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Introduccion general

La determinacidn de la fecha y del tamafic de puesta de las aves
ha 1llamado la atencidén de numerosos ornitdlogos durante las
dltimas décadas, quizés porque estos caracteres estan
estrechamente relacionados con el é&xito reproductivo. Los
factores gque afectan a su determinacibén pueden ser de dos tipos:
proximos -influyendo directamente sobre la produccidén de huevos-
y Gltimos -aquellos responsables de su evolucidn-.

Desde gue Lack (Ibis 89:302-352, 1947) estableciera las
bases de la teoria de la evolucidn del tamafioc de puesta, se
reconoce gque un factor dltimo -la capacidad de alimentar pollos-
limita el tamafio de puesta de las aves nidicolas; ademds se
acepta que cada individuo puede variar su tamafio de puesta
dependiendo de sus condiciones, Yy que estas variaciones son
adaptativas como sugirid HOgstedt (Science 210:1148-1150, 1980).
Bajo estos principios se plantean numerosos interrogantes sobre
come las aves "deciden" el nimerc de huevos que ponen, con el fin
de ajustar sus tamafios de puesta al nimero de pollos
alimentables. Esgta decisidn viene dada por la respuesta a dos
preguntas, cuando empezar y cuando dejar de poner huevos. La
primera de estas cuestiocnes lleva implicita la determinacidn del
tiempo de reproduccién; de ahi, que la fecha y el tamafio de
puesta sean frecuentemente estudiados en conjunto. Llama la

atencidén el hecho de que el mismo patrdédn de covariacifn entre



Intrdoduccion

estos dos caracteres se de en diferentes especies, tanto de aves
como de mamiferos, reptiles, peces e invertebrados. Esto ha
inducido a pensar gque semejante covariacidén tiene valor
adaptativo y que por tanto una forma de optimizar el tamafio de
puesta vendria dada por la derterminacidén de esta a través de la
fecha de reproduccidn (Daan et al. 1988, Actas del XIX Congr.
Int. Orn., pp 392-407). El andlisis tanto tedrico como
experimetal de estas hipdtesis es abordado en el capitulo I de
egsta tesis, con el Cenicalo Vulgar (Falco tinnunculus). En el
capitulo I se propone y se contrasta una hipdtesis alternativa
sobre la determinacidn a nivel prdéximo del tamafio de puesta, vy
que permite ademds el ajuste entre las puestas O6ptimas vy
factibles a nivel individual.

Regpecto al tiempo de reproduccidn, hay un acuerdo general
en que este estd Ultimamente determinadc por el tiempo del afic de
maxima disponibilidad de alimento. Sin embargo surgen algunas

dudas scbre su evolucidn. En general se observa gque las puestas

i

mas tempranas son las mids productivas, entonces ¢por qué no hay una

evolucidn hacia anteriores fechas de puesta? o ¢por qué no ponen
todos los individuos al principio de la estacidén?. Perrins (Ibis
112:242-255, 1970} vy Price ef al. (Science 240:798-799, 1988)
propusiercn dos hipfStesis gque dan respuesta a esas cuestiones;
ambas se Dbasan en la limitacidn nutricional para iniciar la
puesta. Aungue estas hipdétesis han sido generalmente bien

aceptadas por numerosos cientificos, hay motivos para dudar de
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las limitaciones nutricionales puesto que la reproduccidn puede
ser inducida por otros factores con independencia del alimento
{p. ej. Bird et al., Can. J. Zool. 58: 1022-1026, 1980). Las
consecuencias ecoldgicas que tendria la limitacién del comienzo
de 1la reproduccidén bien por alimento o bien por otros factores
son analizadas en el capitulec IIT., Hay también razones para
pensar gue las diferencias entre individuos en las fechas de
puesta son adaptativas, de modo que cada individuo tiene una
fecha 6ptima de puesta dependiendo de su calidad parental (véase
Capitulo I). Bsta hipdtesis es contrastada en el capitulo IV.
Dependiendo de cual sea el factor pré&ximo gque determina el
tiempo de reproduccidén se puede conseguir un mejor o peor ajuste
del tamafio de puesta factible al o6ptimo (Capitulo III). En
cualquiera de los casos existe la posibilidad de que no todos los
individuos de una poblacidn sean capaces de lograr semejante
ajuste; es decir, gue haya individuos que pueden cometer errores
en sug tamafics de puesta. Las consecuencias de las puestas
errdneas son analizadas en el Capitulo V. No cobstante 1la
evolucién de tamafios de puesta mayores que nimero de pollos
alimentables podria ser viable, i hay riesgos de perdidas de
huevos o pollos (Lundberg 1985, Oikos 45: 110-117. El el Capitulo
VI se realiza un test de esta hipdtesis con el Cernicalo Primilla
(Falco naumanni), cuya tasa de eclosién es relativamente baja en
comparacidén con otras especies de cernicalos que ponen similar

nimerc de huevos por puesta.

