) Territory size variation in the ovenbird - the role of habitat structure.
Ecology 68: 695-704

Styrsky JD & Eubanks MD (2007) Ecological consequences of interactions between ants and honeydew-
producing insects. Proceedings of the Royal Society B-Biological Sciences 274: 151-164

Tinbergen JM, Vanbalen JH & Vaneck HM (1985) Density dependent survival in an isolated Great Tit
population - Kluyvers data reanalysed. Ardea 73: 38-48

Torok J (1986) Food Segregation in three Hole-Nesting Bird Species During the Breeding-Season. Ardea
74:129-136

Touyama Y, lhara Y & lto F (2008) Argentine ant infestation affects the abundance of the native
myrmecophagic jumping spider Siler cupreus Simon in Japan. Insectes Sociaux 55: 144-146

Tremblay |, Thomas D, Blondel J, Perret P & Lambrechts MM (2005) The effect of habitat quality on
foraging patterns, provisioning rate and nestling growth in Corsican Blue Tits Parus caeruleus.
Ibis 147: 17-24

Visser D, Wright MG & Giliomee JH (1996) The effect of the Argentine ant, Linepithema humile (Mayr)

(Hymenoptera: Formicidae), on flower-visiting insects of Protea nitida Mill (Proteaceae). African
Entomology 4: 285-287

145









	Agraïments
	Publicacions derivades de la tesi doctoral
	Índex
	Summary. Resumen. Resum
	Introducció general
	Estructura de la tesi
	Bioinvasions: pertorbació i impactes multidimensionals
	La formiga argentina, bioinvasor d'èxit
	Interaccions ocells-formigues
	La mallerenga blava
	Paranys ecològics
	Objectius
	Àrea d'estudi
	Referències

	Capítol 1. Does Argentine ant invasion affect prey availability for foliage-gleaning birds?
	Capítol 2. Coping with invasive alien species: the Argentine ant and the insectivorous bird assemblage of Mediterranean oak forests
	Capítol 3. Is the blue tit falling into an ecological trap in Argentine ant invaded forests?
	Capítol 4. Square meals for breeding blue tits under Argentine ant invasion
	Discussió general i conclusions
	Discussió general
	Potencialitat aparent de l'hàbitat reproductiu
	Adequació de l'hàbitat reproductiu
	Rendiment de l'hàbitat reproductiu

	Conclusions
	Referències



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice




