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ABSTRACT

Some aspects of the breeding ecology of the Great Tit Parus major have been studied in
orange groves in Sagunto, East Spain (39°42'N, 0°15°0, 30 m a.s.l.) during six years (1986-91). The
traits studied include laying dates, length of the breeding season, number of broods per year, clutch
size, egg size and shape, length of the incubation, hatching spread, nestling growth, and the
relationship between nestling food abundance and reproductive performance of the birds. Our
target was to describe these parameters and compare them with those of other populations based
on data from the literature.

~ All the nests were in wooden nestboxes. The nests were regularly checked (at least once a
week but usually more often) and, some years, eggs measured and nestlings weighed. During three
years (1988-90) the phenology and abundance of the most abundant prey items consumed by the
nestlings (moths -- Lepidoptera, Noctuidae) were monitored using light traps.

Mean laying date varied between 11 and 28 of April during the six years (mean 204, s.e. =
2.03), the differences being significant. The breeding season (from first egg to last fledging or
failure) lasted between 80 and 106 days (mean 92.8, s.e. = 3.39, n = 6). Seventy two percent of the
clutches were started in April, 20% May and 7% in June. The Great Tit population studied has an
average of 2.0 (s.e. = 0.14,n = 6) "equally good months" for nesting (sensu McArthur 1964).

The Great Tit starts laying later as the latitude increases (26 European populations
included). However, a curvilinear model, with an earliest start about 45°N and a delay both to the
North and to the South describes the data significantly better. The number of "equally good
months" for nesting is independent of latitude (n = 19 populations).

Nineteen percent (range 8-27% in different years) of pairs with successful first clutches
started a second one; this percentage was smaller in years with late mean laying date. On average,
pairs laying second clutches started the first one 6.1 days (s.e. = 0.32, n = 15) before the
population mean. Thirteen percent of the pairs that lost their first brood started a repeat one; in all
cases the first clutch was lost during the laying period.

Mean clutch size (first clutches) varied between 6.9 and 8.9 eggs in different years (mean
79, s.e. = 0.26, n = 6), the differences being significant. The mean clutch size decreased as the
mean laying date was delayed. Mean clutch size of second clutches was 6.9 eggs (s.e. = 032, n =
15). Within pairs, the second clutch was significantly smaller than the first one. The difference in
size between first and second clutches increased as the size of the first clutch increased. The
interval between laying dates of first egg of first and second clutches increased four days for each
egg added to the first clutch. Clutch size decreased significantly as the season progressed in three
years, but non-significantly so in the other. This decrease was due to the smaller size of second
clutches. For any particular year, there was no relationship between clutch size of first clutches and
their laying dates.

Mean clutch size (first clutches) increases significantly as the latitude increases (46
populations included). However, a curvilinear model, which predicts the largest clutch size at about
56°N and a decrease both to the North and to the South describes the data significantly better. This
model agrees with the idea that marginal or "peripheral" populations are more stressed that the
ones inhabiting the central area of distribution of a species and invest least in reproduction.

Mean egg length was 18.2 mm (s.e. = 0.03), and mean egg width was 13.4 mm (s.c. = 0.02).
Estimated egg weight and volume were 1.7 g (s.. = 0.01) and 1.6 cm3 (s.e. = 0.01) respectively.
Mean elongation (length to width ratio) was 136.2 (s.e. = 0.25, n = 676 eggs in all cases). Length
and width were positively related, but they were independent between eggs within clutches. There
was no between year or seasonal variation in egg volume. Egg volume was also independent of the
clutch size and it did not differ between first and second clutches of the same pair the same year.
There were no differences in the volume of eggs laid in the same order in clutches of different size.
There were some statistically significant differences in the volume of eggs laid in different positions
in the sequence but I found no definite pattern. Ambient temperature during egg formation was
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not related to egg volume. The absence of patterns of variation suggest that ultimate factors were
not responsible for egg size variation either between or within clutches in the population studied.

There are significant differences in egg size and shape between populations. Egg width
increases with latitude (9 populations included). Excluding the populations of Ankara and Sagunto,
egg length, weight and volume increases with latitude. This variation is discussed in relation to the
size of the birds and thermal conditions.

The mean incubation period (from the moment in which the eggs are uncovered and warm
to hatching of the first egg) was 13.1 days (s.e. = 0.18, n = 35). Incubation started at any moment
between two days before and two days after clutch completion, but starting after laying the last egg
was the most frequent behaviour. The best model to describe the variability in the duration of the
incubation included the day at which incubation started and the laying date as independent
variables. The duration of the incubation was independent of egg size and shape and clutch size.
Hatching was asynchronous (mean 2.3 days, s.e. = 0.10, n = 32). Hatching spread was independent
of the laying date, clutch size, the day at which incubation started and ambient temperature. The
length of the period between the laying of the first egg and the hatching of the last one was
dependent of clutch size and the day at which incubation started. Therefore, the duration of the
reproductive attempt depends to some extent on two factors the female can control.

The nestlings reached an asymptotic weight of 17.6 g. Asymptotic weight decreased as the
season progressed, but it was independent of clutch size, hatching or breeding success and ambient
temperature during growth. The growth rate was 0.38 d-1. Growth rate increased as the minimum
temperature during growth increased and as hatching success decreased, but it was independent of
clutch size.

Growth patterns were similar in four continental European populations studied. An English
population showed a similar growth rate but reached a heavier weight. This agrees with the idea
that growth rate is closely related to the specific metabolic rate, and intraspecific variation is low
except in obvious cases of malnutrition.

The phenology and abundance of the moths showed a marked annual variation. In all the
three years of the study most of the nestlings fledged just before the moment of maximum
abundance of moths. Energetic demands of the young are greater around the fledging dates, so this
is interpreted (with some cautions) as adaptive. Laying dates, and consequently clutch size, were
related to the phenology of moths, while breeding success was related to moth abundance.
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Capitulo 1
Introduccion general

The amount of variation within and between
populations has to be established before
generalizations are made of the ecological prcperties
of a species.

(Jarvinen 1984)

..'analyse de la variation géographique existant @ -

lintérieur ou entre taxons continuera @ jouer un réle
primordial au sein du complexe de connaissance &
accumuler pour résoudre le probléme de lorigine des
espéces.

(J.-L. Martin 1988)

Las especies del género Parus, en general, y el carbonero comiin Parus
major, en particular, estin entre los paseriformes mis estudiados y mejor
conocidos. Hace mas de una década, Chris Perrins, en el Prefacio de su libro
British tits, escribfa: "Perhaps this book should have been written many years ago; so
much has been published on the European tits that it is difficult to synthesize it now.
These small birds are so amenable to study that the journals are full of observations
on them." (Perrins 1979: 11). El ritmo de publicaciones sobre estas especies no
ha decrecido, y solamente la bibliografia citada en este trabajo recoge més de un
centenar de referencias relacionadas directamente con el género Parus, desde las
primeras monograffas descriptivas (p. ej. Gibb 1950, Lack 1950, Kluijver 1951,
Hinde 1952) hasta los recientes trabajos de enfoque eminentemente
experimental (p. ej. H. G. Smith 1988, Henrich 1989, Pettifor 1989, Lindén
1990). Adems4s, actualmente se estd preparando un libro exclusivamente sobre el
carbonero comiin (A. Gosler, com. pers.). Ante esta abundancia de informacién,

épor qué realizar un estudio descriptivo sobre el carbonero comiin?



Variacién geogrifica en las estrategias de vida

El concepto de las "estrategias de vida" (life-history tactics o life-history
strategies en la literatura anglosajona) ha sido de vital importancia en el
desarrollo de la ecologfa actual. Stearns (1976) define una téctica como un
conjunto de atributos coadaptados disefiados, mediante seleccién natural, para
resolver problemas ecolégicos particulares. La definicién hace énfasis, en primer
lugar, en la interdependencia de diversos atributos, es decir, la seleccién natural
no actia sobre caracterfsticas particulares sino sobre un conjunto de atributos
interrelacionados. En otras palabras, no se pueden optimizar todos y cada uno
de los rasgos individuales o poblacionales, sino que el resultado observado es,
preshmiblemente, el mejor compromiso para copar con presiones de seleccién
que‘actﬁan en diferentes direcciones (véase Stearns 1989). El ejemplo al que
més atencién se ha dedicado es el compromiso entre la inversi6én en la
reproduccién y en la supervivencia: si la energfa estd limitada, una inversién
excesiva en el intento reproductor actual puede disminuir la probabilidad de
supervivencia hasta el siguiente intento reproductor (véase Aspey y Lustick 1983,
Bell y Koufopanou 1986, Lindén y Moller 1989, Nur 1990). El estudio de la
optimizacién individual del éxito reproductor a lo largo de toda la vida de un
individuo ha sido objeto de numerosos trabajos (véase Clutton-Brock 1988,
Newton 1989). La estrategia de vida es el resultado de éste y otros compromisos.
Por ello, es necesario un conocimiento de todos y cada uno de los aspectos
relacionados con la vida de un individuo para poder interpretar correctamente el
conjunto. Tratar de interpretar el tamafio de puesta sin conocer las
probabilidades de supervivencia de los pollos procedentes de nidos con un
ntimero inicial de huevos diferente, por ejemplo, carece de sentido.

La segunda parte de la definicibn de tictica hace referencia a su
especificidad para unas condiciones ecol6gicas particulares o, en otras palabras,
a la importancia del hébitat en el disefio de las estrategias de vida (véase

Southwood 1977). Las dos citas que encabezan este capftulo pretenden resaltar
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la importancia de estudiar los rasgos individuales y poblacionales de una especie
en toda su 4rea de distribucién, y en todos los hébitats en que sea capaz de vivir
y reproducirse con éxito (véase también Zink y Remsen 1986, Slatkin 1987, Zink
1989).

En la naturaleza se observa que, conociendo el valor de uno o unos pocos
componentes de la estrategia de vida, es posible predecir otros (Stearns 1976,
Sether 1988, Lindén y Moller 1989). Por ejemplo, entre la avifauna europea, y
después de controlar el efecto del tamafio corporal, la reproduccién comienza a
edades mis tempranas y el tamafio de puesta es mayor cuanto menor es la
probabilidad de supervivencia de los adultos (Sather 1988). No se encuentran
espécies en las que la probabilidad de supervivencia de los adultos sea alta y el
tamafio de puesta sea también alto. A nivel intraespecifico, Martin y Bellot
(1990) encuentran una relacién entre la morfologia, la fecha de puesta y el
tamafio de puesta del herrerillo comin Parus caeruleus, que difiere entre
poblaciones Mediterrdneas y No Mediterrdneas, y que ellos atribuyen a
diferencias en las condiciones alimenticias. {Es posible encontrar un patrén
geogréfico definido? Los estudios que conocemos han tratado de sistematizar la
variabilidad geogréfica de uno o unos pocos atributos. Como sefiala Jarvinen
(1983), muchas de las teorfas o hip6tesis propuestas explican la variabilidad de
un atributo para una especie y un drea geografica determinada. Por ejemplo, se
ha sugerido repetidamente que el tamaifio de puesta aumenta con la latitud (p.
ej. Cody 1971). Sin embargo, Moller (1984) en un estudio que incluye 42
poblaciones de golondrina comiin Hirundo rustica no encuentra tal relacién. Las
relaciones encontradas a escala local pueden no ser ciertas cuando se abarca el
drea de distribucién de la especie. Al contrario, el estudio de un nimero
suficientemente grande de datos puede revelar patrones que de otra forma

hubieran permanecido ocultos (Lindén y Moller 1989).
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Estudios sobre el carbonero comtn

El carbonero comiin es un buen candidato para estudiar la variabilidad
geogréfica intraespecffica de las estrategias de vida. En primer lugar, su 4rea de
distribucién es muy extensa; se encuentra por toda Eurasia, desde Irlanda hasta
Jap6n y desde Siberia hasta Indonesia, y por el norte de Africa (Snow 1953,
1954, Voous 1960, Perrins 1979). En segundo lugar, ocupa casi cualquier hébitat
donde pueda construir un nido (Snow 1954, Perrins 1979). Por {ltimo, acepta de
buen grado los nidales artificiales, por lo que es posible obtener un gran niimero
de datos sobre cada poblacién, y se ve muy facilitada la realizacién de estudios
experimentales. Sin embargo, la gran mayorfa de los estudios sobre esta especie
~ se han realizado en unos pocos pafses europeos. Entre ellos destacan los que se
han llevado a cabo en Holanda, Inglaterra, Bélgica, Alemania y Finlandia (véase
Perrins 1979). Los estudios sobre la ecologfa de reproduccién del carbonero
comin en el sur de Europa son muy escasos (Scebba 1983, Pascual 1985,
Tralongo 1987, 1988, 1990, Fidalgo 1990). Nosotros hemos presentado algunos
de nuestros resultados referentes a dos poblaciones del este de Espafia (Barba
1986, Gil-Delgado y Barba 1987, Barba et al 1988, 1989, Barba y Gil-Delgado
1990a, b, Barba y L6épez 1990a, Monrés 1991; véase Apéndice). Pero, hasta el
momento, la informacién sobre el carbonero comiin en el sur de Europa es
fragmentaria y su integracién en el cuerpo de conocimiento existente sobre esta
especie en el resto del continente todavia est4 por realizar. Por tanto, dos arduas
tareas quedan pendientes. Primero, la realizacién de estudios descriptivos en
diferentes zonas del sur de Europa. Segundo, un esfuerzo de sintesis que permita
explicar la variabilidad en los caracteres individuales y poblacionales encontrada

a nivel especffico.

El presente estudio
Al iniciar el presente trabajo pretendimos dar los primeros pasos en las

dos tareas sefialadas arriba. En primer lugar, estudiar los diversos componentes
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que definen la estrategia de vida del carbonero comiin en el 4rea Mediterrdnea.
En segundo lugar, comparar estos resultados con los obtenidos en otras
poblaciones y contrastar las teorfas que describen la variabilidad geogréfica en
los rasgos estudiados. Légicamente, completar ambos objetivos no es tarea para
una sola persona en un trabajo. Por ello, los diferentes aspectos estudiados aqui
se han tratado hasta el momento con distinta intensidad. Algunos pardmetros,
como el tamafio de puesta, se han podido estudiar durante loé_ seis afios que
hemos dedicado é este trabajo, .y disponémos de datos para estudiar la
variabilidad intra e interpoblacional, asf como para contrastar el modelo de
variacién geogréifica del tamafio de puesta generalmente aceptado. Otros
aspectos, como el crecimiento de los pollos, se han estudiado durante dos
temporadas, aunque los datos de la Gltima no estaban atin disponibles en el
momento de analizar los resultados. Por esta razén, los resultados presentados
son preliminares y deben interpretarse con precaucién. Por iltimo, otros
aspectos como la supervivencia de los pollos todavfa estdn pendientes de estudio.

Ante esta variabilidad en el esfuerzo dedicado al estudio de cada uno de
los aspectos presentados, hemos optado por redactar capftulos independientes.
En cada uno de ellos se definen los objetivos particulares sobre el aspecto que se
estudia, los antecedentes, el material y método utilizado, los resultados
obtenidos, y su interpretacién.

El Capfitulo 2 describe brevemente el drea de estudio y la metodologia
general. El drea de estudio ha sido previamente descrita en otros trabajos, por lo
que hemos omitido una descripcién exhaustiva. En cada uno de los restantes
capitulos se describe la metodologfa particular empleada para estudiar cada
aspecto tratado.

En el Capitulo 3 se realiza una revisién bibliogrifica sobre diversos
aspectos relacionados con la nidificacién en huecos, incluyendo nuestros propios
trabajos en el naranjal valenciano. Tomamos la decisibn de presentar esta

revision por dos razones. Primero, la mayor parte del material recopilado
5.



durante nuestro estudio ya ha sido presentado en otros trabajos, por lo que no
hemos considerado oportuno presentarlo aqui. Segundo, la inclusién de un
capitulo dedicado a la nidificacién en huecos y su prdblemética nos parecia
conveniente en una monografia sobre una especie para la que los huecos son
necesarios para la construccién del nido.

Los Capitulos 4 y S tratan respectivamente del inicio y duracién de la
estaciébn de nidificaciébn y del tamafio de puesta. Ambos aspectos se han
estudiado durante los seis afios que duré este trabajo, por lo que presentamos
también un estudio comparativo con el resto de poblaciones de carbonero
comin estudiadas en otros pafses. De igual forma en el Capftulo 6 se estudia la
variabilidad en las dimensiones del huevo a tres niveles: intrapuesta,
intrapoblacional e interpoblacional.

Los Capitulos 7 y 8 tratan de los periodos de incubacién y eclosién y del
crecimiento de los pollos. Estos aspectos se han empezado a estudiar en detalle
recientemente, por lo que 165 resultados son aiin preliminares.

En el curso de la realizacién del presente estudio, hemos publicado dos
trabajos que tratan la dieta de los pollos, por lo que no disponemos de suficiente
material inédito para justificar un capftulo dedicado a este aspecto. Por ello, en
el Capitulo 9 partimos de la base de que la dieta de los pollos, y su variacién
estacional, es conocida. En este capftulo tratamos un tema al que prestamos
atencién durante tres afios: la relacién entre la abundancia de alimento para los
pollos y la actividad reproductora de las aves.

Por 1ltimo, en el Capitulo 10 resumimos las conclusiones obtenidas en
este trabajo, y comentamos brevemente las lfneas de trabajo que estamos

siguiendo actualmente y las previstas para un futuro.



Capitulo 2
Area de estudio y metodologia general

Area de estudio
El presente estudio se ha desarrollado en el término municipal de
~Sagunto, provincia de Valencia (39°42'N, 0°15°0, 30 m s.n.m.). El 4rea de estudio
esta ldcalizéda en una zona donde el naranjo constituye précticamente un
monocultivo. La explotacién es minifundista, con pequefios huertos separados
por acequias de riego, caminos de tierra y alguna carretera asfaltada. Gil-
Delgado y Escarré (1977) y Gil-Delgado et al (1979) realizan una descripcién
detallada de los tipos de huertos que se pueden encontrar en esta zona, asf como
de las especies vegetales que componen el estrato herbéceo en el interior de los
huertos y en los margenes de huertos y caminos. |

El é4rea total en la que se ha trabajado comprende unas 50 hect4reas. No
obstante, ninglin afio se ha trabajado sobre la totalidad de esta superficie,
oscilando entre 10 y 30 ha la superficie que se ha empleado un afio concreto. La
ocupacién por parte del gorribn comin Passer domesticus y la rata negra Rattus
rattus de los nidales nos ha obligado a trasladarlos de zona en distintos afios
(véase metodologia).

Durante dos afios se realiz6 un estudio sobre el carbonero comin Parus
major en una parcela situada en el término municipal de Catarroja, Valencia
(39°24’N, 0°27°0, 30 m s.n.m.). Algunos de los resqltados obtenidos ya han sido
publicadds (Barba er al. 1988, Barba y L6pez 1990a). En el presente estudio

presentamos solamente los datos referentes al tamafio y forma de los huevos.

Método de trabajo en el campo
Todos los resultados presentados en este estudio se han obtenido en

nidos construidos en nidales artificiales. Los nidales utilizados eran de madera,
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con base cuadrada (14 cm de lado) y entrada circular (32 mm de didmetro).
Estos nidales eran de tipo colgado, aunque a veces la parte trasera o lateral
tocaba el tronco o alguna rama. El nimero de nidales utilizados aument6 desde
los 59 colocados en 1986 hasta casi el centenar disponibles en 1991.

Durante la primera fase del estudio (1986-88), los nidales permanecfan en
el 4rbol donde eran colocados, y se reponfan si sufrfan deterioro o desaparecfan.
A partir de 1988, y debido al uso creciente de los nidales por parte del gorri6én
comiin y de la rata negra (véase Barba y Gil-Delgado 1990a), se opt6 por retirar
todos los nidales de las zonas donde estas dos especies los utilizaban en més
cantidad y disponerlos en nuevas zonas la temporada siguiente. Por tltimo, a
partir de 1990 se retiraban todos los nidales después de cada estacién
reproductora, colocandolos todos de nuevo entre los tiltimos dfas de febrero y los
primeros de marzo del aio siguiente. En esta reposicién se evitaban las zonas en
las que los nidales habfan sido muy utilizados por ratas o gorriones la temporada
anterior. Todas estas modificaciones del nimero y distribucién de los nidales, y
de la superficie cubierta por los mismos, impiden realizar alguna estima vélida
de la densidad de parejas nidificantes, por lo que hemos omitido cualquier
referencia a este aspecto.

Durante los tres Gltimos afios (1989-91) se ha realizado un estudio
experimental, que afect6 diversos pardmetros reproductores de algunos nidos de
carbonero comiin (véase Monr6s 1991). Estos nidos se han excluido
completamente de los resultados ofrecidos en este trabajo.

Cada temporada, las cajas se empezaban a visitar a primeros de marzo.
La frecuencia de visitas ha sido muy variable, pero todas se visitaban al menos
una vez por semana hasta que el Gltimo nido dejaba de estar activo. Con este
patrén de visitas es posible determinar la fecha de inicio de la puesta, el tamafio
de la puesta, el nimero de huevos que eclosiona (los que no eclosionan quedan
en el nido), y el nimero de pollos que abandona el nido con vida. Para estudiar

aspectos concretos (p. ej. el crecimiento de los pollos) algunos nidos eran
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visitados diariamente; esto se especifica en los capitulos correspondientes.
También se detalla en el apartado dedicado a la metodologia en cada capitulo el
modo de proceder o las observaciones realizadas sobre distintos aspectos.

‘ En cada sesi6én de trabajo registrdbamos sobre mapas a escala la posicién
de todos los individuos vistos u ofdos, asf como las interacciones (conflictos
territoriales) entre parejas vecinas. La superposicién de estos mapas permite
~ definir con bastante precisi6n el territorio de cada pareja (véase p. ej. Blondel .
1969, Gil-Delgado 1983). Al no contar con individuos marcados, hemos asumido
que, dentro del mismo afio, puestas consecutivas en el tiempo dentro del mismo
territorio corresponden a la misma pareja. Cuando hablamos de "misma hembra"

lo hacemos bajo esta presuncién.

Meétodos estadisticos

Los valores medios de las variables tratadas en este trabajo se acompafian
de su error tipico (E.T.), el tamafio muestral en que se basan (n) vy,
generalmente, el rango (valores mfnimo y méximo). Ocasionalmente, sobre todo
en las figuras, los valores medios se acompafian de la desviacién tipica (D.T.).
En los casos en que se ha considerado relevante se ofrece el coeficiente de
variacién (C.V.)

Todas las pruebas estadisticas empleadas en el presente trabajo estdn
descritas en Sokal y Rohlf (1981) y/o Siegel y Castellan (1988). Los criterios de
empleo de cada prueba se ajustan a los recomendados en estos dos textos.

El paquete de programas SPSS/PC+ (Anonymous 1984) se ha empleado
para realizar la mayor parte de los anélisis. Ocasionalmente se ha utilizado el
paquete BMDP (Dixon et al. 1983).

En todas las pruebas se ha exigido un nivel de significacién minimo del
95% (P < 0.05). En general, valores de P > 0.05 se sefialan simplemente como
no significativos (ns), aunque ocasionalmente, si la probabilidad de cometer un

error de Tipo I se aproxima a este limite, se puede sefialar como 0.10 < P <
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0.05. Normalmente, se presentan tres niveles de significaci(m,.P < 0.05, P < 0.01,
y P < 0001, o su notacién alternativa de uno, dos, o tres asteriscos
respectivamente en tablas y figuras. Otros niveles intermedios de probabilidad
pueden presentarse si se considera relevante.

Cuando se realizaron regresiones lineales simples, se presenta el
coeficiente de regresién , b (pendiente de la recta de regresién); su desviacién de
una pendiente cero se ha contrastado mediante pruebas ¢. Cuando la desviacién
de la pendiente es significativa, se presenta también el coeficiente de
determinaci6n, r2, ajustado para corregir la sobreestima causada por el célculo
(véase Norusis 1986), y normalmente expresado en porcentaje.

Cuando ha sido posible se han utilizado regresiones lineales muiltiples
para separar los efectos de distintas variables. En casi todas las ocasiones se ha
analizado previamente cada variable independientemente mediante regresiones
simples, asf como grupos de variables seleccionados de forma subjetiva y
biol6gicamente 16gica. Posteriormente, cuando se introducfan todas las variables
independientes en el modelo, se emple6 el método de seleccién de variables
paso a paso; una variable se inclufa en el modelo si el valor de F asociado a su
inclusién correspondfa a una P < 0.05. Con este doble proceder hemos
pretendido evitar la obtencién de modelos de escasa relevancia biol6gica que a
veces proporciona la seleccién automética (paso a paso) de variables (véase, p.
ej., James y McCulloch 1990). En los resultados se presenta el valor de la prueba
de significacién del modelo (ANOVA), y el coeficiente de determinaci6n
multiple, r2 ajustado, y expresado en porcentaje. Los coeficientes estandarizados
de regresién parcial para cada variable (coeficientes beta), b°, y su significacién
(prueba ¢) se ofrecen cuando esto resulta de interés. Se han excluido de los
modelos las variables con tolerancias menores del 0.01. De esta forma se
resuelven los problemas de célculo asociados a la multicolinearidad entre las

variables independientes (véase Norusis 1986).



Siempre que las condiciones de homoscedasticidad y normalidad se
cumplian se han empleado pruebas paramétricas. Estas se han empleado
también cuando las distribuciones estudiadas son bien conocidas y cumplen los
requisitos anteriores, aunque el tamafio muestral obtenido en algunos casos no
permitiera su comprobacién estadistica. Cuando habfa alguna duda sobre la
distribucién de la variable estudiada, o cuando no se cumplia alguna de las

condiciones ne;esa;ias para el usq'de pruebas paramétricas, se recurrié a

pruebaS no pafamétricas.
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Capitulo 3
Aspectos relacionados con la nidificacion en huecos

It is therefore essential for studies that utilize
nestboxes to be aware of the possible effects that
these may have on the results obtained.

(East y Perrins 1988)

ANTECEDENTES Y OBJETIVOS

~ 1La avifauna del naranjal valenciano incluye tres especies de paseriformes
capaces de nidificar en los huecos de los naranjos, el gorribn molinero Passer
montanus (muy escaso), el gorribn comin Passer domesticus, y el carbonero
comin Parus major (Gil-Delgado 1979, 1983). En el momento de comenzar el
presente estudio se conocfa bastante bien la ecologfa de reproduccién del
gorrién comin, estudiada tanto en nidos construidos en los 4rboles (Gil-Delgado
et al. 1979) como en cajas nido (Escobar y Gil-Delgado 1984). Ademds, se
habian abordado de forma teérica las posibles relaciones entre gorrién comiin y
carbonero comiin al entrar en competencia por los lugares de nidificacién
(Escobar y Gil-Delgado 1983). Sin embargo, salvo algin dato aislado presentado
por Gil-Delgado (1979), no se disponfa de informacién referente a la ecologia
del carbonero comin, ni en cajas ni en nidos naturales.

Una de las primeras tareas que abordamos al comenzar el presente
proyecto fue el estudio de la ecologfa de reproduccién del carbonero comiin
como nidificanrte en huecos naturales de los naranjos (Barba 1986, Gil-Delgado
y Barba 1987). Como complemento a este estudio, se realizaron trabajos
experimentales con cajas nido, en los que se abordaron tanto aspectos

relacionados con la eleccién del lugar de nidificacién como las relaciones entre



el carbonero comin y otras especies que competian con €l por los huecos (Barba
y Gil-Delgado 1990a, Barba y L6pez 1990a).

No vamos a repetir en este capitulo los resultados previamente
presentados en otros lugares. Nuestro objetivo es integrar todos estos resultados
en el contexto de la literatura disponible sobre el tema de la nidificacién en
huecos, para obtener as{ una visi6bn general. Pensamos que esta revisién es
conveniente porque el resto de los capftulos presenta informacién obtenida en
cajas nido, y las conclusiones del presente capitulo permitirdn valorar mejor
estos resultados a la hora de describir la estrategia de reproduccién del

carbonero comiin en el naranjal.

VENTAJAS Y DESVENTAJAS DE LA NIDIFICACION EN HUECOS

Since hole-nesting is so much more successful than
open-nesting, one would expect hole-nesters greatly to
outnumber open-nesters. Hole-nesting, however,
presents difficulties, chiefly because of the limited
number of holes.

(Nice 1957)

Los primeros estudios comparativos entre la nidificacién en nido abierto y
en huecos (Lack 1954, Nice 1957) coinciden en sefialar que la mayor ventaja de
criar en huecos es que se logra un mayor éxito reproductor, entendido como el
porcentaje de huevos que produce pollos que abandonan el nido con vida. Estos
trabajos sugieren que los huecos ofrecen una mayor proteccién, tanto frente a
predadores como frente a agentes atmosféricos. Por otra parte, la limitacién de
huecos para construir los nidos se presenta como la mayor desventaja, ya que
algunas parejas quedarian excluidas de la poblaci6én reproductora. En definitiva,
el mayor éxito reproductor de las parejas que consiguieran criar se veria

compensado por el fracaso total de aquellas que no pudieran acceder a un hueco
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(e.g. Alerstam y Hogstedt 1981). A continuacién revisaremos estos dos puntos y

su soporte empfrico actual.

Exito reproductor en huecos naturales

El trabajo que més ha contribuido a propagar la idea de que las aves
nidificantes en huecos tienen un mayor éxito reproductor ha sido el de Nice
(1957). Nice encontr6 que las aves nidificantes en huecos tenfan un éxito
reproductor del 66%, frente al 49% de las que construfan nidos abiertos. Hemos
podido consultar 27 de los 33 trabajos citados por Nice (1957) en su Tabla 2,
referentes a especies que contruyen el nido en huecos, y todos menos uno
(Odum 1941) estin realizados en cajas nido.

Estudios posteriores realizados en huecos naturales (revisién en Nilsson
1986) revelan que el éxito reproductor de las especies nidificantes en huecos no
difiere del de aquellas que construyen nidos abiertos, situandose alrededor del
55%. Los resultados obtenidos en el naranjal muestran que el éxito reproductor
del carbonero-comiin en huecos naturales (28%, Gil-Delgado y Barba 1987) es
incluso algo inferior al de especies que construyen nidos abiertos en este mismo
hébitat (véase Gil-Delgado y Escarré 1977, Gil-Delgado 1981, Gil-Delgado y
Cataléd 1989, Barba y L6pez 1990b). Por lo tanto, los datos disponibles no apoyan
la idea de que disfrutar de un mayor éxito reproductor sea una ventaja de la

nidificacién en huecos.

Limitacién de huecos

Los nidificantes secundarios en huecos (ie. especies incapaces de
excavarlos) dependen de la existencia de huecos para construir el nido. Los
huecos suelen procedel; de la actividad excavadora de otras especies, como por
ejemplo muchos componentes de la familia Picidae (Short 1979, Van Balen et al
1982, Brush 1983, Raphael y White 1984, Alatalo et al 1985, Raphael 1985,

Gutzwiller y Anderson 1986, Alatalo et al. 1988, Cuisin 1988), pero también se
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aprovechan huecos creados por otras causas (Gysel 1961, McEllin 1979,
Saunders et al 1982, Barba 1986, Gil-Delgado y Barba 1987, Gutzwiller y
Anderson 1988). En ambos casos, suelen ser drboles muertos o dafados los que
‘presentan huecos adecuados para las especies que los necesitan (Kilham 1971,
Conner et al. 1976, Conner y Adkisson 1977, Saunders et al. 1982, Raphael y
White 1984, Zarnowitz y Manuwal 1985, Bull 1986, Harestad y Keisker 1989,
Land et al. 1989).

La idea de la limitaci6én de huecos estd bien apoyada por observaciones y
experimentos. Por ejemplo, hay numerosos trabajos que sefialan la existencia de
competencia por huecos naturales (Allen y Nice 1952, Erskine 1964, Van Balen
et al. 1982, Nilsson 1984a, 1987, Peterson y Gauthier 1985, East y Perrins 1988), y
especies como el estornino pinto Sturnus vulgaris son incluso capaces de expulsar
a los individuos que excavaron el hueco (Troetschler 1976, Brush 1983, Kerpez y
Smith 1990). Por otra parte, algunos estudios indican que el porcentaje de
ocupacién de los huecos naturales es muy alto (Van Balen et al 1982) y, en
muchas ocasiones, la introduccién de cajas nido provoca un aumento de la
densidad de ciertas especies (Bruns 1960, Von Haartman 1971, Eneﬁlar et al.
1972, Enemar y Sj6strand 1972, Hamerstrom et al. 1973, Leclercq 1976, Higuchi
1978, Dahlsten y Copper 1979, Van Balen et al. 1982, Eakin 1983, Froke 1983,
Lennerstedt 1983, Brawn y Balda 1988, Potti y Montalvo 1990).

Si bien los trabajos citados arriba describen hechos que, indudablemente,
ocurren, los datos presentados en otros estudios indican que la situacién de
limitacién de huecos no es general. Por ejemplo, Gutzwiller y Anderson (1986,
1988) concluyen tras un detallado anilisis que, en su drea de estudio, la
competencia por los huecos no tiene apenas influencia en la estructura de la
comunidad de aves nidificantes en huecos (véase también Brush 1983, Ingold e
Ingold 1984, Raphael y White 1984, Waters et al. 1990). Por otra parte, el mero
hecho de observar competencia por los huecos no indica necesariamente que

éstos estén limitados, sino que los individuos compiten por ciertos huecos de
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mejor "calidad" (Edington y Edington 1972, Brush 1983). De hecho, en la
mayorfa de estudios donde se ha evaluado el grado de ocupacién de huecos
naturales, se ha observado que muchos permanecen vacfos (Schiermann 1934,
Gysel 1961, Edington y Edington 1972, Saunders 1979, Saunders et al 1982,
Brush 1983, Ingold e Ingold 1983, Peterson y Gauthier 1985, Rasch 1985,
Gutzwiller y Anderson 1987, Wesolowski 1989, Waters ef aL 1990). Ademis, la
destruccién intra o interespgcffica de nidos, que generalmente se atribuye a
competencia por los huecos, puede tener otras causas, como un comportamiento
"no adaptativo” (Weisheit y Creighton 1989). Por tltimo, el aumento de densidad
al introducir cajas nido no se produce siempre (Higuchi 1978, Brawn y Balda
1988), y si se produce, no se puede descartar que sea un artefacto (Van Balen et
al. 1982).

El grado de manipulacién del hébitat parece ser el factor més importante
que provoca las diferencias en los resultados ofrecidos arriba. Los 4rboles
adecuados para la excavacién-de huecos por parte de especies capaces de
hacerlo (generalmente 4drboles afectados por alguna enfermedad), o aquéllos
que presentan huecos por otras causas (roturas de ramas por el viento o por
incidencia de algin rayo), asf como los que alcanzan cierto didmetro (y pueden
albergar huecos de tamafio adecuado) suelen ser eliminados por el hombre si el
bosque esti explotado comercialmente (Zarnowitz y Manuwal 1985, Land et al.
1989). La consecuencia es que la densidad de aves nidificantes en huecos, tanto
de especies excavadoras como de aquellas que aprovechan huecos ya existentes,
es mayor en bosques no manipulados por el hombre (Haapanen 1965, Von
Haartman 1971, Alatalo y Lundberg 1984). La introduccién de cajas nido en
bosques no manipulados no produce aumentos en la densidad de aves
nidificantes en huecos (Brawn y Balda 1988). Dhondt ef al (1979), entre otros,
han sugerido que antes de que el hombre intervihiera manipulando la
composicién de los bosques deberia haber suficientes huecos para las especies

que los necesitaran. Los datos disponibles apoyan esta idea, por lo que la
-17-



limitacién de huecos no ha debido ser un factor importante en la evolucién de la

estrategia de nidificacién en huecos.

LA ESTRATEGIA DE NIDIFICACION EN HUECOS

Ninguno de los dos tépicos asociados con la nidificacién en huecos
(mayor éxito reproductor y limitacién de huecos) se cumple en sistemas no
manipulados por el hombre. Por ello, la estrategia de nidificacién en huecos
debemos explicarla con otros argumentos. Nilsson (1986) ha sefalado que,
aunque el éxito reproductor sea similar en huecos y en nidos abiertos, las causas
de mortalidad difieren. Las especies nidificantes en huecos sufren menos
pérdidas totales (fracaso total del nido), pero més pérdidas parcial_es (muerte de
algunos pollos aunque el intento reproductor tenga éxito) que las especies que
construyen nidos abiertos (véase, sin embargo, Moller 1987). Nilsson (1986)
sugiere que las pérdidas parciales de los nidificantes en ﬁuecos son debidas en su
mayor parte al efecto de ectopérésitos presentes en los huecos que han
albergado nidos previamente. Se ha demostrado que la presencia de
ectoparésitos reduce el éxito reproductor (revisién en Moller et al. 1990).

Visto de esta forma, la estrategia de nidificacién en huecos se presenta
como una alternativa en la que se cambia un riesgo por otro. Entonces, {por qué
nidificar en huecos? Ha habido por lo menos un intento de sistematizar qué
especies serfan m4s propensas a elegir la estrategia de nidificacién en huecos.
Alerstam y Hogstedt (1981, 1985) concluyen que las aves nidificantes en huecos
tienden a ser (a) especies residentés (no migradoras) y (b) especies que buscan
el alimento de los pollos en lugares expuestos (véase también Alerstam y
Hosgstedt 1983, Wesolowski 1983, Greenwood 1985). -Los huecos naturales
difieren en calidad (posicién en el 4rbol, dimensiones, ect.) y las distintas

especies muestran preferencias por ciertas caracteristicas de los huecos (McEllin
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1979, Saunders et al. 1982, Stauffer y Best 1982, Van Balen ef al 1982, Nilsson
19844, Raphael y White ’1984, Peterson y Gauthier 1985, Raphael 1985, East y
Perrins 1988, Slagsvold y Lifjeld 1988, Kerpez y Smith 1990). Por lo tanto es
predecible que exista competencia intra e interespecifica por ciertos huecos,
incluso si no existe limitacién. Asf, 1a defensa del hueco durante todo el afio, o la
prioridad en su uso por una ocupacién més temprana, explicarfa la relacién
‘encontrada entre sedentarismo y nidificacién en huecos (véase. también
Lundberg 1979). Por otra parte, las especies que buscan el alimento de los pollos
en lugares expuestos pueden ser vistos y seguidos al nido por predadores
potenciales, por lo que construir el nido en un lugar que, aun después de ser
descubierto, ofrezca proteccién frente a este tipo de predadores (en general
aves) es ventajoso.

Alerstam y Hogstedt (1981) reconocen la falta de informacién referente a
la evolucién de las tendencias de construccién del nido, por lo que las relaciones
expresadas arriba no implican causalidad. Ellos parten de la premisa, que hemos
mostrado que es falsa, de que la nidificacién en huecos es ventajosa frente a la
construccién de nidos abiertos. Segiin esto, consideran l6gico que la mayor parte
de especies residentes "elijan" los huecos, mientras que las migradoras no tienen
otro remedio que construir nidos abiertos. La informacién presentada en este
capftulo hace pensar que la seleccién por el sedentarismo es una consecuencia
de la incapacidad de algunas especies de construir nidos abiertos, bien porque la
han perdido, bien porque nunca la han tenido. El sedentarismo serfa pues una
ventaja sobre especies migradoras que necesiten huecos para construir el nido,
no sobre aquéllas que construyan nidos abiertos. Estas Giltimas tienen la ventaja
de poder abandonar el 4rea de crfa durante la época desfavorable sin tener que
preocuparse de dénde van a construir el nido en la temporada siguiente.

La relacién entre las especies que buscan el alimento de los pollos en
lugares expuestos y la nidificacibn en huecos pensamos que tiene una

explicacién, a pesar de que implica un cambio de riesgo y no su evasién como
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sugieren Alerstam y Hogstedt (1981). A nivel individual, puede ser preferible la
posible pérdida de algin pollo por la accién de los parisitos que la posible
pérdida de todos los pollos por la accién de un predador. No conocemos ningiin
estudio que evaliie los costes y beneficios de ambas estrategias, aunque podemos
predecir que dependeré de la abundancia y composicién especifica de parésitos y

predadores en cada zona.

LAS CAJAS NIDO

La utilizacién de cajas nido presenta dos vertientes. La primera, como
elemento para la proteccién de las aves, bien per se (Zeleny 1976, Brawn y Balda
1983, Menkhorst 1984, Munro y Rounds 1985, Hsu y Humpert 1988), bien como
agentes en la lucha contra insectos plaga (Bruns 1960, Ortiz 1970, Molina 1971,
Ceballos 1972, Dahlsten y Copper 1979). Este aspecto queda fuera de los
objetivos del presente estudio y no se va a desarrollar.

La segunda es el empleo de las cajas nido para el estudio de la ecologia
de reproduccién de las aves. Una buena parte de los estudios realizados en los
tltimos cuarenta afios ha empleado como material bésico las cajas nido. Sin
embargo, trabajos realizados recientemente han mostrado importantes
diferencias entre los resultados procedentes de cajas nido y los de huecos
naturales (Nilsson 1975, 1984b, Korpimaki 1984, East y Perrins 1988,
Wesolowski y Stawarczyk 1991). Esto ha hecho que actualmente se tienda a
extrapolar menos libremente los resultados obtenidos en estudios realizados en
cajas a situaciones naturales. Durante el desarrollo del presente trabajo, A. P.
Moller ha publicado un comentario sobre este tema (Moller 1989) que
suscribimos y pensamos qué debe ser tenido en cuenta en futuros estudios sobre
aves nidificantes en huecos. Merece la pena reproducir aquf las conclusiones de

este trabajo:
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(1) Se debe describir el método con detalle, por ejemplo, senalar si los nidos
viejos se retiran o no al final de cada estacién reproductora;

(2) Se deberfa examinar en estudios futuros el efecto de los parésitos y su
inieraccién con la predacién en la seleccién de pareja, seleccién del lugar de
nidificaci6n, éxito reproductor y crecimiento de los pollos;
(3) Igualmente, se deberia investigar el efecto de la predacién y la interaccién
con el efecto de los parasitos;

(4) No se deberfan generalizar los resultados obtenidos en cajas nido a
individuos que nidifiquen en huecos naturales, o a otras especies de aves, hasta
que se disponga de estimas adecuadas de las variables biol6gicamente
relevantes;

(§) Las conclusiones sobre la teorfa de los ciclos vitales, genética cuantitativa,
regulacién de las poblaciones, y seleccién sexual basadas en estudios en cajas
nido deben considerarse con precaucién. Los estudios con cajas nido son
apropiados cuando se requieren situaciones con lugares de nidificacién

uniformes y de elevada calidad. (Moller 1989, pp. 422-423, traducci6n del autor).

LA SITUACION EN EL NARANJAL

El naranjal es un ejemplo de hébitat creado y mam'pulédo por el hombre.
Ademés, aunque hoy en dia ocupa una considerable extensién en algunas zonas
mediterrdneas, no debemos olvidar su origen exético. El naranjo fue introducido
en la Peninsula Ibérica como 4rbol de jardin, y su cultivo extensivo data de hace
aproximadamente un siglo. Esto implica que es un hébitat relativamente
reciente, por lo que no podemos asumir que todos los rasgos individuales o
poblacionales observados sean consecuencia de una adaptacién a las condiciones

actuales (véase Lack 1971).



En nuestra 4rea de estudio, el naranjo constituye pricticamente un
monocultivo. Su manipulacién afecta considerablemente la forma del 4arbol, ya
que se limita el crecimiento en altura y se favorece el crecimiento en anchura. El
tronco principal se corta a pocos centimetros del suelo, y las ramas primarias son
igualmente podadas tras un corto crecimiento. Esto provoca que, cuando el 4rbol
envejece, el tronco y ramas mas gruesas tienen poca longitud, y es generalmente
el tronco la tnica estructura que puede mantener huecos del tamafio adecuado
para la construccién de nidos (Barba 1986, Gil-Delgado y Barba 1987). La
consecuencia inmediata es que los nidos construidos en tales huecos se
encuentran a baja altura.

Barba y L6pez (1990a), ofreciendo cajas nido a diferentes alturas, han
mostrado que el carbonero comin elije las cajas altas para la construccién del
nido. Esto demuestra que el carbonero comin encuentra una limitacién en sus
preferencias de nidificacién causada por la falta de disponibilidad de huecos a
mayor altura en ausencia de nidales. La vulnerabilidad de los nidos al saqueo
por predadores parece dependiente de la altura (Gil-Delgado y Barba 1987,
véase también Nilsson 1984a). Barba y Lopez (1990a) han sugerido que el
gorrién comiin no utiliza los huecos para construir sus nidos por el alto riesgo
que esto supone. El carbonero comiin no tiene opcién, y de hecho sus pérdidas
de nidos completos por predacién son elevadas (Gil-Delgado y Barba 1987).

Otro aspecto a tener en cuenta es la ausencia en este hébitat de especies
capaces de excavar huecos. Todos los huecos en los que hemos encontrado nidos
proceden de la putrefaccién del tronco o ramas. Algunos de ellos tienen varias
entradas, y muchos estdn a cielo abierto (Barba 1986, Gil-Delgado y Barba
1987). La proteccién que brindan estos huecos frente a predadores o agentes
atmosféricos es, obviamente, béja.

Es dificil en estas condiciones evaluar qué huecos son susceptibles de ser
utilizados por el carbonero comiin. Barba (1986) indica que algunos huecos

utilizados una temporada por esta especie, quedan vacfos o son utilizados por
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otras especies en aifios sucesivos. No obstante, diversas lineas de evidencia llevan
a la conclusién de que la disponibilidad de huecos adecuados limita el nimero
de parejas que consiguen criar en un drea determinada (Barba 1986, Barba y
Gil-Delgado 1987).