iv
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1. Introduccién

El declive estacional del tamaiflo de puesta es un hecho comin
entre las aves que crian una sola vez al aflo; de modo que las
parejas gue ponen al principio de la temporada ponen mas huevos
que las que lo hacen al final (revisidn en Klomp 1970). Este
fenémeno se da habitualmente en insectos, peces, anfibios,
reptiles y mamiferos. Se han planteado diversas hipdtesis que
intentan explicar este comportamiento. A nivel préximo se han
propuesto dos hipbtesis:

(1) Las diferencias en la calidad de los individuos -incluyendo
diferencias de edad- o de sus territoriog determinan gque 1las
parejas en mejores condiciones crien antes y pongan mds huevos
que otras en peores condiciones (Darwin 1871; Askenmo 1982;
Newton y Marquiss 1984; Hochachka 1990).

(2) Otros autores (Reynolds 1972, Drent y Daan 1980, Daan et al.
1988) defienden la exisgtencia de un umbral de condicidn, el cual
decrece con el tiempo y estd gobernado por un programa anual
interno ¢ por alguna variable externa independiente del alimento.
El momento en el que se cruza este umbral determinaria la fecha
de puesta, y esta a su vez el tamafioc de puesta.

Con las dos hipdtesis el tamafio de puesta decrece con
el avance de la estacién reproductora. Con la primera de

ellas, el alimento afecta independientemente al tamafio y a la
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fecha de puesta; por tanto se podrian esperar cambios en
la relacién de estas variables. Con la segunda hipdtesis la
relacién entre el tamaflo y la fecha de puesta estd fijada de
alguna forma y no puede ser alterada por el alimento.

Hasta ahora, los experimentos realizados con alimento
suplementario han llegado a diferentes conclusiones. Meijer et
al. (1988), experimentando con Falco tinnunculus, no encontraron
diferencias entre el tamafio de puesta de parejas suplementadas
con alimento vy otras no suplementadas que ponian en las misma
fechas. Hochachka (1990} con Melospiza melodia, Hornfeldt vy
Eklund (1990) con Aegolius funereus, Nilsson (1991} con Parus
palustris, Bolton et al. (1992) con Larus fuscus y Arnold (MS)
con Fulica americana han mostrado que el alimento afecta al
tamafio de puesta independientemente de la fecha; perc no han sido
capaces de anular el declive estacional inclusoc manipulando el
alimento.

Sobre 1los factores ddltimos gque determinan el declive
estaciocnal del tamafio de puesta, se han propuesto al menos cuatro
hipétesis:

(1) Lack (1966) y Perrins (1970) sugirieron que la reduccidn en
el tamafio de puesta con el avance de la estacién es una
adaptacién al empeoramiento de las condiciones alimentarias para
les pollos, al final de la estacidén. Sin embarge, el declive
estacional en el tamafio de puesta o en el é&xito reproductivo

también ocurre cuandc no hay una reduccidén en la disponibilidad
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de alimento al final de la estacidn reproductora (p.ej. Hussell
1972; Daan et al. 1988; Hatchwell 1991).

(2) Hussell (1972) sostenia que los jovenes de las polladas
tardias podrian tener menor probabilidad de supervivencia porgque
disponen de menos tiempo para mudar y almacenar reservas. Por
tanto, las pequeflas polladas al final de la estacién tendrian
alguna ventaja si sus pesos al volar fueran mayores que los de
grandes polladas. Segln esta hipdtesis, se esperaria que los
pollos de las (Gltimas polladas crecieran incluso mejor que los de
puestas tempranas; sin embargo en la mayoria de los casos se
cbserva lo contraric (p.ej. Kluijver 1951; Perrins 13965; Newton y
Marguiss 1984).

{3) Toft et al. (1984) sugirieron que tanto los Gltimos como 108
primeros reproductores de la temporada son extremos de una
estrateglia reproductiva continua; seglin la cual, los {4ltimos
reproductores compensan su bajo tamafio de puesta con mayores
expectativas de supervivencia. Sin embargo diversos estudios han
mostrado que no hay diferencias en el gasto energético de los
padres en relacidén al tamafio de pollada (p.ej. Ricklefs vy
Williams 1984; Williams y Nagy 1985; Masman et al. 1989; Moreno
1989; Tatner 1990); por tanto, parece que hay una f(nica
combinacién oOptima entre esfuerzeo (o tamafic de puesta) vy
supervivencia parental.

{4) Daan et al. (1988) propusieron un modelo basado en un

compromiso entre retrasar la fecha de puesta para ser capaz de
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alimentar m&s pollos y reducir a cambio la probabilidad de
supervivencia de los pollos. Este compromiso se dard al principio
de la temporada reproductora, siempre gue haya un efecto negativo
de 1la fecha de nacimiento scbre la tasa de reclutamiento de 1los
jovenes, lo cual ocurre frecuentemente (Perrins 1965; Newton y
Margquiss 1984; Daan y Dijkstra 1988). El modeloc de Daan da
combinaciones 6ptimas de fechas y tamafioss de puesta dependiendo
de la calidad parental o del territorio. Los autores concluyeron
que el tamafic O&ptimo de puesta decrece con la  fecha;
congecuentemente las aves ajustarian su tamafio de puesta al
dptimo que corresponde para la fecha de puesta, con independencia
de la digponibilidad de alimento.

Bn este capitulo se revisa el modelo de Daan, llegando a
diferentes conclusiones de las de los autores. Ademds se realizd
un experimento con alimento suplementario con el Cernicalo vulgar
(Falco tinnunculug) para contrastar las hipdtesis sobre el papel
causal del alimento. El cernicalo es una especie apropiada para
el estudio porque fue utilizada por Daan y sus colaboradores en
otros experimentos con alimento suplementario (Dijkstra et al.
1982; Meijer et al. 13988), y sus resultados han influido sobre su
modelo. En este estudio se repite el protocolo del experimento de
Dijktra et al. (1982) y Meijer et al. (1988), 1lo que permite

comparar los resultados.
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2. Optimizacion del tamailo y de la fecha de puesta

2.1. El modelo de Daan et al

Daan et al. (1988) propusieron un interesante modelo sgobre
las combinacioneg de fecha y tamafio de puesta que maximizan el
éxito reproductivo. Los autores consideraron dos variables: (1)
el valor reproductivo de cada huevo (Vo), que es la probabilidad
que tiene un huevo de producir un pollo que llegue a
reproducirse. (2} El nimero de pollos alimentables (), gque es
equivalente al tamafio de puesta. Experimentalmente se ha visto
que Vo decrece con la fecha de puesta (t) (p.ej. Daan y Dijkstra
1988}, mientras que C depende de la calidad parental o del
territorio (g) y ademés aumenta y disminuye a lo largo del afio,
es decir también es dependiente de la fecha de puesta. De modo
gque las +variables deben ser escritas como Vo(t) y Ci(qg.,t)
repectivamente.

La puesta debe ocurrir mientras C(g,t) esté& creciendo. Asi
cada hembra tiene que sopesar los beneficios y los  costes que
supone el retraso de la puesta. Pueden esperar a que mejoren las
condiciones para alimentar mas pollos perc a costa de reducir la
probabilidad de supervivencia de cada pollo. Las combinaciones
optimas de fecha y tamafioc de puesta son dadas por el mé&ximo valor

reproductivo de la puesta, es decir por el producto C(t,qg) Vo(t).
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Figura 1.1: Modelo para la optimizacién de la fecha y del tamafic de puesta
{basade en Daan et al. 1988). Las lineas continuas [C(qg;,t} y Cig..tj]

representan las variaciones estacionales en el numerc de pollcos alimentables
{o también del tamafic de puestal para padres de diferente calidad (q; ¥ q.! -
Las lineas de puntos muestran les valores reproductivos de las puestas
(Vo+C), suponiende gque el valor reproductivo de cada hueve (Vo) decrece
linealmente con el avance de la estacién. La sclucidn optima de cada pareja
e3 la combinacién de fecha y tamafio de puesta gue maximiza el valeor
reproductivo de esta. La combinaciones &ptimas estdn representadas por un

punto para cada calidad parental. Los valores de 1os pardmetros utilizados
en la figura son: C{g,t) = {q-ExP[—O.OOGIS-(t~Y)21—Gb}/Gn: siende g un

indice de calidad parental (g; = 8, q = 4); t es el dia del afio; Y es el
dia del afio con mayor disponibilidad de alimento {Y = 160); Gp es la energia
necesaria para el mantenimiento de los padres (Gb = 3); Gn es la energia

demandada por los polles (G, = 1). El valor reproductivo de cada huevo es

Vo = 2-0.01¢t.

7
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Cuando hay diversas calidades parentales, el tamafioc Optimo de
puesta decrece con la fecha porque las hembras de baja calidad se
beneficiaran m&s restrasando la reproduccidén gque las de alta

calidad (Fig. 1.1).