El gorrién comin, el gorrién molinero, el torcecuello Jinx torquilla y la
rata negra Rattus rattus son competidores potenciales del carbonero comin por
los huecos. S6lo las dos tltimas especies utilizan habitualmente los huecos de los
naranjos (Barba 1986). Durante los afios que ha durado el presente estudio,
solamente hemos encontrado un hueco ocupado por el gorribn comin (obs.
bers.). La posible razén de este comportamiento se ha comentado arriba. El
torcecuello es una especie escasa en el naranjo (Gil-Delgado y Barba 1987). La
rata negra ocupa los huecos como lugar de descanso (obs. pers.). En un estudio
experimental utilizando cajas nido, Barba y Gil-Delgado (1990a) presentan
evidencias de que el gorrién es competitivamente superior al carbonero comiin
en la lucha por las cajas, y que la rata negra es superior a las aves. Este estudio
tambien muestra que el carbonero comin utiliza las cajas nido (nuevos huecos)
més rdpidamente que las otras dos especies. Barba y Gil-Delgado (1990a)
sugiefen que la capacidad del carbonero comiin de encontrar y utilizar huecos de
nueva creacién le permite huir de la lucha directa por los huecos con especies
competitivamente superiores, aunque todavia no se han realizado estudios para

comprobar esta hip6tesis.






Capitulo 4
Fenologia de reproduccion

Because of its heavy physiological demands,
reproduction is the most critical among the recurrent
events and must be timed to a period of minimum
stress on the adults and maximum probability for the
survival of parents and young. _

o (Immelmann 1971)

INTRODUCCION

La reproduccién es una actividad energéticamente costosa y, en regiones
donde las condiciones ambientales cambian a lo largo del afio, las aves escogen
el momento en que éstas son més favorables para desarrollarla (e.g. Lack 1954,
Immelmann 1971, Murton y- Westwood 1977). Mediante el estudio de las
estaciones de nidificacién de las aves en Norteamérica, Baker (1938) concluye
que las aves comienzan a criar més tarde al aumentar la latitud. Esta conclusi6n
se ha mantenido v4lida tras la obtencién de informacién sobre otras especies y
faunas (Immelmann 1971, Slagsvold 1975a, Murphy 1978, Perrins y Birkhead
1983). Para la especie que hemos estudiado en este trabajo, el carbonero comiin
Parus major, se han propuesto al menos dos modelos para describir este retraso
de la estaci6én de nidificacién.al aumentar la latitud (Slagsvold 1975a, Orell y
Ojanen 1983a). El iltimo modelo describe bastante bien la variabilidad
encontrada en poblaciones de Norte y Centroeuropa.

Adema4s de empezar a criar més tarde, numerosos estudios comparativos
han mostrado que la duraci6n de la estacién de nidificacién es menor conforme
aumenta la latitud (véase Wyndham 1986). En latitudes altas, el periodo en que
las temperaturas y la duracién del dia son adecuados para mantener una

producci6n primaria que permita la nidificaci6n es corto. Este periodo se alafga
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progresivamente al disminuir la latitud, y la duracién de la estaciébn de
nidificacién de las aves se prolonga paralelamente. Aprovechando el mayor
tiempo potencialmente disponible, algunas especies realizan més puestas por
temporada conforme disminuye la latitud (Lack 1954, Murphy 1978, Moller
1984).

Los objetivos del presente capftulo son:
(1) Describir la fenologfa de nidificacién del carbonero comin en el naranjal de
Sagunto;
(2) Estudiar la incidencia de segundas puestas y puestas de reposicién en
relacién con la fecha de inicio de la primera puesta;
(3) Contrastar la validez del modelo de Orell y Ojanen (1983a) para describir la
fecha de inicio de puesta del carbonero comiin en poblaciones del sur de
Europa;
(4) Contrastar la hip6tesis del aumento de la duracién de la estacién de

nidificacién al disminuir la latitud para el carbonero comiin.

MATERIAL Y METODO

Datos de Sagunto

En este capftulo se incluyen datos de 144 puestas de carbonero comin
realizadas en las parcelas de Sagunto entre los afios 1986 y 1991, ambos
inclusive. Algunas de las puestas consideradas no se llegaron a completar, pero
en todas ellas se habfa construido nido y depositado més de un huevo. Algunos
afios los nidos se visitaron diariamente y se conoce con exactitud la fecha de
inicio de puesta. El resto de cajas se visitaron, como minimo, una vez a la
semana, pero generalmente cada dos o tres dfas. La fecha de inicio de puesta en
estas cajas se ha calculado asumiendo la puesta de un huevo diario (Perrins

1979, obs. pers.).
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Los nidos activos se visitaban al menos tres veces por semana. Un nido se
ha considerado activo hasta que:
(a) desaparecfan los huevos o pollos (predacién);
(b) se interrumpfa la puesta (abandono); en este caso, el nido se considera activo
hasta el dfa de la puesta del ltimo huevo;
(c) los pollos se encontraban muertos (abandono); el nido se considera activo
hasta el dfa intermedio entre visitas;
(d) los pollos abandonaban el nido (éxito); como los nidos no se solfan visitar
después del dia 15 de vida de los pollos, hemos asumido una estancia de 20 dfas
desde el nacimiento del primer pollo; en caso de no conocerse la fecha exacta de
eclosién, se ha asumido un periodo de incubacién de 13 dfas desde la puesta del
ltimo huevo (véase Capftulo 7).

Con el fin de delimitar las fechas de inicio y conclusién de la estacién de
nidificacién cada afio, consideraremos ésta como el periodo comprendido entre
la puesta del primer huevo hasta el momento en que el Gltimo nido deja de estar

activo.

Anlisis de la intensidad de nidificaci6n: datos de otras poblaciones

El estudio comparativo de la duracién de la estacién de nidificacién,
segiin la hemos definido arriba, presenta el problema de que ésta es
independiente del ntimero de nidos activos en cada momento. En un caso
extremo, una sola pareja que realice una segunda puesta puede prolongar la
duracién de la estacién de nidificacién por mis de un mes. Por ello, hemos
optado por analizar la intensidad de nidificacién en diversas poblaciones
europeas, de modo que se tenga en cuenta tanto la duracién de la estacién como
el nimero de nidos activos en cada momento. La intensidad de nidificacién la
hemos estimado como el nimero de Meses Igualmente Buenos (MIB) para la
nidificacién, propuesto por McArthur (1964; "equally good months for nesting",

EGM en su notacién). Se calcula mediante la ecuacién
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MIB = exp (- Z p; Inp;)

donde p; es la proporcién de nidos empezados en el mes i-ésimo. MIB varfa
entre 1, cuando todos los nidos se inician el mismo mes, y 12, cuando se inicia el
* mismo niimero de nidos en cada uno de los meses.

Idealmente se deben contar los nidos empezados cada mes para calcular
MIB. Nosotros hemos utilizado tres métodos para calcular el MIB del carbonero
comiin (MIBcc) a partir de la bibliograffa disponible sobre distintas poblaciones:
(a) De los trabajos en que se ofrece (Balat 1970: Tabla 2, Pikula 1975: Tabla 1)
el niimero de nidos empezados cada mes se ha obtenido directamente;
(b) Otros trabajos presentan estos datos en forma de figuras (Leclercq 1977:
Figura 4a, Orell y Ojanen 1983a: Figura 2), y el nimero de nidos empezado cada
mes se ha estimado sobre éstas. Usando este método hemos subestimado en
cuatro nidos (1212 estimados sobre 1216) los presentados por Orell y Ojanen
(1983a). Para estimar el nimero de nidos por mes de la Figura 4a en Leclercq
(1977) hemos asumido un tamafio de puesta de 10.0 huevos en cada nido (véase
Leclercq 1975 en Muller 1985), un método més impreciso que sobreestima en
nueve nidos (63 sobre 54) los presentados por Leclercq (1977).
(c) El tercer método es més indirecto. A partir de los datos presentados por
Ore.ll y Ojanen (1983a) hemos encontrado que el MIBcc estd positivamente
relacionado con el porcentaje de segundas puestas (r = 0.59, g.l. = 10, P < 0.05).
La ecuacién de regresion es

MIBcc = 1.60 + 0.02x

donde x es el porcentaje de segundas puestas. Hemos utilizado esta ecuacién
para calcular el MIBcc de dos poblaciones en Suecia (Johansson 1974:‘Tablas 3y
4, Smith et al. 1987: Tabla 2), cinco poblaciones en Holanda (Kluijver 1951:
Tablas 25 y 26), dos en Inglaterra (Lack 1958: Apéndice 5, Perrins 1965: Tabla
5), y dos en Francia (Muller 1985: Tabla 9).



Hemos calculado también el MIB teérico en cada latitud (MIBt),
siguiendo una de las ecuaciones propuestas por Wyndham (1986). Se ha elegido
la que excluye Australia, Etiopfa y el SW de Ecuador:
| MIBt = 7.9 - 0.0%
donde x es la latitud. El .signiﬁcado de MIBt es el niimero de meses igualmente
buenos para la nidificacién a latitud x. Puesto que el carbonero comin utiliza
MIBcc, este uso se ha representado como el cociente entre los dos valores (MIBr
= MIBcc/MIBt). MIBr representa el porcentaje de meses teéricamente buenos
para la nidificacién que es aprovechado por el carbonero comin a una latitud

dada.

RESULTADOS

Fecha de inicio de puesta en Sagunto

En los seis afios considerados, la puesta més temprana se inici6 el 31 de
marzo de 1989, y la primera puesta m4s tardfa fue la iniciada el 23 de mayo de
1988. Durante el periodo de estudio, la primera puesta de cada afio ha
comenzado durante la primera quincena de abril, con excepcién de la primera
puesta de 1989 citada arriba (Tabla 4.1). El periodo de comienzo de las primeras
puestas se extiende entre 23 y 45 dfas (Tabla 4.1), siendo la media de 33.8 dias
(D.T. = 7.33, n = 6). El 67% de todas las puestas realizadas durante el periodo
de estudio comenzaron entre el 10 'y el 29 de abril, y s6lo un 7% lo hicieron
después del 31 de mayo (Figura 4.1)

La fecha media de puesta ha variado en los diferentes afios de estudio
entre el 11 y el 28 de abril (Tabla 4.1). Las diferencias entre afos son
significativas~(F5’117 = 6.21, P < 0.001). Comparaciones muiltiples a posteriori
(prueba de Scheffé) mostraron que la fecha media de puesta en 1990 difiere

significativamente de la de 1986 y 1987, no habiendo diferencias significativas
-29.



Numero de puestas comenzadas
40

35
30
25

20

10

0 10 20 30 40 50 60 70 80
Periodo

Figura 4.1. Numero de puestas comenzadas, en periodos de cinco dias, durante
los seis afios de estudio. En el eje de abscisas se indica la fecha inicial de cada
periodo (1 = 1Qde abril).

Tabla 4.1. Fecha de inicio de puesta del carbonero comun en Sagunto. 1 = 1Qde
abril.

Afo n Media E.T. Minimo Maximo Rango
1986 22 27.9 1.53 15 44 29
1987 22 23.2 1.98 10 50 40
1988 31 20.1 1.79 8 53 45
1989 16 19.1 2.24 0 36 36
1990 12 11.3 1.75 1 24 23
1991 20 20.8 1.92 11 41 30

-30.



entre el resto de aios. En la Figura 4.2 se presentan las fechas de inicio de todas

las puestas para cada aiio independientemente.

Variacién geogrifica en la fecha de inicio de puesta

La Tabla 4.2 recopila las fechas de inicio de puesta de las poblaciones
europeas utilizadas por Orell y Ojanen (1983a) para construir su modelo de
- variaci6n geogréfica de la fecha de inicio de puesta, y las de algunas poblaciones
fraﬁcesas y eépaﬁolés y un# portﬁgﬁe@ El modelo propuesto por Orell y Ojanen
~ (1983a) predice con bastante exactitud las fechas de inicio de puesta en la
mayorié de poblaciones francesas. Sin embargo, este modelo pierde su precisién
para predecir las fechas de inicio de puesta en los bosques de encinas de
Quissac, en algunos afios, y Monte Poblet, en un bosque de coniferas portugués,
y en el naranjal estudiado por nosotros.

En la Figura 4.3 presentamos la recta de regresién de la fecha de inicio de
puesta sobre la latitud considerando las poblaciones utilizadas por Orell y
Ojanen (1983a) para construir su modelo. Al incluir todos los datos de la Tabla
4.2 la regresi6n lineal sigue siendo significativa (b = 0.98, 5 = 5.10, P < 0.001,
r2 = 49%), pero el porcentaje de varianza explicada disminuye bastante (49% vs.
84%). El modelo més sencillo que hemos encontrado para mejorar el lineal
(Fo23 = 26.77, P < 0.001, r2 = 67%) es el siguiente:

y = 92.09 - 2.41x + 0.0004x3
donde y es la fecha de inicio de puesta (1 = 12 de abril) y x es la latitud Norte.
Este modelo difiere del de Orell y Ojanen (1983a) en que predice un retraso del
inicio de puesta al aumentar la latitud a partir de los 45°N (primera derivada =
44.8), pero también un retraso al disminuir la latitud a partir de este punto. La
inclusién de la longitud no mejoraba significativamente los modelos que hemos

contrastado.
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Figura 4.2. Numero de puestas comenzadas, en periodos de cinco dias, en cada
uno de los seis afios de estudio. En el eje de abscisas se indica la fecha incial de

cada periodo (1 = 1° de abril).
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Tabla 4.2. Fecha media de puesta (1 = 12 de abril) de algunas poblaciones de carbonero comiin en Europa. Los valores
observados son las medias de los valores medios anuales, excepto en (6) donde los datos estaban combinados en el original.
Presentamos también los valores esperados segiin el modelo de Orell y Ojanen (1983a) (Modeld I), y segin el modelo
presentado en este trabajo (Modelo II), asi como las diferencias entre éstos y los valores observados. Referencias: (1)
Referencias citadas en Orell y Ojanen 1983a: Tabla 10, (2) Muller 1985, (3) Leclercq 1977, (4) Clamens e Isenmann 1989, (5)
Cramm 1982, (6) Barba et al. 1988, (7) Monr6s 1991, (8) presente estudio, (9) Fidalgo 1990. '

Fechamedia Fecha media .
esperada esperada Fechamedia  Diferencia  Diferencia

Poblacién Coordenadas Modelo I Modelo I1 observada Modelo I Modelo I Aiios Ref.
Finlandia

Oulu 65°00°N, 25°30’E 49.2 453 494 02 -4.1 1969-80 1)

Lemsjoholm 60°30°N, 22°00'E 416 349 40.7 09 -58 1953-57 (1)
Noruega

Sorkedal 60°00'N, 10°30’E 392 339 424 32 -85 1968-74 1)
Dinamarca

Funen 55°30'N, 10°30E . 321 26.7 336 -15 69 1966-70 )
Uni6n Soviética

cerca de Moscti 54°30'N, 38°00E 344 255 326 18 -11 1952-66 (6))
Polonia

cerca de Warsaw 52°15'N, 21°00'E 285 232 30.0 -15 - 68 1955-61 (1)
Holanda ‘

Vlieland 53°15'N, 5°00E 218 242 26.4 14 23 1958-79 (1)

Sigue



Tabla 4.2. Continuaci()h

Fechamedia Fecha media
esperada esperada Fechamedia  Diferencia  Diferencia

Paoblaci6n Coordenadas Modelo 1 Modelo II observada Modelo I Modelo II Aiios Ref.
‘Holanda

Oranje Nassau Oord 52°00’N, 5°30°E 259 23.0 25.8 0.1 28 1912-43, (1)

1946-50

Hoge Veluwe 52°00'N, 6°00'E 26.0 230 253 07 23 1955-79 (1)

Oosterhout 52°00°’N, 6°00'E 26.0 23.0 231 29 0.1 1957-66 ¢))
Inglaterra

Forest of Dean 51°45'N, 2°15°0 244 228 304 -6.0 -16 1948-57 (1)

Wytham Wood 51°40'N, 1°00°0O 245 227 28.7 -4.2 -6.0 1947-65 (1)

Maaltepark 51°00°N, 3°45’E 24.1 22 18.1 6.0 41 1959-78 (1)

Zevergem 51°00°N, 3°45’E 24.1 22 204 3.7 18 1960-78 (¢))

(6000 51°00'N, 3°45’E 241 22 210 31 12 1961-78 (1)
Checoslovaquia

cerca de Bzenec 49°10'N, 16°37E 23.0 211 242 -12 -3.1 1958-68 (1)
Alemania

Radolfzell 47T°45'N, °00°E 19.7 20.6 235 -38 29 1955-59 1)
Francia

Vosges du Nord 48°30°N, TE 20.6 208 26.0 -54 -52 1982-84 2)

Sigue
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Tabla 4.2. Continuacion

Fecha media Fecha media

Diferencia

esperada esperada Fechamedia  Diferencia
Poblacién - Coordenadas Modelo I Modelo II observada Modelo I Modelo I1 Afios Ref.
Erancia
Vosges du Nord 48°30°N, TE 206 208 25.0 -44 42 1983-84 (03]
Vosges du Nord 48°30'N, TE 206 208 280 -74 12 1982-84 (03]
cerca de Dijon 47N, 5°E 179 204 189 -1.0 - 15 1973-76 3)
Liouc 43°55'N, 4°E 129 201 16.5 -36 36 1986-87 )
Quissac 43°55'N, 4°E 129 201 17.7 438 .24 1979-81 )
Quissac 43°55'N, 4°E 129 201 24.0 111 39 1986-87 @)
Espaiia
* Monte Poblet 41°21'N, 1°05E 85 20.7 38.0 -295 -173 1985-87 ©)
Monte Poblet 41°2I'N, 1°05’E 85 20.7 357 272 -15.0 1989-91 @
Sagunto 39°24'N, 0°270 57 216 204 -14.7 12 1986-91 (8)
Portugal
R. N. San Jacinto Dunes 40°29'N, 8°44°0 5.7 211 180 -12.3 3.1 1987 9
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Figura 4.3. Fecha media de inicio de puesta en distintas poblaciones europeas en
relacion con la latitud. Los cuadrados representan las poblaciones consideradas
por Orell y Ojanen (1983a: Tabla 10) para construir su modelo. La recta de
regresion, donde x es la latitud, se ha calculado solamente sobre estos datos (y =
-65.41 + U7x). Los rombos representan las poblaciones de Francia, Espafia y
Portugal. De las poblaciones de Quissac y Monte Poblet se ha representado la
media de los dos periodos de que se disponen datos. Presentamos también la

curva que mejor se ajusta a la totalidad de datos (y = 92.09 - 2.4/x + 0.0004*3).

Numero de puestas en Sagunto

De las 122 primeras puestas consideradas en este capitulo, 91 tuvieron
éxito. El 19% de estas parejas comenzaron una segunda puesta (Tabla 4.3). Las
parejas que intentan una segunda puesta tras una primera con éxito estan, cada
afno, entre las primeras en iniciar la primera puesta. En general, las parejas que
realizan dos puestas comienzan la primera una semana antes de la fecha media
de puesta de la poblacion, mientras que el resto comienza un dia después (Tabla

4.4). La diferencia es significativa (F*m = 10.93, P < 0.01). Solamente una de

las parejas que inician la primera puesta después de la fecha media de puesta del
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afio realiza segunda puesta. Expresado en fechas, la primera puesta m4s tardia
que fue seguida por una segunda se inici6 el 23 de abril (afio 1989).

Los dos afios en que la fecha de inicio de puesta fue ma4s tardia (1986 y

1987) son en los que se presenta un porcentaje mis bajo de segundas puestas, y

en los que més diferencia hay entre las fechas de inicio de las parejas que

realizan segunda puesta y las que no lo hacen (9.3 y 10.7 dias respectivamente;

véase Tabla 4.4). En 1990, afio en que la fecha media de inicio de puesta fue mis

teniprana, esta diferencia es tan solo de 1.6 dfas.

Tabla 4.3. Nimero de parejas que realizan segundas puestas o puestas de
reposicién, en funcién del éxito o fracaso de la primera puesta. Para las parejas
que tuvieron éxito en su primera puesta (12 Exito), se presenta el nimero de
parejas que realizaron una segunda puesta (22), y su porcentaje con respecto al
nimero de primeras puestas con éxito. De las parejas que fracasaron en su
primer intento (12 Fracaso) se presenta el nimero de ellas que iniciaron una
puesta de reposicién (Reposicién), y su porcentaje respecto a las parejas que
fracasaron.

Afo 12 Exito 28 % 13 Fracaso Reposicién %
1986 13 1 7.7 9 3 333
1987 17 1 59 5 0 0.0
1988 25 6 24.0 S 1 20.0
1989 12 3 25.0 4 0 0.0
1990 9 2 222 3 0 0.0
1991 15 4 26.7 5 0 0.0

Total 91 17 187 31 4 12.9
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Tabla 4.4. Fechas de inicio de puesta de las parejas que realizan solamente una puesta y de aquellas que, tras una primera puesta
con éxito, comienzan la segunda puesta. Para cada grupo se presenta la fecha media de inicio de puesta (1 = 12 de abril) y la
fecha media corregida (Media C. - fecha de inicio de cada puesta menos la fecha media de inicio de puesta de ese aiio). Los

valores mfnimos y méximos de cada afio corresponden a los valores corregidos.

Parejas que realizan una puesta

Parejas que realizan 22 puesta

Media MediaC. E.T.

Aio Media MediaC. ET. n Min.C. Max.C.. n Min. C. Mix. C.
1986 28.3 0.4 1.55 21 -129 16.1 19.0 -8.9 - 1 --- -
1987 23.7 0.5 2.01 21 -132 26.8 13.0 -10.2 - 1 --- -
1988 22.0 1.9 2.05 25 9.1 329 12.3 -1.8 0.95 6 -12.1 -6.1
1989 19.5 0.4 2.69 13 -190 16.9 17.3 -1.8 3.18 3 -71.1 3.9
1990 11.6 0.3 2.11 10 -103 12.7 10.0 -1.3 0.00 2 -1.3 -13
1991 22.7 1.9 2.15 16 -8.8 20.2 13.3 -1.6 0.85 4 9.8 -5.8
Total 1.0 0.84 106  -13.2 329 -6.1 17 -12.1 39
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De las 31 parejas que perdieron la primera puesta, solamente cuatro
(13%) comenzaron una puesta de reposicién (Tabla 4.3). Ninguna de estas

cuatro parejas llegé a completar la primera puesta.

Duraci6n de la estacién e intensidad de nidificacién en Sagunto
La estacién de nidificacién del carbonero comiin en Sagunto, definida
como el periodo entre la puesta del primer huevo y el dia en que el tltimo nido
| dejé de estar éctivb, dura alrédedor de tres.meses (Tabla 4.5). Sin embargo, muy

pocos nidos quedan activos a partir de primeros de junio (Figura 4.4).

Tabla 4.5. Duracién de la estacién de nidificacién del carbonero comin en
Sagunto. El inicio de la estacién corresponde a la fecha de puesta del primer
huevo cada afio, y el fin al dfa en que los pollos del tltimo nido lo abandonaron.
1= 19 de abril.

Aio Inicio Fin Duracién N2 nidos

1986 15 112 97 26
1987 10 90 80 23
1988 8 95 87 38
1989 0 90 90 19
1990 1 107 106 14
1991 11 108 97 24

Un 72% de las 144 puestas presentadas en este capftulo comenzaron en el

mes de abril. En mayo comenzo el 20% y en junio el 7% (véase Figura 4.1). En
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Figura 4.4. Numero de nidos activos, en periodos de diez dias (1 = 1° de abril) en los diferentes afios de estudio. De cada
periodo se indica el primer dia del intervalo. El 31 de marzo, dia con un nido activo, se ha omitido en la figura.

Nidos activos

1 1 21 31 41 51 61 71 8 91 100 111
Periodo

1990 1989 I 11986 1987 1991 1988



la Tabla 4.6 se presenta el valor de MIBcc para cada uno de los seis afios de

estudio. El valor medio es de 2.0 (E.T. = 0.14, n = 6).

Tabla 4.6. "Meses igualmente buenos" para la nidificacién del carbonero comiin

en Sagunto. Se ofrece la proporci6én de nidos empezados cada mes y el valor del
MIB para cada afio. :

Marzo.

 Afio Abrili  Mayo  Junio Ne°nidos MIB
198 000  0.58 035 0.08 2% 241
1987 000  0.83 0.17 0.00 23 158
1988 000 071 0.29 0.00 38 182
1989 005  0.74 0.05 0.16 19 226
1990 000 0.6 0.07 0.07 14 165
1991 000 071 0.13 0.17 24 225

Variaci6n geografica de la intensidad de nidificacién

La Tabla 4.7 presenta los valores de MIBcc, MIBt y MIBr calculados para

diversas poblaciones europeas de carbonero comiin. MIBcc es independiente de

la latitud (b = 0.002, t;7 = 0.08, ns), por lo que MIBr aumenta con la latitud (b
= 0.02, £17 = 2.90, P < 0.01, r2 = 29%; Figura 4.5).
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Tabla 4.7. Niimero de meses igualmente buends para la nidificacién (MIBcc) para algunas poblaciones de carbonero comiin
europeas. Para cada poblacién se ofrece también el nimero de meses te6ricamente buenos para la nidificacién a esa latitud
(MIBt) segiin Wyndham (1986 - ver texto), asi como la relacién entre el niimero de meses disponibles y los aprovechados (MIBr
= MIBcc/MIBt). Para cada poblacién, MIBcc es la media de los valores anuales. Referencias: (1) Orell y Ojanen 1983a, (2)
Johansson 1974, (3) Smith et al. 1987, (4) Kluijver 1951,'(5) Lack 1958, (6) Perrins 1965, (7) Pikula 1975, (8) Balat 1970, (9)
Muller 1985, (10) Leclercq 1977, (11) Barba et al. 1988, (12) presente estudio. Notas: * Datos combinados en el orlgmal e
Datos de un afio; J, M, V en (10): bosque joven, maduro y viejo.

Vegetacién . Namero

Poblacién Latitud dominante MIBcc E.T. Rango MIBt MIBr deaios Ref.
Finlandia

Oulu 65°N Bosque mixto 1.74 0.08 1.28-2.25 2.05 0.85 12 (1)
Suecia

Tarnsjo 60°19'N Confferas 2.05 0.10 1.87-2.29 247 0.83 3 2)

Revinge 55°41’'N Decidua 2.00 0.07 1.90-2.10 2.89 0.69 2 3)
Holanda

Hoenderloo 52°N Confferas 3.07 0.08 2.56-3.60 3.22 0.95 13 4)

Mastbos 52°N Coniferas 3.01 0.13 2.14-3.60 3.22 0.93 10 4)

O.N.O. 52°N Coniferas 2.84 0.11 2.06-3.60 322 0.88 19 4)

O.N. O. 52°N Decidua 240 0.11 1.72-3.42 3.22 0.75 19 4)

Liesbos 51°33’'N Decidua 2.27 0.06 1.92-2.50 3.22 0.70 11 4)

Sigue
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Tabla 4.7. Continuacién

Vegetacién Nimero

Poblacién Latitud dominante MIBcc E.T. Rango MIBt MIBr deafos Ref.
Inglaterra 4

Mousehall 52°N Confferas 2.16 0.15 1.65-2.86 3.22 0.67 8 (5)

Wytham 51°40°'N Decidua 1.65 0.02 1.60-1.86 3.24 0.51 17 (6)
Checoslovaquia

Belanské Tatry - 49°N Coniferas 224 * * 349 0.64 4 @)

cerca de Bzenec 49°N Coniferas 3.01 * * 3.49 0.86 11 (8)
Francia

Vosges du Nord 48°30°N Decidua 233 0.30 1.60-2.71 354 0.66 3 9)
- Vosges du Nord  48°30°N Coniferas 2.79 0.12 2.51-2.93 354 079 3 9)

cerca de Dijon 47°30'N J Decidua 1.75 *e b 3.67 0.48 1 (10)

cerca de Dijon 47°30°N M Decidua 1.38 b ' 3.67 0.38 1 (10)

cerca de Dijon 47°30°'N V Decidua 1.18 b *e 3.67 0.32 1 (10)
Espana

Monte Poblet 41°2'N Encinar 2.11 * * 4.18 0.50 3 (11)

Sagunto 39°24’'N Naranjal 2.00 0.14 1.58-2.41 435 0.46 6 (12)
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Figura 4.5. Meses igualmente buenos para la nidificacion del carbonero comun
(MIBcc) en distintas poblaciones, y relacion entre éstos y el nimero de meses
igualmente buenos esperados a esa latitud (MIBr). Hemos diferenciado las
poblaciones residentes en héabitats dominados por arbolado deciduo y perenne.
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DISCUSION

Relacién entre la fecha de inicio de puesta y Ia latitud

La conclusién de Baker (1938) de que las aves comienzan a criar més
tarde conforme la latitud aumenta todavia mantiene una aceptacién general
(Immelmann 1971, Perrins y Birkhead 1983). El primer modelo para describir
este retraso calculado especificamente para el carbonero comin lo present6
Slagsvold (1975a). Este modelo, construido a partir de datos procedentes de
poblaciones finlandesas, predecia un rctrasd de 2.94 dias por cada grado de
aumento en latitud. Este modelo se mostr6 incapaz de describir correctamente
la variaci6n en las fechas de inicio de puesta al incluir datos de otras poblaciones
europeas, por lo que Orell y Ojanen (1983a) construyeron otro modelo, en el
que se incluye la longitud y donde la tasa de retardo del incio de puesta al
aumentar la latitud es més bajg.

Como hemos visto, el modelo presentado por Orell y Ojanen (1983a)
pierde capacidad de prediccién al incluir poblaciones del sur de Europa. Esta
pérdida de prediccién es notable en los encinares de Quissac y Monte Poblet, en
el pinar estudiado en Portugal, y en el naranjal estudiado por nosotros. Se ha
mostrado que las fechas de inicio de puesta varfan con el tipo de hébitat (p. ej.
Lack 1958, Van Balen 1973, Slagsvold y Szther 1979, Dhondt et al 1984). Tanto
para el carbonero comiin como para el herrerillo comin Parus caeruleus se han
observado diferencias especialménte importantes entre bosques de robles y
encinas cuando se han comparado los rnisfnos afios y zonas cercanas (Blondel et
al. 1987, Clamens e Isenmann 1989, Dervieux et al. 1990). Blondel et al. (1987)
han propuesto que las diferencias en la fenologfa de la vegetacién entre ambos
hébitats, actuando probablemente en la disponibilidad de alimento, es la posible
causa del retraso observado en el encinar. De hecho, la semana de retraso
encontrada en el encinar de Quissac con respecto al robledal de Liouc explica la

mayor parte de la diferencia entre los valores esperados segiin el modelo de
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Orell y Ojanen (1983a) y los observados. Considerando estos datos, el cambio de
hébitat (paso de bosques deciduos a encinares) podria explicar la falta de
precisién del modelo de Orell y Ojanen (1983a). Sin embargo, las diferencias
entre los valores espe:.dos y observados en las poblaciones peninsulares son
demasiado importantes y cuestionan la validez del modelo en estas latitudes,
independientemente del tipo de hébitat.

El modelo presentado en este trabajo, en el que la fecha de inicio de
puesta se retrasa tanto al aumentar como al disminuir la latitud a partir de los
45°N describe mejor los datos disponibles en Europa. Soler y Soler (1987)
también encuentran que las fechas de inicio de puesta de la grajilla Corvus
monedula en Espaiia son més tardfa.s que en el resto de Europa, y recuperan la
idea de Baker (1938) de que, entre los 46° y los 32°N la tendencia es que la fecha
de inicio de puesta se retrase. El modelo presentado aquf para el carbonero -
comin se ajusta casi con exactitud a esta prediccién.

‘Slagsvold (1976) relacioné la fecha de inicio de puesta del carbonero
comiin con el estado fenol6gico del hébitat. Martin y Bellot (1990) muestran
que, en diversas poblaciones europeas de herrerillo comiin, existe una tendencia
latitudinal de la fecha de inicio de puesta en relacién con la "primavera térmica":
cuanto més al sur la puesta comienza méis cerca del final de la primavera
térmica. En este gradiente establecen dos grupos de poblaciones: Mediterrdneas
(inicio de puesta hacia el final de la primavera térmica) y No Mediterréneés
(inicio cerca del principio de ‘la primavera térmica). Latitudinalmente, esta
separaci6n entre los dos grupos ocurre sobre los 45°N (véase Martin y Bellot
1990: Figura 1), por lo que el punto de inflexién del modelo presentado por
nosotros para describir la variacién latitudinal del inicio de puesta del carbonero
comiin parece tener un significado biol6gico, y puede ser vélido para otras
especies.

El modelo que presentamos predice con un error miximo de unos ocho

dias la fecha de inicio de puesta de todas las poblaciones europeas estudiadas,

-46-



salvo la de Monte Poblet, donde el error supera las dos semanas. No tenemos
explicacién para este retraso, pero el hecho de disponer de seis afios de estudio
sugiere que no se debe al azar.

¢Por qué este retraso del inicio de puesta en Sagunto? La mayorfa de
estudios ha mostrado 'que las puestas mis tempranas de la estacién son més
productivas que aquellas realizadas més tarde (Perrins 1970, Perrins y McCleery

1989, Sydeman et al. 1991, Verhulst y Tinbergen 1991), por lo que debe existir

| ﬁné pfeSién selectiva hacia un comienzo ternpranb. Es xﬁuy pdsiblé qué un facfor
préximo, como la disponibilidad de alimento para la hembra (p. ej. Perrins 1970)
sea la causa del retraso observado por nosotros, por lo que actualmente estamos
llevando a cabo estudios experimentales orientados a contrastar esta hip6tesis.
La temperatura es poco probable que retrase la estacién de nidificacién a esta
latitud (véase también Cramm 1982), y de hecho algunas especies que
Construyen nidos abiertos ya gsté.n criando en el naranjal cuando el carbonero
comiin comienza la puesta (véase Gil-Delgado y Escarré 1977, Gil-Delgado

1981, Gil-Delgado y Catal4 1989).

Duracién de la estacién de nidificacién

La duracién de la estacién de nidificacién en Paseriformes depende en
gran medida del nimero de puestas que se intenten cada afio. La mayor parfe de
las poblaciones de carbonero comiin estudiadas realizan dos puestas, aunque la
proporcién de parejas que lo hacen varfe mucho entre lugares y afios (Orell y
Ojanen 1983a: Tabla 11; véase también Cramm 1982, Pascual 1985, Barba et al.
1988). Una vez que unas cuantas parejas han iniciado la segunda puesta, la
duracién de la estacién de nidificacién, considerada desde la puesta del primer
huevo hasta que el Gltimo nido deja de estar activo, se mantiene alrededor de

tres meses (véase p. ej. Perrins 1979 para una descripcién detallada del periodo

nidicola).
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Sin embargo, la proporcién de segundas puestas y, mejor atin, el nimero
de nidos activos en cada momento, es un factor importante a tener en cuenta a la
hora de estudiar la estrategia de reproduccién de una especie (Askenmo y Unger
1986, Lundberg 1987, Bryant 1988). Por lo tanto, pensamos que més importante
que la duracién de la estaci_én de nidificaciébn per se, es el estudio de la
intensidad de nidificaci6én, que nosotros hemos aproximado mediante el estudio
de los "Meses Igualmente Buenos" (MIB) para la nidificacién. La predicci6én que
realizamos es que el nimero de MIB para el carbonero comiin (MIBcc) debe
aumentar al disminuir la latitud, por lo que la relacién entre MIBcc y el niimero
de MIB teéricamente disponibles a esa latitud (MIBt) debe mantenerse
constante. Nuestros resultados no estdn de acuerdo con esta prediccién. MIBcc
es independiente de la latitud, y la relacién MIBcc/MIBt disminuye con la
latitud. '

Diversos trabajos han sefialado que un verano corto es la causa de la poca
duracién de la estacién de nidificaciéon en latitudes muy altas (Jérvinen 1983,
Orell y Ojanen 1983a). Sin embargo, al desplazarnos hacia el sur, con una
relajacién de las condiciones climatol6gicas adversas (incremento de MIBt), el
carbonero comin no responde aumentando su MIB, y encontramos valores
cercanos, e incluso inferiores a Oulu (Finlandia) en Inglaterra, Francia y Espaiia.
Esto significa que el carbonero comiin "desperdicia” una porcién creciente de
tiempo potencialmente bueno para la nidificacién conforme la latitud disminuye.
Esta conclusién es dificil de compatibilizar con la teorfa evolutiva actual, que
predice un 6ptimo aprovechamiento de las coﬁdiciones existentes. La explicacion
que sugerimos es que, cuando consideramos una sola especie, ésta no encuentra
un gradiente latitudinal en las condiciones ambientales. Existen varios ejemplos
en la bibliograffa que apoyan esto. Un caso extremo es el presentado por
Lundberg y Silverin (1986). Estos autores muestran que un 70% de las parejas de
una poblacién de estorninos Sturnus vulgaris de la isla de Andoya (69°N) realiza

segundas puestas, y su estacién de nidificacién dura unos tres meses y medio,
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mientras que la poblacién de Umed (64°N) no realiza mis que una puesta y la
estacién dura poco méas de un mes. Slagsvold y Szther (1979) también observan
diferencias importantes en la duracién de la estacién de nidificacién del zorzal
real Turdus pilaris entre dos poblaciones situadas a similar latitud. En el caso del
carbonero comin, el tipo de hébitat parece més importante en la determinacién
de la duraci6n de la estacién de nidificacién que la latitud. MIBcc en hébitats de
arbolado perenne son en general mayores que los de bosques mixtos o _deciduos,

| cbmo lo es MIBr a igual latifud. | |
Como se ha dicho arriba, este resultado estﬁ muy ligado a la abundancia
de segundas puestas en cada h4bitat. Estas son mucho més frecuentes en los
bdsques de coniferas que en los de hoja caduca. Sin embargo, en la poblacién
estudiada por nosotros en el naranjal son también escasas, y el porcentaje de
parejas que lo intentan estd entre los mis bajos registrados en Europa (véase
Orell y Ojanen 1983a: Tabla 11, De Laet y Dhondt 1989). Se ha s-ugerido que las
aves que potencialmente pueden realizar dos puestas en una temporada,
intentan la segunda si las probabilidades de supervivencia de los pollos de esta
puesta son altas y el riesgo para los padres bajo (Kluijver et al. 1977, Orell y
Ojanen 1986, Lundberg 1987, Smith et al. 1987, Tinbergen y Van Balen 1989). El
tiempo seco y caluroso caracterfstico de los veranos del 4rea mediterrdnea
conlleva unas pobres condiciones para sécar adelante a los pollos en esta época
del afio (Singer y Yom-Tov 1988, DeSante y Baptista 1989). Esto se ha
comprobado también en el naranjal estudiado por nosotros (véase Belda 1991
para un estudio sobre el verdecillo Serinus serinus, y el Capitulo 9 del presente
trabajo). Ademds, la capacidad de trabajo de los padres disminuye a partir de
una determinada temperatura (22°C para el gorrién comiin Passer domesticus;
Kendeigh 1973). Este limite al final de la estacién, junto con el retraso en el
comienzo, hace que no sea sorprendente que la mayor parte de las parejas se
abstengan de intentar segundas puestas. Esta escasez, e incluso ausencia, de

segundas puestas parece general en las poblaciones de paridos peninsulares
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(Pascual 1985, Barba et al. 1988, Potti et al. 1988, Isenmann et al. 1990, Monr6s
1991). |

En conclusién, los datos disponibles hasta el momento en Europa no
apoyan la idea de que, para el carbonero comiin, la duracién de la estacién de

nidificacién aumente al disminuir la latitud.



Capitulo
Tamaino de la puesta

INTRODUCCION

La variaciébn del tamafilo de puesta es probablemente el aspecto
relac1onado con la reproduccxén de las aves al que m4s atencién se ha dedicado
(revisiones en Klomp 1970, Winkler y Walters 1983, Murphy y Haukioja 1986).
Esto se debe, por hna parte, a la facilidad de su estudio, tanto comparativo como
experimental, y por otra a su importante significado biolégico como indicador
del esfuerzo reproductor (e.g. Nur 1986, Faaborg 1988).

La variabilidad en el tamafio de puesta de algunas especies es
considerable. Por ejemplo, en el carbonero comiin Parus major, 1a puesta puede
variar entre uno y 16 huevos (Kluijver 1951), y valores entre cinco y diez son
frecuentes en la mayor parte del drea de distribucién de la especie. Numerosos
estudios han tratado de sistematizar esta variabilidad y, aunque existen
excepciones, se han detectado algunas tendencias generales. A nivel
interpoblacional, el tamafio de puesta aumenta con la latitud y, en Europa y
Norteamérica, aumenta de Oeste a Este (Lack 1947, Klomp 1970, Cody 1971).
Al aumentar la altitud sobre el nivel del mar, el tamafio de puesta decrece o no
varia (Krementz y Handford 1984). Por tltimo, el tamafio de puesta es mayor en
aquellos hébitats en los que la disponibilidad de alimento es mayor (Martin
1987). A nivel intrapoblacional, el tamafio de puesta aumenta con la edad
(Szther 1990) y "calidad" de la hembra (Goodburn 1991). La fecha de puesta
(Klomp 1970, Martin 1987), el tipo de puesta (Orell y Ojanen 19835, Kuitunen
1987), las caracterfsticas del nido (Van Balen 1984, Korpiméki 1985, Lohrl 1987)
y su situacién (T. E. Martin 1988) también afectan el tamafio de puesta. Por

ultimo, la puesta suele ser mayor en afios en los que el alimento disponible es
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abundante pero, a nivel individual y dentro del mismo afio, la adicién de
alimento no suele producir un aumento del tamafio de puesta en las parejas
abastecidas (Martin 1987, Daan et al. 1989; pero véase Arcese y Smith 1988).

Los datos disponibles sobre el carbonero comin son abundantes, y en
general estdn de acuerdo con estas tendencias generales a nivel intrapoblacional.
Por ejemplo, las hembras mayores de un afo realizan puestas mayores que las
que crian por primera vez (Jdrvinen 1991; pero véase Winkel y Winkel 1987), las
puestas son mayores al principio de la estacién y decrecen progresivamente
(Kluijver 1951, Bal4t 1970, Van Balen 1973, Kiziroglu 1982, Orell y Ojanen
1983b, Haftorn 1985, Muller 1985, McCleery y Perrins 1985), y las puestas son
maybres en cajas nido de mayores dimensiones (Lohrl 1973, 1986, Johansson
1974, Van Balen 1984). El tamafio de puesta también estéd afectado por el status
territorial de.la pareja (Dhondt y Schillemans 1983). Adem4s, aunque el tamafio
medio de puesta es mayor en afios de mayor abundancia de orugas, la puesta de
una determinada hembra no est4 limitada por la cantidad de alimento disponible
(Krebs y Perrins 1978, Perrins 1991), y el tamafio de puesta no aumenta en
parejas a las que se ofrece alimento extra (Clamens e Isenmann 1989). El
tamafio de puesta suele ser mayor cuando la densidad es menor (Perrins 1965,
Van Balen 1973, Orell y Ojanen 1983b), pero no siempre es asf (McCleery y
Perrins 1985).

En cuanto a la variabilidad interpoblacional, los datos sobre esta especie
difieren en algunos zispectos de las tendencias generales apuntadas arriba. El
efecto de la altitud no est4 claro, ya que aunque Pikula (1975) concluye que el
tamafio de puesta disminuye con la altitud, Zang (1982) y Hamann et al. (1989)
no encuentran esta variacién. Por otra parte, Orell y Ojanen (1983b), analizando
el tamafio de puesta de poblaciones norte y centroeuropeas, no encuentran
ningin patrén de variacién latitudinal o longitudinal. El efecto del hébitat se ha

estudiado en algunos trabajos pero, salvo que la puesta es menor en 4reas
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suburbanas y parques y jardines urbanos que en bosques (Perrins 1979), no
aparece otro patrén definido (véase Orell y Ojanen 1983b, Eeva et al. 1989).
El objetivo de este capftulo es examinar:
(1) La variaci6én anual del tamaiio de puesta en Sagunto;
(2) La variacién estacional del tamafio de puesta en Sagunto;

(3) La variacién geografica del tamafio de puesta.

MATERIAL Y METODO

El material utilizado en este capftulo comprende 131 puestas completas
de carbonero comin realizadas en Sagunto entre los afios 1986 y 1991, ambos
inclusive. De éstas, 110 fueron primeras puestas, 15 segundas puestas, y seis
puestas de reposicién. La puesta la consideramos completa cuando daba

“ comienzo la incubacién (véase Capftulo 7).

Una puesta de catorce huevos (afio 1986) y otra de doce (afio 1990) se
han excluido del material presentado por sospechar que proceden de dos
hembras. Desconocemos la fecha exacta de inicio de puesta de una de las
puestas presentadas, por lo que ésta se ha excluido de los anélisis en que se ha
considerado esta variable.

La variacién estacional del tamafio de puesta en los seis afos de estudio
se ha analizado, en primer lugar, para cada afio indepedientemente. A
continuacién se han analizado los seis afios conjuntamente de dos formas: por
una parte considerando las fechas originales de puesta. Por otra, se ha
considerado la fecha media de puesta de cada afio como "dfa 0", y las fechas de
inicio de puesta de cada afio se han expresado como la diferencia con ésta (véase
Capitulo 4: Tabla 4.1). De esta forma se eliminan los efectos anuales (ie. las
primeras puestas de un afio se comparan con las primeras puestas de los

restantes independientemente de la fecha real).
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Para el estudio de la variaci6n geografica del tamafio de puesta, la unidad
de estudio ha sido el tamafio medio de puesta poblacional. Jirvinen (1989z) ha
mostrado que un nimero relativamente pequefio de afios de estudio y/o puestas
proporciona una buena estima del tamafio medio de puesta en un 4rea

determinada.

RESULTADOS

Primeras puestas en Sagunto

La puesta del carbonero comiin en Sagunto ha oscilado entre los cuatro y
los diez huevos en los seis afios de estudio. La puesta de ocho huevos ha sido la
mis frecuente en el periodo de estudio (Figura 5.1), asf como en cuatro de los
seis afios considerados (Tabla 5.1). En un aiio la puesta m4s frecuente fue de

siete huevos y en otro de nueve huevos.

Tabla 5.1. Tamafo medio de puesta del carbonero comiin en Sagunto. Se
incluyen s6lo primeras puestas.

Afo n Moda Media ET. Minima Maixima

1986 17 7 6.9 0.36 4 10
1987 21 8 7.6 0.26 6 10
1988 27 8 7.7 0.20 5 10
1989 16 8 7.9 0.26 6 9
1990 11 9 8.9 0.21 8 10

8 8.4 , 0.20 7 10

1991 18




Tamaino medio de puesta
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Fecha media de puesta

Figura 5.2. Relacion entre el tamafio medio de puesta anual y la fecha media de
puesta anual (1 = 1Qde abril) en los seis afios de estudio (1986-91).

= 15). Las segundas puestas fueron significativamente menores (prueba ¢ para
muestras apareadas, f14 = 2.69, P < 0.02) que las primeras puestas de las parejas
que las realizaron (8.0 huevos, E.T. = 0.31, n = 15). En dos casos, primera y
segunda puesta fueron del mismo tamafio, en tres casos la segunda puesta fue un
huevo mayor que la primera, y en el resto la primera fue mayor.

No hemos encontrado ninguna relacion significativa (regresiones lineales
simples) entre el tamafio de la segunda puesta y las siguientes variables: tamafio
de la primera puesta, fecha y fecha corregida de inicio de la primera y segunda
puesta, fecha de eclosion de la primera, nimero de eclosiones y de pollos que
abandonaron el nido de la primera, éxito reproductor de la primera, e intervalo
entre la fecha en que volaron los pollos de la primera puesta y la fecha de inicio
de la segunda. Si que hay una relacion positiva entre el intervalo entre las fechas

de inicio de la primera y segunda puestas y el tamafio de la primera puesta (b =
3.79, t12 = 2.29, P < 0.05, r2 = 24%; se ha excluido del andlisis una primera
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Figura 5.1. Distribucion de las primeras puestas segun su tamafo (n = 110).

El tamano medio de las primeras puestas ha oscilado entre los 6.9 huevos
en 1986 y los 8.9 en 1990 (Tabla 5.1). Existen diferencias significativas entre los
seis afos (Fs104 = 584, P < 0.001). Comparaciones multiples a posteriori
(prueba de Scheffé) mostraron que el tamafio medio de puesta de 1986 difiere
significativamente del de 1990 y 1991. No hay diferencias significativas entre el
resto de afos.

El tamafo de puesta de un afio es mayor cuanto mas temprana es la fecha
media de puesta de ese afio (b = -0.11,4 = 4.14, P < 0.02; Figura 5.2), y esta
relacion explica un 76% (r2) de la variabilidad del tamafio medio de puesta entre

anos.

Segundas puestas en Sagunto
Entre las segundas puestas, la més frecuente fue de seis huevos (40%, n =

15). El tamafio medio de las segundas puestas fue de 6.9 huevos (E.T. = 0.32, n
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puesta de 6 huevos en que el intervalo entre puestas fue excepcionalmente
largo). La pendiente de esta recta indica que el incremento del intervalo entre
puestas no se debe solamente a la mayor duracién del periodo de puesta de la
primera puesta (un dfa por cada huevo adicional), sino que es de casi cuatro dias
por cada huevo adicional.
Hemos repetido los mismos anélisis utilizando la diferencia de tamano
‘entre la primera y segunda puestas como variable dependiente. Los resultados
| imdican qﬁe la‘ ségﬁnda buesta és ‘tanto menor que la primera cuanto mayor es lé
primera (b = -0.80, ty3 = 2.88, P < 0.02, r2 = 34%; Figura 5.3), y cuanto més
tarde eclosionan los huevos de la primera puesta (b = -0.32, 13 = 2.22, P < 0.05,
r2 = 22%; Figura 5.3). La introducci6n de esta tltima variable en un modelo de
regresién miltiple no mejora significativamente la relacién entre el cambio en el

tamaifio de puesta y el tamafio de la primera puesta.

Variacién estacional del tamaiio de puesta en Sagunto

Considerando todas las puestas, el tamafio de puesta decrece
significativamente al avanzar la estacién de nidificacién en tres de los seis afios
de estudio (Tabla 5.2, Figura 5.4). Al considerar todos los afios conjuntamente,
se observa que hay una relacién negativa altamente significativa entre el tamaifo
de puesta y la fecha de puesta (Tabla 52, Figura 5.5). Esta relaci6n se mantiene
al utilizar la fecha corregida de inicio de puesta, aunque el pofcentaje de la

varianza explicada por el modelo se reduce a la mitad (Tabla 5.2, Figura 5.5).

Figura 5.3. (P4gina siguiente) Relacién entre la diferencia de tamafio entre
puestas de la misma pareja (tamafio de la segunda menos tamafio de la primera)
y el tamafio de la primera puesta (gréfico superior) y la fecha de eclosién de los
pollos de la primera puesta (grafico inferior; 1 = 12 de abril). Los cuadrados
representan un dato, los rombos dos. n = 15 datos en cada gréfico.
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Figura 5.3. Leyenda en pagina anterior.
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Tabla 5.2. Resultados de las regresiones del tamaifio de puesta sobre la fecha de
puesta. Se presentan para cada afio y para el total de puestas considerando la
fecha de puesta observada (Total), asi como el total considerando la fecha
corregida de puesta (Total C.). La parte inferior de la tabla incluye sé6lo las
primeras puestas.

Afio b gl t P r2
198 -001 18 058  ns 0.04
1987 -0.01 20 051  ns 0.04
1988  -0.03 32 334 <001 024
1989  -0.02 16 185  ns 0.13
1990  -0.03 11 274 <005 035
1991  -0.02 21 221 <005 015
Total  -003 128 448 <0001 013
Total C. -0.02 . 128 3.40 <0001 0.07
Primeras puestas
198  -0.005 15 007  ns 0.07
1987 0009 19 029  ns 0.05
1988  -0.03 25 122 ns 0.02
1989 -0.01 13 0.32 ns 0.07
1990  -0.05 9 133 ns 0.07
1991  -0.02 16 096  ns 0.005
Total 004 107 2.98 <001 007

Total C. -0.01 107 0.94 ns 0.001
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Figura 5.4. Relacion entre el tamafio de puesta y la fecha de puesta en los seis
afos de estudio. Se incluyen todas las puestas realizadas cada afio (primeras,
segundas, y de reposicion). Véase Tabla 5.2 para los estadisticos. 1 = 1Qde abril.
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Tamafno de puesta
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Figura 5.5. Relacion entre el tamafio de puesta y la fecha de inicio de puesta. Se
incluye el total de puestas realizadas durante los seis afios de estudio (n = 131).
Grafico superior: 1 = 1°de abril. Grafico inferior: 0 = fecha media de puesta.
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Figura 5.6. Tamafio medio de puesta en relacion con la latitud. Los datos (n =
46 poblaciones) se han ajustado a un modelo lineal y a uno curvilineo. Ambos
son significativos, pero el curvilineo explica un mayor porcentaje de la varianza
(ver texto).

Considerando unicamente las primeras puestas, la relacion entre el
tamafo de puesta y la fecha de puesta no es significativa en ninguno de los afios
de estudio (Tabla 5.2). Considerando todos los afios, se observa que el tamafio
de puesta decrece al avanzar la estacion solamente si tenemos en cuenta la fecha
real de puesta, pero la relacion carece de significacion estadistica si

consideramos la fecha corregida de puesta (Tabla 5.2).

Variacion del tamafio de puesta con la posicion geografica
En esta seccion hemos analizado los tamafos de puesta (primeras
puestas) de 46 poblaciones de carbonero comun (Tabla 5.3). En primer lugar,

ajustamos estos datos a un modelo lineal, comprobando que el tamafio de puesta

aumenta con la latitud (b = 0.06, faa =254, P < 0.05, 12 = 11%; Figura 5.6). La
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Tabla 5.3. Tamano de puesta de distintas poblaciones de carbonero comiin.
Referencias: (1) referencias citadas en Orell y Ojanen 1983a: Tabla 11; (2)
referencias citadas en Orell y Ojanen 1983b: Tabla 11; (3) Haftorn 1985; (4)
Lemel 1989; (5) Kluijver 1951; (6) Perrins 1965; (7) Cowie y Hinsley 1987; (8)
Winkel 1975; (9) Winkel y Winkel 1987; (10) Schmidt y Einloft-Achenbach 1984;
(11) Hamann et al. 1989; (12) S. Tralongo in litt.; (13) Blondel et al. 1987; (14)
Barba et al 1988; (15) Pascual 1985; (16) presente estudio; (17) Fidalgo 1990;

(18) Kiziroglu 1982.
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S o v , . Tamaiio % 2% = Tamaio .
Poblaci6n Coordenadas 18 puesta puestas 2% puesta Ref.
Finlandia
Oulu 65°N, 25°30°E 9.86 9.5 7.51 1)
Lemsjéholm 60°30'N, 22°E 929 19.8 7.85 @@
Kirkkonummi 60°07N, 24°30'E 9.09 )
Noruega
Malsjden 63°15'N, 10°30°E 9.16 13 ? (3)
Suecia
Tirnsjo 60°19'N, 16°S6’E 845 16.9 6.86 1)@
cerca de Jarnblisten? 58°05°N, 11°06’E 89 ©)
cerca de Jarnblasten? 58°05'N, 11°06'E 8.15 4)
Linnebjer 55°4TN, 13°20E 9.75 ? 7.26 )
Dinamarca
Funen 55°30'N, 10°30°E 9 159 7.1 (1) (2)
cerca de Rjasan 55°N, 39°30’E 8.55 2
cerca de Mosca 54°30'N, 38°E 11.82 539 9.52 1)@
Polonia
cerca de Warsaw 52°15'N, 2I°E 10.68 )
Holanda
Vlieland 53°15'N, S’E 9.22 2
Hoge Veluwe 52N, 6°E 9.6 2
Hoenderloo S2°N, 5°30'E 10.05 735 8.6 5)
Mastbos 52°N, 5°30’E 9.91 70.7 85 ®)
Oranje Nassau Oord 52°N, 5°30E 9.08 4.1 79 &)
Oosterhout 52°N, 6°E 10.05 ¢
Sigue



Tabla 5.3. Continuacién.

Tamafio %2  Tamaiio
Poblzcion Coordenadas 1% puesta puestas 2% puesta Ref.
Holaa
Lesbos 51°33'N, 4°50'E 10.56 337 7 5
Gran Bretafia _
Thetford 52°24'N, 0°49’E 10 211 777 1) @)
Oxford 52°N, 1°0 7.6 (6)
Marley Wood 51°40'N, 1°0 9.47 26 73 1))
Cardiff 51°29'N, 3°13°0 74 0 -- @)
Bélga
Co0 51°N, 3°45’E 9.1 385 73 M Q
Maaltepark 51°N, 3°45E 9.09 354 7.13 12
' Zevergem 51°N, 3°45'E 9.23 233 6.84 1 Q)
LEntre-Sambre-et-Meuse ~ 50°N, 4°38'E 9.711 ? 117 2
Checslovaquia
cerca de Bzenec 49°10N, 163TE 986 415 8.74 1) (2
Alenania
cerca de Lingen 5227N,0”1SE 101 90 8.4 ®8) (9
F:ankfurt 5N, 14°E 76 12.8 6.2 (10)
cerca de Schliichtern® 50°N, 10°E 88 (11)
cerca de Schliichtern® 50°N, 10°E 83 (11)
cerca de Schliichtern® S0°N, 10°E 93 (11)
cerca de Schliichtern® 50°N, 10°E 8.7 (11)
Radofzell 4T45N, E 9.17 (@)
Austia
cerca de Linz 48°19'N, 14°19E 9.44 (0]
Hungrfa
Budapest 4T30N, 19°E 9.49 ? 8.1 )
Pllis Mt. 4T40N, 19°E 10.43 321 722 (1) (2)
Italia
cerca de Bologna 44°30'N, 11°E 78 (12)
Frami
Quissac 43°55'N, 4°E 8.6 (13)
Liouc 43°55'N, #°E 9.4 (13)
Sigue



Tabla S.3. Continuacion. -

Tamaiio % 28 Tamaifio
Poblacién Coordenadas 18 puesta puestas 2% puesta Ref.
Espafia
Monte Poblet 412I'N, 105E 71 0 - (14)
Salamanca 40°20'N, 730’0 9.1 13 ? (15)
Sagunto 39°24'N, 0°27°0 795 139 69 (16)
 R.N.SanJacintoDunes  40°29N,8440 692 783 569 an
. Turqufa
Ankara 4°N, 33°E 741 18.7 6.3 (18)
(a) bosque deciduo.
(b) bosque de coniferas.

(c) diferentes altitudes.

introducciébn de la longitud como variable independiente no mejoraba
significativamente el modelo. Sin embargo, hemos encontrado que un modelo
curvilineo describe mejor estos datos (Fp43 = 6.15, P < 0.01, 72 = 19%; Figura
5.6). La ecuacién que lo describe es:
y = -4.91 + 0.38x - 0.00004x3

donde y es el tamafio de puesta, y x la latitud Norte. Este modelo predice un
tamaiio de puesta méximo a los 56°N (primera derivada = 56.27), y un descenso
del tamaiio de puesta al aumentar o disminuir la latitud a partir de este punto.

Existe la posibilidad de que algunas poblaciones, aun realizando una
primera puesta menor que otras, logren una mayor produccién de pollos por
temporada intentando una segunda puesta. Al ntimero total de huevos
depositados por término medio por temporada por hembra en una poblacién lo
denominaremos esfuerzo de puesta medio de esa poblacién. Lo hemos calculado
para 23 poblaciones sumando al tamafio medio de la primera puesta el tamafio
medio de la segunda multiplicado por el porcentaje de segundas puestas (véase

Tabla 5.3). No hemos encontrado ninguna relacién significativa entre la latitud o
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Esfuerzo de puesta
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Figura 5.7. Esfuerzo de puesta (niumero total de huevos por hembra por afio) en
relacion con la latitud (n = 23 poblaciones).

la longitud y el esfuerzo de puesta (Figura 5.7). Sin embargo, se observa en la
figura que en latitudes bajas y altas (dentro del area de distribucion estudiada) el
esfuerzo de puesta tiende a ser menor, y en latitudes medias es donde alcanza
sus valores méaximos. También en habitats marginales situados en latitudes
medias (jardines -- poblacion de Cardiff —, en los que no se han detectado

segundas puestas, el esfuerzo de puesta es relativamente pequefio.

DISCUSION

Variacién intrapoblacional
El descenso estacional del tamafio de puesta es un fendmeno observado
en todas las poblaciones de carbonero comun estudiadas (p. ¢j. Kluijver 1951,

Lack 1958, Likhachev 1967, Von Haartman 1969, Balat 1970, Frederiksen et al
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1972, Kondelka 1978, Kiziroglu 1982, Orell y Ojanen 1983b, Haftorn 1985,
Muller 1985, Fidalgo 1990). En los seis afios de estudio el tamafio de puesta en
Sagunto disminuy6 al avanzar la estacién, aunque en sélo tres de ellos el
descenso es significativo. Para el total de datos, el descenso del tamafio de
puesta al avanzar la estacioén es altamente significativo, tanto considerando la
fecha real como la fecha corregida de inicio de puesta. Sin embargo, la relacién
es més estrecha con la fecha real, es decir, las puestas realizadas en una fecha
déterminada tiehden a ser similares entre afios. Esto ha sido denominado "efecto
de calendario" (p. ej. Von Haartman 1967, 1982, Perrins 1979, Kuitunen 1987,
1989).

En la poblacién estudiada por nosotros, dos resultados més estdn
relacionados con este efecto. Primero, si existe un efecto de calendario, con un
descenso mon6tono del tamafio de puesta al avanzar la estacién, el tamaiio
medio de puesta anual ser4 menor cuanto més tarde comiencen las puestas ese
afio. Nuestros resultados muestran una estrecha relacién negativa entre el
tamafio medio de puesta anual y la fecha media de inicio de puesta anual. El
segundo resultado est4 conectado con la variacién estacional de las primeras
puestas. En algunas especies, entre las que se incluye el carbonero comiin, el
tamafio de puesta decrece tras un periodo de relativa constancia (Von Haartman
1982). Asf, nuestros resultados muestran que, para cada afio, el descenso
estacional del tamaiio de las primeras puestas no es significativo. Esto también
se observa cuando se consideran todos los afios pero se emplea la fecha
corregida de inicio de puesta en los andlisis. Sin embargo, al emplear la fecha
real (ie. aumentando el intervalo temporal por la existencia de afios tardios y
tempranos), el descenso es significativo. Como en otros estudios (p. ej. Van
Balen 1973, Boyce y Perrins 1987) encontramos diferencias anuales, por lo que
es interesante considerar las posibles causas de este efecto de calendario para

intentar explicar la variabilidad anual.
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Kuitunen (1987) sugiere que el efecto de calendario puede tener dos
orfgenes. Por una parte, puede ser una consecuencia de la utilizacién por parte
de las aves de la duracién del dfa como indicador de las condiciones externas y,
eépeciﬁcamente, de la disponibilidad de alimento. Esto tiene la dificultad de
que, tanto la especie estudiada por €l, el agateador nortefio Certhia familiaris,
como el carbonero comiin, alimentan a los pollos con insectos, y 1a abundancia
de éstos es mis probable que dependa de las condiciones meteorol6gicas
(temperatura, humedad, etc.), que del calendario. Por ello, es dificil de imaginar
que las aves ajusten el tamafio de puesta a la fecha si lo que "pretenden" es |
ajustar su esfuerzo de puesta a la abundancia de sus presas. Daan et al. (1989)
sugieren que algunas especies podrfan utilizar la disponibilidad de alimento al
inicio de la estacién como factor préximo (predictor de las condiciones futuras)
para ajustar el tamafio de puesta (véase también Askenmo 1982). Perrins (19904,
1991) ha propuesto que, al menos el carbonero comin y el herrerillo.comiin
Parus caeruleus en Wytham (Inglaterra) pueden utilizar el propio alimento de los
pollos, las orugas, para ajustar el tamafio de puesta, "estimando” su abundancia
durante los primeros estadfos larvarios (véase también Hussell y Quinney 1986).
Si la abundancia es similar en las mismas fechas de un afio a otro, esto puede
provocar indirectamente un efecto de calendario. Sin embargo, este no es el caso
en la poblacién estudiada por nosotros, donde la abundancia del alimento para -
los pollos varfa considerablemente entre afios (Capitulo 9).

Por otra parte, el efecto de calendario puede ser consecuencia de que las
aves sincronicen su ciclo reproductor con la duracién del dfa. Dfas més largos
significan mayor tiempo para buscar alimento para los pollos. Yom-Tov y
Hilborn (1981), mediante un modelo te6rico, estimaron que el carbonero comin
en Wytham (Inglaterra) serfa capaz de criar con éxito un pollo més si la duracién
del dfa fuera 35 minutos mayor. Nuevamente, esta idea es dificil de mantener en
la poblacién de carbonero comiin estudiada por nosotros, al menos por lo que se

refiere a las primeras puestas. El dfa (horas de luz) es cada vez més largo hasta
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el 21 de junio, cuando empieza a acortar. Los pollos que el 21 de junio tienen 10
dias (mitad del periodo nidfcola) o menos proceden de puestas concluidas sobre
el 28 de mayo o antes. Es decir, practicamente todas las primeras puestas (véase
Capitulo 4) se realizan de forma que los pollos estdn en el nido cuando la
duracién del dia es cada vez mayor, por lo que incluso se deberia esperar un
aumento estacional del tamaiio de puesta.

Pensamos que el efecto de calendario observado en la poblacién de
Sagunto puede tener otra causa. Como se ha sefialado, los meses estivales estdn
caracterizados por altas temperaturas y escasas precipitaciones, condiciones que
ya se dejan sentir hacia el final de la primavera. Estas condiciones son
previsibles, y la duracién del dfa puede ser un buen indicador para las aves.
Como se ha discutido en el Capfitulo 4, este ambiente seco y caluroso tiene
efectos negativos tanto en la capacidad de trabajo de los padres como en la
regulacién térmica de los pollos. La abundancia de alimento para los pollos, no
parece ser un factor que afecte directamente -al tamafio de puesta en este
hébitat, aunque discutiremos este aspecto méis detalladamente en el Capftulo 9.

Al estudiar el tamaiio de las segundas puestas observamos que, al igual
que se ha sefialado en muchos otros trabajos (p. €j. Orell y Ojanen 1983b, Smith
et al. 1989) son de menor tamafio que las primeras. Sin embargo, no hemos
encontrado ninguna relacién entre diversas variables relacionadas con el
esfuerzo reproductor realizado por los padres en la primera puesta y el tamafio
absoluto de la segunda. Sf que hemos observado que, cuanto mayor es la primera
puesta, més diferencia hay entre los tamaiios de las dos puestas. Es decir, para
cada hembra en particular, existe una relacién negativa entre el esfuerzo
reproductor en la primera puesta y el tamafio de puesta en la segunda. Esta
relacién también ha sido observada por Orell y Ojanen (1983b) y confirmada en
al menos dos estudios experimentales (Hegner y Wingfield 1987, Smith et al
1989). Asimismo, el intervalo entre primera y segunda puesta aumenta conforme

aumenta el tamafio de la primera puesta, efecto también encontrado en el
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esudio experimental de Smith et al (1989). Estos resultados también se pueden
e>plicar en el contexto del efecto de calendario. Si el tamafio de puesta decrece
al avanzar la estacién, en "previsién" de condiciones adversas, cuanto més
dferencia haya entre el inicio de la primera puesta y el inicio de la segunda
deberemos esperar mayor diferencia entre sus tamafios, que es lo que se observa
e1 los resultados. Como el intervalo entre puestas es mayor cuanto mayor es la
pimera puesta, esperaremos que, cuanto mayor sea la primera puesta, mayor
sea la diferencia de tamafios entre las dos puestas. Estos resultados apoyan la
icca de Smith et al (1989) de que el tamafio de la primera puesta afecta al
tamafio de la segunda en la medida que afecta su fecha de inicio.

En conclusi6n, el tamaifio de cada puesta que realiza el carbonero comtin
e1 Sagunto esta estrechamente relacionado con la fecha en que se inicia dicha
piesta (efecto de calendario). No obstante, se observa cierta variabilidad anual,
qie puede deberse a un ajuste miés fino del tamafio de puesta a las condiciones
meteorolégicas y de disponibilidad de alimento cada afio. Se ha sugerido en
apunos estudios (Askenmo 1982, Daan et al. 1989, Perrins 1990a, 1991) que las
ares pueden "estimar” con cierto adelanto la disponibilidad de alimento para los
pollos, y ajustar el tamafio de puesta en consecuencia. La "prediccién” de las
cmdiciones meteoroldgicas futuras y la relacién del tamafio de puesta con éstas
m estd clara (Murphy y Haukioja 1986) pero parece posible en ciertos hébitats
({drvinen 1989b).

Variacién geogréfica

Las teorfas generales sobre la variacién geogrifica del tamaiio de puesta
e1 las aves (véasé Lack 1947, 1948, Skutch 1949, Cody 1966, Royama 1969,
Sagsvold 1975b, Owen 1977) sugieren un descenso del tamafio de puesta al
dsminuir la latitud. Los primeros resultados sobre el carbonero comiin (Ojanen
eial. 1978) estaban de acuerdo con esta prediccién. Sin embargo, Orell y Ojanen

(:983b) no encontraron esta variacién latitudinal al analizar el tamafio de puesta
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de diversas poblaciones norte y centroeuropeas. Estos autores no trataron de
extender este modelo a las poblaciones del sur de Europa y, de hecho,
puntualizan (basdndose en Lack 1950): "Es también evidente que el tamaiio de
puesta del carbonero comiin en la regién Mediterrdnea es menor que més hacia
el norte." (Orell y Ojanen 1983b: 422).
El anilisis presentado en este trabajo incluye 46 poblaciones de
carbonero comiin procedentes de la mayor parte del rango latitudinal que ocupa
| la ‘espevcie. El modelo obtenido es estadfsticamente signiﬁcati&o y, como
argumentaremos a continuacién, biol6gicamente razonable. No obstante, una
buena parte de la variaciébn observada queda sin explicar, y un estudio mas
detallado en el que se consideren simult4dneamente otras variables (véase
Jérvinen 1989a) es necesario.

Algunos autores han sefialado que el tamaiio de puesta de ciertas
especies es menor en la periferia de su drea de distribucién que en la parte
central de 1a misma, debido probablemente a que las condiciones para nidificar
son menos adecuadas (p. ej. Slagsvold 1981, Jarvinen 1986). No obstante, no
conocemos ningun modelo que cuantifique esta afirmacién. El modelo
presentado en este trabajo para el carbonero comin ofrece el primer apoyo
cuantitativo a esta idea, abarcando la mayor parte del 4rea de distribuci6én de
una especie. Es més, el modelo mantiene su coherencia al considerar el esfuerzo
de puesta medio por temporada, aunque la menor disponibilidad de datos haya
impedido obtener un modelo estadisticamente significativo.

La hipétesis de Ashmole (1963) ha sido utilizada recientemente por
algunos autores (p. ej. Ricklefs 1980, Koenig 1984) para explicar la variacién
latitudinal del tamafio de puesta. Esta hip6tesis se centra en la relacion entre los
recursos disponibles en la estacién de cria (primavera) y la estacién desfavorable
(generalmente el invierno). Se ha estimado que esta relacién aumenta con la
latitud, por lo que la hipétesis predice un aumento latitudinal del tamafio de

puesta. Sin embargo, Moller (1984) muestra que esta hipGtesis no explica la
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variacién latitudinal del tamafio de. puesta en dos especies de Hirundinidos
(véase también Hussell 1985a). Si la estima de la variaci6én latitudinal del
cociente de recursos primavera/invierno es correcta, nuestro modelo para la
variacién latitudinal del tamafio de puesta del carbonero comiin tampoco es
consecuente con la hip6tesis de Ashmole. Potti e al. (1988) sugieren que "... es
posible que el cociente de recursos primavera/invierno alcance un punto
méximo en localidades o regiones intermedias, lo que podrfa determinar una
variacién gaussiana en el tamaifio de 1a puesta si ésta respondiera Gnicamente a
este cociente." Nuestro modelo para el carbonero comin se aproxima a una
distribucién de este tipo. Asimismo, los datos disponibles sobre el papamoscas
cerrojillo Ficedula hypoleuca apuntan a un modelo similar (Isenmann y Moali
1987, Potti et al. 1987; pero véase Jirvinen 1989a). Queda por determinar si el
fallo de la hip6tesis de Ashmole (1963) en explicar la variaci6n latitudinal en el
tamafio de puesta de algunas especies se debe a un error en la estima del
cociente de recursos primavera/invierno, o a la ausencia de una relaci6n
estrecha entre este cociente y el tamafio de puesta.

En el caso de 1a especie estudiada, el descenso del tamaiio de puesta o el
esfuerzo de puesta no parece ser de igual magnitud hacia el norte que hacia el
sur del drea de distribucién. No descartamos que se deba, al menos en parte, a la
falta de datos en latitudes altas: si el punto méximo se alcanza a los 56°N, hacia
el sur hay un intervalo de 17° (poblaci6én de Sagunto) mientras que hacia el norte
es de 9° (poblacién de Oulu). El tamafio de puesta de la poblacién de Liouc
(45°N) es similar al de 1a de Oulu. No obstante, la variabilidad de hébitats en la
regién Mediterrdnea debe contribuir a la asimetrfa observada. Martin y Bellot
(1990) indican que el tamaifio de puesta del herrerillo comtin es més variable
entre las poblaciones Mediterrdneas que entre las No Mediterrdneas, y sugieren
que la razén es la mayor diversidad de hébitats en el 4rea Mediterrdanea.

Como reconoce Perrins (1990b), poco se conoce del movimiento

interpoblacional de las aves. A juzgar por los datos morfoldgicos del herrerillo
72



comiin ofrecidos por J.-L. Martin (1988), parece haber una cierta uniformidad en

las poblaciones norte y centroeuropeas, mientras que existe una gran

| heterogeneidad en la regién Mediterrdnea. Esto sugiere un flujo genético

relativamente pequeiio entre poblaciones Mediterrdneas y No Mediterrédneas, lo
que permitirfa una mayor diferenciacién en el extremo sur (regién
Mediterrdnea) que en el norte (Escandinavia) con respecto a las poblaciones

ceritrélés (Céniroeuropa). Orell y Ojanen (1983b) muestran que la mortalidad de

"los pollos de carbonero comiin es elevada, por lo que un tamafio de pﬁesta

menor deberfa ser seleccionado. Ellos sugieren que la ocurrencia ocasional de
"afios excepcionalmente buenos”, en los que las parejas que realizan puestas de
mayor tamafio se ven favorecidas, es suficiente para mantener estos genes.
Nosotros sugerimos que, adem4s de este posible efecto, la existencia de un flujo
genético desde poblaciones més surefias, con tamafios de puesta elevados,
pueden contribuir a mantener un tamafio de puesta mayor del esperado en el

norte de Europa.






Capitulo 6
Patrones de variacion en las dimensiones del huevo

The orthodox biologist does not generally find much
to interest him in measurements of bird’s eggs.
Figures relating to the size and shape of eggs are
considered dead taxonomic statistics of no particular
biological significance. This view, however, is
certainly incorrect. '
(Koskimies 1957)

INTRODUCCION

La variabilidad intraespecifica en el tamafio del huevo de las aves es
considerable. El tamafio del huevo est4, al menos en parte, determinado
genéticamente (Van Noordwijk et al. 1981, Hailman 1986, Van Nbordwijk 1987),
por lo que el tamafio medio, y la variabilidad, de los huevos de cada poblacién
debe responder a las presiones selectivas locales y, por tanto, puede diferir entre
distintas poblaciones (Sternberg y Winkel 1970, Murphy 1978, Grant 1982,
Murphy 1983, Hamann et al. 1989).

El tamafio medio del huevo también presenta variaciones entre
individuos de una misma poblacién, y puede estar influido por el tamario,
condicién o edad de la hembra (Miller 1979, Murphy 1980, Nol et al. 1984,
Murphy 1986, Jarvinen y Pryl 1989, Leblanc 1989, Sather 1990, Wiggins 1990).
Ademds, factores externos tales como la temperatura ambiental o las
condiciones alimenticias durante la ovulacién, también pueden repercutir en el
tamafio del huevo (Jones 1973, Otto 1979, Ojanen et al 1981, Duncan 1987,
Pierotti y Annett 1987, Eldridge y Krapu 1988, Hill 1988). Por otra parte, en
algunas especies se ha mostrado una relacién entre la fecha de inicio de puesta,
o el tamafo de la misma, y el tamafio del huevo, (Perrins 1970, Ojanen ef al.
1978, Mills 1979, Birkhead y Nettleship 1982’, Hill 1984, Margis 1989).
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Por dltimo, los huevos de una misma puesta pueden presentar diferencias
significativas de tamafio (revisi6bn en Slagsvold et al 1984; véase también
Leblanc 1987, Meathrel y Ryder 1987, Rohwer y Eisenhauer 1989). Aunque
algunos autores defienden el valor adaptativo de esta variacién intrapuesta,
alegando factores tltimos como causa de su mantenimiento (p. ej. Slagsvold et al.
1984), esta interpretacién es motivo de debate (véase Jarvinen e Ylimaunu
1986b, Slagsvold y Lifjeld 1989, Magrath 1990). La discusi6én se centra
principalmente en el tamaifio del Gltimo huevo en relacién con el resto de huevos
que componen la puesta. |

En el presente capftulo se estudian:

(1) Las dimensiones (largo, ancho, peso, volumen) y forma de los huevos de
carbonero comin en el naranjal valenciano;

(2) La variabilidad interpoblacional en el tamaiio y forma del huevo;

(3) La variabilidad intrapoblacional del volumen del huevo en el naranjal
valenciano en funcién de (a) el afio en que se realiz6 la puesta, (b) la fecha de
puesta, (c) el tipo de puesta (primera, segunda, o reposicién), y (d) el tamafio de
la puesta;

(4) La variabilidad intrapuesta en funcién de (a) el tamaiio de la puesta, (b) la
secuencia de puesta, y (c) las temperaturas (como indicador de las condiciones
externas) previas a la puesta de cada huevo. También se estudia especificamente
el tamaiio relativo del dltimo huevo.

Nuestro objetivo es identificar los patrones de variacibn en las
dimensiones del huevo de carbonero comiin a los tres niveles propuestos
(interpoblacional, intrapoblacional, e intrapuesta), y examinar las posibles causas
de los mismos. Los resultados obtenidos se discuten en el contexto de otros
estudios realizados sobre el tamafio y forma del huevo del carbonero comin en

distintas poblaciones, asf como de otras especies de paseriformes.



MATERIAL Y METODO.

El material presentado en este capitulo comprende 787 huevos
correspondientes a 101 puestas completas de carbonero comin. Todas las
puestas fueron realizadas en cajas nido en las parcelas de Sagunto (89 puestas) y
Catarroja (12 puestas) durante los afios 1986-88 y 1990.

Los nidos se v151taban al menos dos veces por semana. En cada visita, los
huevos depositados desde la visita anterior se marcaban, con un rotulador graso,
y se medfan. Una muestra de 40 nidos, correspondientes a los afios 1988 y 1990,
se visitd diariamente desde el inicio de la construccién del nido, por lo que se
conoce la secuencia exacta de puesta. _

El ancho (A4) y largo (L) de.cada huevo se midi6 con un calibre (precisién
= 0.05 mm). Todas las medidas fueron tomadas por el autor. Posteriormente, se

calcul6 el peso (P), volumen (V), y elongacién (E) de cada huevo mediante las

ecuaciones:
P =0527L A2
V = (0.4673 L A2) + 0.042
E =100(L/A)

donde L y A se expresan en cm, P en gramos, ¥ en cm3, y E es adimensional. Las
constantes de las ecuaciones para estimar el peso y el volumen han sido
calculadas especificamente para el carbonero comiin por Schifferli (1973) y
Ojanen et al. (1978) respectivamente. La ecuacién para calcular la elongacién
del huevo ha sido propuesta por Viisidnen (1969).

Este tipo de estima del peso, volumen y elongacién implica que las tres
variables est4n necesariamente relacionadas con el largo y el ancho, y entre s, lo
que ocasiona problemas en el andlisis e interpretacién. Por ejemplo, en el
cdlculo del volumen se asume que la elongacién es constante en todos los
huevos, por lo que el cdlculo posterior de la elongacién es conflictivo. Nuestra

estrategia en este trabajo ha sido describir los datos correspondientes a las cinco
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variables en la poblacién de Sagunto, para poder comparar los valores obtenidos
con los de otros estudios que han empleado el mismo método. Sin embargo, s6lo
se han considerado las relaciones entre las dos variables originales (largo y
ancho); las posibles relaciones entre las variables derivadas (peso, volumen y
elongaci6n) con el largo y ancho, y entre si, son consideradas artefactos y no se
discuten. Por otra parte, el peso estd linealmente relacionado con el volumen,
por lo que, aunque se presentan los valores obtenidos para permitir
comparaciones cc;n otros estudios, no se discute su variacién. En cuanto al
estudio de la variabilidad intrapoblacional e intrapuesta, s6lo se ha investigado
la correspondiente al volumen del huevo, que es la més relevante
biolégicamente y la més adecuada para establecer comparaciones.

La temperatura méxima (Tp,y) y minima (Tp;,) diarias de 1988 y 1990
tomadas en la estacién meteorol6gica de Sagunto-Pontazgo, cercana al 4rea de
estudio, fueron facilitadas por el Centro Meteorol6gico Zonal de Levante. Para
cada dfa calculamos la temperatura media (Ty) como la semisuma de la méxima
y minima diaria.

Para el estudio de la variacién interpoblacional se han recopilado datos
de diversas poblaciones. La mayor parte de los trabajos disponibles sélo ofrecen
la longitud y anchura media de los huevos para la poblaci6n estudiada. Por ello,
y para hacer comparables los datos disponibles, los restantes pardmetros de
todas las poblaciones estudiadas, incluyendo la de Sagunto, se han calculado
empleando estos valores medios y las ecuaciones sefialadas arriba. La
comparacién de los valores obtenidos de esta forma para la poblacién de
Sagunto con los obtenidos sobre huevos individuales muestra unas diferencias
minimas (compérense los valores de la Tabla 6.1 con los correspondientes a
Sagunto en la Tabla 6.2), por lo que consideramos que es una aproximacién
vélida. Las diferencias entre los valores medios para distintas poblaciones se han

contrastado mediante pruebas z (véase Fowler y Cohen 1988).



La variacién intrapoblacional se ha analizado tomando la media de cada
variable para cada puesta como una unidad. De esta forma se le da igual peso en
los andlisis a todas las puestas. En los casos en que se combinan datos
procedentes de varios afios los valores se estandarizaron restdndoles el valor
medio anual (media de las medias) y dividiéndolos por la desviacién tfpica. Al
combinar datos de varios afios, la fecha de inicio de cada puesta se expresa como
la desviacién con la fecha media de inicio de puesta del afio al que pertenece
(véase Capftulod). - |

La variacién del tamaiio del huevo en relacién con la secuencia de puesta
se ha analizado en aquellas puestas en que la secuencia, del primer al dltimo
huevo, se conoce con exactitud (n = 40). Los an4lisis relacionados con el tamafio
relativo del dltimo huevo se han realizado solamente sobre primeras puestas (n
= 36) para facilitar su interpretacién.

La influencia de la temperatura ambiental sobre el volumen del huevo se
ha estudiado sobre 312 huevos correspondientes a las 40 puestas en las que se
conoce la secuencia de puesta. En los anilisis presentados, el volumen de cada
huevo se expresa como la diferencia con la media de la puesta a que pertenece.
Se han intentado anilisis alternativos, utilizando valores relativos de las
temperaturas (véase Van Noordwijk 1984) pero, al no encontrarse diferencias en
los resultados, se ha omitido su presentacién.

En los anilisis, las medias de cada variable se han considerado
independientes entre distintas puestas, aunque es posible la inclusién de més de
una puesta de la misma hembra. Sin embargo, cuando se han comparado
especificamente primera y segunda puesta de la misma hembra en el mismo afio,
o huevos pertenecientes a la misma puesta hemos empleado pruebas para

variables dependientes en los an4lisis.
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RESULTADOS

Dimensiones del huevo en Sagunto

La Tabla 6.1 presenta los valores medios y la variabilidad del tamafio y
forma de los huevos de la poblacién de carbonero comtin en Sagunto. Se ofrecen
tanto los valores medios resultantes de considerar cada huevo como una unidad,
como aquellos obtenidos considerando el valor medio de cada puesta como una
unidad (i.e. dando igual peso a puestas de diferente tamafio). El ancho del huevo
es el pardmetro que muestra mayor constancia, siendo el volumen y el peso los

ma4s variables.

Tabla 6.1. Dimensiones del huevo de carbonero comiin en Sagunio. El niimero
de huevos examinados es de 676, correspondientes a 89 puestas completas. Se
presentan los valores calculados a partir de huevos individuales (entre huevos), y
a partir de los valores medios de cada puesta (entre puestas).

Media E.T. Minimo  Mséximo C.V.

Entre huevos
Largo (mm) 1819  0.028 152 20.4 4.01%
Ancho (mm) 13.37 0.017 119 14.3 3.26%
Peso (g) 1.72 0.005 1.30 2.09 8.22%
Volumen (cm3) 1.56 0.005 1.19 1.90 8.22%
Elongacién 136.20 0.247 114.29 171.43 4.72%

Entre puestas
Largo (mm) 1820 0068  16.38 1987  3.54%
Ancho (mm) 1336 0.040 12.37 14.04  2.85%
Peso (g) 1.71 0.013 141 2.02 7.29%
Volumen (cm3) 1.56 0.012 1.25 1.79 7.24%
Elongaci6n 136.34 0.595 . 119.72 160.75 4.12%




El ancho y largo de los huevos estdn positivamente relacionados (r =
0.20, n = 676, P < 0.001). Sin embargo, al realizar la correlacién entre los
huevos de cada puesta separadamente (7 = 89 puestas), en dos puestas se
observé una correlacién positiva, en otras dos una correlacién negativa, y en las
85 restantes no se apreci6 ninguna relacién significativa entre ambas variables.
Esto indica que, aunque en general los huevos més largos son también los mas
anchos, dentro de cada puesta ambos pardmetros pueden variar

indépendientemente.

Variacién geogréfica

La Tabla 6.2 presenta las dimensiones de los huevos en diferentes
poblaciones. El volumen y el peso son los pardmetros que muestran mayor
variabilidad interpoblacional, siendo sus coeficientes de variacién,
respectivamente, de 2.97% y 2.88%. Entre las poblaciones de las que se conoce
su posicién geogréfica exacta (véase Tabla 6.2), la diferencia entre la que
presenta huevos de un menor volumen (Bohemia) y la que lo presenta mayor (N
Laponia) es del 10%. Los coeficientes de variaci6n, entre todas las poblaciones,
del ancho, largo y elongacién de los huevos son, respectivamente, 1.21%, 1.38%
y 1.75%.

Una regresién miltiple, utilizando la latitud y longitud como variables
independientes, no mostré ninguna tendencia geogréfica definida para ninguna
de las variables (P > 0.05 en todos los casos). El resultado es el mismo tras
eliminar las poblaciones de Ankara y Ucrania. Considerando solamente aquellas
poblaciones en que se conoce la situacién geogréfica exacta (véase Tabla 6.2)
encontramos una relacién positiva entre el ancho de los huevos y la latitud (b =
0.008, t7 = 2.91,P < 005,72 = 48%; la longitud queda excluida del modelo). Por
altimo, excluyendo de este Gltimo modelo las poblaciones de Sagunto y Ankara,
se observa que todas las variables, con excepcién de la elongacién, aumentan de

valor con la latitud (Figura 6.1); como en el caso anterior, la longitud queda
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Figura 6.1. Leyenda & pagina siguiente.



excluida de los modelos. Es notable la desviacién del los valores de Sagunto y
Ankara de la tendencia mostrada por el resto de poblaciones. En particular, la
poblacién de Sagunto presenta los huevos con el indice de elongacién mas alto.
El volumen est4d dentro del rango definido por poblaciones de latitudes més
altas.

Sélo algunos de los trabajos presentados en la Tabla 6.2 ofrecen datos
que permitan el tratamiento estadistico de algunas variables. Estos corresponden
a las poblaciones de Varsovia, Brunswick, Oulu, Malsjoen y Ankara, para huevos
individuales, y N Laponia y Helsinki para medias de puesta (referencias en

‘Tabla 6.2). Con excepcién de las poblaciones de Helsinki y Ankara (z= 1.77,
1.63; 0.10 > P > 0.05), el resto de las poblaciones muestran huevos més anchos
que la de Sagunto [z = 3.58, 9.04, 5.48, 5.91, 4.99, para N Laponia, Oulu,
Malsjoen, Varsovia, y Brunswick (hembras mayores de un afio) respectivamente;
P < 0.001 en todos los casos]. Los huevos son significativamente m4s largos en
Sagunto que en Oulu, Malsjéen, Helsinki, Brunswick (hembras mayores de un
afo), y Varsovia (z = 4.45, 11.53, 10.07, 12.06, 15.14 respectivamente; P < 0.001
en todos los casos), aunque no difieren de los de N Laponia (z = 1.10, #ns). El
volumen no difiere de forma significativa entre las poblaciones de Sagunto y
Oulu (z = 1.36, ns), Malsjden (z = 0.00, ns) y Helsinki (z = 0.02, ns), pero son
mayores en N Laponia que en Sagunto (z = 3.23, P < 0.01). Los huevos son més
alargados en Sagunto que en Oulu y Malsjoen (z = 13.88, 43.67 respectivamente,

P < 0.001 en los dos casos).

Figura 6.1. (P4gina anterior) Variaci6n latitudinal de las dimensiones del huevo
del carbonero comiin. Se presentan las poblaciones (n = 9) de las que se conoce
su situacién geografica exacta (véase Tabla 6.2). Las poblaciones de Sagunto y
Ankara, representadas con asteriscos, no se han considerado en el célculo de las
regresiones. Excepto la elongacién, el resto de variables aumenta
significativamente con la latitud (largo: b = 0.03*, 72 = 70%; ancho: b = 0.02*, r2
= 72%; volumen: b = 0.008**, 72 = 81%).
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Tabla 6.2. Dimensiones del huevo de carbonero comiin en diferentes 4reas geograficas. El largo y el ancho (mm) corresponde a los valores medios citados en
los trabajos originales; el peso (g), volumen (cm?3), y elongaci6n se han calculado sobre estos valores medios en todos los casos, por lo que pueden diferir de
los valores presentados en aquellos trabajos donde han sido calculados de otra forma (ver texto). Referencias: (1) Jarvinen (no publicado, en Jarvinen y Pryl
1989) (2) Ojanen et al. 1978, (3) Haftorn 1985, (4) Rosenius 1926, (5) Jirvinen y Pryl 1989, (6) Winkel 1970, (7) Busse 1967, (8) Witherby et al. 1943, (9)
Makatsch 1976, (10) Divis 1983, (11) Dement’ev y Gladkov 1954, (12) Garcfa 1983, (13) Kiziroglu 1982, (14) presente estudio.