2.2. Otras consecnencias del modelo

Daan et al. (1988) no profundizardn mids en las consecuencias
gque tiene su modelo. Ellos concluyeron gque en vista de 1o
anterior, la fecha de puesta habria evolucionado como un
determinante préximo del tamafio de puesta. Sin embargo, si hay
cambios en la relacidn Sptima entre fecha y tamafioc de puesta,
entonces la talla de puesta no seria optimizada si es proximamen
te determinada por la fecha de puesta. Usando el modelo de Daan
et al., se pueden mostrar al menos dos casos donde ocurre esto:
(Caso I) Cuando hay limitaciones gue afectan independientemente a
la puesta de los huevos y a la c¢rianza de los pollos. (Caso II)
Cuando hay variaciones interanuales en la temporada de maxima

disponibilidad de alimento.

a) Casol

Puede haber diversas situaciones en la naturaleza donde las
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limitaciones para poner huevos vy alimentar pollos son
independientes. Por ejemplo, cuando hay cortos periodos de mal
tiempo {(lluvia o bajas temperaturas) que retrasan el comienzo de
la puesta pero gque no afectan a la disponibilidad de alimento
durante el periodo de crianza de los pollos; o también, cuando
algunos individuos de una poblacidén migrante llegan al &rea de
reproduccidn demasiado tarde para poner en su fecha Sptima.
Supongamos gue una hembra de calidad g; empieza a almacenar
energia para la formacidn de los huevos unos pocos dias después
gque el resto de la poblacidn; de forma que ella no podrd poner
tan pronto come otras hembras de igual calidad parental. Ella
debe poner lo antes posible ya que el valor reproductivo de 1la
puesta decrece una vez sobrepasada la fecha dptima (Fig. 1.1: ver

linea de puntos). La hembra estd preparada para poner en la fecha
t;, mientras otras hembras de inferior calidad g, estan poniendo
puestas Optimas de tamafio C(gy, t;). La cuestidn es cudl es el
tamafio de puesta Optimo para la hembra retrasada de calidad g;
(Fig. 1.2a).

De acuerdo con Daan et al. 1988, la hembra retrasada pondria

el mismo nimero de huevos que las hembras g5, es decir C(Q3,tj);

sin embargo, su tamafio Sptimo de puesta serd mayor. Puesto gque
las parejas gy son de inferior calidad que gy, entoces el nimero
de pollos gque pueden alimentar tambien siempre sera menor para
cualquier valor de t, mientras que el valor reproductivo del

huevo decrece igualmente para todas las parejas; por tanto, el
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Figura 1.2: Optimizacién del tamafio de puesta cuando una pareja pone despues
de su fecha éptima.
{A) Los puntos blancos son los tamafics de puesta posibles para una pareia

que pone después de su fecha Sptima: (1) Poner tanto hueves como polles

alimentables para esa fecha {C(qi,tj)]. (2) Poner tantos huevos come las

otras parejas que ponen en esa fecha [C(qﬁ,tj)]. Los simbolos y los valores

de los pardmetros son como en la figura 1.1.
{B) Valor reproductive de la puesta segqin la decisién de la pareja. El punto
oscuro representa a agquellas parjas de calidad qi que pusieron en la fecha

dptima.
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valor reproductivo de la puesta es:

C(qj,tj) 'VO(tj) < C(g;, tj) 'VO(CJ')

Asi, la pareja retrasada maximizard su valor reproductivo si pone
la puesta que produce el méximo nimerc de pollos alimentables
adecuadamente. Obsérvese, gque el tamafio de puesta de las parejas
retrasadas puede ser incluso mayor que el de otras parejas de
igual calidad que ponen en su fecha &ptima, porque la funcidn
Cflg,t) continua creciendo después de la fecha Optima de puesta.
A(n asi, con mag huevos y mis pollos, el valor reproductive de

las puestas de parejas retrasadas serd menor (Fig. 1.2b).

b) CasoIf

A  veces, la estacién reproductora puede ocurrir en
diferentes fechas cada afic porque la disponibilidad de alimento
dependa de fendmenos impredecibles como los periodos de 1lluvias
(p.ej. Moreau 1950; Voous 1950; Marchant 1959; Fogden 1972;
Millington y Grant 1984; Halse y Jaensch 1989; Wrege y Emlen
1991). En este caso también habria variaciones interanuales en la

relacidén entre fecha y tamafio de puesta optimos (Fig. 1.3). Para

demostrarlo supongase gque t; es la fecha Optima de puesta de

parejas de calidad g; en un aflo ¥;, pero también lo es para
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indica las fecha de puesta en las cuales se alcanza el miximo nlmero de
pollos alimentables. Se cbserva gque el tamafic de puesta éptimo varia entre
pareias de diferente calidad que ponen en la misma fecha. Los valores de los

parametros son como en la figura 1.1, pero variandc el valor de Y.
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parejas de calidad t; en un afic ¥y (siendo Y; # Y;). Por tanto
sus tamafios Optimos de puesta seran C(gy t; Y;) y Clgy ty Yy)
respectivamente. La fecha éptima de puesta ocurre cuando el valor
reproductivo de la puesta alcanza un maximo. En ese punto su

derivada respecto del tiempo es cero:

VO'(Ci}'C(q_i,ti,Yi) + VO(ti)'C'(qi,ti,Yi) = 0
Yy
VO’(ti)'C(Qj,ti,Yj) + VO(ti)'C’(q_j;ti;Yj) = 0

Puesto que ambos términos son cero, se pueden igualar y simplifi-

cando queda:

C' (g, £, ¥;) C'(gy. £y, Y5)

Asi pues, dos hembras que ponen en la misma fecha pero en
diferentes afios, tendran igual tamafio de puesta cuando
C' (g, ty, Yy) = C'(gy t;,Y;). Sin embargo, esta condicién
ocurriria raramente si los modelos de variacidn estacional del
alimento cambian de unos afios a otros.