Poblacién Coordenadas n l'.argo Ancho Peso Volumen Elongacién Referencia
N Laponia (Finlandia)? 69°N, 21°E 20 1834 13.65 1.80 164 13436 1)
Oulu (Finjandia) 65°N, 25°E 5007 17.93 1353 173 1.58 132.52 ®
Malsjoen (Noruega) 63°N, 10°E 321 1770 = 1352 171 1.56 130.90 3
Suecia® 62°N, 15°E 179 17.75 13.57 172 157 130.80 0))
Helsinki (Finlandia) 60°N, 25°E 995 17.86 1345 1.70 155 132.79 o) -
Brunswick (Alemania) 52N, 10°E 424 17.71 1330 1.65 151 133.08 ©)
Varsovia (Polonia) 52N, 21°E 1289 17.61 13.49 1.69 1.54 130.54 )
Inglaterra® 52N, 0I°E 100 1798 13.62 176 1.60 129.07 ®
Europa Central’ 49N, 13°E 470 17.69 1393 181 1.65 " 12699 ©
Bohemia (Alemania) 4N, 14°E 204 1746 1328 1.62 148 131.48 (10)
Ucrania (URSS)® 49N, 31°E 70 179 13.7 177 1.61 130.66 (11)
Francia® 47N, 02°E 137 17.45 1347 1.67 152 129.55 ©
Cataluiia (Espaiia)® 42°N, 02°E 84 17.56 13.51 1.69 154 129.98 (12)
Ankara (Turquia) 40°N, 33°E 343 17.99 1335 1.69 1.54 134.76 13)
Sagunto (Espafia) 3%°N, 00°0 676 18.19 1337 1.73 1.56 136.02 (14)

(a) Jarvinen y Pryl (1989) s6lo seiialan la latitud del drea de estudio en N Laponia. Hemos supuesto las coordenadas geogrificas de la estacién de Kilpisjirvi, donde A. Jirvinen ha desarrollado
numerosos estudios (p. ¢j. Jirvinen 1984), y cuya latitud coincide con la presentada en Jirvinen y Pryl (1989).

(b) El tamaiio muestral es el nimero de pucstas; no se ofrecen los valores para huevos individuales en el original.

(c) Los datos correspondientes a estas poblaciones proceden de recopilaciones de dreas geogréficas extensas, y su origen 0o se conoce con exactitud; la longitud y latitud corresponden a un punto
central del 4rea de origen mencionada.



Variacién temporal
La variacién en las dimensiones del huevo entre diferentes afios se ha
examinado sobre las primeras puestas de Sagunto (Tabla 6.3). Se observa una

constancia del volumen a lo largo del tiempo, no variando de forma significativa

en los cuatro afos de estudio (F3 76 = 0.52, ns).

Tabla 6.3. Volumen (cm3) de los huevos de carbonero comiin en Sagunto en los
diferentes afos de estudio. Cada puesta es una unidad.

1986 1987 1988 1990

Media 1.53 1.56 1.58 1.56
E.T. 0.024 0.024 0.023 0.023
n 16 22 28 14

La variacién estacional se ha analizado, en primer lugar, sobre los huevos
procedentes exclusivamente de las primeras puestas de Sagunto, en relacién con
la fecha de puesta y para cada afio independientemente (Tabla 6.4). En ninguno
de los cuatro afios de estudio se observa una tendencia significativa en el
volumen del huevo.

En segundo lugar se analizaron conjuntamente los datos de Sagunto y
Catarroja. La regresién del volumen del huevo sobre la fecha de inicio de puesta
no presenta ninguna tendencia significativa (Tabla 6.5, Figura 6.2).
Considerando las primeras y segundas puestas por separado tampoco se observa

ninguna tendencia significativa en ellas (Tabla 6.5).
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Volumen corregido (cm*“3)

-20 -10 0 10 20 30
Fecha corregida de puesta (dias)

Figura 6.2. Tendencia estacional del volumen del huevo de carbonero comin en
Sagunto.

Tabla 6.4. Resultados de las regresiones del volumen del huevo de carbonero
comun sobre la fecha de inicio de puesta en cada uno de los afios de estudio. Se
incluyen las primeras puestas de Sagunto. Los valores medios y su error para

cada afio pueden consultarse en la Tabla 6.3. Ninguno de los valores de ¢ es
significativo.

1986 1987 1988 1990
b -0.004 -0.0006 -0.005 -0.0004
t 0.90 0.21 1.78 0.10
n 16 22 28 14



Tabla 6.5. Resultados de la regresién de las dimensiones del huevo de carbonero
comiin sobre la fecha de inicio de puesta. Los anélisis se efectuaron sobre el
total de puestas, y separadamente para las primeras y segundas puestas. Ningiin
valor de ¢ es significativo.

- Total datos Primeras puestas Segundas puestas

b 0.c04 0.01 -0.04
t 0.69 0.74 1.08
n 101 86 11

Variacién con el tipo y tamaio de la puesta

En once casos disponemos de las medidas de los.huevos de la primera y
segunda puestas de la misma hembra en una estacién reproductora. El volumen
del huevo en las primeras puestas (1.61 cm3, E-T. = 0.038) no difiere
significativamente del de las segundas (1.61 cm3, E.T. = 0.027; prueba ¢ para
muestras aparéadas,t = (.08, ns).

Todas las hembras que realizaron una puesta de reposicién perdieron la
primera durante la fase de puesta, por lo que no se conocen las dos puestas
completas de ninguna hembra. Los pocos datos disponibles no permiten detectar
diferencias significativas en ninguna de las variables estudiadas entre las puestas
de reposicién y las primeras o segundas puestas (pruebas ¢).

El volumen del huevo no mostré diferencias significativas entre puestas
de distinto tamafio (ANOVA, P > 0.05). El resultado es el mismo considerando
s6lo las primeras puestas. Entre las puestas de seis a diez huevos, que son las
més frecuentes, no se observé ninguna relacién significativa (regresién lineal)

entre el volumen del huevo y el tamaifio de puesta (véase Figura 6.3).



Volumen corregido (cm*3)

0,5
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Figura 6.3. Variacion del volumen del huevo con el tamafio de puesta. Se
presenta la media + E.T.; el tamafio muestral (indicado sobre las barras de
error) es el nimero de puestas.

Variacidn con la secuencia de puesta

La Tabla 6.6 presenta el volumen de los huevos en funciéon de la
secuencia de puesta para cada tamafio de puesta. Los huevos depositados en el
mismo orden en la secuencia no difieren de tamafo independientemente del
tamafio de la puesta a la que pertenecen (ANOVAs, Tabla 6.6). Entre las
puestas del mismo tamano, las diferencias entre los volimenes de los huevos
depositados en distinto orden se han contrastado mediante pruebas de Friedman
aproximadas a distribuciones X2 (Tabla 6.6). En las puestas de siete y nueve
huevos no hay diferencias entre los huevos depositados en distinto orden. En las
puestas de seis y ocho huevos si que existen diferencias significativas.
Comparaciones multiples a posteriori (véase Siegel y Castellan 1988) mostraron
que, en las puestas de seis, solamente el segundo y cuarto huevo difieren

significativamente en su volumen. En las puestas de ocho, el volumen del primer
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huevo no difiere del segundo, pero sf del resto, mientras que el volumen del
segundo huevo tampoco difiere del tercero y del octavo; las diferencias entre el
resto no son significativas. La tendencia de los primeros huevos a ser los de

menor tamaiio es comin a puestas de todos los tamaiios.

" Tabla 6.6. Variacién del volumen (cm3; + E.T.) del huevo con la secuencia de
puesta en puestas de diferente tamafio. Las diferencias de volumen entre huevos
depositados en el mismo orden en puestas distintas (hasta el 62 huevo) se han
contrastado mediante ANOVAs. Las diferencias entre huevos sucesivos se han
contrastado mediante pruebas de Friedman, aproximadas a distribuciones X2,
seguidas de comparaciones miltiples a posteriori si se encontraban diferencias
significativas. Las medias seguidas de la misma letra no difieren
significativamente.

" Tamaiio de puesta (n)

Orden - 6(4) 7(8) 8 (18) 9(7 F333

12 1.53+0.050 (A,B) 1.50+0.028 1.44+0.043 (o) 151+x0.037 0.84
20 1.47+0.068 (A) 1.51%£0.031 1.48+0.038 (A,C) 1.52+0.033 023
32 1.57+0.041 (A,B) 1.56+0.025 1.52+0.030(B,C) 1.51+0.020. 043
42 1.59+£0.057B) 1.57+0.028 | 1.56+0.035(B) 1.56+0.039 0.06
5@ 1.52+0.062 (A,B) 1.55+£0.039 1.56+0.030(B) 1.53+0.038 0.22
6° 1.57+£0.058 (A,B) 1.54%0.024 1.57+0.035(B) 1.53%x0.036 0.20

70 1.52+0.029 156+0.035 @) 1.55+0.036
82 1.55+0.041 (B,C) 1.54+0.028
90 1.56+0.030

X2 14.54* 5.34 56.48*** 7.49
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Tamaiio relativo del Gltimo huevo

El volumen del dltimo huevo (1.59 cm3, ET. = 0.024) es
significativamente mayor que el de la media del resto de huevos de la puesta
(1.57 cm3, E.T. = 0.019; prueba ¢ para muestras apareadas, t35 = 2.08, P < 0.05).
El volumen del Gltimo huevo es mayor que la media del resto en 21 nidos (58%),
menor en 12 (33%) e igual en tres nidos.

Sin embargo, la Tabla 6.7 muestra que no es el Gltimo huevo el que
tiende a ser el més grande (véase también la Tabla 6.6). Solamente en seis de las
36 puestas el Gltimo huevo es el de mayor volumen, y én otras dos ocasiones
comparte el mayor tamaiio con otros. Los datos presentados en la tabla sugieren
que son los huevos centrales de cada puesta los que tienen mayor probabilidad

de ser el més grande.

Tabla 6.7. Huevos de mayor volumen en funcién del tamafio de puesta y de la
secuencia de puesta. Se expresa el nimero de ocasiones en que cada huevo fue
el de mayor tamafio. En caso de que dos o més huevos presentaran el mayor
volumen se asigné a cada grupo la fraccién correspondiente a dividir la unidad
por el nimero de empates. La dltima columna presenta la posicién media en la
secuencia del huevo de mayor volumen.

Secuencia de puesta

Tamaifio
puesta 12 20 3¢ 49 59 6° 79 8¢ 99 10¢ M

5 o 0 1 0 0 - - - - -
6 o 0 0o 3 o0 1 - - - - 45
7 1 0 08 23 05 2 13 - - - 45
8 0 0 28 43 38 2 2 3 - - 53
9 o 0 0 4 1 0 1 0 1 . 53
10 © 0 0 0 0 0 0 0 05 15 -




Influencia de la temperatura en el tamaiio del huevo

El volumen de los huevos se ha estudiado en funcién de Tpay, Trmin ¥ Tx
en cada uno de los diez dias prévios a la puesta cada huevo mediante regresiones
lineales simples. La Tabla 6.8 ofrece los resultados para el total de huevos. Se
han omitido los coeficientes de los tres dias anteriores (D1, D2 y D3) a la puesta
de cada huevo, por no presentar significacién en ningiin caso. El volumen del

huevo aumenta al aumentar la temperatura entre D7 y D10. Aunque la
| éigniﬁcaéién es alta en muchos casos,‘lo‘s valores més altos de 72 no éxpliéaﬁ niés
del 5% de la varianza en los datos. La temperatura media es la que aparece més
relacionada con la variacién en el tamaifio del huevo, por lo que se han omitido
las méximas y minimas en posteriores anélisis.

Puesto que el periodo més intenso de formacién de cada huevo
comprende los tres o cuatro dias anteriores a su puesta (véase King 1973), hemos
intentado relacionar la temperatura media de esos dias (media de las medias
diarias, desde D1 a D3, y desde D1 a D4) con el volumen del huevo. No
encontramos ninguna relacién significativa. Un ejemplo de la gran variabilidad
encontrada se presenta en la Figura 6.4.

Por iltimo, existe la posibilidad de que las temperaturas previas pudieran
afectar de forma distinta a huevos depositados en distinto orden en la secuencia,
y ésto quede enmascarado al considerar el total de huevos. De cada puesta
hemos considerado tres grupos de huevos: los dos primeros, los dos tltimos, y los
centrales (uno en las puestas de cinco -- PS --, dos en P6, P8 y P10, y tres en P7 y

P9). La regresi6n del volumen de los huevos de cada grupo sobre Ty en D1-D3 y

D1-D4 no es significativa en ningtin caso.

-91-



Tabla 6.8. Relacién entre la temperaturas durante los dfas previos a la puesta de cada huevo (n

= 312) y su volumen. La

significacién de las pendientes (b) se ha contrastado mediante pruebas ¢. D0 es el dia de puesta del huevo, D1 el dia anterior, etc.

D4 D5 D6 D7 D8 D9 D10
Thax b 0.002 0.001 0001 0.001 0.002** 0.003***  0.003***
r2(%) 08 0.5 0.2 0.5 24 4.1 3.8
Tmin b 0.002 0.002 0002 0.003** 0.003*** 0.003** 0.004***
r2(%) 06 0.4 0.7 2.3 33 24 4.0
I b 0.002* 0.002 0001 0.003*  0.004*** 0.004*** 0.004°**
r2(%) 1.0 0.7 0.2 1.7 3.7 44 5.1

Figura 6.4. (P4gina siguiente) Relaci6n entre la temperatura media (media de las medias diarias) en los tres dias anteriores a la
puesta de cada huevo y su volumen. Los intervalos de temperatura son de 0.5 °C. Se presenta la media + E.T.; el tamafio
muestral es el nimero de huevos depositados en los dias con la temperatura media comprendida en cada intervalo.



Figura 6.4. Leyenda en pagina anterior.
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DISCUSION

Variabilidad interpoblacional

Aunque en numerosas especies de paseriformes se ha encontrado una
variacién interpoblacional en el tamafio del huevo, muy pocos estudios tratan de
relacionar esta variacién con la posicién geogréfica, y éstos ofrecen resultados
dispares. Svensson (1978) y King y Hubbard (1981) muestran un descenso en el
tamaio del huevo en dos paseriformes al aumentar la latitud. Por el contrario, el
tamano de los huevos del gorrién comiin Passer domesticus (Murphy 1978), y del
tirano oriental Tyrannus tyrannus (Murphy 1983) aumenta con la latitud. Por
altimo, Ojanen et al. (1978) no encuentran variaciones en las dimensiones de los
huevos de cuatro paseriformes, incluyendo el carbonero comiin, entre diversas
poblaciones norte y centroeuropeas, y concluyen que las presignes selectivas
sobre el tamaiio del hueyo no parecen estar relacionadas con gradientes
geogréficos. Soler (1988) tampoco encuentra un-patrén definido en la grajilla
Corvus monedula.

Los resultados presentados aquf demuestran que las dimensiones de los
huevos de carbonero comin difieren significativamente entre diversas
poblaciones. Nuestro anilisis permite sefialar un aumento del volumen del
huevo con la latitud entre las poblaciones de Norte y Centroeuropa. La forma
del huevo permanece mis 0 menos constante entre estas poblaciones. Sin
embargo, las poblaciones de Sagunto y Ankara se desvian notablemente de este
patrén latitudinal, presentando un volumen mayor del esperado en funcién de la
latitud.

Es interesante que el ancho de los huevos en Sagunto sea el tnico
pardmetro que conserva la tendencia latitudinal encontrada para el resto de
pbblaciones estudiadas. A nivel intraespecifico, el ancho del huevo es
probablemente el pardmetro directamente més limitado por el tamafio de la

hembra y, en concreto, por las dimensiones o caracterfsticas del oviducto y
94-



Longitud del ala (mm)

80
78

76

Machos

74

72 Hembras

70
35 40 45 50 55 60 65

Latitud N

Figura 6.5. Longitud del ala del carbonero comun en funcién de la latitud. Se
presentan las rectas de regresion para machos (cuadrados) y hembras (rombos).

cloaca. En el carbonero comun, el ancho del huevo estd relacionado
positivamente con la longitud del ala y el peso de la hembra (Ojanen et al 1979,
Jarvinen y Pryl 1989). Esta relacion también se ha observado en algunos de los
estudios que encuentran tendencias latitudinales en el tamafio del huevo
(Svensson 1978, King y Hubbard 1981). No disponemos de datos de suficientes
poblaciones para determinar si la tendencia encontrada en el ancho de los
huevos responde a una tendencia similar en el tamafio corporal. Sin embargo,
hemos recopilado datos disponibles sobre el tamafio corporal del carbonero
comun en la Tabla 6.9. Considerando solamente aquellas poblaciones con las

que se cuenta con, al menos, cinco individuos, la longitud del ala de los machos

disminuye significativamente con la latitud (b = 0.14, 114 = 3.20, P < 0.01, 2 =

38%), y las hembras muestran la misma tendencia (b = 0.15, tg = 2.42, P < 0.05,

r2 = 33%; Figura 6.5). Esta relacion apoya la idea de que la disminucién
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Tabla 6.9. Longitud del ala (mm) del carbonero comiin en diversas areas geogréficas. De aquellos estudios donde se diferencian

las edades se presentan solamente los individuos adultos.

Poblacién Coordenadas Sexo (Edad) n Long. ala ET. Referencia
Oulu (N Finlandia) 65°N, 25°E Macho (> 1 aio) 134 80.04 0.14 Orell (1983)
Hembra (> 1 aiio) 97 76.46 0.15
Drammen (S Noruega) 60°N, 10°E Macho (> 1 aiio)® 79 79.07 0.15 Haftorn (1976)
Hembra (> 1 aiio)? 73 7547 0.17
Pskov, Rusia (URSS) 58°N, 28°E® Macho (> 1 afio) 5 71.30 0.72 Delacour y Vaurie (1950)
Jarnblisten (Suecia) 58°N, 12°E Macho?4 25 N 0.40 Lemel (1989)
Hembrabd 33 742 0.25
Macho®¢ 23 76.5 0.38
Hembrab® 21 739 0.28
S Suecia STN, 14°E2 Macho?f 19 76.18 0.42 Ebenman (1986)
Macho?8 19 76.89 039
Macho®8 16 75.67 0.29
Hembrabf 10 72.70 0.44
Hembra8 10 73.70 043
Hembra?8 5 73.25 0.28
Prusia Oriental 54N, 21°E° Macho (> 1 aiio) 7 76.07 0.64 Delacour y Vaurie (1950)
Inglaterra 52N, 01°E? Macho 73-19 Witherby et al. (1943)
Hembra 70-77

(sigue)
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Tabla 6.9. Continuacién.

Poblacién Coordenadas Sexo (Edad) n Long. ala ET. Referencia
Inglaterra 52°N, 01°E? Macho (> 1 aiio) 4 7537 0.65 Delacour y Vaurie (1950)
Lingen (Alemania) 52°N, 0TE Macho (> 1 aiio)¢ 85 7829 0.14 Winkel (1980)
Macho (> 1 afio)® 109 78.85 0.11 '
Hembra (> 1 afio)° 131 75.68 0.14
Hembra (> 1 afio)® 87 75.78 0.15 _
Hesse (Alemania) 50°N, 09°E2 Macho (> 1 afio) 5 76.40 0.67 Delacour y Vaurie (1950)
Ucrania (URSS) 49°N, 31°E¢ Macho 46 750 Dement’ev y Gladkov (1954)
Hembra 16 .5 , ‘
Jura (Suiza) 4TN, 0T°E® Macho (> 1 aiio) 75.00 0.61 Delacour y Vaurie (1950)
Rumania 46°N, 25°E® Macho (> 1 aiio) 785 0.35 Delacour y Vaurie (1950)
N Italia? 4N, 1’E®  Macho (> 1ado) 10 766 053  Delacour y Vaurie (1950)
Dalmacia (Yugoslavia) 44°N, 18°E? Macho (> 1 aiio) 755 0.35 Dc]aéour y Vaurie (1950)
Grecia 40°N, 22°E4 Macho (> 1 aiio) 5 753 0.74 Delacour y Vaurie (1950)
Sagunto (Espaiia) 39°N, 00°0 Macho® 18 74.78 051 F. Arlandls yJ. A. Gil-Delgado (no publ.)
Hembra® 12 71.25 0.48 '

(a) Coordenadas aproximadas del centro det 4rca de procedencia referida.
() Datos de otoiio-invierno.

(c) Datos de primavera-verano.

(d) Bosque deciduo.

(¢) Bosque de coniferas.

(/) Comparte el habitat con tres congéneres.

(8) Comparte el hébitat con dos congéneres.

(h) Se excluyen los Alpes.



latitudinal del ancho del huevo est4 relacionada con una disminucién del tamaiio
medio de los individuos.

lén contraste con presentar huevos més estrechos que la mayoria de
poblaciones estudiadas, la poblacién de carbonero comiin de Sagunto presenta,
con la excepcién de la poblaciébn de N Laponia, los huevos més largos. El
alargamiento relativo de los huevos provoca un aumento de la relacién
superficie/volumen, facilitando el intercambio térmico. En regiones maés
nortefias, donde las temperaturas son considerablemente més bajas que en
Sagunto, un alargamiento de los huevos parece estar limitado. Asf, entre las
dreas geograficas de las que disponemos datos, solamente en Inglaterra se han
seﬁaiado largos méximos superiores a los de Sagunto, mientras el resto no
supera los 20.0 mm (véanse las referencias citadas en la Tabla 6.2). En Sagunto,
el alargamiento de los huevos parece estar menos limitado. Las relaciones entre
las dimensiones lineales y el volumen determinan que este alargamiento
compense en gran medida el menor ancho, y el volumen calculado se mantenga
dentro del rango estimado en en otras poblaciones. El volumen del huevo
repercute en el tamafio inicial y desarrollo de los pollos (Jones 1973, Schifferli
1973, Rofstad y Sandvik 1985, 1987, Amundsen y Stokland 1990), por lo que, si
estas relaciones reflejan tendencias reales, el alargamiento de los huevos en la
poblacién estudiada probablemente tenga valor adaptativo.

En resumen, en nuestra 4rea de estudio los huevos de carbonero comiin
son, en general, més estrechos y més alargados que en otras regiones situadas a
mayor latitud, pero conservan un volumen similar. Se propone que un menor
_tamafio corporal de la poblacién estudiada debe limitar el ancho, pero el clima
més benigno puede permitir un alargamiento tal que se conserve el volumen.
Los resultados presentados aquf sugieren que la variabilidad intraespecifica en el
tamafio medio del huevo es consecuencia de compromisos locales entre las
limitaciones anat6micas y/o fisiolégicas de las hembras, las condiciones

ambientales prevalentes durante el periodo de puesta, y las ventajas de producir
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huevos del mayor volumen posible. La informaci6n disponible hasta el momento
indica que estos compromisos provocan una disminucién del volumen del huevo
con la latitud en poblaciones norte y centroeuropeas. La desviaciébn de las
poblaciones de Sagunto y Ankara de esta tendencia es notable, presentando un
volumen mayor del esperado, aunque parece aconsejable el estudio de otras
poblaciones mediterrdneas para confirmar las diferencias con los patrones

encontrados en el resto de Europa.

Variabilidad intrapoblacional

Las dimensiones del huevo del carbonero comin no han variado
sigﬁificativamente durante los cuatro afios de estudio. Esta constancia es general
en poblaciones de ésta y otras especies (Ojanen 1983a, Jarvinen 1989, Jarvinen y
Pryl 1989, Wiggins 1990). Las excepciones sefialadas en algunos estudios
conciernen a una reduccién del tamafio del huevo debida a malas condiciones
climatolégicas o alimenticias (Pryl 1980, Teather y Weatherhead 1989).

La variacién estacional encontrada por nosotros también es reducida, y
carente de significacién estadistica. La ausencia de variacién estacional en el
tamaifio del huevo ha sido descrita en estudios sobre otras especies (Sternberg y
Winkel 1970, Coleman 1972, Pikula 1974, Bryant 1975, Grant 1982, Jirvinen y
Viisdnen 1983, Gil-Delgado y G6mez 1988, Singer y Yom-Tov 1988). Otros
trabajos, por el contrario, sefialan bien un aumento (Perrins 1970, Pikula 1971,
Svensson 1978, Sdnchez-Aguado 1983) o una disminﬁcién de las dimensiones del
huevo a medida que avanza la estacién (Kendeigh 1941, Murphy 1983, Soler
1988). Factores préximos, como la limitacién de alimgnto, o diferencias en la
edad de los individuos en cada momento, parecen explicar esta variacién.

Para el carbonero comin, Perrins (1970) encuentra un aumento del
tamafio del huevo al avanzar la estacién (véase también Jones 1973, Perrins
1979, Haftorn 198S). Perrins sugiere que. esto es debido a una escasez de

- alimento para la hembra al principio de la estacién, pero que, en dltimo término,
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es ventajoso empezar la puesta cuanto antes aun a costa de producir huevos més
pequeiios (véase también Slagsvold y Lifjeld 1989). La relaci6n positiva entre el
tamafio del huevo y la abundancia de alimento encontrada en otras especies
(revisién en Martin 1987) estd de acuerdo con esta idea. En todos los casos, lo
que se justifica es una reduccién a partir del tamafio de huevo presuntamente
6ptimo (mayor) mediante una limitaciébn de alimento disponible para su
formacién. La constancia encontrada por nosotros sugiere que las hembras que
inician la puesta antes no encuentran limitacién alguna (suficiente para provocar
una reduccién en el tamaiio del huevo) en cuanto a disponibilidad de alimento
se refiere.

La idea de la no limitacién de alimento para la formacién de huevos se ve
reforzada por los resultados obtenidos al comparar primeras y segundas puestas
de las mismas hembras en la misma estacién. Las hembras que realizan dos
puestas estdn entre las primeras en empezar a criar, por lo que, de existir alguna
limitacién de alimento al principio de la estaci6n, son las que deben sufrirlo. Sin
‘embargo, el tamaiio de los huevos es pricticamente idéntico en ambas puestas.
Estos resultados coinciden con lo encontrado por Ojanen et al (1979) en Oulu.

En el carbonero comtin se ha sefialado un aumento del tamafio del huevo
en las puestas de reposicién en relacién a las primeras puestas (Jones 1973,
Ojanen et al 1979, Haftorn 1985). Aunque nosotros no hemos encontrado
diferencias, un anélisis més adecuado (comparacién de primera puesta y puesta
de repo;icién de las mismas hembras), o el aumenfo del tamafio muestral, podria
revelar resultados distintos.

Ojanen et al (1978) encuentran tres tendencias en la variacién del
tamafio del huevo con el tamaifio de puesta: (a) no varfa; (b) aumenta; y (c)
decrece con el tamafio de puesta. En el carbonero comiin se han encontrado las
tres: Jarvinen y Pryl (1989) muestran que el tamaiio del huevo no varia con el
tamaifio de puesta, Busse (1967) y Ojanen et al (1978) que aumenta, y Jones

(1973), Kiziroglu (1982) y Haftorn (1985) que disminuye. Ademads, Gibb (1950) y
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Winkel (1970) sefialan que el huevo es mayor si el tamafio de puesta estd
alrededor de la media. Nuestros resultados estdn de acuerdo con la tendencia de
no variacién. Esta enorme variabilidad intraespecifica ya ha sido descrita para el
papamoscas cerrojillo por Jarvinen y Viisidnen (1983). Estos autores sugieren
que, a nivel especifico, no hay relacién entre el tamafio del huevo y el tamaiio de
puesta en aves nidicolas, dependiendo las posibles relaciones de las condiciones
ambientales en que vive cada poblacién. Los resultados sobre el carbonero
éoﬁiﬁnépbyén.es.talidéa.. S |

En resumen, el rasgo méis notable de la poblacién estudiada es la
ausencia de variabilidad en el tamaifo del huevo entre puestas de distinto
tamafio y realizadas en momentos diferentes. Ello sugiere, en primer lugar, una
constancia en las condiciones ambientales de un afio a otro y, cada afio, durante
el periodo de puesta. En segundo lugar, si existe limitacién de alimento para las
hembras en algun momento de este periodo, esto no se refleja en variaciones en

el tamaiio del huevo.

Variabilidad intrapuesta

Ojanen et al (1981) y Slagsvold et al (1984) encuentran que, entre los
paseriformes, la tendencia més frecuente es un aumento de tamafio del huevo
con la secuencia de puesta o, al menos, que el dltimo huevo sea el més grande.
Este patrén se ha documentado para, al menos, 32 especies, incluyendo en la
lista presentada en los dos trabajos citados arriba el cuervo de cuello blanco
Corvus cryptoleucus (Haydock y Ligon 1986), el verdecillo Serinus serinus (Gil-
Delgado y G6mez 1988), el acentor comiin Prunella modularis (Tomek 1988) y la
golondrina arboricola Tachycineta bicolor (Wiggins 1990). S6lo en nueve
especies, incluyendo el quiscalo rabero Quiscalus major (Bancroft 1984) y
Xanthocephalus xanthocephalus (Richter 1984) la tendencia es contraria, y en
cinco més, incluyendo el estornino pinto Sturnus vulgaris (Greigh-Smith et al.

1988) no se ha encontrado un patrén definido.
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Gibb (1950), Winkel (1970) y Haftorn (1985) sefialan que el peso de los
huevos del carbonero comiin aumenta con la secuencia de puesta, al menos en
los primeros huevos de la secuencia. Ojanen et al. (1981) encuentran muy poca
variabilidad en el volumen del huevo de esta especie, y ninguna tendencia
definida. Nuestros resultados coinciden con los obtenidos por Ojanen et al
(1981) para esta especie y, si el volumen estd directamente relacionado con el
peso, difieren de los resultados de Gibb (1950), Winkel (1970) y Haftorn (1985).

La eclosi6n asincrénica de los huevos es un fen6meno general entre las
aves (Magrath 1990; véase también Capftulo 7). Los paseriformes ponen, en
general, un huevo diario, y empiezan a incubar al poner el peniltimo (véase
Clark y Wilson 1985), por lo que el dltimo pollo suele nacer un dfa después que
sus hermanos. La variacién intrapuesta en el tamaifio del huevo puede potenciar
(si el dltimo huevo es més pequefio) o disminuir (si es mayor) estas diferencias.
Por ello, se suele incluir este cardcter como un factor importante en la estrategia
reproductora de las aves (p. ej. Slagsvold et al. 1984). Sin embargo, la variacién
intrapuesta del tamafio del huevo puede ser el resultado de tres efectos: (1)
producto de variaciones al azar en las condiciones del medio, repercutiendo en
la condici6bn de la hembra; (2) producto de limitaciones fisiol6gicas en
determinados momentos del periodo de formacién de los huevos; y (3) producto
de una "decisi6n" de la hembra de invertir mis o menos en determinados huevos.
S6lo en el dltimo caso se puede considerar que la variacién intrapuesta en el
tamaifio del huevo tiene un valor adaptativo (asumiendo que la "decisién” de la
hembra se ha seleccionado por un mejor rendimiento de la misma frente a
opciones alternativas). Si el tamafio del huevo depende sélo de factores
préximos, no procede el hablar de "estrategias".

La temperatura ambiental se ha utilizado aquf como indicador de las
condiciones externas. En algunas especies, incluyendo el carbonero comin, la
variacién en el tamaiio del huevo esté relacionada con la temperatura ambiental

durante su formacién (Kendeigh 1941, Perrins 1970, Jones 1973, Ojanen et al
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1981, Haftorn 1986, Jérvinen e Ylimaunu 1986b, Jirvinen y Pryl 1989). Los
mecanismos propuestos son, por una parte, un efecto directo sobre la hembra: al
descender la temperatura, la energfa necesaria para el metabolismo basal
aumenta, disminuyendo la que se puede dedicar a la formacién del huevo. Por
otra parte, las bajas temperaturas disminuyen la actividad de los insectos,
alimento bésico durante esta época, por lo que la obtencién de energfa es més
diffcil. Kendeigh (1941) ha sefialado que temperaturas altas también pueden
repercutir de fdrma negativa én el vtar}na.ﬁo del huevo.

En aves del tamafio del carbonero comin, el periodo més intenso de
formacién del huevo abarca los tres o cuatro dias previos a su puesta (King
1973). Por ello, si las temperaturas tienen algiin efecto directo sobre el tamaiio
del mismo, debemos buscar una relacién entre ambas variables durante este
periodo. Nuestros resultados muestran claramente que no hay ninguna, por lo
que podemos concluir que, en general, las temperaturas prevalentes en nuestra
drea de estudio durante la estacién reproductora del carbonero comiin no
afectan significativamente, de forma directa, al tamafio de los huevos. Esto
contrasta fuertemente con los resultados de los trabajos mencionados arriba.
Una posible explicacién es que, en estudios realizados en zonas de clima més
frio, temperaturas muy bajas afectan desproporcionadamente el tamafio de los
huevos, provocando que la regresién sobre el total de datos adquiera
significacién. Jarvinen e Ylimaunu (1986b; véase su Figura 1) expresan
claramente que esto es posible, y, cuando los datos obtenidos a temperaturas
medias por debajo de 4°C son excluidos del anélisis, la relacién entre
temperatura media y tamafio de los huevos pierde la significacién (Jérvinen e
Ylimaunu 1986b). Ojanen et al. (1981) realizan su estudio a una latitud similar a
la del trabajo anterior (de hecho sefalan que las temperaturas medias durante la
puesta oscilan entre 4-18°C) por lo que el mismo efecto puede ser responsable
de la significacién estadistica de las regresiones que presentan (que, en todo

caso, explicanvuna porcién muy baja de la varianza). Por tltimo, Van Noordwijk
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(1984) también sefiala que la temperatura media durante los tres dfas previos a
la puesta de un huevo sélo influyen en su tamafio cuando éstas son bajas (por
debajo de 10°C). Durante nuestro estudio, esto no sucedi6 en ningiin caso (véase
Figura 6.4). Tampoco subieron en ningin caso por encima de los 20°C, limite a
partir del cual empieza a tener efectos negativos, al menos en el chochin
doméstico Troglodytes aedon (Kendeigh 1941).

Aunque para el total de huevos no exista una relacién entre el tamafio de
los mismos y la temperatura, existe la posibilidad de que determinados huevos
en la secuencia se vean més afectados que otros por las condiciones externas.
Ojanen et al. (1981) muestran que, en el carbonero comiin, los Gltimos huevos
presentan una relacién més estrecha con la temperatura que aquellos que les
preceden en la secuencia (véase también Jirvinen y Pryl 1989). Nosotros no
hemos encontrado diférencias en este aspecto, y ningiin huevo parece afectado
por las temperatura ambiental durante su formacién, independientemente del
orden en que fue depositado.

La relacién encontrada por nosotros entre el tamafio del huevo y las
temperaturas 7-10 dfas antes de Su puesta debe reflejar de alguna forma la
influencia de las "condiciones generales” del ambiente -- quizés incitando el
desarrollo o la actividad de los insectos que sirven de alimento a las aves. Una
discusién detallada sobre este posible "efecto retardado” de la temperatura sobre
el tamaiio del huevo puede encontrarse en Ojanen et al (1981; véase también
Ojanen 1983b).

Otros factores externos, como posibles limitaciones energéticas
independientes de la temperatura, no se han examinado. Tampoco se ha
estudiado si existen limitaciones fisiol6gicas en algiin momento del periodo de
puesta. Sin embargo, ambas posibilidades se pueden distinguir de posibles
"decisiones estratégicas" en la variabilidad intrapuesta del tamafio del huevo
investigando si ésta es consecuente o no con alglin modelo teérico. Los modelos

propuestos hasta ahora para explicar la variaci6n intrapuesta en el tamafio del
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huevo concentran su atencién en el tamafio relativo del Gltimo huevo: aquellas
especies que siguen una estrategia de "reduccién de la pollada" se caracterizan
por poner un Gltimo huevo relativamente pequefio, mientras que las que
édoptan una estrategia de "supervivencia de la pollada” (o "reduccién de la
puesta") lo ponen relativamente grande (véase, p. €j., Slagsvold et al 1984). Los
anélisis efectuados en este trabajo muestran que el tltimo huevo no difiere en
tamafio del resto. Esto sugiere que la variaci6n intrapuesta del tamario del huevo
en la poblacién de carbonero comiin estudiada por nosotros no representa una
consecuencia de "decisiones estratégicas”, al menos tal y como las conciben los
modelos propuestos hasta el momento.

Esta conclusién es contraria a la mayorfa de las interpretaciones
realizadas sobre la variacién intrapuesta del tamafio del huevo en paseriformes,
confiriéndole un valor adaptativo (Howe 1976, Rydén 1978, Ojanen et al. 1981,
Ojanen 1983a, Slagsvold et al 1984, Haftorn 1985, Gil-Delgado y Gé6mez 1988,
Wiggins 1990), y coincide con las ideas de Bryant (1978) Jirvinen e Ylimaunu
(1986b) y Slagsvold y Lifjeld (1989) sobre la influencia de factores préximos en
la determinacién de esta variacién (véase también Pierotti y Bellrose 1986,
Ylimaunu y Jédrvinen 1987). Esto sugiere que, en paseriformes de pequefio
tamafio, la hembra optimiza el tamaiio de cada huevo de forma din4dmica (i.e. de
acuerdo con "su" situacién en cada momento) y, si es el caso, "manipula” el
establecimiento de jerarqufas entre la descendencia comenzando la incubacién
antes de concluir la puesta (véase Bryant 1978a, Haftorn 1981a, Richter 1984,
Greigh-Smith et al. 1988, Teather y Weatherhead 1989).

-105-



-106-



Capitulo 7
Incubacion y eclosion de los huevos

Past studies have focused primarily on the ultimate
factors underlying the variation in hatching spread.
Future studies should pay more attention to the
influence of proximate constraints, and look more at the
determination of the initiation of incubation.

(Slagsvold y Lifjeld 1989)

INTRODUCCION

"La incubaci6n es el proceso por el cual se aplica a los huevos el calor
necesario para el desarrollo del embrién” (Tullett 1985: 303). El carbonero
comiin Parus major, como sus congéneres, se caracteriza porque s6lo la hembra
incuba los huevos (Kluijver 1950, Hinde 1952, Perrins 1979). Tanto las
observaciones realizadas en condiciones naturales, como estudios
experimentales en diversas especies, sugieren que la incubacién de los huevos
supone un coste energético importante para la hembra (Van Balen 1973, Yom-
Tov y Hilborn 1981, Haftorn y Reinertsen 1985, Lyon y Montgomerie 1985,
Mertens 1987, Martin 1987, Ankney y Afton 1988, Moreno y Carlson 1989; pero
véase Breitwisch 1989). Algunos autores han sugerido que esto es debido a la
disminucién del tiempo disponible para alimentarse més que al gasto de incubar
los huevos per se (Vleck 1981, Walsberg 1983a, b). En ¢l carbonero comiin, el
macho aporta comida a la hembra durante el periodo de incubacién (Royama
1966a).

La duracién del periodo de incubacién es relativamente constante para
cada especie (véase p. ej. Carey 1988). Rahn y Ar (1974) han mostrado una
relaéién positiva, a nivel interespecffico, entre la duracién de la incubacién y el

tamafio de los huevos, y Parsons (1972) -ha encontrado que, en la gaviota
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argéntea Larus argentatus, los huevos méis pequeiios precisan de un tiempo de
incubaci6én més corto. Por otra parte, el niimero de huevos de que se compone la
puesta parece afectar ligeramente el periodo de incubacién, alargdndose éste a
medida que aumenta el tamafio de puesta (p. ej. Moreno y Carlson 1989, Smith
1989).

Las condiciones ambientales pueden afectar la duracién del periodo de
incubacién. En primer lugar, en especies en las que un solo miembro de la
pareja incuba los huevos, la duracién de la incubacién depende de la atencién
que éste dedique a los huevos (i.e. de la frecuencia con que los abandone para
alimentarse y el tiempo que se prolongue cada abandono). En segundo lugar, a
iguaidad de tiempo (energfa) dedicado a la incubaci6n, la duracién de ésta
aumenta a medida que se incrementa la diferencia entre la temperatura
ambiental y la temperatura de incubacién de los huevos. En general, el periodo
de incubaci6én es més largo si las condiciones ambientales son desfavorables
(Kluijver 1950, Kendeigh 1952, Skutch 1962, Lowther 1979, Murphy 1978,
Moreno 1989, Jarvinen 1990).

El estudio de la duracién del periodo de incubacién parte de una
definicién precisa del mismo, i.e. hay que determinar cuidndo empieza y cudndo
termina. Esto no es una consideracién trivial, ya que se pueden encontrar
diferentes criterios en la literatura. Estrictamente, el perioc‘io de incubaci6n es el
tiempo necesario para el desarrollo del embri6n, supuesta una atencién regular y
constante de los padres (Drent 1975). En la préctica, el periodo de incubacién se
suele medir como el tiempo transcurrido desde la puesta del Gltimo huevo hasta
su eclosién. Sin embargo, en muchas especies en que se conoce, la incubacién
comienza generalmente tras depositar el peniiltimo huevo o incluso antes (véase
Parsons 1975, Stinson 1979, Clark y Wilson 1981, Haftorn 1981a, Mikkola 1983,
Williams y Cooper 1983, Mock 1985, Slagsvold 1985, Soler 1988). En el
carbonero comiin, Gibb (1950) sefiala que la incubacién puede comenzar desde

tres dias antes de concluir la puesta hasta cuatro dias después, y Zink (1959)
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ofrece unos resultados similares. En la cita que encabeza este capitulo se pone
de manifiesto la poca atenci6én que se ha prestado a intentar determinar cuiando
empieza la incubaci6n; unas veces se asume y otras se deriva a partir del patrén
de eclosiones. El criterio que emplearemos en este trabajo permite una
determinacién directa del inicio de la incubacién, y tiene en cuenta la
variabilidad entre parejas.

Tanto el momento en que empieza la incubaci6n, como la intensidad con
que ésta se desarrolla, tienen importantes consecuencias en el éxito reproductor.
Empezar la incubacién antes de concluir la puesta provoca que los huevos
eclosionen de forma asincrénica (ie. que transcurra mis de un dfa entre los
nacimientos del primer y Gltimo pollos). Conforme esta asincronfa aumenta, las
posibilidades de supervivencia de los Gltimos pollos nacidos disminuye, debido a
diferencias importantes de tamafio entre hermanos (Howe 1976, Bryant 1978a,
O’Connor 1978, Mock 1984). Por otra parte, retrasar el comienzo de la
}incubacién supone aumentar el tiempo de vulnerabilidad del nido, y retrasar el
nacimiento de los pollos, con la consiguiente disminucién de sus probabilidades
de supervivencia (Perrins 1965, Kluijver et al. 1977, Kikkawa 1980, Cooke et al.
1984, Smith et al 1989). La asincronfa con que nacen los pollos en diversas
especies ha sido objeto de numerosas interpretaciones, oscilando entre conferirle
un valor adaptativo, hasta considerarla una consecuencia "inevitable" de otras
adaptaciones o un efecto de limitaciones energéticas durante el periodo de
puesta (revisién en Magrath 1990).

Diversos trabajos han puesto de manifiesto la relacién entre algunos
pardmetros reproductores y ambientales y la duracién del periodo de eclosi6n.
Las dos tendencias més frecuentemente observadas son, por una parte, que la
asincronfa en la eclosién aumente al avanzar la estacién y, por otra, que aumente
~ con el tamaio de puesta (p. ej. Slagsvold 1986, ASkagen 1987, Briskie y Sealy
'1989, Moreno y Carlson 1989). Adems4s, se ha observado que el grado de

asincronfa est4 relacionado con la edad de la hembra, el tipo de hébitat, y la
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temperatura ambiental durante el periodo de puesta (Shaw 1985, Slagsvold 1986,
Slagsvold y Lifjeld 1989).

En el presente capitulo determinaremos la duracién de los periodos de
incubacién y eclosién de la poblacién de carbonero comiin de Sagunto. Ademaés,
se investigaran los efectos de (a) el tamafo y forma del huevo, (b) el tamaifio de
puesta, (c) la temperatura ambiental, (d) la fecha de inicio de puesta, y (e) el dia
de comienzo de la incubaci6n, sobre la duracién de los periodos de incubacién y
eclosién, y se examinard su importancia relativa. Nuestro objetivo es la
identificacién de los factores préximos que afectan el comienzo y la duracién de
la incubacién, y la relacién de éstos con el grado de asincronia en la eclosién de

los huevos.

MATERIAL Y METODO

La duracién del periodo de incubacién se ha calculado sobre 35 primeras
puestas realizadas en los afios 1988 (26 puestas) y 1990 (9 puestas) en las
parcelas de Sagunto. Ambos afios se realizaron visitas diarias a los nidos desde el
comienzo de su construccién, por lo que se conoce con exactitud la fecha de
puesta de cada huevo. En este capitulo expresaremos las fechas de inicio de cada
puesta como la desviacién con la fecha media de inicio de puesta del afio al que
pertenece (véase Capitulo 4). Cada uno de los huevos se marcé individualmente
el dia de su puesta, y su volumen y elongacién se calcularon siguiendo la
metodologia expuesta en el Capitulo 6. Tres de las puestas correspondientes a
1988 fueron muy tardfas, comenzando mis de una semana después de que
comenzara la dltima de las restantes consideradas en este capitulo; éstas tres
puestas se han excluido de algunos anélisis.

No es posible determinar la fecha de comienzo de la incubacién con

exactitud, pues ésta comienza de forma progresiva (véase Moreau 1946, Haftorn
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1981a, b). Los estudios de S. Haftorn y colaboradores (véase Haftorn y
Reinertsen 1990 y referencias citadas) han contribuido de forma importante a
determinar, entre otras cosas, que la incubacién, en algunos paseriformes
estudiados, siempre empieza antes de concluir la puesta. No obstante, se
reconoce que la incubacién durante la primera parte del periodo de puesta tiene
un efecto poco apreciable, y que ésta no es efectiva hasta que la hembra dedica
- un 60-85% del dia a incubar. Cuando esto sucede, la temperatura de los huevos
sé 'mantier‘le. elevada duranté .todo el dié, por vlov que asumiremds que es
detectable cuando efectuamos la visita a los nidos.

El carbonero comin, como otras especies del género Parus, tiene la
costumbre de enterrar los huevos entre el material del nido hasta que comienza
a incubar. Sin embargo, hemos observado que los huevos pueden aparecer
descubiertos, pero frios, en el momento de nuestra visita diaria. El criterio que
hemos empleado para determinar el inicio de la incubaci6n es que los huevos,
adema4s de descubiertos, estuvieran calientes (al contacto con los labios) en el
momento de la visita, 0 que la hembra fuera encontrada incubando (véase Gibb
1950, Howe 1976). En el momento de las visitas los huevos estaban obviamente
calientes o frfos, no existiendo ambigiiedad en ningiin caso (véase Huggins 1941
y Haftorn 1983 para un estudio de la temperatura de los huevos durante la
incubacién). Todas las observaciones fueron realizadas por el autor. El dia de
comienzo de la incubacién para cada nido es una de las variables consideradas
en los anélisis; su valor es cero si la incubacién comienza el dfa de puesta del
tiltimo huevo, y toma valores enteros negativos o positivos si la incubaci6n
comienza antes o después respectivamente (una unidad por dfa).

En los dos afos, las visitas para determinar la fecha de eclosién
comenzaban, al menos, dos dias antes de la fecha estimada de eclosién, y todos
los nidos presentados en este capitulo se empezaron a visitar al menos un dia
antes del nacimiento del primer pollo. La fecha de eclosi6n, y el intervalo de dias

en que eclosionan todos los huevos, se ha determinado de forma distinta en los
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dos afios. En 1988, los nidos se visitaron diariamente, contdndose los pollos
nacidos e identificindose los huevos que quedaban por eclosionar. En 1990, los
nidos se visitaron cada dos o tres dias y, ademas de los datos tomados en 1988, se
pesaba y marcaba individualmente cada pollo, determinindose la fecha de
eclosién a partir del peso (véase Capitulo 8). En tres nidos se produjo alguna
anomalfa durante el periodo de eclosién, por lo que se han excluido de los
andlisis en los que se considera este periodo. En 1988, el periodo de eclosi6n
determinado por nosotros no incluye el tiempo transcurrido entre el nacimiento
del primer pollo y nuestra siguiente visita, pero si el transcurrido entre el
nacimiento del dltimo pollo y nuestra siguiente visita, ie. el periodo de eclosién
se subestima en un extremo y se sobreestima en otro. Puesto que el momento de
eclosién de los huevos se distribuye al azar a lo largo del dia (Perrins 1979), y
nuestras visitas se realizaban aproximadamente a la misma hora a cada nido,
consideramos el periodo de eclosién presentado como una buena estima del real
(véase Moreno y Carlson 1989). El método empleado en 1990 permite mejorar
la estima, pues el peso de los pollos en los primeros dias de vida es un buen
predictor de su edad (véase Capftulo 8). El periodo medio de eclosién estimado
en 1988 (2.4 dfas, E.T. = 0.14, n = 23) no difiere significativamente del estimado
en 1990 (2.1 dias, E.T. = 0.10, n = 9; prueba de Mann-Whitney, z = 1.48, ns).
Los anélisis presentados combinan los datos de los dos afios; no obstante, hemos
repetido todos ellos incluyendo solamente los datos de 1988 sin encontrar
diferencias en los resultados.

Puesto que la incubacién dura una media de 13 dfas (véase Resultados),
para cada nido hemos calculado la temperatura media (media de las medias
diarias) y minima (media de las minimas diarias) sobre los trece dfas anteriores a
la eclosi6én de los huevos. Toda mencién posterior a las temperaturas medias y
minimas durante el periodo de incubacién se refiere a estas medias. Por otra
parte, para el estudio del efecto de la temperatura ambiental sobre la duracién

del periodo de eclosi6én se han calculado las medias durante los cinco Gltimos
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dias del periodo de puesta de cada nido (véase Slagsvold 1986, Slagsvold y
Lifjeld 1989); el calor diferencial que reciban los huevos dependerd en gran
medida de la atencién que la hembra les dedique antes de completar la puesta.
Es conveniente definir aquf de forma precisa los periodos de puesta,
incubacién y eclosién, seglin los criterios que vamos a emplear. Estos serin
vélidos por omisién, y se sefialardn explicitamente los diferentes criterios
ernpleados en otros trabajos cuando esto sea relevante
- Penodo de puesta (PP) mtervalo en dfas desde la puesta del pnmer huevo
hasta la puesta del dltimo, ambos inclusive. Puesto que esta especie pone, en
general, un huevo diario, el periodo de puesta en dfas suele coincidir con el
tamafio de puesta. Sin embargo, en ocasiones lé puesta se interrumpe por uno o
varios dfas; el periodo de puesta incluye estos dias, por lo que no siempre
coincide con el nimero de huevos.
- Periodo de incubacién (PI): intervalo en dfas desde el comienzo de la
incubacién, segiin el criterio expuesto arriba, hasta que nace el primer pollo.
Este intervalo queda abierto al final, no incluyendo el dfa del nacimiento del
primer pollo. Puede haber superposicién entre los periodos de puesta e
incubacién, por lo que su duracién conjunta no es siempre la suma de los
intervalos correspondientes. Asimismo, ambos periodos son disjuntos si la
incubacién comienza algin dfa después de la puesta del Gltimo huevo. En este
tltimo caso, los dias entre uno y otro periodo no se han incluido en ninguno de
los dos.
- Periodo de eclosién (PE): intervalo en dias desde el nacimiento del primer
pollo hasta el nacimiento del dltimo, ambos inclusive. La suma de los periodos
de incubacién y eclosién (PI + PE) se ha analizado en relacién con algunas
variables, por ser el equivalente del periodo de incubacién considerado en otros
trabajos.
- "Fase huevo" (FH): Periodo comprendido entre la puesta del primer huevo y el

nacimiento del dltimo pollo. Hemos analizado la duracién de este periodo
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porque es donde la hembra puede ejercer un mayor efecto en la duracién total
del intento reproductor, poniendo m4s o menos huevos y/o empezando a
incubarlos antes o después.

Se han seguido dos estrategias en el anélisis de los datos. En primer lugar
se ha investigado la influencia de cada variable estudiada sobre PI, PE y FH,
tanto de forma independiente, como controlando estadisticamente el resto de
variables. Esta estrategia permite comparar nuestros resultados con los de
trabajos que han tenido en cuenta solamente alguna de las variables estudiadas
por nosotros. Una vez analizadas de forma independiente, todas las variables se
han considerado en conjunto, para estudiar su importancia relativa. Los periodos
estudiados reptesenta.n variables continuas, y se han tratado como tales pese a la
discontinuidad provocada por la frecuencia de observacién. No obstante, en
ciertos casos, sobre todo relativos al periodo de eclosi6én, donde el error de
observacién es relativamente alto, se han empleado pruebas no paramétricas

para el anélisis de los datos (véase, p. ej., Lessells y Avery 1989).

RESULTADOS

Periodo de incubacién

El periodo de incubacién de la poblacién estudiada tiene una duracién
media de 13.1 dfas (rango 10-15, E.T. = 0.18, n = 35). En 18 puestas, el dfa en
que los huevos aparecen descubiertos por primera vez coincide con el comienzo
de la incubaci6n, mientras que en las otras 17 puestas los huevos se encuentran
descubiertos entre uno y tres dias antes de que comience la incubacién. El
periodo de incubaci6n en estas tiltimas puestas es de 12.7 dias (rango 10-14, E.T.
= 0.31, n = 17), algo més corto que los 13.4 dias (rango 12-15, E.T. = 0.76, n =

- 18) que presentan las primeras, si bien las diferencias no son significativas (Fj 33

= 3.56,0.10 > P > 0.05).
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El tiempo en que los huevos estdn descubiertos en los nidos en que
aparecen destapados antes de iniciarse la incubacién es de 14.2 dfas (rango 11-
17, ET. = 0.33, n = 17), significativamente m4s largo (Fy33 = 5.00, P < 0.05)
cjue en los nidos en que los huevos aparecen destapados el mismo dfa en que
comienza la incubacién. En adelante, al periodo desde que los huevos aparecen
destapados, pero frios, hasta que comienza la incubaci6n, lo denominaremos
periodo de incubaci6n parcial. Ni la fecha de inicio de puesta (Fy 33 = 0.03, ns),
i el tamafio e la misma (Fy 33 = 0.89, rs) difiere entre los nidos que presentan
incubacién parcial y aquellos que no la presentan.

El periodo minimo de incubacién en la poblacién estudiada fue de 10
dias. Sin embargo, las dos puestas que mostraron este intervalo corresponden a
nidos en los que hubo incubacién parcial previa. Eliminando estas puestas, el
periodo de incubacién més corto fue de 11 dias, y corresponde a una puesta de
ocho huevos en la que la incubacién comenz6 un dfa después.de concluir la
puesta, eclosionando todos los huevos en un periodo de tres dfas. Este PI puede
considerarse excepcional y, entre las 18 parejas que no presentaron incubacién
parcial, en ocho la incubacién dura 13 dias y en siete 14 dfas.

Por iltimo, un enfoque alternativo es estudiar el tiempo transcurrido
desde la puesta de un huevo hasta su eclosién (Tabla 7.1). El Gltimo y peniltimo
huevos tardan algo més de 14 dfas en eclosionar. El resto tarda
aproximadamente un dfa mis conforme retrocedemos en la secuencia. Estos
intervalos, algo més largos que los PI medios sefialados arriba, son consecuencia

del retraso en el comienzo de la incubacién en algunos nidos.

Periodo de eclosién

Con una sola excepcién, en las puestas estudiadas los huevos eclosionan
de forma asincrénica, extendiéndose PE por dos (63% de las puestas,n = 32) o
tres dfas (31%). En una puesta de nueve huevos, todos eclosionaron el mismo

dfa, mientras que en otra de siete huevos tardaron cuatro dfas; en ambas
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Tabla 7.1. Periodos transcurridos entre la puesta de los seis ltimos huevos (HU,
HYV, ... HZ) y su eclosién. Se han excluido los huevos que no eclosionaron.

HU HV HW HX HY HZ
Media 18.2 17.1 16.4 15.6 14.8 14.4
E.T. 0.30 0.30 0.29 0.30 0.26 0.26
n 19 17 18 20 19 20

eclosionaron todos los huevos. Para el total de puestas, el periodo medio de
eclosién es de 2.3 dfas (E.T. = 0.10,n = 32).

En las puestas en que la incubacién comienza el dia en que los huevos
aparecen descubiertos, PE (;lura 2.3 dfas (E.T. = 0.1, n = 17),y 2.4 dfas (E.T. =
0.18, n = 15) en las que se detect6é incubacién parcial. Las diferencias no son
significativas (prueba de Mann-Whitney, z = -1.48, ns). En los casos en los que
en el dltimo dfa del periodo de eclosién nacieron solamente uno o dos pollos,
estos correspondieron invariablemente a los Gltimos huevos depositados. Entre

el resto no parece haber un orden definido.

Efecto del tamaiio del huevo sobre el periodo de incubacién
La duracién de PI no estd relacionada de forma significativa con el

volumen medio de los huevos que componen la puesta (b = -0.94, t33 = 0.56, ns;

Figura 7.1). Tampoco hemos encontrado relaciones significativas entre la

duracién de Ply la elongacién media de los huevos (b = 0.01, £33 = 0.22, ns), o el
volumen total (volumen medio de los huevos por tamafio de puesta) de los
mismos (b = 0.06, t33 = 0.66, ns).

Tomando un peso medio de los huevos de 1.72 g (véase Capitulo 6), la

duraci6n esperada de PI (véase Rahn y Ar 1974) es de 13.5 dfas.
-116-



Duracién periodo incubacion (dias)
16

15

14 Oomm O

13
12
11
10

9
1,2 1,3 1,4 1,5 1,6 1,7 1,8 1,9

Volumen medio del huevo (cnrT3)

Figura 7.1. Relacidn entre la duracion del periodo de incubacion y el volumen
medio del huevo.

Efecto del tamafio de puesta sobre los periodos de incubacion y eclosion

Hay una ligera tendencia a que PI aumente con el tamafio de puesta, pero
¢sta no es significativa (b = 0.18, ;33 = 1.01, ns; Figura 7.2). Este analisis se
repiti6 manteniendo constante la fecha de inicio de puesta, el dia de comienzo
de la incubacion, y las temperaturas medias y minimas, y el coeficiente de
regresion parcial de PI sobre el tamafio de puesta tampoco presentd
significacion estadistica (b *= 0.10, *29 = 0.56, ns).

Agrupando las puestas en "pequefias" (5-7 huevos), "medianas" (8
huevos), y "grandes" (9-10 huevos), no hay diferencias significativas entre los PI
de los tres grupos (F232 = 0.49, ns; Tabla 7.2). La incidencia de los nidos con
incubacion parcial en los tres grupos no se desvia de una distribucion al azar (X7
- 043, gl. = 2, ns).

Ni el dia de comienzo de la incubacion (F~32 = 0.18, ns), ni el periodo de

eclosion (Kruskal-Wallis ANOVA, X2 = 0.05, ns) difieren entre los tres grupos, y
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Tabla 7.2. Relacién de los periodos de incubacién y eclosién con el tamaiio de
puesta. Se indica el tamafio muestral en los apartados en que no coincide con el
nimero de puestas de la categoria correspondiente (véase metodologia). Se
presentan los valores medios + E.T.

Tamafio de puesta

5-7 8 9-10
Numero de puestas 10 15 10
Tamafio medio puesta 6.6+0.21 8.0 9.2+0.13
Dia comienzo incubacién 0.0+£0.33 -0.3x0.28 -0.2x0.36
Periodo incubacién 12.8+0.29 13.1+£0.37 13.3+0.21
Nidos con incubacién parcial 6 (60%) 7 (4‘{%) 4 (40%)
Periodo eclosién 24+0.25 24+0.13 2.3+0.20
(n=38) (n = 14) (n =10)
Incubacién + Eclosién 15.0£0.19 15.6+0.32 15.6+0.27
‘ (n=28) (n=14) (n = 10)
"Fase huevo" 21.3x0.56 22.4+0.29 23.7+0.26
(n = 8) (n = 14) (n = 10)

(a) El tamaifio medio de estas ocho puestas fue de 6.8 < 0.15 huevos.

la regresién de PE sobre el tamaifio de puesta no es significativa (b = -0.02, 133 =

0.21, ns). La suma de PI y PE es algo menor en puestas pequeiias, pero las
diferencias entre grupos no son significativas (729 = 1.24, ns), y la relacién
lineal también carece de significacién (b = 0.24, t35 = 1.33, ns). Las diferencias
entre FH sf que presentan significacién estadistica (F29 = 10.01, P < 0.001),

pero se deben casi exclusivamente a las diferencias en PP, ya que FH es 1.04 dias

mas largo por cada huevo adicional (t39 = 5.32, P < 0.001, 2 = 46%; Figura 7.3).
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Figura 7.2. Relacion entre la duracion del periodo de incubacion y el tamafio de
puesta. Para cada tamafio de puesta se presenta la duracion media (£ D.T.) del
periodo de incubacion, y el tamafio muestral. La recta de regresion se ha
calculado sobre el total de datos (n = 35).

Efecto de la temperatura ambiental sobre los periodos de incubacion y eclosion

En 1988, los nidos considerados en este capitulo gozaron de temperaturas
mas calidas durante la fase de incubacion que en 1990: la temperatura media en
1988 fue de 16.5°C (E.T. = 0.11, n = 26 nidos), y en 1990 de 12.8°C (E.T. = 0.05,
n = 9 nidos); las minimas fueron de 10.8°C (E.T. = 0.17) en 1988 y de 6.6°C
(E.T. = 0.09) en 1990. El periodo de incubacion no difiere de forma significativa
entre los dos afios (F1233 = 1.50, ns).

El periodo de incubacion no esta relacionado significativamente con la
temperatura media (b =-0.15,53 = 1.38, ns), ni con la minima (b = -0.17, ;33 =
1.81, ns\ Figura 7.4). Modelos alternativos, en los que se han excluido valores
altos o bajos de las temperaturas, o se han considerado el nimero de dias en los
que la temperatura minima alcanzé determinado valor durante PI, no permiten

sefialar ninguna relacion significativa. Al mantener constante la fecha de inicio
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Figura 7.3. Relacion entre la duracion de la "fase huevo" y el tamano de puesta.
Presentacion de los datos como en Figura 7.2. (n = 32)
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Figura 7.4. Relacion entre la duracion del periodo de incubacion y la
temperatura minima.
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de puesta, el tamafio de puesta, el dia de comienzo de la incubacién, y la
temperatura mfnima, el coeficiente de regresiébn parcial de PI sobre la
temperatura media cambia de signo y se aproxima a la significacién estadistica
(b’ = 1.77, ty9 = 2.04, 0.10 > P > 0.05). El mismo tipo de andlisis revela que la
duracién del periodo de incubacién disminuye de forma significativa al aumentar
las temperaturas minimas (b’ = -1.85, t9 = 2.13, P < 0.05).

El efecto de la temperatura rnedla durante los cmco Gltimos dias del

| perlodo de puesta sobre PE se aproxlma ala 51gmﬁcac16n (b = 0.13, 1‘30 = 1 86

0.10 > P > 0.05), mientras que el de la temperatura mfnima es menos

importante (b = 0.09, t39 = 1.63, ns). Ninguna de las dos relaciones adquiere

significacién al controlar el resto de variables estudiadas.

Efecto de la fecha de inicio de puesta sobre los periodos de incubacién y eclosién

El periodo de incubacién muestra una débil tendencia a disminuir
conforme avanza la estacién (l; = -0.06, t33 = 2.46, P < 0.05, r2 = 13%; Figura
7.5). Sin embargo, al mantener constantes el tamafio de puesta, el dia de
comienzo de la incubacién, y las temperaturas, esta relacién pierde la
significacién (b’ = -0.19, to9 = 1.07, ns).

La duracién del periodo de eclosibn no muestra ninguna tendencia
significativa (b = 0.02, 139 = 1.94, ns).

El periodo transcurrido desde la puesta del primer huevo a la eclosién del
tltimo (FH) disminuye al avanzar la estacién (b = -0.09, t35 = 2.83, P < 0.01, r2
= 18%; Figura 7.6). Sin embargo, tras eliminar los efectos del tamafio de puesta,

el dia de comienzo de la incubacién, y las temperaturas, el coeficiente de

regresién parcial carece de significacién (b’ = -0.86, to¢ = 0.40, ns).
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Figura 7.5. Relacion entre el la duracidon del periodo de incubaciéon y la fecha
corregida de inicio de puesta.
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Figura 7.6. Relacion entre la duracion de la "fase huevo" y la fecha corregida de
inicio de puesta.
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Efecto del dfa de comienzo de la incubacién sobre los periodos de incubacién y
eclosién

La incubacién puede empezar en cualquier momento entre dos dias antes
de concluir la puesta y dos dias despues (Tabla 7.3). Lo més frecuente en la
poblacién estudiada es comenzar la incubacién el dia en que se pone el dltimo
huevo. Sin embargo, no hay diferencias significativas entre el nimero de parejas
que conﬁenia a incubrarrel dia derla puesta del ltimo huevo y las que lo hacen

antes o después (X2 = 040, gl. = 2, ns).

Tabla 7.3. Relacién entre el dia de comienzo de la incubacién y distintos
pardmetros de la reproduccién. D- agrupa las puestas en que la incubacién
comienza tras la puesta del antepeniiltimo (n = S puestas) o peniltimo huevo (n
= 7), D0 incluye los nidos en los que la incubacién comienza el dfa de puesta del
ultimo huevo, y D+ agrupa las puestas en que la incubacién empieza un dia (n =
9 puestas) o dos después (n = 1). Véase Tabla 7.2 para m4s detalles.

D- Do D+
Namero de puestas 12 _ 13 10
Fecha inicio puesta? -6.1+0.99 -4.5+0.85 -1.5+1.06
(n = 10) (n =13) (n=9)
Tamafio medio puesta 8.1+0.31 8.0+0.34 7.7+0.30
Periodo incubacién 13.8+0.22 12.6+0.31 12.8+0.36
Nidos con incubacién parcial 4 (33%) 7 (54%) 6 (60%)
Periodo eclosién 24+0.14 2.5+0.20 22+0.19
(n=11) (n =11) (n = 10)
Incubacién + Eclosién 16.1+0.25 15.3£0.20 15.0+0.37
(n=11) (n=11) (n = 10)
"Fase huevo" 22.0+£0.45 22.7+0.36 22.9+0.53
(n =11) (n =11) (n = 10)

(a) Se han excluido tres puestas muy tardias (véase metodologia).
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Figura 7.7. Relacion entre la duracidon del periodo de incubacion y el dia de
comienzo de ia incubacion (dia de puesta del ultimo huevo = dia o).
Presentacion de datos como el Figura 7.2. (n = 35)

Las parejas que comienzan la incubacién antes de poner el Gltimo huevo
iniciaron antes la puesta que aquéllas que lo hacen tras concluir la puesta, y éstas
antes que las que comienzan la incubacion uno o dos dias después de poner el
ultimo huevo (prueba de Jonckheere para alternativas ordenadas, J* - 2.64, P <

0.01). El tamafio de la puesta no difiere entre los tres grupos (F232 = 0.36, ns).

El periodo de incubacion es mas corto en aquellas parejas que empiezan
a incubar mas tarde (b = -0.43, ;33= 2.60, P < 0.02, r2 = 14%; Figura 7.7).
Considerando los tres grupos presentados en la Tabla 7.3, las diferencias
observadas en PI son significativas (;*232 = 4.35, P < 0.05). Las parejas que
empiezan la incubacion antes de la puesta del ultimo huevo presentan un PI
significativamente mds largo que aquellas que esperan al menos hasta la puesta

del ultimo huevo para comenzar a incubar (prueba r, una cola, [33 = 296, P <

0.02). La proporcion de nidos en los que se presenta incubacidon parcial en los
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Duraciéon 'fase huevo* (dias)
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Dia comienzo incubacion

Figura 7.8. Relacion entre la duracion de la "fase huevo" y el dia de comienzo de
la incubacion. Presentacién como en Figura 7.7. (n = 32)

tres grupos no difiere de una distribucion al azar (X2 = 0.92, gl. = 2, ns), por lo
que esto no explica las diferencias encontradas en PI. Cuando se mantienen
constantes la fecha de inicio de puesta, el tamafio de puesta, y las temperaturas
medias y minimas, el coeficiente de regresion parcial de PI sobre el dia en que
comenzo €sta es significativo, aunque cambia de signo (b’ = 0.40, t"s - 3.75,P <
0.001).

Las diferencias en PE entre los tres grupos no son significativas (Kruskal-
Wallis ANOVA, XI = 041, ns). Asi, la suma de PI y PE difiere
significativamente entre los tres (F~290 = 4.32, P < 0.05), mostrando el mismo
patron que PI. A pesar de ello, FH es 0.8-1.0 dias mds corta en las parejas que
empiezan a incubar antes de la puesta del ultimo huevo que en el resto, aunque
ni las diferencias entre grupos (Fz2j29 = 1.16, ns), ni la tendencia general (b =
0.31, 30 = 1.29, ns; Figura 7.8) alcanzan significacién estadistica.
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Importancia relativa de las variables estudiadas sobre la duracién del periodo
de incubacién

El tamafio de puesta en los nidos considerados en este capitulo disminuye

significativamente al avanzar la estacién (b = -0.05, t33 = 2.12, P < 0.05, 2 =
9%). Ademds, tanto las temperaturas medias (b = 0.11, t33 = 2.97, P < 0.01, r2
= 19%), como las minimas (b = 0.14, 7t33 = 3.27, P < 0.01, r2 = 22%) aumentan

al avanzar la estaci6n. Por otra parte, se ha visto que, para cada nido, el dfa de
comienzo de la incubacién tiene importancia en su duracién, empleando més
tiempo aquellas parejas que comienzan a incubar antes de concluir la puesta.
Incluyendo todas las variables estudiadas en un tinico modelo (regresién
lineal miltiple), se logra explicar una porcién significativa, aunque pequeiia, de
la varianza en los datos (Fs9 = 3.42, P < 0.02, 12 = 26%). Seleccionando las
variables paso a paso, tras incluir el dfa de comienzo de la incubacién (b’ = -
0.35) y la fecha de inicio de puesta (b’ = -0.32), la adicién de otras variables
estudiadas no mejora significativamente el modelo; este modelo explica un 23%
de la varianza en la duraci6n del periodo de incubacién (F, 3, = 5.95, P < 0.01).
Puesto que nuestro criterio de definir el comienzo de la incubacién
difiere del de la mayorfa de estudios realizados, hemos repetido este anélisis
tomando como dfa de inicio de la incubacién el dfa de puesta del dltimo huevo.
Cuando se incluyen las cinco variables estudiadas, la regresién carece de
significacién (F529 = 1.72, ns). Al seleccionar las variables paso a paso,

solamente la fecha de incio de puesta entra en el modelo (b = -0.06, t33 = 2.27,

P < 0.05,72 = 10%).

Importancia relativa de las variables estudiadas en la duracién del periodo de
eclosién

La duracién del periodo de eclosién se ha estudiado en funcién de la
fecha de inicio de puesta, el tamafio de la puesta, el dia de comienzo de la

incubacién, y las temperaturas media y minima durante los Gltimos dfas del
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periodo de puesta. Incluyendo las cinco variables en un modelo de regresi6én
lineal mdltiple no se consigue explicar méds que una porcién minima, y no
significativa, de la varianza (F32g = 1.11, ns). La temperatura media durante el
periodo de puesta (b’ = 0.36) es la que més contribuye a explicar la variabilidad
en los datos. Al intentar seleccionar las variables paso a paso, ninguna alcanzé

significaci6n suficiente para ser incluida en el modelo.

lmpoftancia i-elativd dé las variables estudiadas en la duracién total de la "fase
huevo"
Al incluir las cinco variables consideradas en este trabajo en un modelo

de regresi6n lineal miltiple, se consigue explicar un 67% de la varianza en FH

(Fs26 = 13.55, P < = 0.001). La tnica variable que carece de importancia es la

fecha de inicio de puesta (b’ = -0.12).
Al efectuar la regresién paso a paso, el tamafio de la puesta y el dia de

comienzo de la incubacién consiguen explicar un 57% de la varianza (F29 =

21.57, P < 0.001), y la inclusi6én de m4s variables no mejora significativamente el

modelo.

DISCUSION

Variabilidad interpoblacional de la duracién del periodo de incubacién

En general, la duracién del periodo de incubacién es muy poco variable
en poblaciones de la misma especie que viven en condiciones diferentes
(Williamson y Emison 1971, Morton 1976, Murphy 1978). No obstante, se han
sefialado variaciones de entre uno y dos dfas en la duracién del periodo de
incubacién en alguna§ especies de paseriformes (Murphy 1983, Jiarvinen 1990).
Existen pocos datos comparables sobre el carbonero comiin, pero éstos estin de

acuerdo con el rango encontrado en otras especies. El periodo transcurrido entre
-127-



la puesta del Gltimo huevo y el nacimiento del dltimo pollo es de 14.4 dias en
Sagunto (presente estudio), de 13.5 a 13.9 dfas en Alemania (Winkel 1970,
1975), de 15 dfas en Holanda (Kluijver 1950), y de 16.3 dfas en Noruega
(Haftorn 1981b; un sélo nido). Gibb (1950), en Inglaterra, considera el periodo
de incubacién como el tiempo transcurrido entre su comienzo (tal como se ha
descrito en el presente trabajo) o la puesta del dltimo huevo, lo que suceda
después, y el nacimiento del dltimo pollo; su "periodo aparente de incubacién”
dura 13.9 dfas. El periodo de incubacién presentado aquf para Sagunto es algo
més corto que la suma de los periodos medios de incubacién (13.1 dfas) y
eclosién (2.3 dias) debido a que algunas parejas comienzan la incubacién antes
de concluir la puesta; este hecho no se tiene en cuenta en otros trabajos.

Aunque el aumento del periodo de incubacién con el tamaifio del huevo
se ha sefialado a nivel interespecifico (Heinroth 1922, Worth 1940, Rahn y Ar
1974), a nivel intraespecifico los resultados son menos concluyentes. Por
ejemplo, Isenmann (1970) y Parsons (1972) sefialan una relacién positiva entre el
tamaiio del huevo y la duracién del periodo de incubaci6n en el fulmar antértico
Pagodroma nivea y la gaviota argéntea respectivamente, mientras Runde y
Barrett (1981) no encuentran relacién alguna en la gaviota tridéctila Rissa
tridactyla. Murphy (1983) ha encontrado que los huevos del tirano oriental
Tyrannus tyrannus en New York son mayores que en Kansas, y el periodo de
incubaci6n es més largo en New York. Murphy sugiere que huevos més grandes
se ven favorecidos en el ambiente mis frio de New York, y ello provoca un
aumento en el periodo de incubacién. Para el carbonero comiin, los datos
disponibles son escasos y no siempre precisos, pero en general estdn de acuerdo
con esta relacion. En Inglaterra, donde el volumen del huevo es mayor que en
Sagunto (véase Tabla 6.2), el periodo de incubaci6én también es mas largo. Por
otra parte, la poblacién alemana estudiada por Winkel (1970), con un volumen
medio del huevo algo menor que la de Sagunto (Tabla 6.25, presenta un periodo

de incubacién mdés corto. Aparte de estas observaciones casuales, no disponemos
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de ninguna evidencia firme de que exista una relacién entre el tamaifio medio del
huevo y la duracién del periodo de incubacién entre distintas poblaciones de

carbonero comin.

Variabilidad intrapoblacional de la duracién del periodo de incubacién

En la poblacién estudiada, las diferencias en el volumen medio y
elongacién de los huevos entre diferentes puestas no tienen una ivnﬂiue‘nc.iav
-sigvni'ficéti'v'a' erll'lék duracxén dél~ péi‘ibdb de incubaciéxi. Es mas; la téndencia (nd
significativa) del periodo de incubacién a disminuir conforme aumenta el
volumen medio del huevo es contraria a la esperada. No conocemos ningin
estudio que haya mostrado una relacién significativa entre la duracién del
periodo de incubacién y el volumen del huevo en paseriformes, aunque se han
sefialado tendencias no significativas en la direccién esperada (Jarvinen 1990).

La duracién del periodo de incubacién se ajusta a la predicha por Rahny
Ar (1974) en funci6n del peso medio del huevo.

Algunos autores han mostrado que las puestas de mayor tamafio cuestan
més tiempo de incubar (Baltz y Thompson 1988, Moreno y Carlson 1939, Smith
1989). Sin embargo, estos estudios aumentaron experimentalmente el tamafio de
puesta fuera del rango normal de la especie estudiada. Em pusstas no
manipuladas, Moreno (1989) no encuentra un efecto significativo del tamaiio de
puesta en la duraci6én de la incubacién en la collalba gris Oenartthe oenanthe.
Nuestro estudio sefiala que, dentro del rango normal de puesta del carbonero
comin en Sagunto, un aumento del tamafio de puesta no aumenta
significativamente el periodo de incubaci6n. El efecto del tamafio de puesta es
alin menor al controlar otras variables.

Condiciones ambientales desfavorables, actuando principalmente sobre el
comportamiento de la hembra, pueden prolongar el periodo de incubaciin (p. ¢j.
Huggins 1941, Skutch 1962, White y Kinney 1964, Drent 1975, Arcesey Smith

1988, Moreno 1989). En particular, temperaturas ambientales .lbajas pueden
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alargar el periodo de incubacién (Kendeigh 1952, Lowther 1979, Haftorn 1983,
Murphy 1983, Jirvinen 1990) o retrasar su comienzo (Mertens 1980). En el
presente estudio se muestra que la temperatura mfnima durante el periodo de
incubacién est4 negativamente relacionada con la duracién de ésta cuando se
controlan estadisticamente otras variables.

Aunque se han sefialado excepciones (Goldstein y Yom-Tov 1988,
Jarvinen 1990), el periodo de incubacién suele disminuir al avanzar la estacién
(MacRoberts y MacRoberts 1972, Parsons 1972, Runde y Barrett 1981, Slagsvold
1986, Nilsson y Smith 1988, Moreno y Carlson 1989, Smith 1989, Jarvinen 1990).
Nuestros resultados sobre el carbonero comiin estdn de acuerdo con estas
observaciones. Entre los factores que se han sugerido que provocan esta
disminucién del periodo de incubacién al progresar la estacién reproductora se
incluyen una disminucién del tamafio medio del huevo y del tamafio medio de
puesta, un aumento de la temperatura ambiental, y un incremento en la
eficiencia de incubacién de las hembras debido a cambios en el comportamiento.
En nuestro estudio, el tamafio medio del huevo no presenta variaciones
- estacionales (Capitulo 6). La temperatura minima est4 negativamente
relacionada con la duracién del periodo de incubacién tras controlar
estadisticamente otras variables pero, al estar muy relacionada con la fecha de
puesta, no mejora significativamente ningiin modelo que incluya esta tltima. Un
efecto contrario ha sido encontrado por Jirvinen (1990) en el papamoscas
cerrojillo Ficedula hypoleuca y el colirrojo real Phoenicurus phoenicurus en
Laponia; en estas especies el efecto de la temperatura enmascara el de otras
variables incluyendo la fecha de inicio de puesta.

Las tnicas variables que, por sf solas, presentan una relacién significativa
con la duracién del periodo de incubacién son la fecha de inicio de puesta y el
dia de comienzo de la incubacién. El mejor modelo encontrado para explicar la
variabilidad en la duracién del periodo de incubacién en la poblacién de

Sagunto incluye solamente estas dos variables. Este resultado pone de manifiesto
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la importancia de una variable que normalmente no se tiene en cuenta: el dfa de
comienzo de la incubacién. Es por ello que recomendamos que, en trabajos que
traten especfficamente el estudio del periodo de incubaci6én, no se asuma su
inicio tras, por ejemplo, la puesta del Gltimo huevo, sino que se determine de
forma més precisa para cada nido (véase, p. ej., Howe 1976, Briskie y Sealy
1989). En una seccién posterior se discuten con més detalle las posibles causas y

consecuencias de la variablidad intrapoblacional‘ en gl .co_mienzo_ de la

incubacién.

iPor qué se descubren los huevos antes de empezar a incubarlos?

En un detallado estudio sobre el comportamiento del carbonero comin,
Kluijver (1950) sefiala que, durante el dfa, la hembra casi no pasa tiempo en el
nido durante el periodo de puesta. La hembra cubre los huevos con el material
del nido durante estos period_os de ausencia, e incluso, en algunos nidos, los
huevos parece que permanecen tapados (sin recibir calor directamente) también
durante la noche, cuando la hembra pernocta en el nido (pero véase Perrins
1979, Haftorn 1981a, Haftorn y Reinertsen 1985). La interpretacién
generalmente aceptada de la costumbre que tienen algunas aves de enterrar los
huevos entre el material del nido hasta que da comienzo la incubacién es la de
que esto puede confundir a los posibles predadores, haciendoles creer que el
nido esté vacfo (véése P. ¢j. Perrins 1979). Segiin esto, descubrir los huevos debe
suponer un mayor riesgo de perder la puesta. Por ello, es especialmente
interesante el comportamiento observado por nosotros de destapar los huevos
antes de empezar la incubacién.

Nuestros resultados sugieren que pueden existir beneficios asociados a
este comportamiento en la poblacién estudiada. Las parejas que descubren los
huevos antes de comenzar la incubaci6n logran acortar el periodo de incubacién
en 0.7 dfas con respecto a las que no los descubren. Ello sugiere que estas

parejas han comenzado la incubacién durante el dfa, aunque dediquen a ello
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muy poco tiempo (véase Haftorn 19814, b). El aumento en la asincronfa en la
eclosién (0.1 dias) es despreciable (n6tese que, por definicién, la incubaci6n
parcial puede iniciarse después de completarse la puesta). Por lo tanto, este
comportamiento tiene el potencial de poder acortar el periodo nidicola. El que
la mitad de las parejas de la poblacién estudiada presente este comportamiento
indica que est4 bastante extendido. No disponemos de datos similares en huecos
naturales, ni conocemos ningiin estudio que los presente, pero serfa interesante
investigar si el aumento del riesgo de perder la puesta por destapar los huevos
antes de comenzar la incubacién queda compensado por la reduccién del riesgo

de perderla al acortar el periodo nidicola.

Comienzo de la incubacién

~ La incubacién requiere la aplicacién de calor sobre los huevos. En la
mayorfa de especies, los individuos encargados de llevarla a cabo pierden las
plumas de la zona ventral ("placa incubatriz") y desarrollan una alta
vascularizacién en ella para facilitar el trasvase de calor a los huevos. Drent
(1975) resume otros cambios estructurales en esta zona a partir de las
observaciones de Lange (1928). Estos cambios est4n regulados hormonalmente
(véase Phillips et al. 1985, Johnson 1986). No est4 totalmente claro cial es la
importancia relativa de dos hormonas, la progesterona y la prolactina, en la
determinacién del inicio de la incubacién. Lo que sf se ha demostrado es que la
prolactina, junto con algunos esteroides, es responsable del desarrollo de la
placa incubatriz, y del mantenimiento del comportamiento de incubacién. El
hecho qué consideramos relevante aquf es que el aumento de la prolactina en el
plasma sangufneo provoca la regresién de las génadas. El empleo de la misma
hormona tanto para regular el mantenimiento de la incubacién y el desarrollo de
estructuras asociadas, como para provocar la regresién de las génadas, debe
crear conflictos entre las dos actividades (incubacién y formacién de huevos;

véase también Haftorn 1981a). En numerosas especies se ha descrito que la
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placa incubatriz no est4 completamente desarrollada hasta varios dfas después
de depositarse el Gltimo huevo (Bailey 1952, Jones 1971; véase Haftorn 1981a
para el carbonero comiin). Es posible que si la incubacién se inicia durante el
periodo de puesta, ésta sea menos eficaz que si se pospone hasta que las
estructuras fisicas y el repertorio etolégico necesarios estén desarroilados (véase
también Runde y Barrett 1981). 7

Por otra parte, las necesidades energéticas de _la‘ hgmb;a durante el
| beﬁddd de formac16n dé huevoS ;.méde‘n.serl elevadas. Briskie y Séaly (1989) han |
sugerido que el comienzo de la incubacién puede retrasarse si la hembra
necesita emplear la mayor parte del tiempo buscando alimento. Si la incubacién
da comienzo, su progreso serd més lento cuanto més veces tenga la hembra que
salir en busca de alimento, y més largos sean estos recesos.

Nuestros resultados indican que el periodo de incubacién es
significativamente méis largo en aquellas puestas en las que la incubaci6én
comienza antes de concluir la puesta, apoyando la idea de una menor eficacia.
Los dos factores préximos presentados arriba pueden contribuir a este efecto,
como lo indica el estudio de las temperaturas de los huevos durante el periodo
de puesta (Haftorn 1981a, Haftorn 1983), y el tiempo de dedicacién de las
hembras (Haftorn 1981b). La pregunta que se plantea es: {es mejor comenzar la
incubacién cuanto antes, a costa de una menor eficacia, o posponerla para lograr
mayor eficacia? Examinando la duraci6n total del periodo desde la puesta del
primer huevo hasta que nace el dltimo pollo, las parejas que comienzan a
incubar antes de concluir la puesta presentan una duracién aproximadamente un
dia menor que el resto, si bien las diferencias no son significativas. Este
acortamiento del periodo de actividad del nido puede resultar ventajoso
(Kluijver et al. 1977, Clark y Wilson 1981). Otra linea de evidencia que apoya
que es preferible la opcién de empezar a incubar antes de concluir la puesta es
que son las parejas que inician antes la puesta (presumiblemente las que se

encuentran en mejores condiciones) las que presentan este comportamiento.
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Aunque el razonamiento anterior parece implicar que ‘es mejor empezar
a incubar cuanto antes, hay al menos dos razones en contra de un adelanto
excesivo del comienzo de la incubacién. Por una parte, y debido a limitaciones
impuestas por factores préximos, comenzar a incubar mucho antes de concluir la
puesta puede ser tan poco eficaz que no acorte significativamente la duracién de
la "fase huevo". Nuestros resultados muestran que el acortamiento de la "fase
huevo" en las parejas que comienzan la incubacién antes de concluir la puesta,
en relacién a aquellas que la inician después, no es significativo. Por otra parte,
se ha visto que la variabilidad observada en el dfa de comienzo de la incubacién
no tiene un efecto significativo sobre la duracién del periodo de eclosién. Un
mayor adelanto podrfa aumentar el grado de asincronfa en la eclosién de los
huevos. Cierta asincronfa puede ser ventajosa en algunas condiciones, pero una
asincronfa excesiva puede resultar perjudicial (Bancroft 1985, McLaughlin y
Montgomerie 1985, Price 1985, Haydock y Ligon 1986, Slagsvold. 1986, Mock y
Ploger 1987, Amundsen y Stokland 1988).

Asincronfa en la eclosién

La duraci6n del periodo de eclosién en la poblacién estudiada (2.3 dfas)
est4 dentro del rango encontrado en otras localidades. La duracién media es de
3 dfas en Inglaterra (Gibb 1950), de 2.9 dias en Alemania (Neub 1979), de 1.8
dfas en Noruega (Haftorn 1981b) y de 2.1 dfas en Finlandia (Orell 1983).

En otros trabajos se han encontrado dos tendencias principales en. el
grado de asincronfa en la eclosién de los huevos. Por una parte, la asincronfa
aumenta al avanzar la estacién (Gibb 1950, Zink 1959, Nisbet y Cohen 1975,
Neub 1979, Haftorn 1981a, Slagsvold 1982, Orell 1983, Mead y Morton 1985,
Skagen 1987, Potti et al. 1988, Moreno y Carlson 1989); por otra, la asincronia
aumenta con el tamafio de puesta (Tyrvdinen 1969, Howe 1976, Neub 1979,
Slagsvold 1982, Murphy 1983, Hussell 1985, Wiklund 1985, H. G. Smith 1988,

Briskie y Sealy 1989, Moreno y Carlson 1989). No obstante, excepciones a ambas
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tendencias no son infrecuentes (Neub 1979, Haftorn 1981a, Gibbons 1987,
Lessells y Avery 1989, Slagsvold y Lifjeld 1989). Nosotros tampoco hemos
encontrado ningin efecto significativo de estas dos variables sobre la duraci6én
del periodo de eclosi6n.
| Haftorn (1981a) encuentra una clara relacién positiva entre el tiempo
dedicado a la incubacién durante el periodo de puesta y la duracién del periodo
de eclosi6n. Esta tendencia tam_bi‘én_ser aprecia en nuestros datos, aunque carece
| de ‘sig.m"ﬁcacién estadistica. - -

Por iltimo, Slagsvold (1986) y Slagsvold y Lifjeld (1989) han encontrado
una relacién positiva entre la asincronfa en la eclosién de los huevos y la
temperatura ambiental durante los cinco Gltimos dfas del periodo de puesta del
papamoscas cerrojillo Ficedula hypoleuca. Esto les lleva a sugerir que
limitaciones energéticas durante los tltimos dfas del periodo de puesta pueden
afectar directamente el patr6n de eclosiones. Nosotros no hemos e.ncontrado una
relaci6n significativa entre estas variables pero, entre las variables estudiadas, la
temperatura media durante los cinco tltimos dfas del periodo de puesta es la
més relacionada con el grado de asincronfa.

Aunque nuestra frecuencia de observacién es similar a la empleada en
algpnos de los trabajos citados arriba, y por tanto las comparaciones son
posibles, pensamos que el error introducido por esta causa es suficientemente
grande para enmascarar diferencias si las hubiera. Por otra parte, el presente
estudio sélo incluye primeras puestas, por lo que tanto la variacién en el tamaiio
de puesta como en las fechas de puesta son limitadas. Por ello, es conveniente

aplazar una discusién més detallada sobre la variacién en el periodo de eclosi6n.
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Capitulo 8
Crecimiento de los pollos

INTRODUCCION

Los padres optimizan su inversién en un intento reproductor si cada uno
.de-lorsv huéVds Qﬁe déboﬁitén.pfodﬁée un péllb ciué lbgln'a,‘ arsu- véz,- répfoducirse
con éxito. Para ello, los pollos deben abandonar el nido en buenas condiciones
de desarrollo. Por ejemplo, Perrins (1965) sefiala que 1a mortalidad de los pollos
de carbonero comiin Parus major después de abandonar el nido estd
negativamente relacionada con el peso a los 15 dfas de vida, y Tinbergen y
Boerlijst (1990) muestran que existe una relacién causal entre el peso de los
pollos y su supervivencia futura (pero véase Nur y Clobert 1989).

Numerosos estudios han intentado relacionar el peso de los pollos en
diferentes etapas de su desarrollo con otras variables. Se ha observado, por
ejemplo, que el peso final que alcanzan los pollos puede depender del volumen
del puevo, del nimero de hermanos, de la fecha de eclosién, del tipo de hébitat
o de la disponibilidad de alimento (Gibb 1950, Gibb y Betts 1963, Dyrcz 1974,
Cramm 1982, Michelland 1982, Berressem et al 1983, Orell 1983, Sanchez-
Aguado 1985, Jérvinen e Ylimaunu 19865, Cowie y Hinsley 1987, Henrich 1989,
Lemel 1989, Dhindsa y Boag 1990, Simons y Martin 1990).

Tan importante como el peso final alcanzado puede ser la velocidad con
que se alcanza dicho peso (véase p. ej. O’Connor 1984). El desarrollo de las
técnicas de ajuste de curvas a los datos referentes al crecimiento de los pollos (p.
ej. Ricklefs 1967, Crossner 1977; véase también Ricklefs 1983) ha permitido
comparar tasas de crecimiento (incrementos de peso en funcién del tiempo) en
lugar de los pesos absolutos. La variabilidad intraespecifica de la tasa de

crecimiento se ha estudiado tanto a nivel intrapoblacional (Ricklefs y Peters
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1979, Ross 1980, Orell 1983, Ricklefs 1984, Singer y Yom-Tov 1988, De Lope y
De La Cruz 1989, Jiarvinen 1989d) como a nivel interpoblacional (Ricklefs y
Peters 1979, Murphy 1983, Orell 1983, Gaubert 1985). Todos estos trabajos han
examinado la influencia de diversos factores en la tasa de crecimiento de los
pollos, y en el peso méximo teérico que alcanzan, pero los resultados obtenidos
hasta el momento distan de ser generalizables.