Asi pues, esta revisidn del modelo de Daan contradice sus
conclusiones originales, puesto que el tamafio de puesta &ptimo no
depende {nicamente de la fecha de puesta, incluso su efecto puede

ser menor que el de la calidad parental.
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3. Experimento con alimento suplementario

3.1. Meétodos

Un experimento con alimento suplementario fue realizado en
una poblacidén de Cernicalo Vulgar en el NO de la provincia de
Cuenca, en la regidn de la Alcarria (40° 8'N 2° 18' W) durante la
primavera de 1990. Los cernicalos de esta poblacién c¢rian en
cavidades de rocas y algunos en arboles, en viejos nidos de
cérvidos. Los datos de reproduccidén de esta poblacidn han sido
registrados desde 1985, pero con mayor intensidad desde 1990. Los
cernicalos adultos fueron trampeados con Bal-Chatri desde 1990 y
anillados con anillas met&licas y de colores en los tarsos.

El alimento suplementario fue ofrecido a dos grupcs de 10
parejas de cernicalos; el primero de ellos (Temprano) fue
alimentado desde el 28 de febrero y el segundo (Tardio) desde el
17 de Abril. La suplementacién con alimento cesd cuande habian
completado la puesta. El alimento suplementarioc consistidé en
pollos de gallina y fue repartido en cada nido; 1la cantidad
suministrada fue aproximadamente 120-150 gramos cada dos dias.
Las egagrdpilas de color amarillec indicaron que las aves
consumian el alimento suplementario.

Las parejas del grupo Temprano fueron alimentadas durante un

minimo de 50 dias antes del comienzo de la puesta (x = 62 + 7
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d.e.) y el grupo Tardio durante al mencs 17 dias (x = 22 + 5
d.e.). En ambos casos, el tiempoc minimo fue casi dos veces el
tiempc que suelen tardar los cernicales en formar un huevo
{(Meijer et al. 1989); por tanto, se asume que los cernicalos
tuvieron tiempo suficiente para mejorar su condicién.

Cuando el experimento empezd, no habidn sido localizadas
todag las parejas. Asi el grupo Tempranc fue escogido al azar
entre 16 parejas. Las diez parejas del grupo Tardic y las 23 del
grupc control fueron escogidas al azar entre todas las parejas
restantes. Una pareja del grupo Temprano y dos mas del Tradio no
consumieron los pollos y mis tarde desaparecieron del é&rea de
estudio. Cuatro parejas del grupo control no llegaron a poner.
Ademds una pareja del grupo Tardio y cuatro del grupo Control
perdieron la puesta antes de completarla. Todas esas parejas
fueron exluildas de los an&dlisis, quedando 15 parejas Control, 9
parejas en el grupo Temprano y 7 en el Tardio.

La fecha y el tamafio de puesta son comparados entre los
grupos Tardios y Control para ver el efecto del alimento
suplementario sobre esgos caractéres. También fue comparado el
tamafic de puesta entre los dos grupos de parejas alimentadas para
ver si unas condiciones alimentarias similares durante el periodo
de formacidén de los huevos conduce a igual tamafio de puesta a
diferentes fechas (ver arriba prediccidn del Caso I). Ademds se
compara el tamafio de puesta de las aves alimentadas con el de las

no alimentadas que pusieron en las mismas fechas pero en
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diferentes afios (desde 1985 a 1992) para contrastar la hipdtesis
de Daan et al. (1988). Se asume que los datos de diferentes afios
son independientes, incluso gi hay datos del mismo individuo
durante més de un aflo, puesto que la repetibilidad del tamafio ¥y
de la fecha de puesta no son significativamente distintos de cero
(Meijer et al. 1988), al igual gue ocurre en otras aves de presa
(Korpimdki 1990). Por tanto esto sugiere que la mayor parte de
las variaciones 1interanuales en estos parémetros son debidas a
factores ambientales; consecuentemente, registros del mismo
individuo pueden ser tratados como observaciocnes independientes

{Korpimaki 199%0).