El presente capftulo constituye un intento de abordar, de forma
preliminar, algunos aspectos del crecimiento. En primer lugar, describiremos el
crecimiento (aumento de peso) de los pollos de carbonero comiin Parus major en
la poblacién de Sagunto. A continuaci6n, se estudia el efecto de diversas
variables de reproduccién y ambientales sobre (1) la tasa de crecimiento de los
pollos, (2) el peso méximo al que tienden en su crecimiento, (3) el tiempo que
emplean en alcanzar el peso final, y (4) el peso de los pollos a diferentes edades.
Por dltimo, y afiadiendo a nuestros datos los procedentes de otras poblaciones,
examinaremos la variabilidad interpoblacional en el crecimiento de los pollos de

esta especie:

MATERIAL Y METODO

El crecimiento de los pollos se ha estudiado en 16 nidos de los que, al
menos, un pollo abandoné el nido. Todos proceden de las parcelas de Sagunto y
del afio 1990. Catorce de ellos corresponden a primeras puestas y dos a segundas
puestas. De dos nidos se desconoce el tamaiio de puésta y las fechas de eclosién
se han calculado a partir de las curvas de crecimiento de los pollos. En otro nido
se conoce el tamafio de puesta pero no la fecha exacta de su inicio, pues la
puesta permaneci6 interrumpida tras encontrarse.

Salvo los nidos que se localizaron en fases mas tardias, el resto se visité

en general cada dos o tres dfas (tres veces por semana) desde la fecha estimada
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de eclosi6én hasta que los po]los contaban, al menos, 14 6 15 dias de edad. A
partir de esta edad el aumento de peso es, en general, despreciable (ej. Perrins
1979). Ademis, en edades més tardias el manejo de los pollos se hace dificil y
existe el riesgo de un abandono prematuro del nido. Las visitas se realizaron a
primera hora de la maiiana.

Una vez nacidos, los pollos se marcaban individualmente con un
rotulador graso no t6x1co, pmtando dlferentes partes del cuerpo. Esta marca
permmé 1dent1f1car a los pollos sin amblguedad con el patrén de visitas |
empleado, aunque era necesario restaurar las marcas en cada visita. A partir del
dfa § de vida (DS5; DO es el dfa de eclosién del primer pollo del nido) los pollos
se marcaron individualmente con anillas de plastico de colores. Los pollos
presentes en el nido en cada visita eran pesados con un dinamémetro "Pesola”,
con ﬁna precisién de 0.5 g.

El crecimiento de los pollos de esta especie se ajusta a un modelo
logistico de la forma

P = A/(1 + ek(t-b))

donde P es el peso en gramos de los pollos cuando tienen la edad ¢ (expresado
en dias), A es el valor de la asintota a la que tiende el peso (en g), k es la
constante de crecimiento de los pollos (en g/dia por gramo, simplificado d-1), y b
es la edad en dias en la que los pollos alcanzan el punto de inflexi6n de la curva
logfstica (50% del valor de la asfntota). Los pardmetros A, k, y b se han estimado
a partir de los pesos diarios de los pollos. Los tres pardmetros se estimaron
simulténeamente mediante un ajuste numérico minimo cuadritico a una
regresion no lineal. Para ello utilizamos el programa AR (BMDP). Al ajustar los
tres pardmetros simultineamente, este método permite una mejor estima que
otros métodos previamente propuestos (véase Ricklefs 1983, 1984, Lyon y
Montgomerie 1985).

Para realizar el estudio interpoblacional hemos analizado los pesos de los

pollos de un total de seis poblaciones de carbonero comin. Estas son,
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nombradas a partir de la localidad donde se han estudiado, Wytham, Inglaterra
(Gibb 1950), Oosterhout, Holanda (Van Balen 1973), Lahr, Alemania
(Rheinwald 1975), Oulu, Finlandia (Orell 1983), Ankara, Turqufa (Kiziroglu
1988), y Sagunto, Espafia (presente estudio). Los datos originales de estos
trabajos se han ajustado al mismo modelo logfstico utilizado para Sagunto, para
hacer comparables los resultados. Los pesos diarios empleados se han obtenido
de distinta forma:

- Wytham: Se han empleado los pesos diarios de los pollos, correspondientes a
primeras puestas, del afio 1947 (Gibb 1950: Tabla 13).

- Oosterhout: Los pesos diarios se han estimado a partir de la Figura 24 en Van
Balen (1973). Corresponden a nidos en los que no hubo mortalidad, y en los que
los pollos estaban "bien alimentados”.

- Lahr: La estima de los pesos diarios se ha realizado a partir de la Figura 1 en
Rheinwald (1975). Puesto que en estos datos parece haber bastantes pollos mal
nutridos, sobre todo al final del periodo, hemos calculado los pesos diarios sobre
la mediana, en lugar de sobre la media. Rheinwald ofrece los valores de la
asintota (16.3 g) y la tasa de crecimiento (0.404 d-1) calculados a partir de la
media; los valores calculados por nosotros a partir de las medias (no utilizados
posteriormente) son 16.335 g y 0.407 d-1 respectivamente, lo que verifica una
buena estima de los pesos a partir de la figura.

- Oulu: Pesos diarios tomados del Apéndice 1 en Orell (1983). Incluye sélo
pollos que lograron abandonar el nido.

- Ankara: Pesos tomados de la Tabla 2 en Kiziroglu (1988). Ofrece los pesos en
los dfas 4/5 (los hemos tomado como dfa 5), 7, 10, 13, y 15, a diferentes horas;
hemos tomado los pesos correspondientes al intervalo.horario 08.00-11.00. Para
ajustar la curva hemos asumido un peso inicial (dfa 0) igual al de la poblaci6én de
Sagunto, ya que el volumen medio de los huevos en las dos poblaciones es muy
similar (véase Tabla 6.2). El material incluye sélo pollos que logran abandonar

el nido. Los resultados obtenidos en el andlisis de esta poblacién ofrecen
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desviaciones tipicas relativamente altas, por lo que, aunque se presentan, hemos
optado por no interpretarlos.

Debido a la diversa pocedencia de estos datos de distintas poblaciones, y
a que su ajuste posterior al modelo logfstico se ha basado en valores medios
poblacionales, no se han tratado estadisticamente los pardmetros obtenidos

(véase Ricklefs 1983).

RESULTADOS

Funcién de crecimiento de los pollos en Sagunto

La funci6n de crecimiento se ha estimado a partir de los pesos diarios de
pollos, correspondientes a primeras puestas, que lograron abandonar el nido.
Los pesos de aquellos pollos que murieron durante su estancia en el nido se han
excluido de este cdlculo. Se han excluido también los pollos de dos nidos
(46A/90 y 191/90) por sufrir una alteracién notable del crecimiento en los
tltimos dfas de estancia en el nido (¢desaparicién de uno de los padres?).

El peso medio diario de los pollos se ofrece en la Figura 8.1. La funcién
que describe mejor estos datos (suma de cuadrados residual: 1.33) es

P = 17.635/(1 + e0378( - 6.110)), "

La correlacién entre los pesos calculados y los observados es altamente

significativa (r > 0.99).

Factores que afectan el crecimiento de los pollos

En esta seccion hemos calculado la funcién de crecimiento
individualmente para cada nido. Como en la seccién anterior, se han excluido
del célculo aquellos pollos que murieron durante su estancia en el nido. A partir
de cada ecuaci6n, se ha calculado el tiempo que tardan los pollos de cada nido

en crecer desde que tienen un 10% del peso asint6tico hasta que alcanzan el
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Figura 8.1. Curva de crecimiento de

los pollos de carbonero comun. Se presenta el peso medio (= D.T.) de los pollos y el
numero de pollos pesados cada dia.
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90% (t10.90; véase p. ej. Ricklefs 1967). A, k, b, y t1p.99 para cada nido se han

relacionado con los pardmetros reproductores conocidos (Tabla 8.1). Se han
calculado dos variables més a partir de los valores ofrecidos en la tabla, y se han
incluido en los anilisis: el éxito en la eclosién (nimero de eclosiones en relacién
al tamafio de puesta), y éxito reproductor (ntimero de pollos que abandonan el
nido en relacién al tamafio de puesta). La tabla también incluye las medias de
las terﬁperatﬁraS mﬁximas, minimas y medias (Tpax Tmins Tmed) durante el
 crecimiento de los pollos (DO a D15). El nido 46A/90 se ha excluido de
posteriores anilisis por las irregularidades encontradas durante el desarrollo de
los pollos.

El valor de la asintota decrece al avanzar la estacién, estando
negativamente relacionada con las fechas de inicio de puesta y eclosién, y con las
temperaturas ambientales (mixima, mfnima y media). El modelo que mejor
describe la variabilidad en el \{alor de la asfntota (regresién lineal miltiple, paso
a paso) incluye solamente la temperatura mfnima como variable independiente

(b = -0.35, t19 = 4.03, P < 0.01, 2 = 58%). Eliminando del modelo aquellas

variables de las que se desconoce algiin valor, la relacién entre el valor de la
asintota y la temperatura minima es altamente significativa (b = -0.35, ¢y3 =
4.59, P < 0.001, r2 = 59%; Figura 8.2).

La tasa de crecimiento, k, est4 negativamente relacionada con las fechas
de inicio de puesta y eclosién y la temperatura ambiental (regresiones lineales
simples, P < 0.05). El mejor modelo encontrado para explicar la variabilidad de
k (regresi6n lineal multiple, paso a paso, Fp9 = 40.57, P < 0.001, r2 = 88%)
incluye como variables independientes a la temperatura mfnima (b’ = 0.77) y el
éxito en la eclosién (b’ = -0.66).

Los pollos alcanzan antes el punto de inflexibn de la curva de
crecimiento, b, conforme las fechas de puesta y eclosién son més tardias y la
temperatura ambiental aumenta (regresiones lineales simples, P < 0.05 para la

fecha de puesta, P < 0.01 para las otras cuatro variables). El mejor modelo
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Tabla 8.1. Parametros de reproduccién, temperatura ambiental, y pardmetros de crecimiento de los pollos de los nidos

estudiados.
Tamafio Fechainicio  Fecha Pollosque T, Tmin Thed Asintota k b todo
Nido  puesta puesta eclosion  Eclosiones  vuelan Q) (°C) (C) (2) (dias-1) (dias) (dias)
44A/90 8 9 29 7 5 20.36 833 1435 12.11 0.51 527 8.55
43C/90 10 29 10 7 20.36 833 1435 17.83 035 6.64 1248
44B/9% 8 17 38 8 8 284 1141 17.13 16.75 0.38 6.23 11.72
33D/90 9 10 30 9 7 20.63 9.00 1481 16.61 036 6.69 1211
2/90 7 9 30 6 6 20.63 9.00 1481 18.46 039 6.53 11.27
45A/90 9 14 36 9 7 2N 10.29 16.50 19.15 0.35 734 12.66
13/90 9 17 38 9 9 284 1141 17.13 17.55 0.37 5.55 1191
18/90 129 - 30 10 9 20.63 9.00 14.81 1742 041 5.68 10.64
191/90 - - 66 - 8 2489 16.32 2061 13.99 0.52 450 847
47A/90 8 12 32 5 5 21.56 895 15.25 17.89 0.44 555 10.10
118/90 | 9 19 31 8 7 21.04 8.88 14.96 18.46 0.36 6.10 1234
129/90 8 48 65 8 6 24.84 16.19 20.51 16.19 0.42 589 1041
122/90 7 31 49 7 7 23.87 12.73 1830 18.89 0.36 6.26 12.21
102/90 7 26 45 7 7 23.88 1249 18.19 17.61 0.43 521 1022
37BZ/%0 6 72 88 5 3 28.07 18.81 234 14.63 0.44 493 9.94
47AZ/%0 - - ' i - 5 271.59 18.04 2281 14.73 0.48 4.06 9.25

(a) Pucsta probablemente correspondicnte a dos hembras.
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Valor de la asintota
20

7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
Temperatura minima

Figura 8.2. Relacién entre el peso asintdtico de los pollos en cada nido y la
temperatura minima (media de las minimas) durante el periodo de crecimiento
de los pollos.

encontrado (regresion lineal multiple, paso a paso, F25 = 12.83, P < 0.01, 12 =
70%) incluye la temperatura minima (by = -3.01) y la fecha de puesta (b’ =
0.10).

El tiempo que tardan los pollos en alcanzar el 90% del peso asintdtico
desde que tienen un 10% (710-90) presenta la misma relacidon con las fechas de
puesta y eclosion y la temperatura ambiental que b (regresiones lineales simples,
P < 0.01). El mejor modelo encontrado (regresion lineal multiple, paso a paso)

incluye solamente la temperatura minima como variable independiente (b = -

0.28, 19 = 3.58, P < 0.01, r2 = 54%).
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Peso medio ajustado de los pollos en D16
19
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Volumen medio del huevo

Figura 8.3. Relacion entre el peso medio ajustado de los pollos en D16 y el
volumen medio de los huevos del nido al que pertenecen.

Relacion entre algunos parametros reproductores y ambientales y el peso de los
pollos en distintos momentos del desarrollo

A partir de las funciones de crecimiento calculadas individualmente para
cada nido, hemos estimado el peso de los pollos en cinco momentos de su
desarrollo: DO, D4, D8, D12 y D16. Estas estimas (pesos ajustados) se han
intentado relacionar con las variables de reproduccion y temperatura ambiental
presentadas en la Tabla 8.1. A éstas se han afiadido el volumen medio de los
huevos de cada nido, y las temperaturas medias y minimas en periodos de cinco
dias a partir del nacimiento del primer pollo de cada nido (D0-D4, D5-D9 y
D10-D14).

El volumen medio de los huevos se conoce en diez de los nidos incluidos
en este capitulo. No hay una relacion significativa entre el volumen medio de los
huevos y el peso medio de los pollos en DO, D4 ni D8. Existe una relacion

positiva entre el volumen medio del huevo y el peso medio de los pollos en D12
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Peso medio ajustado de los pollos en D16
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Exito reproductor

Figura 8.4. Relacion entre el peso medio ajustado de los pollos en D 16 y el éxito
reproductor de la nidada.

& = 13.04,ts = 3.17, P < 0.02,12 = 50%) y D16 (b = 16.41, ts = 3.54, P < 0.01,
12 = 56%; Figura 8.3). Esta ultima relacion se mantiene significativa tras
eliminar del anailisis un nido en el que los pollos alcanzan un peso
excepcionalmente bajo (nido 46A/90, véase Tabla 8.1).

El peso medio ajustado de los pollos en D4 y D8 no esta relacionado
linealmente con ninguna de las variables, o combinacion de variables, estudiadas

(regresiones lineales miltiples, P > 0.05).

Tanto el peso en D12 (b = 5.66, t"i = 2.87, P < 0.02, r2 = 36%) como en
D16 (b =7.06, ti2 = 2.77, P < 0.02, 12 = 34%; Figura 8.4) estan positivamente
relacionados con el éxito reproductor. Ambas relaciones estan provocadas por* el
bajo peso alcanzado por los pollos en nidos con un éxito reproductor muy
reducido (< 65%). Excluyendo estos tres nidos del andlisis, no se observa

ninguna relacion significativa entre el peso de los pollos en D12y D 16 y el éxito
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Tabla 8.2. Pardmetros que describren el crecimiento de los pollos de carbonero comiin en distintas localidades. Se ofrece
también la suma de cuadrados residual (SRC) del modelo para cada localidad. Los valores se han calculado a partir de los pe'sos
diarios de los pollos, ajustandolos a un modelo logistico mediante una regresién no lineal (ver texto). Referencias: (1) Presente
estudio; (2) Orell 1983; (3) Rheinwald 1975; (4) Gibb 1950; (5) Van Balen 1973; (6) Kiziroglu 1988.

Localidad A(g DT CV. k(! DT C.V. b (d) D.T. C.V. SCR  Ref.

Sagunto 17.635 0.271 0.015 0.378 0.015 0.040 6.110 0.135 0.022 13337 (1)
Oulu 16.690 0.110 0.007 0.418 0.009 0.022 5.075 0.060 0.012 03790 (2)
Lahr 17.079 0.091 0.005 0.412 0.005 0.012 5.964 0.040 0.007 0.0074  (3)
Wytham 19.286 0.119 0.006 0.413 0.007 0.017 6.486 0.052 0.008 0.2833 (4)
Oosterhout  17.598 0.293 0.017 0.390 0.018 0.046 5.970 0.146 0.024 1.7647  (5)
Ankara 20.289 2.638 0.130 0.238 0.047 0.195 8.408 1.374 0.163 1.5029  (6)
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reproductor. El ajuste no se mejora significativamente al inciuir m4s variables en
el modelo (regresi6n lineal miltiple, P > 0.05).

No se ha encontrado ninguna relacién significativa entre las temperaturas
medias o mfnimas en periodos de cinco dfas y el peso de los pollos en dias

posteriores.

Comparacién interpobiaciohal de los pafﬁmetros de la ecuacién logistica

" La Tabla 82 ofrece los resultados del ajuste de los pesos de los pollos de.
diversas poblaciones al modelo logistico. Las curvas de crecimiento se presentan
en la Figura 8.5. Entre las cuatro poblaciones continentales europeas, tanto la
tasa crecimiento como el peso final alcanzado por los pollos son muy similares.
La tasa de crelcimiento de la poblacidn inglesa se encuentra dentro del rango de
las poblaciones continentales, y el mayor peso final lo alcanza gracias a un mayor

tiempo de crecimiento (mayor b).

DISCUSION

Peso de los pollos

Nuestros datos no vpermiten sefialar ninguna relacién entre el peso medio
de los pollos durante los primeros dias de vida y las variables estudiadas.

El peso ajustado de los pollos en D12 y D16 estd relacionado
positivamente con el volumen medio de los huevos y con el éxito reproductor de
la pareja. La relaci6n positiva entre el volumen del huevo y el peso de los pollos
en los dltimos dfas de estancia en el nido (y no en los primeros dias de vida) hace
pensar en que ambas variables dependan en cierta medida de la "capacidad" de
los padres: las parejas que ponen huev'os més grandes son a la vez més eficaces
alimentando a los pollos. Por otra parte, las parejas menos "capaces” ponen

huevos més pequefios, tienen un menor éxito reproductor y los pollos que logran
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Figura 8.5. Curvas de crecimiento de los pollos de carbonero comin en diferentes poblaciones.
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abandonar el nido lo hacen en peores condiciones. Estos resultados también
estin de acuerdo con la fuerte correlacién fenotipica y genotipica entre el
tamafio del huevo y ‘el peso final de los pollos (véase, p. ej., Ricklefs 1983).
Nuestro estudio coincide con muchos otros (p. ej. Lack y Silva 1949, Holcomb
19790, Dyrcz 1974, Yom-Tov y Ar 1980, King y Hubbard 1981, Zach y Mayoh
1982, Richtgr 1984, Singer y Yom-Tov 1988, De Lope y De La Cruz 1989; pero
véase Bryant 1978b, Orell 1983, Sanchez-Aguado 1985) en sedalar la
independenéié ehtfe él hﬁinérd dé'p'olids. y él .pe.sb.fir.lal. aicahzédb bof éstos o

Mencién aparte merece el peso maximo teérico al que tienden los pollos
en su crecimiento. Los resultados de los trabajos que relacionan el peso méximo
teérico alcanzado por los pollos de distintas especies con diversas variables no
permiten conclusiones generales. Por ejemplo, Jirvinen (1989d) indica que el
peso asintético es independiente del tamafio del huevo, del niimero de pollos, y
de la fecha de eclosi6n, y sefiala una ausencia de variaci6én anual. Como
contraste, Orell (1983) encuentra diferencias anuales e indica que el peso
asint6tico de los pollos tiende a ser menor en puestas mayores (véase tambien
Crossner 1977, Soler y Soler 1990), y Jarvinen e Ylimaunu (1986b) observan que
estd positivamente relacionado con el tamafio del huevo. Estos dltimos trabajos
revelan estas relaciones s6lo en alguno de los afios de estudio, lo que sugiere
que, ante ciertas condiciones excepcionales, los factores estudiados pueden
afectar al peso méximo teérico de los pollos, mientras que en condiciones
normales no influyen de manera apreciable. Nuestro estudio estd de acuerdo con
esta interpretacion, y es hacia el final de la estacién cuando el peso asint6tico es
més bajo. Aunque la temperatura minima sea la variable que muestra una mejor
relacibn con el peso asintético, es probablemente un indicador de las
condiciones alimenticias, bastante deterioradas en esta época (véase Barba y
Gil-Delgado 1990b y Capitulo 9).

Esta aparente contradiccién entre el peso en D16 y el peso méiximo

teérico se explica por el propio cilculo de este tltimo. Los nidos en los que los
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pollos presentan un menor peso asint6tico "alcanzan" éste antes (menor b y ¢,

g0) que aquellos en los que el peso asint6tico es més elevado. Asf, 1a ecuacién

predice un crecimiento diferencial posterior a D16. Lindén (1988) ha
demostrado que este crecimiento diferencial ocurre en el carbonero comin.
Precisamente, estas diferencias entre el peso obtenido en un momento dado y el
peso tebrico calculado a partir del ajuste de una ecuacién con los datos basados
en el historial de crecimiento de los pollos es lo que hace valioso el empleo del
método de ajuste de curvas (véase O’Connor 1984). En resumen, aunque no
hemos encontrado diferencias estacionales entre los pesos de los pollos en D16,
los resultados del anilisis de las curvas de crecimiento sugieren que los pollos
procedentes de nidos tardios alcanzardn un menor peso final que aquéllos

procedentes de nidos tempranos.

Tasa de crecimiento

. La mayorfa de estudios consultados sefialan que la tasa de crecimiento es
independiente de las variables con las que se ha intentado relacionar. Asi, no se
ha observado relaci6n entre la tasa de crecimiento y la fecha de puesta (Hunt y
Hunt 1976), el tamafio y composicién del huevo (Richter 1984, Ricklefs 1984,
Jarvinen 1989d), la fecha de eclosién (Jérvinen 1989d), o el nimero de pollos
(Hunt y Hunt 1976, Crossner 1977, Richter 1984, Sanchez-Aguado 1985, Moreno
1987, De Lope y De La Cruz 1989, Jarvinen 19894, Soler y Soler 1990). Por
supuesto, existen excepciones a casi todo lo anterior (véase p. ej. Hunt y Hunt
1976, Ricklefs 1982, Orell 1983, Singer y Yom-Tov 1988).

Nuestro trabajo muestra que la tasa de crecimiento aumenta conforme
disminuye el éxito en la eclosién y avanza la estacién (aumenta la temperatura
minima). Esto indica que si los padres se encuentran con menos pollos de los
esperados (el éxito en la eclosién es bajo), los pollos que nacen crecen més
deprisa que en aquellos procedentes de nidqs donde nace una mayar proporcién

de pollos. Algunos autores (p. ej. O’Connor 19785, Ross 1980, Ricklefs 1984) han
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sefialado la independencia entre la tasa de crecimiento y el valor de la asintota, y
sugieren que ambos pueden ser regulados por separado. Nuestros resultados
confirman que crecer més deprisa no significa alcanzar un mayor peso final; de
hecho, mientras la tasa de crecimiento aumenta al transcurrir la estacién, el peso

asint6tico de los pollos disminuye.

Crecimiento de los pollos en distintas poblaciones

Los resultados obtenidos en distintas poblaciones est4dn de acuerdo con la
escasa variabilidad de los pardmetros relacionados con el crecimiento a nivel
intrapoblacional. Excluyendo la poblaci6n inglesa, de mayor talla media, y la de
Ankara, de la que el material es escaso, el resto presenta un patrén de
crecimiento muy semejante pese a la diversidad de hébitats y afios de
procedencia de los datos. En otros estudios se ha llegado a la misma conclusién
(Murphy 1983, Orell 1983), aunque también se han encontrado diferencias
interpoblacionales (Gaubert 1985). Estos resultados estdn de acuerdo con la idea
de una maximizacién de la tasa de crecimiento (véase Maher 1964, Ricklefs
1973, James y NeSmith 1988), lo que explica la escasa variacién anual,
estacional, o geogréfica salvo en casos obvios de malnutricién (King y Hubbard
1981, Orell 1983; véase también Martin 1987) o en condiciones extremas
(Jérvinen e Ylimaunu 1986b). Esta idea est4 reforzada por la semejanza entre
las férmulas que describen la tasa metabélica especffica de cada especié y la tasa
de crecimiento de los pollos, lo que sugiere que la capacidad de los pollos de

ganar peso depende de la tasa metabélica de 1a especie (O’Connor 1984).






Capitulo 9
Abundancia de alimento para los pollos y su relacion
con la actividad reproductora del carbonero comin

Most birds have a restricted breeding season, which is
so timed that the young are being raised when their
food is most plentiful.

(Lack 1954)

A predator will always prey on those animals that

occur more frequently in its hunting area. This fact

finds its expression in the graph of its prey animals.
(Wendland 1981)

INTRODUCCION

El comienzo y desarrollo de la estacién de nidificacién de las aves depende en
gran manera de la abundancia y disponibilidad de alimento para los pollos
(Immelmann i971, Murton y Westwood 1977, Daan et al. 1989). Por una parte,
el éxito reproductor es mayor en aiios en los que la abundancia de alimento para
los pollos es mayor (Hamerstrom 1979, Boag y Grant 1984, Gibbs et al. 1984,
Wendland 1984, Price 1985, Korpimidki 1987, Sydeman et al. 1991). También se
ha observado que el tamafio medio de puesta y/o el peso de los huevos estéd
positivamente relacionado con la abundancia de alimento (Hogstedt 1981,
Newton y Marquiss 1981, Jarvinen y Viisénen 1984, Murphy 1986, Hussell y
Quinney 1987, Arcese y Smith 1988, Hill 1988, Hiom et al. 1991). Por otra parte,
el éxito reproductor de los individuos nidificantes pasa por una buena sincronia
entre el momento de méixima disponibilidad de alimento y el de mayores

necesidades energéticas; una mala sincronfa provoca un bajo éxito reproductor

(Van Balen 1973).
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Figura 9.1. Variacion estacional de la dieta de los pollos de carbonero comun en
el naranjal, (tomado de Barba y Gil-Delgado 19906)

Cuando iniciamos el presente estudio, numerosos investigadores habian
abordado la tarea de describir la dieta de los pollos del carbonero comun Parus
major. Los resultados indicaban que ésta se basaba en orugas (Kluijver 1950,
Betts 1955, Pfeifer y Keil 1959, Tinbergen 1960, Gibb y Betts 1963, Bosenberg
1964, Royama 1970, Van Balen 1973, Eguchi 1980, Dornbush 1981, T6rok 1985,
Klejnotowski 1987, Cowie y Hinsley 1988). Sin embargo, nosotros observamos
que la base de la dieta de los pollos de esta especie en el naranjal estudiado
estaba compuesta por imagos de Lepidopteros, casi exclusivamente de la familia
Noctuidae (polillas en adelante; Barba ef al. 1989, Barba y Gil-Delgado 19906;
véase Figura 9.1). Como consecuencia de estos resultados, comenzamos a
estudiar la fenologia anual de las poblaciones de polillas en el naranjal (véase
Garcia 1990).

Nuestro objetivo en el presente capitulo es estudiar las relaciones entre la

fenologia anual de las polillas y la actividad reproductora del carbonero comun
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en el naranjal. Adem4s, estudiaremos las relaciones entre la abundancia anual
de polillas, su fenologia, y su sincronfa con las distintas fases del ciclo
reproductor del carbonero comin y distintos pardmetros de la reproduccién de

esta especie.

MATERIAL Y METODO

Trampeo de polillas

El trampeo de polillas se llevé a cabo desde abril de 1988 hasta julio de
1990, incluyendo tres estaciones de nidificacibn del carbonero comin.
Utilizamos cinco trampas de luz actfnica de 12 vy 6 w, construidas por nosotros
basdndonos en Heath (1970). Cada trampa disponfa de una bateria que le
conferia una autonomifa de unas seis horas. Las cinco trampas eran utilizadas en
cada sesi6n, una en cada punto de muestreo. Estos puntos se encontraban
aproximadamente a un kilémetro de distancia del 4rea donde se encontraban las
cajas nido, y a un kilémetro de distancia una de otra. Esta distancia se dej6 para
evitar interferencias entre las trampas. En es.ta zona no hay otra fuente de luz
que pueda interferir con las trampas.

Cada noche de muestreo, conectabamos la primera trampa dos horas
después de la puesta de sol, la segunda 15 minutos m4s tarde, y asf hasta la
altima. Cada trampa se retiraba tres horas después de haberse conectado. Los
individuos capturados se mataban con acetato de etilo, y eran conservados en un
congelador hasta el momento de su determinacién. La mayoria de los noctuidos
se pudieron determinar de visu a nivel especffico, pero recurrimos al examen de
los genitales en caso de duda. Utilizamos las claves de Pierce (1942, 1967) y
Calle (1982), asf como una colecci6n propia realizada durante este trabajo.

Los muestreos se realizaron tres veces por mes. En principio se eligieron

los dias 10, 20 y 30 de cada mes aunque en la prictica podfa oscilar un méximo
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de dos dias sobre las fechas previstas para evitar dfas lluviosos o con mucho
viento. Dos muestreos (10-10-89 y 30-07-89) no pudieron realizarse por diversas
causas. Ademads, y vistos los resultados obtenidos durante el invierno de 1988, los
siguientes muestreos, correspondientes al invierno de 1989, no se efectuaron: 10-
10-89, 10-11-89, 30-11-89, 10-12-89, 30-12-89, 20-01-90, 30-01-90, 10-02-90. En las
gréaficas, la abundancia de polillas en estos diez dfas en que no se realizaron
trampeos se presenta como la media entre las abundancias de los dfas contiguos.
En total, se realizaron 73 muestreos durante el periodo de estudio.

Garcfa (1990) presenta los resultados de los primeros 38 muestreos, y el
lector interesado puede consultar allf las especies capturadas y la distribucién
estacional de las capturas. En este trabajo consideramos tinicamente las especies
capturadas que son mis abundantes en la dieta del pollo de carbonero comin:
Peridroma saucia, Agrotis ipsilon, Autographa gamma, Xestia c-nigrum y Mythimna
unipuncta. Entre estas cinco especies componen el 64% de todas las polillas
encontradas en la dieta, y un 75% si contamos s6lo las que se pudieron
identificar a nivel especifico. Una ausencia notable es Noctua pronuba, que
compone un 13% de todas las polillas encontradas en la dieta pero de la que se
han capturado muy pocos individubs para permitir su an4lisis.

Para cada sesi6n de muestreo se obtuvo un valor medio de abundancia de
cada especie dividiendo el total de individuos capturados en todas las trampas
por el nimero de trampas. El término "abundancia” se refiere en adelante a este
valor, y asumimos que, para cada especie, este valor es proporcional.a la

abundancia real en el hébitat (véase Garcfa 1990 y referencias citadas).

Pardmetros reproductores del carbonero comtn
Para cada una de las seis temporadas de estudio (1986-91) hemos
calculado los siguientes pardmetros reproductores en la poblacién de carbonero

comun estudiada: -



- Fecha media de inicio de puesta: calculada sobre todas las primeras puestas
iniciadas cada afio (véase Capftulo 4);
- Tamafio de puesta: calculada sobre todas las primeras puestas completas cada
afio (véase Capfitulo 5);
- Exito reproductor: proporcién de huevos depositados en primeras puestas que
produjeron pollos que abandonaron el njdq.

Pa;rﬁ estud_iaf la Vsincfonja entre el nimero de nidos activos y la
* abundancia de pohllas sOiarﬂehté'éoﬁsidefamoS l'os't'xi-do's' éoﬁ éAxi.to.. El frac'as.d |
total se produjo en todos los casos por causas distintas a la falta de alimento, por
lo que la inclusién de estos nidos dificultarfa la interpretacién de los resultados.
Hemos dividido la estaci6n de nidificacién en periodos de diez dfas, cada uno de
ellos centrado en un dfa en que se realiz6 un muestreo de polillas (p. ej. dfa S al
14, 15 al 24, ect.). Para cada uno de estos intervalos calculamos: )
- Nimero de puestas iniciadas: nidos en los que se deposit6 el primer huevo;
- Nimero de nidos con pollos: desde la eclosién del primer huevo hasta el
abandono del nido;
- Nimero de nidos en los que volaron los pollos;
- Niimero de nidos activos: desde la puesta del primer huevo hasta el abandono
del nido.
Para calcular estos datos hemos asumido la puesta de un huevo diario, un
periodo de incubacién de 13 dfas, y una estancia de los pollqs en el nido de 20

dfas (Capftulos 4y 7).

RESULTADOS

Variacién estacional y anual en la abundancia de polillas
‘La abundancia de polillas varfa notablemente entre afos. Si

consideramos las cinco especies estudiadas en este capftulo conjuntamente (p. ¢j.
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Figura 9.2), el maximo alcanzado en 1990 es s6lo la mitad del alcanzado en 1988,
y en 1989 el méximo fue todavia menor. Similar tendencia muestra P. saucia, la
especie mis abundante en la dieta de los pollos, pero la diferencia entre 1989
con el resto de afios es.ain més notab:e (Figura 9.3).

Los dos periodos invernales de los que tenemos datos (1988-89 y 1989-90)
también presentan diferencias en cuanto a la abundancia de polillas (Figura 9.2).
En el primer invierno, las capturas entre noviembre y febrero fueron muy
escasas, aumentando progresivamente a partir de marzo y alcanzando el méximo
a finales de mayo. En el segundo invierno las capturas se mantuvieron
relativamente altas, y el méximo anual se alcanz6 entre finales de febrero y
principios de marzo. No disponemos de datos del invierno de 1987-88 pero,
salvando diferencias en la abundancia, el patr6n anual parece més parecido al de
1988-89, con un maximo en el mes de junio.

P. saucia es en gran parte la responsable del patr6n anual observado
(Figura 9.3), por ser la especie méis capturada. Garcfa (1990) muestra que los
periodos de vuelo principales de P. saucia, M. unipuncta, A. ipsilon y X. c-nigrum
coinciden en el tiempo, mientras que el de A. gamma est4 algo més retrasado
(mediados de julio a finales de agosto). Esta especie provoca un alargamiento
del periodo de abundancia de las polillas hacia el periodo estival, cuando las

cuatro especies citadas arriba comienzan a escasear.

Sincronfa entre la abundancia de polillas y la actividad reproductora del
carbonero comfn

El inicio de las puestas en 1989 coincide con el aumento en la abundancia
de polillas (Figuras 9.2 y 9.3). Sin embargo, en 1990, se produjo el méximo en la
abundancia de polillas con anterioridad, y las puestas se iniciaron en la fase
descendente. En 1988 no disponemos de datos invernales, pero el patrén parece
similar a 1989, iniciandose las puestas en la fase ascendente de-la curva de

abundancia de bolillas.
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Figura 9.2. Relacion entre el porcentaje de puestas comenzadas y la abundancia
de polillas.

% puestas iniciadas Numero medio de P. saucia capturadas
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Figura 9.3. Relacion entre el porcentaje de puestas comenzadas y la abundancia
de P. saucia.
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En general, los pollos estédn en el nido cuando hay polillas, aunque el
ajuste no parece demasiado fino (Figuras 9.4 y 9.5). Tanto en 1988 como en 1990
se produce un aumento en la abundancia de polillas posterior al maximo de
nidos con pollos. Esto se observa mejor cuando consideramos las fechas en que
los pollos abandonan el nido (Figura 9.6 y 9.7). El resultado es menos claro en
1989, donde la abundancia de polillas presenta poca variacién de abril a julio.

En resumen, en los dos afios en los que hay una variacién estacional
apreciable en la abundancia de polillas (1988 y 1990), las puestas comienzan de
forma que la actividad de los nidos (periodo de puesta, incubacién y estancia de
los pollos en el nido) es anterior al periodo de méxima abundancia de polillas
(Figura 9.8). No obstante, la conclusién de la actividad de los nidos coincide en

general con un descenso notable en la abundancia de P. saucia (Figura 9.9).

Relacién entre la abundancia de polillas y algunos pardmetros reproductores
del carbonero comitin

En la Tabla 9.1 hemos resumido algunos de los pardmetros reproductores
del carbonero comin en los seis afios de estudio. El objetivo de esta seccién es
relacionar estos pardmetros con la abundancia de polillas (véase p. ej Figura 6.2)
en las tres temporadas de las que tenemos datos.

En primer lugar, en 1990 se observa que la fecha media de inicio de
puesta es entre una y dos semanas més temprana que en el resto de los afios, y
que tanto el tamafio medio de puesta como la moda son también los mayores de
todo el periodo de estudio. Hemos comprobado que durante el invierno de 1989-
90 hubo una relativa abundancia de polillas, y que entre enero y marzo de 1990
se produjo una gran abundancia de ellas.

En segundo lugar, el éxito reproductor de las primeras puestas en los afios
en que se estudio la abundancia de alimento fue mayor el afio en que se registro

una mayor abundancia de polillas, y menor el afio en que esta abundancia fue
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% nidos con pollos Numero medio de noctuidos capturados
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Figura 9.4. Relacion entre el porcentaje de nidos con pollos y la abundancia de
polillas.
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Figura 9.5. Relacion entre el porcentaje de nidos con pollos y la abundancia de
P. saucia.
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Figura 9.6. Relacion entre el porcentaje de nidos en los que vuelan los pollos y la
abundancia de polillas.
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Figura 9.7. Relacién entre el porcentaje de nidos en los que vuelan los pollos y la
abundancia de P. saucia.
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Figura 9.8. Relacion entre el porcentaje de nidos activos y la abundancia de
polillas.
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Figura 9.9. Relacion entre el porcentaje de nidos activos y la abundancia de P.
saucia.
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Tabla 9.1. Parametros reproductores del carbonero comiin. Para la fecha media de puesta 1 = 1? de abril. El éxito reproductor es
el porcentaje de huevos que produce pollos que consiguen abandonar el nido con vida, excluyendo los nidos predado's 0
. abandonados. Se presentan los tamaiios muestrales utilizados para el cdlculo de cada pardmetro.

Fecha media Tamaiio medio Exito

Afo de puesta E.T. n de puesta E.T. Moda n reproductor n

1986 279 1.53 22 6.9 036 7 17 67% 12

1987 232 1.98 22 7.6 0.26 8 21 81% 17

1988 20.1 1.79 31 7.1 0.20 8 27 81% 19

1989 19.1 224 16 19 0;26 8 16 56% 11

1990 113 1.75 12 8.9 0.21 9 11 77% 9
1991 208 192 20 8.4 020 8 18 89% 15
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menor, alcanzdndose en 1990 un valor intermedio. La escasez de polillas en 1989

coincide con el éxito reproductor més bajo registrado en los seis aios de estudio.

DISCUSION

N aturaleza de los datos y lmutaclones enla interpretacién

| Un problema con el que se encuentran la mayor parte de los estudmos que
pretenden relacionar la abundancia de alimento con la actividad reproductora
de las aves es que lo que se emplea son fndices de abundancia de las presas, y no
la abundancia real (véase Daan et al 1989). El presente estudio no escapa a esta
limitacién. Nuestra interpretacién de los resultados se basa en la presuncién de
que el indice de abundancia utilizado (individuos capturados en las trampas de
luz) sea proporcional a la abundancia real de polillas.

Ademis, nuestro estudio tiene un problema afiadido, referente a la
prqpia limitaci6én de las trampas de luz como método de trampeo (véase
Southwood 1978). Cada especie de polilla tiene un comportamiento diferente
frente a las trampas de luz, y responde a las mismas desde diferentes distancias.
Ademés, no hay que olvidar que las trampas capturan individuos activos. La
actividad de las polillas depende en gran manera de las condiciones de humedad,
temperatura y luminosidad ambiental (Williams 1961, Taylor 1963, Bowden y
Church 1973, Bowden y Morris 1975, Persson 1976, Morton et al. 1981, Bowden
1982, Dent y Pawar 1988). Por lo tanto, un bajo indice de capturas no indica
necesariamente escasa abundancia, sino escasa actividad 1a noche del trampeo.
Hemos hecho lo posible para homogeneizar las condiciones de trampeo evitando
noches con lluvia 0 mucho viento. Ademés, en cada trampeo se media la
temperatura y humedad in situ en cada trampa, y se estimaba la luminosidad
ambiental. Garcfa (1990) hace un estudio de la influencia de éstos y otros

factores en los patrones de vuelo, y concluye que la temperatura y la duracién
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del dia son los mis importantes para explicar la variabilidad observada (un 70%
entre los dos). Ambas variables presentan una clara y paralela variacién
estacional. Por lo tanto, pensamos que los patrones de vuelo observados
responden a variaciones estacionales en la actividad de las polillas, aunque
desconocemos la relacién entre ésta y 1a abundancia real.

Otro aspecto que escapa a un anilisis de este tipo es la relacién entre
abundancia y disponibilidad de presas. Vale la pena resaltar un par de ejemplos.
En su estudio sobre los noctuidos del naranjal, Garcfa (1990) captur6é 951
individuos, pertenecientes a 29 especies (este trabajo se centré en especies del
tamafio utilizado habitualmente por el carbonero comiin para alimentar a los
polloé). Noventa y cuatro de estos individuos (10%) pertenecfan a la especie
Agrotis excalmationis. Esta especie tiene un periodo de vuelo similar al de P.
saucia, y aparece en la dieta de los pollos, sin embargo solo alcanza el 2% de los
noctuidos identificados en la dieta de los pollos (véase Barba y Gil-Delgado
1990b). {Es mas facil capturar esta especie en las trampas de luz y su fndice de
abundancia- est4 sobreestimado en relacién a otras especies? {La especie es
abundante pero, por el motivo que sea, las aves no pueden capfurarla con
facilidad? ¢O sf pueden capturarla pero prefieren otras? Son algunas de las
preguntas a las que esperamos contestar en el futuro, pero cuyas respuestas
desconocemos por el momento. El segundo ejemplo es justamente opuesto.
Noctua pronuba alcanza un 16% de los noctuidos identificados en la dieta de los
pollos, pero no llega al 1% de los individuos capturados en las trampas de luz.
Las preguntas a plantear en este caso son también opuestas a las enunciadas
arriba.

Pero las dificultades de interpretacién no terminan con las del muestreo
de las polillas. Si bien es verdad que estas forman la mayor parte de la dieta de
los pollos, no es menos cierto que la mitad de la dieta esta compuesta por otras
presas, y que la composicién de la dieta varfa estacionalmente (Barba y Gil-

Delgado 1990b). Que la disponibilidad de polillas sea baja en un momento de la
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estacién no significa necesariamente que la disponibilidad de alimento para los
pollos sea baja. Ademds, desconocemos la relevancia de los resultados obtenidos
para las fases anterior y posterior a la estancia de los pollos en el nido. La dieta
de los padres durante las fases de puesta e incubacién, e incluso durante la
alimentacién de los pollos, nos es desconocida, como también lo es la dieta de
los pollos una vez abandonan el nido.

Ante estos inconvenientes, debemos tamblén resaltar un punto que
facnhta la mterprctamén de los resultados Las orugas son las presas que siguen
en abundanciaa los imagos en la dieta de los pollos (24%), y estas presas son las
que més abundan en la dieta de los pollos en el resto de poblaciones estudiadas
(referencias en Introduccién). Creemos razonable asumir que la abundancia
anual de orugas es proporcional a la abundancia anual de imagos, y que la
abundancia estacional presenta una forma similar, pero adelantada en el tiempo,
a la de los imagos. Para las crisdlidas, que forman un 14% de la dieta del pollo,
aplica el mismo argumento. Entre los tres tipos de presa componen el 88% de la
dieta de los pollos en el naranjal (Barba y Gil-Delgado 1990b). Por ello,
pensamos que los resultados obtenidos sobre las poblaciones de imagos, pese a
las limitaciones comentadas arriba, permiten interpretar las variaciones
estacionales y anuales en la abundancia de alimento para los pollos durante su

estancia en el nido.

Relacién entre la abundancia de alimento y la reproduccién del carbonero
comin

Lack (1950, 1954) fue el primero en proponer que el ciclo reproductor de
las aves debia estar sincronizado con las variaciones estacionales del alimento,
de forma que el periodo de mixima demanda energética coincidiera con el
momento en que la abundancia de alimento fuera maxima. Numerosos estudios
han confirmado esta idea de forma general, pero muy pocos se han preocupado

de cuantificar esta relacién (p. ej. Gibb y Betts 1963, Mebs 1964, Hussell 1972,
-169-



Bryant 1975, Cramm 1982, Hussell y Quinney 1987, Lundberg 1987, Kuitunen
1989). La mayor parte de estos estudios muestra cierto desfase entre la maxima
abundancia de alimento y la estancia en el nido de la mayorfa de los pollos.
Nuestro estudio muestra también este desfase.

Un aspecto a considerar es que, una vez abandonan el nido, los pollos
dependen en gran medida de los padres para su alimentacifn, y sus necesidades
energéticas son mucho mayores que durante su estancia en el nido (Royama
1966b, Martin 1987). Van Balen (1973) llega a la conclusién de que el periodo
inmediatamente anterior al abandono del nido, y el periodo posterior al mismo
es critico para la supervivencia de los pollos. Los estudios de Weathers y Sullivan
(1989) sobre Junco phaeonotus muestran que el periodo posterior al abandono
del nido es critico para los pollos, debido a su ineficacia buscando alimento. Asf
pues, una buena estrategia, al menos en algunas especies, serfa sincronizar la
puesta de modo que la mixima abundancia de alimento coincidiera con el
momento en que los pollos abandonan el nido. Los resultados obtenidos por
nosotros muestran que la mayor parte de los pollos, en los tres afios de estudio,
abandonan el nido en la fase de incremento en la abundancia de polillas. Por
desgracia, desconocemos la suerte de estos pollos una vez abandonan el nido, e
incluso si las polillas siguen siendo importantes en su dieta.

Perrins (1970) sugiri6 que la disponibilidad de alimento para que la
hembra formara los huevos podria retrasar la fecha de inicio de puesta en
muchas especies. Estudios experiméntales en los que se ha proporcionado
alimento extra han confirmado repetidamente esta idea, y las parejas abastecidas
comienzan la puesta antes que aquellas no abastecidas (véase Murphy y
Haukioja 1986, Martin 1987). Durante nuestro estudio, el invierno de 1989-90
fue aparentemente favorable para las poblaciones de polillas, y la abundancia de
éstas en los primeros meses de 1990 fue incluso superior a la alcanzada en los
meses primaverales y estivales el afio anterior. Presumiblemente, los datos sobre

las poblaciones de polillas debieron ser un reflejo de una abundancia general de
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insectos y, obviamente, de orugas. Creemos razonable inferir que ‘el adelanto de
una a dos semanas en la fecha media de inicio de puesta en el afio 1990 con
respecto a los otros cinco afios que duré el presente estudio fue una
consecuencia de estas buenas condiciones alimenticias en un periodo
relativamente temprano.
alimento en algunas especies (Mebs 1964, Southern 1970, Bryant 1975,
Ahdefssoﬁ 1981, Hussell y‘Quinn‘ey 1987, Perrins 1991). Sin embargd, la mé.yorfa
de estudios en los que se ha proporcionado alimento extra a diversas especies de
paseriformes muestran que el tamaifio de puesta no se ve afectado positivamente
(Martin 1987; pero véase Arcese y Smith 1988). Daan et al. (1989) concluyen que
la disponibilidad de alimento afecta la fecha de inicio de puesta y ésta, a su vez,
_afecta al tamaiio de puesta, bien via un programa interno anual, bien vfa alguna
variable externa independiente del alimento, como la duracién del dfa. Los
resultados obtenidos por nosotros sobre la variacién estacional del tamafio de
puesta (Capitulo S), donde la fecha de puesta parece ser el factor més
importante que afecta al tamafo de puesta ("efecto de calendario") estdn de
acuerdo con esta idea. Por ello, pensamos que el mayor tamafio de puesta
alcanzado en 1990 con respecto a los otros cinco afios de estudio es debido
principalmente al adelanto en la fecha de puesta. La comparacién entre los
tamafos de puesta y la abundancia de alimento el resto de afios apoyan esta
idea. Asf, tanto en 1988, donde la abundancia fue mayor, como en 1989 en que
fue menor, el tamafio de puesta fue menor que en 1990, y el tamafio de puesta
fue practicamente igual en 1988 y 1989 a pesar de la gran diferencia observada
en la abundancia de alimento entre afios.

La relacién positiva entre la abundancia de alimento para los pollos y el
éxito reproductor se ha mostrado en diversas especies (Hamerstrom 1979,
Wendland 1984, Price 1985, Korpimiki 1987, Sydeman et al. 1991). La adicién

experimental de alimento ha consiguido incrementar el éxito reproductor en
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varias ocasiones (Arcese y Smith 1988, Dhindsa y Boag 1990). En nuestros datos
también se observa una relacién positiva entre la abundancia de alimento y el
éxito reproductor del carbonero comiin. Esta es especialmente notable en 1988,

afio en que se registr6 una escasa abundancia de alimento y un éxito reproductor

excepcionalmente bajo.
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Capitulo 10
Conclusiones y consideraciones finales

RESUMEN DE LOS RESULTADOS

A continuacién resumimos los resultados més relevantes obtenidos en el
pfesénte estudio. Salvo que se indique lo contrario, estos datos corresponden a la

poblacién de carbonero comtin Parus major de Sagunto.

1.- La fecha media de inicio de puesta ha variado entre el 11 y el 28 de abril en
los seis afios de estudio. Las diferencias entre afios son significativas.

2.- Entre 26 poblaciones europeas, la fecha media de inicio de puesta se retrasa
significativamente al aumentar la latitud. Sin embargo, un modelo
curvilfneo describe mejor los datos. Este modelo predice un retraso de la
fecha media de inicio de puesta al aumentar y al disminuir la latitud a
partir de los 45°N.

3.- El 19% de las parejas que tienen éxito en la primera puesta comienzan una
segunda puesta el mismo aiio. Este porcentaje varfa entre un 8% y un 27%
en distintos afios, siendo més bajo los afios en que la fecha media de inicio
de puesta es més tardfa. Las parejas que realizan dos puestas comienzan la
primera una media de seis dfas antes de la fecha media de puesta.

4.- Un 13% de las parejas que pierden la primera puesta realizan una puesta de
reposicién. En todos los casos, las parejas que reaiizaron una puesta de
reposicién habian perdido la primera durante la fase de puesta.

5.- La estaci6n de nidificacién del carbonero comiin dura entre 80 y 106 dias. El
72% de las puestas comienza en abril, el 20% en mayo, y el 7% en junio. El
anélisis de la intensidad de nidificaci6n indica que esta poblacién dispone

de dos "meses igualmente buenos" para la nidificacién.
gu P
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6.- El nimero de "meses igualmente buenos" para la nidificacién del carbonero
comiin en Europa es independiente de la latitud.

7.- El tamafio medio de las primeras puestas ha oscilado entre 6.9 y 8.9 huevos
en los seis afios de estudio. Las diferencias entre afios son significativas. El
tamafio medio de puesta anual es mayor cuanto mé4s temprana es la fecha
media de inicio de puesta ese afio.

8.- El tamafio medio de las segundas puestas fue de 6.9 huevos. Las segundas
puestas son significativamente menores que las primeras puestas de las
parejas que las realizaron. La segunda puesta es tanto menor que la
primera cuanto mayor es la primera.

9.- El intervalo entre el inicio de la primera y la segunda puesta es cuatro dias
mayor por cada huevo que aumente la primera puesta.

10.- El tamafio de puesta decrece significativamente al avanzar la estacién en
tres de los seis afios de estudio. Este descenso es debido al menor tamarfio
de las segundas puestas. Para cada afo, no hay ninguna relacién
significativa entre el tamafio de las primeras puestas y su fecha de inicio.

11.- Al considerar todos los afios conjuntamente, el descenso estacional del
tamafio de puesta es significativo, tanto para el total de puestas como sélo
para las primeras puestas.

12.- Entre 46 poblaciones de carbonero comiin, el tamafio de puesta aumenta
significativamente al aumentar la latitud. Sin embargo, un modelo
curvilineo describe mejor los datos. Este modelo predice un tamafio de
puesta méaximo a los 56°N, y un descenso hacia el Norte y hacia el Sur.

13.- Las dimensiones medias de los huevos de la poblacién estudiada son: 18.2
mm de largo, 13.4 mm de ancho, 1.7 g de peso, y 1.6 cm3 de volumen. Los
huevos presentan una elongacién media de 136.2.

14.- El ancho y el largo de los huevos estin positivamente relacionados; Sin
embargo, dentro de la misma puesta, ambps pardmetros son

indepéndientes.
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15.- Las diferencias entre las dimensiones del huevo en diferentes poblaciones
son significativas. Los huevos son mis anchos a medida que aumenta la
latitud. Excluyendo las poblaciones de Sagunto y Ankara, los huevos son
también més largos, méis pesados y de mayor volumen al aumentar la
latitud.

16.- El volumen del huevo no presenta variaciones significativas entre afos. No
se observa tampoco ninguna tendencia estacional.

17.- El volumen del huevo no varfa con el tamafio de ‘pﬁesta, ni difiefe
significativamente entre la primera y la segunda puesta de la misma pareja
en el mismo afio.

18.- No hay diferencias significativas en el volumen de los huevos depositados en
el mismo orden en la secuencia en puestas de distinto tamafo. Sf se han
detectado algunas diferencias significativas entre huevos depositados en
distinto orden en la secuencia, pero no se observa ningiin patrén definido.

19.- No se observa ninguna relaci6n significativa entre el volumen del huevo y la
temperaturé, ambiental durante su formaci6n.

20.- El periodo de incubacién dura 13 dfas. La incubacién puede empezar en
cualquier momento entre dos dfas antes de concluir la puesta y dos dias
después de terminarla, aunque lo més frecuente es que empiece el dfa en
que se deposita el dltimo huevo.

21.- El periodo de incubacién es mis corto cuanto més tardia es la fecha de
inicio de puesta, y es més corto si la incubacién comienza una vez concluida
la puesta que si lo hace antes. El mejor modelo para describir la
variabilidad en la duracién de la incubacién incluye el dfa de comienzo de
la incubacién y la fecha de inicio de puesta como variables independientes.
La duraci6én de la incubacién es independiente del tamaiio y forma del
huevo y del tamafio de puesta. La temperatura ambiental afecta a la
duraci6én de la incubacién una vez se controlan estadisticamente otras

variables.
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22.- La eclosién de los huevos es asincrénica, preséntando una duracién media
de 2.3 dfas. La duracién del periodo de eclosi6n es independiente de la
fecha de inicio de puesta, del tamafio de puesta, del dia de comienzo de la
incubacién y de la temperatura ambiental.

23.- El periodo comprendido entre la puesta del primer huevo y el nacimiento
del dltimo pollo depende del tamafio de puesta y del dfa de comienzo de la
incubacién.

24.- Los pollos alcanzan un peso asint6tico de 17.6 gramos. El peso asint6tico
desciende significativamente al avanzar la estacién y es independiente del
tamafio de puesta, del porcentaje de pollos que nace o que abandona el
nido, y de la temperatura durante el crecimiento de los pollos.

25.- La tasa de crecimiento de los pollos es de 0.38 gramos por dfa por gramo. La
tasa de crecimiento aumenta al aumentar la temperatura minima durante
el crecimiento de los pollos y al disminuir la proporcién de pollos que

~ nacen en el nido, pero es independiente del tamafio de puesta.

26.- El patr6n de crecimiento de los pollos es muy similar en cuatro poblaciones
continentales europeas estudiadas. Una poblacién inglesa presenta una
tasa de crecimiento similar a las de las cuatro poblaciones continentales,
pero el peso asint6tico es mayor.

27.- Las polillas (Lepidoptera: Noctuidae) son las presas mé4s numerosas en la
dieta de los pollos de carbonero comiin. Tanto su abundancia como su
fenologia presentan importantes variaciones anuales.

28.- En los tres afios en que se ha estudiado, el momento de méxima abundancia
de polillas es unos dfas posterior al momento en que la mayorfa de pollos
abandona los nidos.

29.- En 1990, afio en que hubo una gran abundancia de insectos durante el
invierno, se registr6 la fecha media de inicio de puesta méis temprana, y el

tamafio de puesta més alto, de los seis afios de estudio. -
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30.- En 1989, afio en que la abundancia de polillas durante la primavera fue muy

baja, se registré el menor éxito reproductor de los seis afos de estudio.

CONCLUSIONES

Los resultados presentados en este trabajo permiten obtener las

siguientes conclusiones:

1.- La fecha media de inicio de puesta del carbonero comiin se retrasa, y el
tamafio de puesta disminuye, desde las poblaciones centrales del drea de
distribucién de la especie hasta las poblaciones situadas en los extremos
latitudinales del 4rea de distribucién. Estos resultados apoyan la idea de
que las poblaciones situadas en la periferia del 4rea de distribucién de una
especie sufren un mayor estrés y dedican menos energfa al proceso
reproductor.

2.- Las variaciones intrapoblacionales e intrapuesta del volumen de los huevos
del carbonero comiin parecen causadas por factores préximos. No obstante,
creemos necesario un estudio sobre la variabilidad en la composicién de los
huevos antes de concluir que no existe una inversién diferencial,
"estratégica”, por parte de la hembra en distintos huevos de la misma
puesta o en huevos de puestas distintas. |

3.- La incubacién es menos efectiva (dura m4s) si comienza antes de haberse
conclufdo la puesta. Un posible beneficio de empezar la incubacién antes
de concluir la puesta es el acortamiento de la duracién total del periodo de
actividad del nido. Los resultados obtenidos apoyan esta idea, pero el
acortamiento observado (una media de un dfa) no es significativo.

4.- La duraci6n del periodo comprendido entre la puesta del primer huevo y el

nacimiento del Gltimo pollo dependen de dos variables que estdn bajo el
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control de la hembra: el tamafio de la puesta y el dfa de comienzo de la
incubacién. Es en este periodo en el que los padres pueden alterar la
duraci6n del intento reproductor.

" 5.- La tasa de crecimiento y el peso méximo final alcanzado por los pollos
muestra muy poca variabilidad entre distintas poblaciones continentales
europeas. Esto esté de acuerdo con la idea de que, salvo en casos obvios de
malnutricién, el crecimiento de los pollos de una especie esta relacionado
con su tasa metabblica especifica.

6.- La abundancia de alimento para los pollos y su fenologfa anual estin
relacionadas con distinto pardmetros reproductores. La fenologfa anual del
alimento de los pollos esté relacionada con la fecha de inicio de puesta (la
puesta empieza antes si hay una abundancia temprana de alimento) y, en
consecuencia, con el tamafio de puesta (la puesta es mayor si comienza
antes). Por otra parte, la abundancia de alimento pax:a los pollos estd

relacionada con el éxito reproductor.

PERSPECTIVAS

En este estudio se presentan dos modelos cuantitativos que apoyan la
idea del mayor estrés sufrido por las poblaciones periféricas al drea de .
distribucién de una especie. Los resultados obtenidos hasta el momento apuntan
hacia la realizacién de un menor esfuerzo reproductor en estas poblaciones
marginales. En la actualidad continuamos el estudio de la poblacién de Sagunto,
asf como el comenzado més recientemente en el encinar de Monte Poblet
(Tarragona) y en un bosque caducifolio en Pitarque (Teruel). Otros estudios que
se estdn realizando en Espana (J. Potti, com. pers., E. Martfnez, com. pers.),
Italia (S. Tralongo, com. pers.) y Marruecos (R. Baouab, com. pers.) permitirin

una mejor definicién de los patrones encontrados hasta el momento.
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En relacién con estos estudios, es necesario recordar la recomendaciones
citadas en el Capitulo 3 de este trabajo, referentes a la influencia de parésitos y
predadores en la estrategia de reproduccién de una especie. Este aspecto se ha
omitido en la mayor parte de estudios. Nosotros hemos hecho referencia al papel
de los predadores en trabajos anteriores (Gil-Delgado y Barba 1987, Barba y
Gil-Delgado_ 1990a), pero desconocemos hasta el momento la influencia de los
parésitos. Es por ello que hemos omitido en este trabajo casi cualquier
referencia a las pérdidas de huevos y pollos. Creemos necesario yun estudio en
profundidad del efecto de predadores y parésitos en el éxito reproductor antes
de aventurar cudndo es méis conveniente comenzar la puesta o cudntos huevos es
conveniente poner en un intento reproductor. Para ello, serd necesaria una
aproximacién experimental, con la manipulacién de las condiciones de
nidificacién. Es también necesario un estudio de la supervivencia de los pollos
después de abandonar el nido, aspecto del que no disponemos de d.atos hasta el
momento.

Este y otros trabajos recientemente publicados sugieren que el tamafio
del huevo en paseriformes ‘de pequefio tamafio no es una consecuencia de
"decisiones estratégicas” de la hembra a la hora de invertir energfa. Los datos
presentados apuntan més bien hacia la produccién de huevos del mayor volumen
posible que permitan las condiciones ambientales y la propia condicién
fisiol6gica de la hembra. Como hemos comentado, esta conclusi6én asume una
relacién entre el tamafio del huevo y su "calidad". Quizés la realizacién de
estudios donde se estudie especificamente la composicién del huevo permitan
verificar si existe o no una inversi6én diferencial "estratégica" en distintos huevos
de la misma puesta o de puestas distintas. |

Los resultados presentados sobre la incubacién y eclosién de los huevos
son adn escasos. Pese a ello, algunos aspectos como la determinacién del
comienzo de la incubacién y el des}cubrimiemo de los huevos antes de empezar a

incubarlos, poco tratados en otros trabajos, pensamos que tienen interés y nos
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hemos bermitido la licencia de discutirlos con més extensién de lo que permiten
los datos obtenidos. Gran parte de las ideas presentadas precisan de una
comprobacién més rigurosa, y los estudios sobre este aspecto continian en la
actualidad. También contintan los estudios sobre los factores que afectan al
crecimiento de los pollos, aspecto del que también disponemos de poca
informacién.

En cuanto a la relaci6én entre la abundancia de alimento y la actividad
reproductora, se va a comenzar un estudio experimental de adicién de alimento
en distintas fases del ciclo reproductor. Con ello pretendemos determinar si
existe una limitacién de alimento en algiin momento de este ciclo, y su efecto en
el éxito reproductor de la poblacién. Sin duda, estudios en los que se relacione la
abundancia y disponibilidad de alimento para las aves en distintas fases del ciclo
reproductor, pese a su dificultad, son muy necesarios para entender la estrategia

reproductora de una poblacién en un 4rea determinada.
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AVES NIDIFICANTES EN HUECOS DE LOS NARANJOS

. por
J. A. GIL-DELGADO y E. BARBA

RESUMEN

Dos especics de avés crian en los huecos de los naranjos, ¢l Carbonero Comiin y el Torcecue-
llo. El Carbonero Comtin presenta densidades que se inscrtan cn el intervalo de los bosques cadu-
cifolios. La poblacidn se caractcriza por presentar parcjas que no crian. La supervivencia en el
nido es similar al de otras especies que construyen nidos abiertos, por lo que criar en huecos en
cl naranjal, no ofrece ventajas en el éxito reproductor. La predacién ejcrce una fucrte presién
durante el perfodo nidicola. La supervivencia de los pollos en el nido estd determinada por la «ca-
lidad» del hueco, siendo la altura a la'que estd situada la entrada uno de los factores influyentes.
Con estas caracteristicas, la mortalidad una vez abandonado el nido debe ser baja para mantener

la poblacién estabilizada.

SUMMARY

Parus major and Jyns torquilla breed in natural holes in orange groves. P. major has a den-
sity of 5-8 pairs/10 ha. and J. torquilla has a density of 0.6-1.2 pairs/10 ha. Clutch-size of Great
Tit is 6.4 eggs (n= 10). There are some Great Tit pairs which do not bred, although these pairs
keep a territory throughout the breeding season. The breeding success is similar to open-nesting
species, so nesting in orantge trec-holes has not advantage for this species. Predations is the most
important cause of nest mortality. «Quality» of tree-holes must be important in nest survival, Mor-
tality after leaving the nest must be low to keep a stable population.

INTRODUCCION

" La presencia del Carbonero Comiin (Parus major) como especie nidifi-
cante en los naranajes, es sgﬂa]ada por GIL-DELGADO (1983), al mostrar el

(1) Departamento de Ecologia, Universidad de Valencia. Burjassot (Valencia).
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estatus poblacional durante la temporada reproductora en el periodo de 1975-
1980. Sin embargo, aunque la informacién sobre otras especies que crian en
este hébitat es notable (véase p. e. GIL-DELGADO y ESCARRE 1977, GIL-
DELGADO 1981, ESCOBAR y GIL-DELGADO 1984), el conocimiento so-
bre la biologia del Carbonero Comiin durante la“estacién reproductora es es-
caso, en parte porque sus hdbitos de nidificacién hacen mds laboriosa la detec-
cién de sus nidos. .

El Carbonero Comiin es una especie bien conocida, por la facilidad con
que acepta las cajas anidaderas. No obstante, la documentacién relacionada
con Ja nidificacién en ausencia de cajas es reducida (véase p. e. NILSSON 1975).
La necesidad de trabajos de este tipo, manifestada por diversos autores (KREBS
1971, DUNN 1977, PERRINS 1979, entre otros), nos anima a ofrecer los re-
sultados obtenidos hasta el momento en torno al tamaiio de la poblacidn, el
éxito reproductor y la influencia de los huecos en la supervivencia, al sefialar
NICE (1957) que las aves que establecen sus nidos en huecos tienen un éxito
reproductor superior al de especies que crian en nidos abiertos.

La segunda especie, el Torcecuello (Jynx torquilla), reside en la parcela
estudiada desde 1981, comprob4dndose su nidificacién en la misma en 1985.

AREA DE ESTUDIO

El drea de estudio estd constituida por una parcela de 16.919 Ha., situada
en el término municipal de Sagunto (Valencia). Las caracteristicas de los huer-
tos, y la composicién del- estrato - herbdceo, pueden consultarse en GIL-
DELGADO y ESCARRE (1977) y GIL-DELGADO et al. (1979). No obstan-
te, debemos sefialar que, desde 1976, ailo en que 1a totalidad de la parcela es-
taba cubierta de arbolado, la superficie ocupada por los naranjos se ha reduci-
do, por actuaciones relacionadas con la renovacién de los huertos. En la figu-
ra | puede observarse que ql_progcso f_if renovacion de los huertos sigue vigente.

"MATERIAL Y METODO

Para determinar el nimero de parejas que residen en el drea de estudio
hemos empleado la técnica de la parcela (BLONDEL 1965, GARCIA y PU-
RROY 1973), y el de la buisqueda de nidos (SMITH 1943, VAL NOLAN 1963),
método mixto que se viene utilizando en este escenario desde 1975 (GIL-
DELGADO 1983). La distribucién uniforme de los naranjos facilita la repre-
sentacién de todos ellos sobre los planos de trabajo confeccionados.

En 1985 se revisaron 12 Ha. al menos dos veces durante la estacién de
nidificacién. En aquellos lugares donde conociamos 1a existencia de una pare-
ja cuyo nido no habia sido localizado, se intensificd la bisqueda. As{, aunque
sobre la superficie revisada se localizaron todos los nidos, éstos se encontra-
ron en distintas fases de actividad. Los nidos localizados se visitaban dos veces
por semana. )

El trabajo desarrollado en 1985, nos permitié cartografiar la totalidad de
los huecos existentes en la parcela, de manera que, en 1986, todos los nidos
se descubrieron en fase de construccién o durante la deposicién de los huevos.
Todos los huecos eran visitados semanalmente, siendo mds asidua la visita a
los nidos localizados.
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Figura 1.—Distribucién de la superficie arbolada (zona punteada), en la parcela 1A) 1985. IB)
1986. Se indican los sectores A y B.

La parcela de la figura 1 esta dividida en dos sectores. En 1985 los dos
sectores contenian cajas anidaderas, que fueron retiradas del sector A en 1986,
con la excepcion de una, por razones ajenas. Todas las cajas se colocaron en
1986 en el sector B. Por es&r la parcela en estudio desde 1975, el apartado
correspondiente a la densidad recoge la totalidad de parejas en el area de estu-
dio desde esa fecha. En los afios 1978 y 1979 no se censé la poblacion de Car-
bonero Comun.



Los resultados que guardan relacion con el resto de los temas tratados pro-
ceden exclusivamente de los nidos localizados en huecos. La mayoria pertene-
cen a las temporadas reproductoras de 1985 y 1986, pero incluimos tres con
procedencia anterior.

Para visualizar el interior de los nidos, utilizamos una bombilla de 3.5 w.,
conectada mediante un cable semirrigido a una bateria de 4.5 v. Este sistema
nos permitio observar el interior de los huecos.

RESULTADOS
Densidad del Carbonero Comun

La densidad del Carbonero Comiun en la parcela oscila entre 5y 8 parejas
por 10 Ha. (GIL-DELGADO 1983). Las densidades en 1985 y 1986 fueron de
7.7 y 8.3 parejas por 10 Ha.; estos valores no difieren de las densidades de
temporadas anteriores. El efecto de las cajas en 1985 debe despreciarse, pues
éstas se colocaron una vez que los territorios de las distintas parejas ya se co-
nocian. En la figura 2 se puede observar la variacion de la densidad desde 1975.

3s

Figura 2.—Evolucion de la poblacion de Parus major en la parcela durante periodo de 1975 a
1986. D = densidad, expresada en numero de parejas/10 Ha. Los valores de 1975 a
1980 proceden de GIL-DELGADO (1983).

Durante las dos primeras temporadas de estudio (1975 y 1976), la parcela
estaba cubierta de arbolado en su totalidad. Desde entonces, ¢l arbolado ha
sufrido una reduccion paulatina, quedando en la actualidad circunscrito a las
zonas que muestra la figura IB. No obstante, esta reduccion del arbolado no
ha ocasionado el descenso de parejas asentadas en la parcela, aunque si ha in-
cidido sobre su distribuciéon en la zona, al concentrarse en las zonas arboladas.
Este proceso se puede observar en la figura 3, donde se presenta la distribu-
cion de las parejas en las temporadas de nidificacion correspondientes a los
afios 1976, 1981, 1985 y 1986.
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100 m

Figura 3.—Distribuciéon de las parejas de P. major en los artos 1976 (Fig. 3A), 1981 (Fig. 3B),
1985 (Fig. 3C) y 1986 (Fig. 3D). Los territorios sombreados en las figuras 3C y 3D
corresponden a las parejas de las que se tienen sospechas fundadas de no intentar la
nidificacion.

Parejas que no crian

En 19S5, de las 13 parejas que residian en la parcela, cuatro situaron el
nido en cajas. De las nueve restantes, 5 ocuparon huecos de los naranjos. De
las parejas 2, 3, 5y 6 (figura 3C) no existe constancia de que intentaran criar.
Las tres primeras se detectaban continuamente sobre la parcela. La pareja 6
tenia parte de su territorio en el exterior de la parcela. Ademas, la. pareja 9
de la misma figura, conocida desde primeros de marzo, no intent6 criar hasta
que tuvo un nidal disponible.’La caja se colocd el 20 de abril y al dia siguiente
fue ocupada por la pareja propietaria del territorio.

En 1986, tras quitar los nidalesldel sector A; nos encontramos con el cua-
dro que refleja la figura 3D. Cinco parejas de este sector no criaron. Como
en 1985, estas parejas eran detectadas continuamente en sus territorios. Por
otra parte, el mejor cono.cimiento.ile los huecos y la visita semanal a los mis-
mos, hacen mas improbable no descubrir los nidos en caso de que hubieran

existido.
Situacion de los nidos

Los nidos de Carbonero Comun se disponen sobre el tronco principal y,
en general, a escasa altura (14-40 cm., n= 10) con la abertura situada en la
parte superior (n=4) o lateralmente (n= 6). Tres nidos tenian la abertura en-
tre 60-100 cm. El didmetro de la abertura de entrada oscila entre 3 y 13 cm.
y la profundidad de la cavidad entre 0 y 39 cm. Todos los huecos proceden
de la putrefaccion del tronco. El didmetro minimo de un tronco ocupado es
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de 26 cm., por lo que huecos situados en drboles mds jovenes parecen ser insu-
ficientes para las nccesidades de la especie.

. Los tres nidos conocidos de Torcecuello estaban ubicados en el mismo hue-
co. El didmetro dec entrada del mismo era de 4.5 cm., la profundidad de 39
cm.’y la entrada era lateral y estaba situada a 79 cm. del suelo. Este hueco
también lo utilizé el Carbonero Comiin en 1986 (véase tabla 11I).

Tamaiio de Ia pucsta y éxito reproductor del Carbonero Comiin

Sobre 10 puestas conociddas, el tamaiio medio de la puesta es de .4 hue-
vos por nido, con una distribucién de dos puestas de 5 huevos, tres de 6, cua-
tro de 7 y una de 8. ' o

La tabla I muestra el éxito de la eclosidn y la supervivencia en funcién
del némero inicial de huevos. Los 67 huevos se corresponden con 11 nidos (uno
mads que para obtcner el tamaiio medio de la puesta y fue abandonado antes
de que la puesta estuviera completa). Otros dos nidos se encontraron durate
el periodo de deposicién, o en los primeros dias del periodo de incubacién,
pero no se pudo precisar el niimero de huevos. Con estos, son 13 el nimero
de nidos, de los cuales cinco (38.6%) dejan pollos volanderos. De cinco nidos
en los que conocemos al predador, la Culebra Bastarda (Malpolon monspes-
sulanus) devord tres nidades, y la Comadreja (Mustela nivalis) dos.

TABLA I

Exito en la eclosién y en la superviviencia. El nimero de huevos
de la primera fila se corresponde con once nidos. En la segunda fila
incluimos dos nidos en los que no pudo precisarse el niimero de huevos

N.° NIDOS" N.° HUEVOS ECLOSIONES % SUPERVIVIENTES %

_ 67 44 65,6 19 28,3
13 9 69,2 5 38,5
TABLA II

Pollos que consiguen volar y muertos en funcién de la altura (h)
a la que estaba situada la abertura de entrada al nido.
Los pollos pertenecen a 13 nidos.

POLLOS MUERTOS POLLOS QUE VUELAN

Nidos (h=60—100 cm.) 5 10 15
Nidos (h= 0— 40 cm.) , -29° 9 38
: 34 ' 19 53
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TABLA III

Fenologia de las cuatro nidadas criadas en el mismo hueco

ANO  PUESTA 1" HUEVO EMANCIPACION TAMANO DE LA PUESTA SUPERVIVIENTES ESPECIE

1985 l.a 21241V 27-V 7 5 Torcecuellos
1985 2.a 4-VI 9-VII 7 5 Torcecuellos
1986 1l.a 5-VI 13-VII 11 4 Torcecuellos
1986 1.1 17-1v. 30-V . 8 5 Carbonero

Al considerar la supervivencia en funcidén del numero de pollos eclosiona-
dos y en relacion con la altura a que esta situada la entrada del nido, los nidos
con abertura situada entre los 60-100 cm. presentan un éxito reproductor ma-
yor (ZJ=8.5, p < 0.01, valor obtenido de la tabla II).

El Torcecuello

Esta especie estd asentada én la parcela desde 1981, afio en que aparece
la primera pareja. En 1985, una segunda pareja se establece en el area. La fi-
gura 4 permite apreciar la distribucién de las dos parejas en la parcela. La pa-
reja asentada en 1985 hace dos puestas en este afio y una en 1986. La tabla
IIT presenta el desarrollo de estas nidadas, junto con una de Carbonero Co-
mun, procedente de 1986, que utilizd para ubicar el nido este mismo hueco.

100. m.

Figura 4.—Distribucion de las dos parejas de Jynx torquilla en el area de estudio. La pareja 1
procede de 1981, y la pareja 2 de 1985. La estrella, sefiala la situacion del nido utiliza-
do por J. torquilla en 1985y 1986, y por P. major del territorio 2 de la figura 3 en 1986.
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DISCUSION

" En ausencia de cajas,la densidad del Carbonero Comun varia segtin el ti-
po de hdbitat. En los bosques de coniferas, las densidades oscilan entre 0 y
2.5 parejas por 10 Ha. (VAN BALEN 1973, PEDROCHI 1973, 1975). HE-
RRERA (1978) sciala densidades similarcs en el cncinar andaluz. En ¢l bos-
que caducifolio, el Carbonero Comin alcanza las mdximas densidades, variando
sus poblaciones entre 1.9 y 13.3 parejas por 10 Ha. (véase VAN BALEN 1973).
Por tltimo, en parques y jardines urbanos, la densidad varia entre 0 y 12 pare-
jas por 10 Ha., dependiendo del tipo de arbolado predominante (HUBLE y
DHONDT 1973, ALONSO y PURROY 1969). Eliminando estc ultimo esce-
nario, en los huertos de naranjos los valores de densidad se insertan en el cam-
po de los obtenidos en bosques caducifolios, aunque sin alcanzar sus densida-
des maximas.

La disminucidn de la superficie arbolada no parece incidir sobre el niime-
ro de parejas establecidas en el drea, aunque si 1o hace sobre la distribucién
de las mismas, al congregarse en las zonas arboladas y abandonar aquellos huer-
tos en los que los naranjos son arrancados. Este suceso parece indicar que,
a gran escala, el efecto de la cobertura no hmnta directamente ¢l nimero de
parejas presentes en el naranjal.

En los hdbitats naturales, las cavndades estdn limitadas (NICE 1957), y
son ailin més escasas en los manipulados por el hombre, al retirarse los érboles
viejos y los que se secan (ALLEN y NICE 1952, BURNS 1960, VAN BALEN,
1973). La escasez de cavidades adecuadas en los naranjales puedec demostrarse
a partir de la utilizacién de la misma cavidad aiio tras afio en determinados
territorios. Asi, la pareja que ocupa el territorio 1 de la figura 3, utiliza el mis-
mo hueco en los cuatro intentos de nidificacién conocidos, a pesar del fracaso
de las nidadas, que son predadas sistemdticamente (dos de ellas la misma tem-
porada). En otro hueco, el Torcecuello realizé dos puestas en 1985 y una en
1986, siendo utilizado también por una pareja de Carbonero Comiin, que rea-
lizé una puesta esta ultima temporada
_ Si hay parejas que no crian, y determinadas cavidades son utilizadas afio

tras afio, las cavidades tienen que presentar ciertos caracteres minimos del agra-
do de los ocupantes, pese a que no todos tengan una «calidad» éptima. Com-
parando cl éxito de las nidadas en relacién con un determinado hueco, pode-
mos apreciar que la cavidad utilizada por una pareja de Carbonero Comin
y el Torcecuello, consigue sacar adelante un total de 19 pollos (5 Carboneros
y 14 Torcecuellos) en dos temporadas _Por el contrario, el hueco del territorio
1, antes descrito, no deja ningin superviviente. Las diferencias en la supervx-
vencia entre los huecos con entradas situadas a cierta altura y los que tienen
la entrada cerca del nivel del suelo, deben de guardar relacién con la «calidad»
de los huccos. De hecho, la cavidad utilizada por ¢l Torcecuello y el Carbone-
ro Comiin pertenece al grupo formado por nidos con aberturas situadas entre
60 y 100 cm. del suelo, mientras que ¢l-hueco del territorio 1 se encuentra en
el otro grupo. r.

VON HAARTMAN (1971) seiiala que el niimero de cavidades limita la
poblacién de aves que crian en ellas, aunque BRUSH (1983)sugiere que esto
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no sucede siempre. En el naranjal, los huecos limitan las parejas que consi-
_guen nidificar, aunque la densidad es mayor.

NICE (1957) concluye que las aves nidificantes en huecos tienen un éxito
reproductor mayor que las que construyen nidos abiertos. Para el Carbonero
Comun, cn los naranjales, no es asi, pues el éxito-yeproductor no difiere del
de otras especies que crian en nidos abiertos en este mismo hébitat (véase GIL-
DELGADO y ESCARRE 1977, GIL-DELGADO 1981). NILSSON (1975) ob-
tiene, en huecos naturales, un éxito reproductor dél 66.7%, mayor que el ob-
tenido en los naranjales, y en consonancia con las cifras propuestas por NICE
(1957). Dos pueden ser las causas de esta notable diferencia. La primera esta-
ria relacionada con la «calidad» de los huecos, ya que en el naranjal los hue-
cos proceden exclusivamente de la putrefaccién del naranjo, por lo que las con-
diciones que presentan para la nidificacién no deben ser las adecuadas. La se-
gunda podria estar referida a las caracteristicas de los predadores potenciales.
Por ejemplo, la representacidn de los ofidios, algunos de los cuales son cono-
cidos predadores de huevos y pollos (VALVERDE 1967, GARZON 1974, DIAZ
1976, entre otros), es mds amplia en los paises mediterrdneos. La anatomia
de este grupo le permite introducirse facilmente en huecos de pequeiio didme-
tro de entrada, por lo que las especies que nidifiquen en huecos correrdn ma-
yores riesgos en dreas de coexistencia con especies de ofidios que saquean ni-
dos. En general, las aves nidificantes en huecos en la mitad norte de Europa
encontraran en los huecos mayor seguridad que sus homélogos del sur del con-
tinente. Ademds, una vez localizado el nido por el predador, el hueco se con-
vierte en una trampa para los pollos, y a veces para alguno de los padres.

~ En cualquier caso, la mayor seguridad que presentan los huecos resulta
cuestionable en los naranajales. Cierta evidencia de la mayor presién de los
predadores se desprende a partir de que, de los 8 nidos que fracasan, cinco
de ellos (62.5%) lo son por predacién. Un ofidio, M. monspessulanus, es el
predador mds importante. El otro conocido, M. nivalis, es el principal preda-
dor de nidos de Carbonero Comiin en Inglaterra (DUNN 1977). La Rata Ne-
gra (Rattus rattus) también esta presente en los naranjales, siendo un conoci-
do predador de nidos de Gorrién Comuin (Passer domesticus) en este hébitat
(GIL-DELGADO et al. 1979), y no debe despreciar las nidadas de Carbonero
Comiin si se le presenta la ocasién.

BULMER y PERRINS (1973) y PERRINS y MOSS (1975) asumen que
la mortalidad anual entre los adultos es del 50%, y que la superivencia de un
joven por pareja es suficiente para mantener la poblacién estabilizada. Si ob-
servamos el sector A la figura 3D, podemos apreciar que alrededor de ia mitad
de las parejas no logra nidificar. BARBA (1986) seiiala que, en los naranjales,
sélo el 9% de las parejas hace segundas puestas y, entre los que intentan criar,
la produccién es del 1.7 pollos por nido (tabla I), valor que se reduce si rela-
cionamos la produccién de pollos con el nimero de parejas asentadas en la
parcela, BULMER y PERRINS (1973) seilalan que el 78% de los jévenes mue-
ren durante el primer afio de v:da.‘dcspués de abandonar el nido. En los na-
ranjales, este valor debe de ser inferior, al ejerccr un mayor peso la mortalidad
durante la fase de estancia en el nido. -
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EL TAMANO DE LA PUESTA DEL CARBONERO COMUN (PARUS
MAJOR) EN LOS NARANJALES YALENCIANOS Y EN EL ENCINAR
DE MONTE POBLET (TARRAGONA)

(Clutch size in Great Tits (Parus major) in orange-groves of Valencia
and in the holm oak forest of Monte Poblet (Tarragona)

por
.E. BARBA!, J. A. GIL-DELGADO!, G. LOPEZ?

RESUMEN

La estacién de nidificacién del Carbonero Comiin (Parus major) en la franja mediterrinea
ibérica comienza en abril y finaliza en julio. No obstante, 1a fecha media de puesta es diferente
en distintas localidades. El tamafio medio de la puesta gira en torno a los 7 huevos por nido en
las localidades estudiadas. Este valor es diferente del tamafio de la puesta al norte de los Pirineos
y en regiones mds occidentales de la Peninsula 1bérica.

SUMMARY

In the Iberian mediterranean area, the Great Tit's breeding season starts in April and finishes
in July, but the mean laying date differs in different areas. The mean clutch size is about 7 eggs
in the study sites. This values is significantly lower than mean clutch size both in more northern
localities and in Salamanca (western Spain). .

Palabras clave: Carbonero Comin, Tamafio de la Puesta, Cajas nido.

INTRODUCCION
Entre las aves son numerosas las especies que por causas de diversa indole
varian el tamafio de la puesta, Esta capacidad es centro de atencién y, sobre

(1) Departamento de Ecologia. Facultad de Biologia. Universidad de Valencia. Burjasot (Va-

lencia).
(2) Departamento de Ciencias Ambientales y Recursos Naturales. Universidad de Alicante.
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el tema, existe un buen numero de articulos que han descrito diferentes ten-
dencias a nivel intraespecifico. Unas son de naturaleza geografica (véase LACK,
1954: CODY, 1971; BLONDEL, 1985 entre otros); otras estdn relacionadas
con el influjo que ejerce el habitat, 1a densidad de poblacién y la fecha de puesta
de los huevos (KLUIJVER, 1951; SNOW, 1955y 1958; VAN BALEN, 1973;
NEWTON, 1976; pero véase también KLOMP/1970; CODY, 1971; PERRINS
y BIRKHEAD, 1983). Entre las tendencias geogréficas, la mds difundida en-
laza el tamafio de la puesta con la latitud al estar ambas fuertemente correla-
cionadas (PERRINS y BIRKHEAD, 1983). En este sentido, el incremento del
tamafio de la puesta con la latitud del Bisbita Comun (Anthus pratensis) en
Finlandia (PULLIAINIEN, 1977) es un buen ejemplo.

Entre las especies europeas, el Carbonero Comun (Parus major) es una
de las mejor conocidas y existe una amplia informacién sobre el tamafio me-
dio de la puesta que la especie tiene en los distintos paises de Europa (KLUIJ-
VER, 1963: LACK, 1964; BUSSE, 1967; VON HAARTMAN, 1969; BALAT,
1970; JOHANSSON, 1972; WINKEL, 1975; OJANEN et al., 1978; DHONT
y SCHILLEMANS, 1983 entre otros).

En este articulo ofrecemos los resultados obtenidos en tres localidades cer-
canas a la costa mediterrdnea ibérica, situadas a latitudes y altitudes diferen-
tes. Las tres localidades representan dos tipos de hdbitats: el naranjal (Sagun-
to y Catarroja), y el encinar (Monte Poblet).

AREA DE ESTUDIO

La tabla I muestra la situacién geogrifica de las tres localidades en las
que se ha realizado este estudio. Sagunto y Catarroja son dreas dedicadas al
cultivo del naranjo y en donde ésta es la especie predominante. La estructura
de los huertos es similar en ambas zonas y la distribucién de los drboles.y las
especies vegetales que componen el estrato herbdceo estdn descritas en GIL-
DELGADO y ESCARRE (1977). Ambas localidades pertenecen a la provincia
de Valencia. _

La tercera localidad corresponde a un encinar de la asociacién Querce-
tum ilicis galloprovinciale, situado en el Monte Poblet, término municipal de
Vimbodi (Tarragona). Una descripcién mds detallada del 4rea se puede encon-
trar en ESCARRE et al. (1982).

TABLA |
Situacién geografica y tipo de hdbitat de las localidades de estudio

" LATITUD LONGITUD ALTITUD HABITAT
Catarroja : 39° 24’ N 0° 27’ W 30 m. Naranjal
Sagunto 39° 42’ N 0° 15" W 30 m. Naranjal
Monte Poblet 41° 21' N 1° 05’ E 600-900 m. Encinar
6
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MATERIAL Y METODO

El nimero de puestas controladas es de S9. No obstante, para determinar
el tamafio de la puesta se descartaron 8 de ellas, 6 por ser abandonadas antes
de estar completas y 2 por sospechar que pertenecian a 2 hembras. De estas
ultimas, una procedente de Sagunto contenia 14 huevos y la otra, procedente
de Monte Poblet contenia 13 huevos.

Las puestas fueron estudiadas en cajas nido. En el Monte Poblet se colo-
caron 20 cajas de 1985, nimero que se amplié a 76 en 1986. Los nidales se
colocaron lo suficientemente dispersos como para evitar el aumento de densi-
dad en estas zonas. Para la estima de la densidad en el encinar del Monte Po-
blet se utilizaron dos parcelas de 5 ha. divididas en una malla de 25x25 m.,
que eran censadas 2 veces al mes para obtener un valor representativo de cada
mes. En estas parcelas no se colocaron nidales. En este estudio se han conside-
rado la densidad correspondiente al mes de abril.

En Sagunto se colocaron 13 cajas nido en 1985 en una parcela amplia-
mente descrita por GIL-DELGADO vy ESCARRE (1977) y con distribucion
dispersa con el fin de evitar el aumento de la densidad. En 1986 y 1987 esta
parcela quedo6 libre de nidales y se dispusieron 59 cajas en una parcela adya-

cente de 10 ha.

RESULTADOS

La tabla II muestra las densidades de las tres localidades para cada una
de las temporadas reproductoras estudiadas.

La estacion de nidificacion comienza en abril y finaliza en julio al volar
los pollos de las puestas de junio. La duracion de la temporada reproductora
es similar en todas las localidades estudiadas. La mayoria de las puestas se ini-
cian a finales de abril y principios de mayo (Fig. 1). Al comparar Sagunto y
Monte Poblet se puede apreciar que la distribucion de las puestas a lo largo
de la estacion de nidificacion muestran maximos distintos y la fecha media de
puesta en Sagunto estd adelantada en relacién con el Monte Poblet (t = 4.16,
gl. = 77, p < 0.001).

En Sagunto y Monte Poblet, el Carbonero Comun realiza generalmente
una sola puesta (Sagunto: 86% de las parejas; Monte Poblet: 91 % de las pare-

TABLA II

Densidad (numero de parejas por 10 ha.) en las localidades de estudio.
En Catarroja el estudio comenz6 en 1987. °= Cajas-nido en exceso;
*= Cajas-nido en exceso y primer afio de aplicacion

r.

1985 1986 1987
Catarroja 4.0a
Sagunto 7.7 15.9° 17.8°

Monte Poblet 2.0 2.0 3.0



jas). En Catarroja los resultados son muy distintos al realizar todas las parejas
dos puestas.

El tamafio de la puesta varia entre 4 y 10 huevos. La tabla III muestra
el numero de nidos que presentan cada tamafio de puesta para cada localidad
y afio. Al comparar los tamafios de la puesta entre Sagunto y Monte Poblet
intraanualmente no se observan diferencias significativas (1985: F,t7 = 1.29;
1986: F,,, = 0.06; 1987: F,,, = 0.002). Al comparar el tamafio de la puesta
de estas localidades interanualmente existen diferencias en Sagunto
(F¢46 = 4.2, p < 0,05) pero no en Monte Poblet (F22, = 1.15, n.s.)

Numero de

puestas 20
iniciadas

10

Abril Mayo Junio

Figura I.—Distribucion del inicio de las puestas en el curso de la estacion de nidificacion. Los
intervalos son de 10 dias. La linea continua pertenece a la localidad de Sagunto, y la
discontinua a el Monte Poblet. En la figura también se muestra con un par de flechas
la situacion de las fechas medias de las primeras puestas en las dos localidades (Sagun-
to » 27 de abril; Monte Poblet - 8 de mayo).
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TABLA III

Distribucion de los nidos en relacion con el tamafio de la puesta
por localidad y afio

LOCALIDAD TAMANO DE LA PUESTA
y ANO 4 5 6 7 8 9 10 X n
Catarroja
1987 1 2 5 85 8
Sagunto
1985 1 1 2 1 84 5
1986 1 3573 1 167 2
1987 57 6 4 1 75 23
Monte Poblet
1985 1 3 72 4
1986 3 3 4 1 1 66 12
1987 1 4 2 1 75 8

DISCUSION

Entre la informacion existente en relacion con el tamafio de la puesta, el
valor sefialado por MUNTANER et al. (1983) es geograficamente el més cer-
cano a nuestra area de estudio. Estos autores sefialan para Catalufia un tama-
fio medio de la puesta de 6.1 huevos por nido (s.d. = 1.65, n = 73). Dicho
valor muestra diferencias altamente significativas en comparacion con el valor
medio conjunto de las tres localidades que abarca este estudio (X = 7.3,
s.d. = 139, n = 81) (F, j, = 23.8, p. <0.001). La diferencia existente pro-
cede basicamente de la elevada proporcion de puestas de pequefio tamaiio se-
flaladas por MUNTANER ef ai (1983).