3.2. Resultados

a) El tamafio y la fecha de puesta en la poblacion

El tamafio y la fecha de puesta fueron registrados en 85
nidos en condiciones naturales entre 1985 y 1992. La fecha de
puesta varia entre el 8 de abril al 7 de junio y el tamafio de
puesta entre 3 y 6 huevos. Cada afio el tamaflo de puesta se reduce
significativamente con el avance de la estacidn (1990: r = -0.69,

Il

H

15, P = 0.03; 1991: r = -0.48, n =21, P = 0.025; 1992:

r

-0.48, n =26, P =0.012; en otros afilod n < 7). El declive
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estacional del tamafio de puesta también es significativo cuando
se agrupan los datos de todos los afios (Fig. 1.4; r = -0.33;

n = 85; P = 0.002).
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Figura 1.4: Tamafio y fecha de puesta en la poblacién de cernicalos en
condiciones mnaturales. Incluye datos desde 1985 a 1992, La linea de

regresién viene dada por: y = 7.75 - 0.024 X.
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Las puestas de 6 huevos -las mids grandes de esta poblacidn-
fueron observadas en 5 afios; sin embargeo, estas puestas nunca
fueron las mds tempranas (1988: +15, 198%: +6, 1990: +15, 1991:
+24; 1992: +5 dias despues de la puesta m&s temprana). De acuerdo
con el modelo de Daan et al. (1988) esto se esperaria si algunas
hembras de alta calidad retrasan la fecha de puesta, pero siempre

y cuando que la fecha no determine el tamafio de puesta.

b) El efecto del alimento suplementario sobre el declive estacional del tamafio de puesta.

Las pareias suplementadas del grupo Tardio  pusieron
significativamente antes (U-test, P = 0.012) y mayores tamafios de
puesta que el grupo control (U-test, P = 0.013; Tabla 1.1). Asi,
la disponibilidad de alimento afecta tanto a la fecha como al
tamafio de puesta, perc no es posible discernir si el tamaflo de
puesta estad determinado por el alimento disponible o por la fecha
de puesta.

Ambos grupos suplementados, Tardio y Temprano, recibieron
diariamente igual cantidad de alimento durante el periodo de
formacidén de los huevos, pero a diferentes fechas. De esta manera
fueron creados dos grupos experimentales en similares condiciones
alimentarias perc preparados para poner a diferentes fechas. El
grupo Temprano pusco logicamente antes que el grupo Tardio (U-test

P = 0.019), sin embargo no hubo diferencias significativas en el
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tamafio de puesta (U-test P » 0.95; Tabla 1.1). Este resultado
seria el esperado si la disponibilidad de alimento determinara el
tamafic de puesta; sin embargo no permite rechazar la hipdtesis
alternativa, gque el tamafio de puesta es determinado por su fecha
de inicio.

Tabla 1.1: Efecto del alimento suplementario sobre la fecha y el tamafio de
puesta de lecs cernicalos.

=== Tmoo—moamEmT ===, === === e B

Suplementados Comparacidn {1)
Tempranos Tardios Control
(51} (52) (<) 51-82 52-C
Media 120.0 12g.7 135.3 U 9 16.5
Fecha de d.e. 7.1 4.3 6.0
Puesta {2} n 9 7 15 P 0.019 0.012

Rango 108-131 124-136 122-146

Media 5.11 5.14 4.27 o 31 21
Tamafio de d.e. 0.60 0.38 0.80
Puesta n g 7 15 P >0.9 0.013
Rango 4-6 5-6 3-5

(1} U-test, 2-colas. (2} 1 de enero = 1.

Para ver si es la fecha o el alimento lo que determina el
tamafio de puesta, 8se compard esta variable entre aves con y sin
alimento suplementario, que pusieron dentro del mismo rango de
fechas pero en diferentes aflos. 8i el tamafio de puesta estuviera
determinado por la fecha, entonces no habria diferencias entre
unas y otras. La fecha de puesta varib entre el 8 de abril (108)
y el el 16 de mayo (136) en parejas suplementadas. Sin embargo

las dos muestras no tienen la misma distribucién dentro de ese

rango de fechas (D = 0.28, n; = 16, n, = 58, P < 0.3, test de dos
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muestras de Kolmogorov-Smirnov). Para obtener muestras con
similar distribucidén, la primera y la Gltima puesta del grupo de
suplementadas fueron eliminadas del andlisis. Estas puestas
habian sido hechas 6 dias antes y 5 dias después respectivamente
que el resto de las puestas experimentales; estos intervalos
incluyen el 12.5 % de la muestra de suplementadas y 36.2 % de las
no suplementadas. Asi, el andlisis se restringe a las puestas
realizadas entre los dias 114 y 131, siendo las distribuciones de
ambas muestras similares (D = 0.16, 1ny = 14, n, = 37, P > 0.95,
test de Kolmogorov-Smirnov). A pesar de haber diferencias en 1la
fecha media de puesta, las parejas suplementadas pusieron més
huevos que las no suplementadas (P = 0.013, U[U/-test, Tabla 1.2).
Ademds el tamafic de puesta decrecid con la fecha entre aquellas
parejas no suplementadas (r = -0.42; n = 37; P = 0.009), pero no

asi entre las suplementadas (r = 0.12; n = 14; P =0.67; Fig. 1.5).

Tabla 1.2: Comparacién de la fecha y tamafic de puesta de parejas con y sin
alimento suplementario, que pusieron dentro del mismo rangoe de fechas de

puesta.
CON alimento SIN alimento
suplementario suplementario Comparacién (1)
Fecha de Media 124.1 124.0 o= 248.5
Puesta (2) d.e. 5.7 4.6
n 14 37 P = 0,83
Tamafio de Media 5.14 4.59 U= 160.5
Puesta d.e. 0.53 0.72
n 14 37 P = 0.01

{1} U~test, Z2-colas. (2} 1 de enero = 1.
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(A} Parejas sin alimento suplamsntario
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Figura 1.5: Variaciones estacionales del tamafio de puesta de parejas
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¢) El efecto del alimento suplementario sobre el comienzo de la reproduccion.

El alimento suplementaric produjo un avance de la fecha
media de puesta pero no del comienzo de la reproduccidén. E1l rango
de fechas de puesta del grupc de las primeras parejas
suplementadas (rango: 108-131) estuvo comprendido integramente
dentro del rango natural de fechas de puesta de esta poblacidn
(rango: 98-158) .

En otras poblaciones europeas de cernicalos, las puestas
comienzan hasta 15 dias antes que en esta poblacién (p.ej.
O'Connor 1982; Bonnin y Strenna 1986; Beukeboom et al. 1988;
Hasenclever et al. 1989). Estas diferencias no fueron alteradas
con el alimento suplementario; en este experimento se siguieron
los mismos métodos empleados por Meijer et al. (1988) y sin
embargo hubo diferencias significativas en las fechas de puesta,
entre los grupcs experimentales de las dos poblaciones (Holanda:
109 + 10 de, n = 13; Espafia: 120 + 7 de, n = 9; P= 0.01, t-test).
Este resultado sugiere que la temporada de reproduccidn no esté

solamente limitada por la disponibilidad de alimento.
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4. Discusion

4.1. El efecto del alimento sobre el tamaiio y la fecha de puesta

Al igual gque en otros estudios experimentales con alimento
suplementaric (revisién en Arcese y Smith 1988), las aves
suplementadas pusieron en promedio, antes y mayores tamafios de
puesta que las aves control. En este estudio tambien se encontrd
un efecto significativo del alimento sobre el tamafio de puesta,
independientemente de la fecha de puesta como ha sido observado
en algunas especies (Meslospiza melodia: Hochachka 1990; Aegolius
funereus: HoOornfeldt y EBklund 1990; Parus palustris: Nilsson 1991;
Larus fuscus: Bolton et al. 1992; Fulica americana: Arnold,
inéditc). Adem&s el tamafic de puesta de cernicalos con alimento
suplementaric no decrecid con la fecha de puesta como ocurre en
condiciones naturales (Fig. 1.5). Por tanto el declive estacional
del tamafic de puesta puede estar determinado préximamente por las
diferencias en las condiciones alimentarias entre parejas que
ponen a diferentes fechas. En otros estudios, el tamafio de
puesta de parejas suplementadas también declind con la fecha de
puesta (p.ej. Hornfeldt y Eklund; Nilsson 1991), peroc en ellos el
alimento suplementario fue dado cuando algunas parejas ya estaban
poniendo; de modo gue las condiciones alimentarias anteriores al

experimento pudieron determinar diferencias incontroladas entre



Declive estacional del tamaio de puesta 24

parejas, afectando tanto al tamaflo como a la fecha de puesta.

El caso de la poblacion holandesa de cernicalos

Daan et al. (1988; 1990) han presentadoc 1la poblacidn
holandesa de cernicalos como un claro ejemplo en el cual la fecha
de puesta determina el tamafic de la misma con independencia de
las condiciones alimentarias. De hecho, dos experimentos con
alimento suplementario realizados en esa poblacién no mostraron
ningun aumento significativo en el tamafio de puesta de aves
alimentadas vy otras no alimentadas poniendo en las mismas fechas
(Dijkstra et al. 1982; Meijer et al. 1988). 8in embargo, un
reandlisis de sus datos (en Daan y Dijkstra 1988) revela
diferentes conclusiones. Daan y Dijkstra (1988) clasificaron las
temporadas reproductivas dentro de tres categorias
(buenas, malas
e 1intermedias) seguin el indice de abundancia de topillos (ver en
Daan y Dijkstra 1988, ©p 94, tabla 3 y p 98 figura 3a). Ellos
encontraron gque habia una correlacibén lineal entre las medias
anuales del tamafio (¢) y fecha de puesta (d); dicha relacidn
lineal estd dada por: c = 9.495 - 0.03647 d (r = 0.86; 1 = 20;
P < 0.001). Si la fecha de puesta determina el tamafio de 1la
misma independientemente del alimento disponible, entonces se