En principio, entre el Monte Poblet y Sagunto podriamos esperar dife-
rencias en el tamafio medio de la puesta por motivos relacionados con la dife-
rencia de densidad observada (tabla II) (KLUIJVER, 1951; LACK, 1958), pues
para esta especie los derivados de la situacion geografica son discutidos
(CRAMM, 1982; KREMENTZ y HANDFORD, 1984). No obstante, entre am-
bas localidades no existen diferencias, por lo que podemos sugerir que el ta-
mafio medio de la puesta en la franja mediterrdnea ibérica gira en torno a los
7 huevos por nido. Al comparar este valor con los procedentes de paises situa-
dos al norte de los Pirineos (KLUIJVER, 1963; CRAMM, 1982; DHONT vy
SCHILLEMANS, 1983), se aprecia una diferencia de 2 huevos aproximada-
mente entre las dos vertientes "pirenaicas, que concuerda con la reduccion del
tamafio de la puesta segiin desciende la latitud (véase LACK, 1954; CODY,
1971; entre otros).

Estas diferencias no deben generalizarse para la totalidad de la Peninsula
Ibérica. En los mismos afios en que desarrollamos este trabajo, PASCUAL
(1985) obtiene en Salamanca un valor medio de 9.1 huevos por nido, cifra que
no difiere de algunas procedentes de areas del norte de los Pirineos.
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El estudio salmantino se sitia en una latitud intermedia entre las que defi-
nen a Sagunto y Monte Poblet. CODY (1971), basado con LACK (1954), su-
giere que la clina de aumento del tamafio de ia puesta de oeste a este en Euro-
pa estd asociada con la disminucién de la estabilidad climatica segtn se incre-
menta la distancia al Océano Atldntico. JOHNSON (1960), sefiala que
Melospiza melodia tiene un tamailo de puesta inferior en las zonas costeras.
Si ambas sugerencias son ciertas, deben contribuir a explicar las diferencias
entre el sudoeste salmantino y la franja mediterrdnea ibérica, por estar esta
ultima mds cercana a la costa y gozar de una mayor estabilidad climdtica (véa-

se ASCHMANN, 1973). ‘
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NOTAS BREVES

LA ALIMENTACION DE LOS POLLOS DEL CARBONERO COMUN
(PARUS MAJOR) EN EL NARANJAIYVALENCIANO

INTRODUCCION

La alimentacion del Carbonero Comiin (Parus major) ha sido objeto de
numerosos estudios al norte de los Pirineos, determinandose que las orugas de
lepidopteros constituyen el alimento basico de los pollos de esta especie (GIBB
1954, TINBERGEN 1960, ROYAMA, 1970, VAN BALEN 1973, KLEJNOTOWSKI
1987).

En este articulo presentamos los resultados obtenidos sobre la alimentacion
de los pollos del Carbonero Comun en los naranjales, cultivos que ocupan

amplias extensiones en la region oriental de la Peninsula Ibérica.

AREA DE ESTUDIO Y METODOS

El area de estudio comprende dos parcelas dedicadas al cultivo del naranjo
y situadas en los términos municipales de Sagunto y Cadtarroja (Valencia).Sus
principales caracteristicas y la vegetacion de los huertos estin ampliamente
descritas en GIL-DELGADO y ESCARRE (1977), GIL-DELGADO et al. (1979) y
BARBA et. al. (1988)

Las presas se han recolectado con el empleo del método del collar (vease
KLUDVER 1961, ORIANS 1966, PERIS 1980, HENRY 1982). El collar utilizado
era de alambre recubierto de plastico y el tiempo maximo de aplicacion sobre
cada pollo era de dos horas. Las presas las recolectamos de la boca de los
pollos y en su caso del suelo del nido si los pollos las habian tirado. Tras la
retirada de las presas, cebamos a los pollos con carne picada; ningin pollo
murié a consecuencia de la manipulacion. Todas las presas proceden de
nidadas ubicadas en cajas de nido.

Todas las presas proceden del periodo comprendido entre el 18 de mayo y
el 21 de junio, época del aiio en la que la frecuencia de nidos con pollos es
maxima (BARBA 1986), y recolcctadas en pollos con edades comprendidas
entre 4 y 12 dias de vida.

El nimero de nidos utilizados es de 20, con un tiempo de aplicacion total
de 70 horas (X =3 h. 30 min. por nido). El nimero de muestras fue de 46, de
manera que cada nido fue manipulado 2,3 veces. En cada sesion de trabajo por
caja, colocabamos el collar a todos los pollos. El nimero de presas en 10
muestras fue de 0 y en las 36 restantes recogimos entre 1 y 7 presas. El nimero
total de pollos al que les colocamos collar es de 120; en este valor no incluimos
las repeticiones.
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RESULTADOS Y DISCUSION

La tabla 1 muestra la composicion de la dieta de los pollos de Carbonero
Comitn en los naranjales. La totalidad del aliipento es de origen animal, con
un claro predominio de los lepidépteros (80 %). Entre éstos, los imagos son los
mas frecuentes (65,5 %) y las orugas las que tienen una representacion mas
pobre (11,3%). Todos los imagos de lepidépteros pertenecen a la familia
Noctuidae, siendo Peridromo saucia la especie mas frecuente. Las restantes
especies que aparecen en la dieta se muestran en la tabla 1. La dieta
complementaria (20 %) abarca desde una ooteca hasta un saltamontes.

A diferencia de otras poblaciones en donde las orugas de lepidopteros
constituyen el soporte alimenticio de los pollos (GIBB 1954, Royama 1970,
Van Balen 1973 entre otros), en los naranjales se reduce su importancia y son
sus imagos las presas predominantes en la dieta de los pollos. La sustitucién de
orugas por imagos tiene que influir en la técnica de busqueda y captura del
alimento. Durante el dia, los imagos buscan grietas y cavidades donde

TABLA 1

Composicion de la dieta del polio de Carbonero Comun en el naranjal. Los lepidopteros se
clasifican seglin los caracteres genitales (vease CALLE, 1982). (1): Se incluyen aquellos especimenes
en los que no fue posible determinar la especie, pero si la familia.

[Composition offood in the diei ofneslling Great Tits in orange groves. Lepidoptcra werc identificd
by genital characters (see Cdlle, 1982). (1): Items in wichfamily was identified bul species could
not be identified.]

Oruga Crisdlida Imago Total
( Caterpillar) (Crysalis) (Imagina!)

LEPIDOPTERA ....ccccoviiiiiinee 9 53 80
Peridromo saucia ... 21
Noctua pronuba ...
Agrolis spinifera ..
Agrotis segetum
AGrolis SPPeeeceeceiecciiiiiiiiiiiieenas
Mythimna unipuncta .
Aulographa gamma..........
Heliothis armigera .....................
Heliothis peltigera ..
Xestia c-nigrum .......... ..ccoeeeenne
Noctuidae (1) .covveceees ovieeane
Indeterminadas

COLEOPTERA

HYMENOPTERA ....ccccoiiieins

ORTHOPTERA . .

ARANEIDA ..,

Otras presas .....coceceeeerveveeveneneenens
Total presas ......ccceeeeveeerveneennne 1

O N = = WO N e

(o) QU S N

S22t~
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permanecen en reposo y en estas condiciones la busqueda del alimento debe
realizarse sobre el estrato arboreo, trqnco y ramas y orientarse hacia presas
estaticas y cripticas. LAWRENCE (1985) comenta la escasa habilidad del
Carbonero Comin para localizar presas cripticas,"a pesar de que ROYAMA
(1970) encuentra que este tipo de presas aparecen“n gran nimero en la dieta
de los pollos.Nuestros resultados coinciden en sefialar que la cripsis no parece
ser un gran inconvenicnte para el Carbonero Comun y la sugerencia de
'LAWRENCE (1985), basada en un estudio experlmental no se corresponde con
lo que acaece en los naranjales.

Diversos autores (GIBB 1950, PERRINS, 1965 LACK 1966, JONES, 1972)
han sefialado la relacion que existe entre la abundancia de orugas y el
comienzo y desarrollo de la estacion de nidificacion del Carbonero Comun. Sin
embargo, VAN BALEN (1973) indica que la abundancia de orugas no tiene un
efecto directo sobre la actividad reproductora de esta especie, sino que ambos
sucesos dependen de las temperaturas de los meses previos (vease también
KLUUVER 1951 y 1952). Ademas, VAN BALEN (1973) muestra que en los
pinares la cstacion de nidificacion del Carbonero Comin se encuentra en
desfase con la presencia de orugas en ese habitat, lo que es interpretado como
una inadaptacion de esta especie a las condiciones alimenticias del pinar. La
artificialidad del naranjal debe originar dificultades de adaptacion (vease
LAcK 1971), por lo que es posible un desfase entre la mayor abundancia de
orugas y las necesidades alimenticias de los pollos. Otra circunstancia que tiene
que influir en la escasa representacion de orugas es la manipulacion de la que
es-objeto el naranjal. Durante la estacion de nidificacion el sustrato herbaceo,
del cual depende la mayoria de las orugas de las especies presas (GOMEZ et. al.
1979), es eliminado. Ademas, las costumbres nocturnas de algunas orugas
(BOVEY 1984) debe dificultar su captura durante las horas diurnas. No
obstante, en los naranjales el Carbonero Comiin mantiene densidades superio-
res a las de otros habitats ibéricos (GIL-DELGADO y BARBA 1987) y en
presencia de un exceso de cajas nidos alcanza densidades comparables a las del
bosque caducifolio (BARBA et. al. 1988), considerado como el habitat optimo
para la especie (véase PERRINS 1979). Por otra parte, el tamarfio de la puesta en
los naranjales no difiere del registrado en los encinares de la franja mediterra-
nea ibérica (BARBA et. al. 1988) y aunque en los huecos naturales la mortalidad
por depredacion es elevada (GIL-DELGADO y BARBA 1987), las polladas que se
desarrollan en cajas nidos muestran una supervivencia similar a la obtenida en
el bosque caducifolio (BARBA 1986). Por consiguiente, la sustitucion en la dieta
de los pollos de las orugas de lepidopteros por los imagos no tiene un efecto
negativo inmediato sobre la poblacion de Carbonero Comun residente en los
naranjales.
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RESUMEN

En esta nota analizamos la dieta de los pollos del Carbonero Comin (Parus major) en los
naranjales, mediante el empleo de collares. Todo el alimento es de origen animal. Los lepidépteros
constituyen la base de la dieta (80 %) y entre éstos la fase imago es la mas frecuente (65,5 %). Los
imagos dc Peridroma saucia son la presa mas abundante. La sustitucion de orugas por imagos no
tiene efectos negativos sobre la poblacién del Carbonero Comin residente en los naranjales.

PALABRAS CLAVE: pollos, alimentacion, lepiddptero, oruga, imago. Parus major

SUMMARY
Nestling diet of Great Tit (Parus major) in the orange groves of Valencia, East Spain

The diet of nestling Great Tit was studied in orange groves near Valencia (East Spain) using the
ligature method. The major prey are Lepidoptera (80 %), among wich imagines are the most
abundant item (65,5 %). Peridroma saucia was the major prey species (Table I). According to our
previous work (see literature), substitution of caterpillars for imagines had not negative effects on
Great Tit population topics (density, clutch-size, nestling survival in the nest) so adult had not
problems in taking criptic preys.

KEY WORDS: nestlings, food, lepidoptera, caterpillars, imagines. Parus major.
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Competition for nest-boxes among four vertebrate species: an
experimental study in orange groves

E. Barba and J. A. Gil-Delgado

Barba, E. and Gil-Delgado, J. A, 1990. Competition for nest-boxes among four
vertebrate species: an experimental study in orange groves. — Holarct. Ecol. 13:
183-186.

The cxperiment was carried out in eastern Spain from 1986 to 1988. The nest-boxcs
were placcd at the height where natural holes occur, visited twice a week, and
cleaned after every breeding season. Four vertebrate species used the nest-boxes:
great tit Parus major, house sparrow Passer domesticus, tree sparrow Passer monta-
nus, and black rat Ratrus rartus, The first species to occupy the nest-boxes, the great
tit, was the least able to defend them. During the third year breeding by the great tit
in the nest-boxes decreased markedly, probably due to the increase of house sparrow
and black rat occupation. We suggest that differcnces among species in their ability to
discover and use new holes could allow some inferior competitors to breed in a
habitat along with more aggressive competing species.

E. BarbaandJ. A. Gil-Delgado, Departamento de Ecologfa, Universidad de Valencia,

CIDr. Molinell 50, E-46100 Burjassot, Valencia, Spain.

Introduction

Hole-nesting species are thought to be limited by the
availability of holes (Von Haartman 1971), and the im-
portance of competition for them has been stressed by
Van Balen et al. (1982) and Nilsson (1984a). Field ex-
periments have also provided strong evidence of compe-
tition for holes among two or three bird species (e.g.
Slagsvold 1978, Dhondt and Eyckerman 1980, Van Ba-
len ct al. 1982, Minot and Perrins 1986, Gustafsson
1987, 1988).

In the orange groves studied, three main specics are
able to use the holes of the orange-trees: an obligate
hole-nester, great tit Parus major L., a facuitative hole-
nester, house sparrow Passer domesticus L., and a
mammal, black rat Rattus rattus L. The black rat makes
aerial and underground nests in this habitat (Faus and
Vericad 1981), and tree holes are used mainly for rest-
ing (pers. obs.). Two other hole-nesting bird species,
tree sparrow Passer montanus L., and wryneck Jynx
torquilla L. breed in the groves, although their densities
are much lower, and the latter may be absent for years
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“in an area (Gil-Delgado 1983, Gil-Delgado and Barba

1987).

* Gil-Delgado and Barba (1987) found some evidence
of hole limitation in the orange groves. Our main pur-
pose in this study was to determine if interspecific com-
petition for them could occur and, if so, to explore the
long-term outcome. We adopted an experimental ap-
proach using nestboxes, which were assumed to be good
quality holes. This assumption was based in the prefer-
ence that the birds show for them (Perrins 1979, Esco-
bar and Gil-Delgado 1983) as well as in the higher
breeding success in the nest-boxes when compared with
natural holes (Nilsson 1984b) or domed nests (Escobar
and Gil-Delgado 1984). The results of the experiment
are then compared with the situation in the groves with-
out nest-boxes.

Study area and methods

The study was conducted in Sagunto, eastern Spain (39°
42'N, 0° 15'W, 30 m a.s.l.). Orange Citrus aurantium
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Tab. 1. Densitics of the avian spccics in the control plot, and
nest-box usc in the experimcntal plot, during the study years.

1986 1987 1988
Control plot
Density (pairs 10 ha") of:
Great tit 8.7 7.9 6.3
House sparrow 22.0 22.8 26.8
Trce sparrow 0.0 0.8 0.8
Experimental plot
Number of boxes occupicd
by:
Great tit 27 22 11
House sparrow 0 19 24
Tree sparrow 2 1 1
Black rat 0 K} 19
Empty 26 10 0

groves completely covered the study and surrounding
arca. Details about tree distribution and the herbaceous
stratum within this culture are available in Gil-Delgado
et al. (1979). We sclected two plots for this study: a
12.66 ha control plot, and a 19.51 ha experimental plot,

which were located 50 m apart. -

Fifty-five nest-boxes were placed in the experimental
plot in February 1986. We used one of the hanging-
model wooden nest-box that the ICONA (Institute for
Nature Conservation) crects to protect insectivorous
birds. The entrance @ was 30 mm and the bottom area

was 140x 140 mm (see Escobar and Gil-Delgado 1983

for details). This nest-box model was not suitable for
wryneck, so we will not decal with this spccies in the
present study. The nest-boxes were placed in the lower
part of the tree (average height 48 cm, range 20-81 cm),
at the height where natural holes occur (Gil-Delgado
and Barba 1987). In 1986~1988, wc visited every nest-
box twice a week from middle March to early August.
We also made some winter visits in 1986 and 1987.
Boxes were cleaned after every breeding season. The
territories of the great tit were mapped using the map-
ping method (Blondel 1969); consecutive clutches
placed within the same territory during the same breed-
ing season were assigned to the same pair.

In the control plot no nest-boxes were placed. We
also used the mapping method to follow great tit and
tree sparrow population dynamics during the study
years. The number of breeding pairs of house sparrow
in the control plot was determined by searching their
nests throughout the groves (see Gil-Delgado 1983 for
details of the method).

Results

The number of boxes occupied increcased from 29
(52.7%) in 1986, to 45 (81.8%) in 1987, and all the
boxes were occupied by 15 April 1988. Four vertebrate

184

species were found in the boxes (Tab. 1). Nest-boxes
were first occupied by great tit, which did so n great
numbers in the first breeding season. Tree sparow also
occupied two nest-boxes, where a pair bred twice. Black
rat occupied three nest-boxes during the second winter
and two pairs raised litters of three and five young the
following spring. House sparrow used the nes-boxes
during the second breeding season.

 Experimental data show a decrease in the nunber of
nest-boxes occupied by great tit. In 1987, the decline
was not significant (x2 =0.59, d.f. = 1, n.s.) and vas not
caused by a decline of breeding pairs in the nest-boxes,
but because each pair used only one nest-box while
some pairs had laid second or repeat clutches in differ-
ent boxes the previous year. In 1988 there was asignif-
icant decrease in the number of pairs of great tits which
occupied the nest-boxes (x* =4.32, d.f. = 1, p<0.05).
On the-other hand, there was a significant increase in
the number of nest-boxes occupied by black rat
(x2=32.95, d.f. = 2, p<0.001) and housc sparrow
(%2 =30.25, d.f. = 2, p<0.001). There was a singe pair
of tree sparrows during the study years which octupied
a single nest-box in 1987 and 1988. Overall, bird species
mainly used nest-boxes to nest, while black ra: used
them mainly to rest and, occasionally, as eating or
breeding places. As resting or breeding place, black rat
fills the nest-box with orange leaves, sometimes to more
than half its deep. These nest-boxes were never used by
the birds before being cleaned, although some of them
were deserted by the black rats after a period of use.

In 1986 and 1987, all great tit pairs detected in the
experimental plot bred in the boxes. In 1988, thirteen
pairs kept a territory in this plot; eleven of them were
breeding in the boxes, another one made a nes! in a
tree-hole, and the nest of the last one, if it made any,
was not found. The decrease in density from the first
two years (11.3 pairs per 10 ha) to the last one (6.7 pairs
per 10 ha) was not significant (x*=1.18, d.f. = 1,n.s.).
The density of great tits in the control plot during the
study years (Tab. 1) was similar to that of previous years
(see Gil-Delgado and Barba 1987). On the other hand,
house sparrow kept a low density during these years
(see Gil-Delgado 1983 for comparison), with a slight
increase in the last year.

Some data collected during the ficld work wili be
useful in the discussion. To date, at least two great tit
nests, both containing eggs, were destroyed by house
sparrow. One of them was used by the latter species
which made its nest on the great tit’s. One adult great tit
was found dead in a nest box containing a house spar-

- row nest with two eggs; after the great tit was remaved,

the house sparrow completed the clutch with two addi-
tional cggs. The black rat preyed upon a great tit nest

* which contained eggs, and three tree sparrow nests with

eggs or nestlings; the rat was found twice into the nest
preyed on while in the other two instances the predation
by the rat was inferred by the rests left. A partially
caten adult house sparrow was found in a nest-box. The
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presence of snail shells in the boxes that the black rat
usc as cating places is common. Although sometimes
the black rat enlarged the entrance hole of the nest-box,
it was not nccessary for them to do so.

Discussion

Nest-box colonization may depend on the extent to
which the boxes meet the requircments of the species.
The same nest-box model used in the present study had
been readily accepted by house and tree sparrows (Es-
cobar and . Gil-Delgado 1983, .1984) and by great tit
(Barba ct al. 1988). The delay in the nest-box occupa-
tion by house sparrow in this study seems to be only
" related to the placement of the nest-boxes in the lower
part of the trees, while in previous studies in this habitat
(Escobar and Gil-Delgado 1983, 1984) they were placed
at higher heights (unpubl. data). For black rat there
were no data beforc this study was performed but, as far
as we know, the nest-boxes seem to be too small com-
pared with aerial nests of this species (see Faus and

Vericad 1981), which could be the cause of its reluc-"

tance to breed in them. However, nest-boxes provide a
good quality resting place when compared with natural
holes, since they arc better protected against bad
weather.

The ability of a species to colonize the nest-boxes may .

depend also on the dispersal pattern of the species. In
orange groves, great tit scems to be the best colonizer of
the nest-boxes, and was the only species, excluding a
single tree sparrow pair, that used the nestboxes during
the first breeding season. House sparrow and black rat
coexisted with great tit in the same groves, so their
absence in the nest-boxes during the first breeding sea-
son could be interpreted as a poorer colonization ability
of this resource.

The number of nest-boxes occupied by great tit de-
creased after the first breeding season, while those oc-
cupied by house sparrow and black rat increased. The
decrease of 50% in the number of great tit pairs breed-
ing in nest-boxes in the last year, and the complete
occupation of ncst-boxes in this year, strongly suggest
that the decline of great tit numbers on the nest-boxes
was an effect of the competitive pressure of both house
sparrow and black rat. The nest-box occupation by
black rat is interpreted as exploitative competition (e.g.
Kcddy 1989), since it prevented the subsequent use by
the birds. The instances of predation involved a differ-
ent behaviour, and nest-boxes that suffered predation

wecre not occupied by the rats afterwards. That the -

density in the control plot did not change during the
study years, and even in the experimental plot the
changes in density were not significant, allowed us to
reject the hypothesis that the decrease in nest-box occu-
pation was caused by changes in population numbers.
Dhondt and Schillemans (1983) pointed out that some
pairs could be breeding in an area without defending a
territory (what they called “real intruders”). The
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method used in the experimental plot, with lack of
systematic search for pairs breeding in natural holes,
allows the possibility that some pairs did actually breed
in natural holes in this plot. However, cven if this hap-
pened, this shift from nest-boxes to natural holes should
be intcrpreted as a consequence of competitive pres-
sure, since nest-boxes are preferred over natural holes
and the breeding success in the nest-boxes in this hab-
itat, 70% (unpubl. data) is higher than in the natural
holes, 28% (Gil-Delgado and Barba 1987).

It may be expected that the number of the boxes
occupiedby house sparrow will increase after the study
years, since the density of this species in orange groves
can reach more than 60 pairs per 10 ha (Gil-Delgado
1983) and its preference for nest-boxes has been docu-
mented in this same area (Escobar and Gil-Delgado
1983). Furthermore, house sparrow starts breeding ear-
lier than great tit in this habitat (see Gil-Delgado et al.
1979, Barba ct al. 1988), so it may take the boxes before
the great tit begins the nest-building. The same in-
creasing trend may be expected for black rat, since each
individual may simultaneously or successively use sev-

“eral boxes as resting, eating or breeding sites (pers.
obs.). After 1988, both trends would mean a displace-
ment of great tit from the nestboxes. This process will
eventually finish with most or all .nest-boxes monopo-
lized by.black rat. Using a similar approach, Kaatz and
Olberg (1975) showed how a population of tree spar-
rows completely occupicd all the available nest-boxes
within three years time, displacing all other species in-
cluding great tit and pied flycatcher Ficedula hypoleuca
Pallas.

The experimental results suggest that competition
among these species should occur in orange groves, at
least for good quality tree holes. Morcover, the ex-
pected trends suggest that even an exclusion of some
species could eventually occur. However, all four spe-
cies coexist in the same groves and, indeed, the density
of the poorer competitor, great tit, is more or less stable
over the years (Gil-Delgado and Barba 1987). These
results agree with the idea that competitive exclusion is
unusual in natural systems (sce Simberloff 1982 for a
review), Recently, Barba and Lépez (in press) have
suggested that house sparrows avoid the natural holes,
building their own nests on the trees, because of the
high risk of predation on the holes. They argued that
great tit, being an obligate hole-nester, must accept this
risk of predation to breed in the orange groves. The
results presented here give a possible mechanism to
explain the maintenance of great tit, namely its ability
to discover and use new available holes before more
aggressive competitors. Therefore, the results of this
study suggest that not only preferences for some hole
characteristics (e.g. Raphael and White 1984, Gutz-
willer and Anderson 1988) but also the ability to discov-
er and use new suitable holes could be important in
avoiding competition.

Along with the above hypothesis, some implications
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for the use of nest-boxes arose from this experiment.
Some studies have shown that other mammals are able
to occupy nest-boxes (Brown and Balda 1983, Knistau-
tas and Lutkus 1984, Menkhorst 1984, Blonde!l 1985,
Munro and Rounds 1985), some of them being potential
predators of birds’ eggs or nestlings. Results of this
study suggest that long-term studies are needed before
recommending an extensive use of nest-boxes in certain
systems. Because of differences in the rate of colo-
nization and the ability to defend nest-boxes, the num-
ber of individuals and species which occupy the nest-
boxes could change over the years. In addition, if nest-
boxes are occupied not only by competitors but also by
potential predators, the negative effects on bird pop-
ulations would be increased, and the final outcome
could be just opposite to what was pursued. In partic-
ular, this study do not support the idea of Ceballos
(1972) of placing nest-boxes in fruit-tree cultures to
improve tit populations, at least in the orange groves
studied here.
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Seasonal variation in nestling diet of the Great Tit Parus major in

orange groves in eastern Spain

E. Barba and J. A. Gil-Delgado, Dept. Ecologia, Univ. Valencia, C/Dr Moliner 50, 46100 Burjassot, Valencia, Spain

Thirty-two Great Tit B¢ broods were sampled using the neck-
collar method. Fifty percent (n = 526) of the prey brought to the
nestlings were Lepidoptera imagines (moths), almost exclusively
Noctuidae. Peridroma saucia was the main moth specics
" brought. Caterpillars were only abundant very early in the
nestling stage, moths being more abundant during most of this
period. We conclude that, in orange groves, the Great Tit
breeding population depends heavily on moths to feed the nest-
lings. Fledging successs does not scem to be affected by this
major change in the diet, though clutch size is smaller than in
other habitats.

A large number of studies on the nestling diet of the
Great Tit Parus major have shown that caterpillars are
the main prey consumed by the nestlings (see Perrins
1979), and low caterpillar availability has been reported
or assumed to represent poor conditions for raising
young (Gibb 1950, Perrins 1965, Jones 1973, van Balen
1973). Preliminary results from a study of the nestling
diet of the Great Tit in orange groves in Spain indicated
that Lepidoptera imagines were the most abundant prey
brought to the young while caterpillars were far less
important (Barba et al. 1989). In this paper, we describe
the seasonal variation in nestling diet and discuss its
possible influence on the breeding ecology of the Great
Tit.

Study area and methods

The study was carried out in an orange monoculture
near Sagunto, East Spain (39°42'N, 0°15'W, 30 m a.s.l).
Data on tree distribution and plant species in the field
layer of this habitat are available in Gil-Delgado et al.
(1979). Food samples were obtained by placing neck-
collars (see Henry 1982, Barba et al. 1989 for details) on
2-13 d old nestlings. Samples from twenty-six first and
six second broods in nestboxes were collected during
1988. Neck-collars were applied once a day, for a two-
hour period, to all the nestlings present in any particular
nest; one-hour periods were chosen in very young
broods or during bad weather conditions. Lepidoptera
imagines (moths hereafter) were classified following
Pierce (1942, 1967) and Calle (1982) and by using a
collection of genitalia. Other prey were grouped less
specifically into caterpillars, Lepidoptera pupae (pupae
hereafter), spiders, and other prey. Snail shells and
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sand brdught to the nestlings were not.included in the
results presented here.

All the nests were usually checked daily, with never
more than two days between consecutive visits. All the
hatching dates were known; any nestling missing or
found dead in the nest was assumed to be alive until the
day before the visit. The total period during which
nestlings were in the nests was divided into eight 10- and
two 11-d periods from 26 April to 5 August. For each
period, the number of nestling days was calculated by
summing the number of nestlings present in the nests on
each day.

Results

The number of items collected and the percentage of
each prey class in every period is presented in Fig. 1.
Out of the 526 prey, 49.8% were moths, 23.8% cater-
pillars, 14.3% pupae, 5.7% spiders, and 6.5% other
prey, including Hymenoptera, Coleoptera (Curculioni-
dae), Orthoptera (grass-hoppers), egg cocoons, and or-
ange pieces. Noctuidae amounted to 98.5% of the
moths (n = 262). Among moths, Peridroma saucia
(45.4%) was the most abundant. Other species identi-
fied were Agrotis segetum (5 individuals), A. exclama-
tionis (4), A. ipsilon (9), Noctua pronuba (35), Xestia
c-nigrum (4), Mythimna unipuncta (23), M. loreyi (4),
Spodoptera littoralis (3), Athetis hospes (S), Autotrapha
gamma (12), and Hoplodrina ambigua (1).

Caterpillars were the most abundant prey brought to
the nestlings only during the second period (6-15 May),
moths being more abundant during the rest of the sea-
son. As periods are 10 d long and nestlings stay in the
nests around three weeks, probably all the pairs brought
mainly moths to their nestlings at some stage. Further-
more, moths were the most abundant prey brought
during periods in which a large number of nestlings
were being fed (Fig. 1), so moths should be considered
as an important resource for the Great Tit breeding
population in orange groves.

Discussion

Most studies of the nestling diet of the Great Tit show
that nestlings are fed mainly with caterpillars (Kluijver
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Fig. 1. Seasonal variation in the composition of the diet of
nestling Great Tits. Periods are: I (26 April-5 May. II (6-15
May). III (16-25 May), IV (26 May-5 June), V (6-15 June), VI
(16-25 June), VII (26 June-5 July), VIII (6-15 July), IX (16-25
Juiy) and X (26 July—5 August). ND is the number of nestling
days, and N the number of prey items collected in each peiod.
No samples were collected in periods VII, VIIT and X (81, 41
and 4 nestling days. respectively) since nestlings were either
too young or too oid for sampling.

1950, Betts 1955, Pfeifer and Keil 1959, Tinbergen
1960, Gibb and Betts 1963, Bosenberg 1964, Royama
1970, van Balen 1973, Eguchi 1980, Dornbush 1981,
Torok 1985, Klejnotowski 1987, Cowie and Hinsley
1988). However, in orange groves, Lepidoptera imag-
ines are the most abundant prey brought to the nest-
lings, amounting to about 50% of all prey consumed
(see also Barba et al. 1989). A flexible breeding ecology
allows some birds to breed in man-made habitats (e.g.
Murtoén and Westwood 1974), and our results show that
even the basic nestling diet can be changed when Great
Tits breed in orange groves. In spite of this major
change in nestling diet, the fledging success of first
elutehes (81-90%; Barba and Gil-Delgado, unpubl.) is
comparable to that of other nestbox studies (e.g. Lack
1958, van Balen 1973, Johansson 1974, Jarvinen 1983,
Clamens and Isenmann 1989), though clutch size is
around two eggs smaller that reported for other Eu-
ropean populations (Barba et al. 1988).

Thiollay (1988) showed that caterpillars contributed
26% to the diet of tropical birds during the breeding
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season, while in températe forests they made up73%.
Thercfore, the nestling diet of the Great Tit in crangc
groves seems to be more similar to that of tropical
species than to their températe counterparts. Prilimi-
nary results from Corsica reported by Blondel (1985)
also showed a low jmportance of caterpillars in the Blue
Tit Parus cacruleus nestling diet. The foraging 3eha-
viour of the Great Tit in orange groves may abo be
eloser to that of tropical species, i.e. looking cartfully
for hidden prey (see Thiollay 19SS). since cryptic noths
form the bulk of the nestling diet. NVhether this is only a
coincidemje, with different underlying reasons. or a
more general pattern to be found in the Mediternnean
regidn, merits investigation.

The seasonal variation of the nestling diet in orange
groves was similar to that reported by Royama (1970)
and van Balen (1973) in deciduous woodland, bit the
increase of moths and the decrease of caterpillars in the
diet was more pronounced and occurred earlier ii our
study. Caterpillars seem to be preferred to moths djring
the breeding season (see Perrins 1979). Therefor:, an
increase of moths in the diet should be related to a
decrease in Caterpillar availability. It could be infsrred
from Fig. 1 that in orange groves Caterpillar availaoility
decreases very early in the season. Peak periods of
individual Caterpillar species are very short, and the tits
have to switch from one species to another as the season
progresses (Tinbergen 1960, Gibb and Betts 963,
Royama 1970). In a managed monoculture, where the
field layer is periodically removed (i.e. is kept in early
successional stages), a low diversity of insect speces is
expected (see Strong et al. 1984) with a small number of
species being very abundant and others very setree.
Some evidence of this effect is provided by the moths
eaten, where a single species constituted more than
50% of all identified moths, and 79% of them beloiged
to only three species. The late and short breeding sea-
son of the Great Tit in orange groves (Barba and Gil-
Delgado, unpubl.) may be a consequence of this sea-
sonal pattern of food availability.
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ALTURA DE NIDIFICACION DEL CARBONERO COMUN,
PARUS MAJOR,EN EL NARANIJAL:
PREFERENCIAS, LIMITACIONES DEL MEDIO,
Y RELACIONES INTERESPECIFICAS

E. Barba y J. A. Lopez

Departamento Je Ecologia, Universidad de Valencia, C/. Dr. Molitier, 50
46100 Burjatiot, Valencia, Espaiia

R BSUMBN

Se realiza un estudio experimental sobre la altura dé nidificaciéon del carbonero comun,
Parus major, en el naranjal, ofreciendo nidales a diferentes alturas. Los resultados muestran una
preferencia significativa por los nidales altos, apoyando la hipotesis de huida en altura (Nilsson
1984a). Esta huida no es posible en el naranjal, por no existir huecos altos, por lo que esta
especie encuentra una limitacion en sus preferencias, impuesta por el habitat. Se discuten sus
relaciones con un competidor potencial por los huecos, el gorrion comun, Passer domesticus,
y la influencia de la predacion en la seleccion del lugar de nidificacion de estas dos especies.

Palabras clave: Altura de nidificacion, Competencia, Parus major, Passer domesticus, Predacion.

ABSTRACT

Nesting height selection by the great tit, Parus major, in orange groves:
preferences, habitat constraints, and interspecific relations

Nesting height preferences of the great tit, Parus major, were studied in orange groves near
Valencia, East Spain, by offering nest-boxes at different heights. The great tit showed a significant
preference for higher nest-boxes. This suggests, in accordance with Nilsson (1984a), that predation
is the main factor that has selected for this preference, since natural lower nests are more vulne-
rable to predators than higher ones in this habitat. Without nest-boxes, the possibility of nesting
high is not available in orange groves, so the great tic finds a limitacion in its preferences. The
relationship between the great tit and a potential competitor for holes, the house sparrow, Passer
domesticus, and the influence of predators on nest site selection by both species is discussed.

Key words: Competition, Nesting height selection, Parus major, Passer domesticus, Predation.

INTRODUCCION

La ubicacion del nido puede ser de gran importancia para la super-
vivencia de la pollada. La predacién es la causa mas importante de mor-
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talidad durante el perfodo nidicola (Ricklefs 1969), y su presién debe
jugar un papel esencial en la seleccién del lugar de nidificacién. Entre
las aves nidificantes en huecos, la altura del hueco elegido (Nilsson 1984a),
y el cambio de hueco en afios sucesivos (Son;xud 1985), parecen ser una
adaptacién para evitar o disminuir la predacién.

El carbonero comin (Parus major) necesita huecos para construir el
nido, pero e incapaz de excavarlos, lo que limita considerablemente las
posibilidades de eleccién. En el naranjal, esta especie ocupa los huecos
de los naranjos; como éstos s encuentran, en general, a menos de 40 cm
del suelo, los nidos se localizan a baja altura, y la tasa de predacién es alta
(Gil-Delgado y Barba 1987). Estudios realizados en huecos naturales
muestran que algunas especies de aves trogloditas prefieren los huecos
altos, y es en éstos donde sufren unas menores pérdidas por predacién
(Nilsson 1984a). Sin embargo, Escobar y Gil-Delgado (1983) sefialan que,

“situando cajas-nido en la parte Tedia y“dlta del naranjo (Gil-Delgado,
com. pers.), éstas son ocupadas exclusivamente por el gorrién comtin (Pas-
ser domesticus). Esperando una ocupacién por parte del carbonero co-
mun, proponen, basindose en un modelo teérico, que el gorrién comin
impide al carbonero comin ocupar los nidales (Escobar y Gil- Delgado
1983).

El objetivo del presente trabajo es averiguar, mediante un estudio
experimental, las preferencias, respecto a la altura de nidificacién, del
carbonero comtn en el naranjal, en ausencia de interaccién por parte del
gorrién comiin. La hipdtesis de «huida en altura», propuesta para otras
aves troglodltas (NllSSOﬂ 1984a) sugiere la predlcc16n de que el carbo-
nero comin, en ausencia de competidores, elija con prefercncxa los lu-
gares altos.

AREA DE ESTUDIO

: El 4rea’ de estudio estd situada en «el Pla» extremo noreste del
término municipal de Catarroja (39° 24’ N, 0° 27’ W 30 m s.n.m.). Dista
3,5 km de-Catarroja y 10 -km de la linea costera mediterrdnea, La pat-
ccla crigida tiene una extensién de 9,41 ha y estd, como sus alrededores,
dedicada integramente al cultivo del naranjo. Ninguno de los huertos
estd formado dnicamentc por plantones de menos de 75 cm de altura
(clase F en Gd-Delgado et al. 1979). Esta parcela fue elegida por cono-
cer que muy pocas parejas de gorrién comin construyen sus nidos en los
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drboles. Estos se concentran en una caseta abandonada en el centro de
la parcela, otra en el limite norte, y una tercera én el limite oeste.

MATERIAL Y METODOS

En marzo de 1987 se instalaron 132 cajas-de nido en 48 puntos uni-
formemente distribuidos sobre la parcela. 20 puntos contaban con una
sola caja, situada a baja altura (30-80 cm del suelo). En Jos 28 restantes
se situaron 4 cajas en cada uno, en el mismo drbol, y a alturas de 20,
60, 100 y 140 cm del suelo. Todas las cajas se orientaron hacia el SW.,
Los nidales eran de tipo colgado, con entrada circular de 30 mm de did-
metro (véase Escobar y Gil-Delgado 1983 para mds detalles).

Sobre los huertos se confeccionaron planos a escala 1:2.000, en
los que cada naranjo aparecia individualizado. Todos los drboles se re-
visaron mensualmente, desde abril a julio, en 1987 y 1988, en busca
de nidos de gorrién comin. Todas las cajas, y los nidos encontrados, se
visitaron semanalmente durante las dos temporadas de estudio.

REsuLTADOS

El gorrién comtn construyé muy pocos nidos en los naranjos en el
drea de estudio. Tanto en 1987 como en 1988, localizamos seis nidos que,
por su fenologia, probablemente pertenecieran sélo a tres parejas. Los
nidos de esta especie se concentraron en las casetas del interior y bordes
de la parcela. En las cajas no detectamos ninglin intento de ocupacién
por parte del gorrién comin.

La Tabla 1 presenta los nidales ocupados por el carbonero comiin en
las dos temporadas de nidificacién. En 1987, cuatro parejas nidificaron
en las cajas, realizando dos puestas cada una. En 1988, tres parejas rea-
lizaron dos puestas cada una. Todas las cajas ocupadas se encuentran en
grupos. Para contrastar las preferencias en altura, se han agrupado los
nidales en «altos» (altura=140 cm) y «bajos» (altura=100. cm). Se han
combinado los datos de ambas temporadas, pues no hay diferencias sig-
nificativas entre ellas (X*=0,047, 1 g.l., n.s.). Los resultados sefialan una
preferencia altamente significativas por los nidales altos (X*=26,01, 1 g1,
p<0,001). Los nidales solitarios no estdn incluidos en este anilisis, pero
dado que todos entran en la categorfa de bajos, y ninguno fue ocupado,
su inclusién sélo acentuarfa la preferéhcia ‘por los lugares altos.
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Tabla 1

Ocupacién de los nidaes par el carbonero comin
Nest-box oceupution by the Greas Tis

)

Ocupados
Situacion del nidal (Altura) Disponibles . 1987 1988 Total
Solitario (30-80 cm) 20 1] 0 0
Grupos (140 ) 28 7 b) 12
(100 cm) 28 1 1 2
(G0 cm) 28 0 0 0
(20 cm) 28 0 0 0
Discusién

La.facilidad del gorridn comidn para aceptar las construcciones hu-
manas para nidificar es ampliamente conocida (véase Summers-Smith
1988: 144), por lo quc no cs sorprendente que en la parcela estudiada
haya desestimado las cajas nido en favor de las casetas. Sin embargo,
algunas parcjas construycron sus nidos en los drboles a pesar de contar
con nidales vacios cn las cercanias, lo que sugiere una preferencia de
cicrtos individuos por construir nidos propios. Por lo que afecta al pre-
sente estudio, podemos aceptar que el gorrién comidn no interfirié con cl
carbonero comidn en la eleccién de los nidales. La ocupacién de los ni-
- dales altos por el carbonero comin, cn ausencia de intetferencia por parte
del gorriéu comdn, apoya la hipétcsis de Escobar y Gil- Dclgado (1983),
segin la cual el gorrién comiin puede excluir al carboncro conin cuan-
do ambos compiten por los nidales. :

Las preferencias en cuanto a 4 altura de nidificacién en las aves tro-
;,loditns pucden diferir a nivel interespecifico, segin la presién que ac-
tdc sobre cada cspccxc. Nilsson (1984a) seiiala que las especies en las que
la predacién varia scgin la altura muestran preferencia por nidificar en
huecos altos, donde Ja predacién es menor. En el naranjal, los huecos ba-
jos presentan una elevada tasa de predacién (Gil-Delgado y Barba 1987),
por lo que dcbe existir una presidn hacia la eleccién de huecos altos si
éstos estdn disponibles. Los resultados obtenidos en este trabajo apoyan
csta hipdtesis. Esta huida en altura no es posible en el naranjal, pues no
existen huecos a alturas similares a las elegidas por el carbonero comin
en este trabajo, por lo que esta especie encuentra una clara limitacién
en sus preferencias, impucstas por el hibitat,
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Los nidificantes secundarios en huecos pueden encontrar tres tipos
de limitacién para construir el nido (adaptado de Snyder 1977). El pri-
mero supone una escasez initrinseca‘de huecos ét el hdbitat en relacién con
otros recursos limitantes, el segundo unas limitaciones etolégicas de la
~ especie para localizar huecos existentes, y cl tercero una limitacién en el

" uso de los huecos por su vulnerabilidad a predadores y/o competidores.
El primer tipo de limitacién no existe en el. naranjal, pues huecos ocu-
pados una temporada se quedan vacios o son ocupados por distintas es-
pecies en temporadas sucesivas (Barba 1986). El segundo tipo tampoco
afecta al carbonero comiin ya que, de hecho, construye los nidos en los
huecos de los naranjos.

En cuanto a las relaciones interespecificas, merecen una discusién
mds detenida. Una cuestién a plantear es por qué el gorrién comin no hace
uso de los huecos de los naranjos (véase Gil-Delgado y Barba 1987). No
podemos relacionar este comportamiento con limitaciones etoldgicas res-
pecto a la altura de nidificacién, pues en otra parcela donde se situaron
cajas a baja altura, el 35% (N=55) fueron ocupadas por esta especie
durante el segundo afio de estudio (Barba y Gil-Delgado en prep.). Tam-
poco el tamafio de los huecos, tanto en cuanto a la entrada como al vo-
lumen de la cdmara, factores ambos de importancia para su ocupacién
(Peterson y Gauthier 1985), deben afectar a esta especie, pues su tama-
fio es similar al del carbonero comdn y su puesta menor. Puesto que es
la especie superior competitivamente, debemos buscar su ausencia de los
huecos como una huida de la predacién. Asi pues, la hipétesis que suge-
rimos es que el gorrién comin, en el naranjal, prefiere el nido en domo al
nido en hueco, presumiblemente, porque es mds seguro. Esta hipétesis
estd en conflicto con lo espuesto por Nice (1957), que indica que el nido
en hueco es mds seguro. La seguridad de los huecos debe depender de
sus caracteristicas; asf, el gorrién comin, cuando nidifica en cajas situa-
das a cierta altura (huecos de buena calidad), presenta un mayor éxito
reproductor que cuando lo hace en nidos en domo (Escobar y Gil-Del-
gado 1984). Los estudios realizados en cajas pueden enmascarar las con-
diciones reales de los huecos (Nilsson 1975, 1984b, Korpimiki 1984,
East y Perrins 1988). Nilsson (1986) y Gil-Delgado y Barba (1987) han
indicado casos en los que el éxito reproductor de las aves nidificantes
en huecos es similar al de las nidificantes en nido abierto, y Méller (1987)
no encuentra diferencias entre la tasa de predacién sufrida por ambos tipos
de nido, hechos que también entran en conflicto con la hipétesis de
Nice (1957). ' ‘ '
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La nccesidad del carbonero connin de nidificar en estos huccos debe
hacerle asumir un elevado riesgo de ser predadg, Sin embargo, los resul-
tados obtenidos en el naranjal sugieren la hlpétesxs p1rad6]1ca de que es la
existencia de predadores la que, en dltimo término, permite la presencia
del carbonero comiin en este hébitat, al mantener al gorrién comin ale-
jado de los huecos. En este sentido, el razonamiento estd de acuerdo con
la hipétesis de Paine (1966; véase también Vance 1978), segtn la cual
la diversidad de especies en un sistema esté relacionada con el nimero de
predadores existentes, y con su eficacia en impedir que una sola especie
‘monopolice un recurso limitante.
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Reunido el Tribunal que suscribe, en el dia de la fecha,
unanimidad, a osla Tesis doctoral de
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El Secretario,

El Presidente
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