esperaria gue los puntos estuvieran igualmente distribuidos a
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ambos lados de la linea de regresidn, independientemente
de las caracteristicas alimenticias del afio. $in embargo, en
afios buenos todog los puntos est&n por encima de la linea de
regresidn, como también ocurre con dos  grupos que
recibieron alimento suplementario. Este resultado difiere
significativamente de lo predicho por 1la hipdtesis de Daan

(Tabla 1.3, P < 0.01, test de los signos).

Tabla 1.3: Diferencias entre 103 tamafios de puesta observados y los
esperados segun la fecha de puesta, en dos poblaciones de cernicalos
holandeses, en afios con diferentes disponibilidad de roedores. Datcos segun
Daan y Dijkstra (1988, en la tabla 3, pag. 94).

Indice de Fecha media Tamario medio Tamafic de

topillos Afio Area de puesta de puesta puesta esperado (1)
Alto 1960 F 107.4 5.65 5.58 +
Alto 1964 F 110.0 5.50 5.48 +
Alto 1986 F 120.3 5.24 5.11 +
Alto 1977 L 113.4 5.42 5.36 +
Alto 1980 L 114.4 5.53 5.32 +
Alto 1983 L 118.0 8.44 5.16 +
Alto 1986 L 122.9 5.15 5.01 +
Alto (2} 109 5.55 5.52 +
Alto (3) 132 4,85 4.68 +
1961 F 118.1 4,94 5.19 -

1963 F 121.9 5.24 5.05 +

1965 F 103.4 5.69 5.72 -

1987 F 113.4 5.37 5.36 +

1981 L 109.3 5.14 5.51 -

1984 L 115.3 5.00 5.29 -

1987 L 128.5 4.84 4.81 +

Bajo 1962 F 142.4 4.03 4,30 -
Bajo 1985 F 120.6 5.23 5.10 +
Bajo 1878 L 127.8 4,59 4.83 -
Bajo 1979 L 130.8 4.67 4.72 -
Bajo 1982 L 122.7 4.91 5.02 -
Bajo 1985 L 132.7 5.00 4.66 +

F = Fleveland, L = Lauwersmeer.

{1) Diferencia: Tamafios de puesta observadc - esperado.

{(2) y {3) Gruposz de parejas que recibieron alimentc suplementarioc (Meijer
at al. 1989).

Daan et al. (1988) conocian las funciones de Vo(t) y C(t)

(ver arriba) para su poblacién de cernicalos; asi pudieron



Declive estacional del tamafio de puesta 26

que maximizan el wvalor reproductivo de la puesta. Sus
predicciones se ajustaban con los valores observados cuando los
compararon con la fecha media a la cual debia ser hecho cada
tamafic de puesta (Figura 7 en Daan et al. 1988); sin embargo si
se compara con el tamafio de puesta medioc hecho en cada fecha se
observa que no se corresponden con las predicciones (Fig. 1.6).
Esta discrepancia entre los valores observados se explica si hay
cambios en la relacidn entre fecha y tamafio de puesta; por tanto
parece que el tamafio de puesta tampoco estd determinado solamente

por la fecha en la poblacién de cernicalos holandeses.
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Figura 1.6: Fecha y tamafic de puesta en la poblacidén holandesa de
cernicaleos. Los rectiangqulos representan las combinaciones éptimas de fecha y
tamafic de puesta, cuando la primera determina la segunda wvariable. Las
predicciones coinciden con las observaciones cuando aquellas se comparan con
las fechas medias correspondientes a cada tamafio de puesta (circules); sin
embargo, difieren cuandoe se comparan con los tamafios de puesta medios que se
hacen en cada fecha (tri&ngulos). Datos seqin figura 7 en Daan et al. 1988 y

tabla 3 en Beukeboom et al. 1988.
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4.2. Lafechay el tamafio de puesta optimos

El modelo de Daan et al. (1988) predice las combinaciones
éptimas de fecha y tamafio de puesta que resultan del compromiso
entre retrasar la reproduccidn para pocder alimentar mas pollos y
reducir a cambic la probabilidad de supervivencia de cada uno de
ellos. Seglin este modelo, la solucidn para las parejas de menor
calidad es poner mis tarde que otras de mejores condiciones; sin
embargo, las primeras no pueden alimentar tantos pollos como las
de calidad superior. Por tanto, el declive estacional en el
tamafic de puesta ocurrird siempre que haya diversidad en 1la
calidad de los padres o de sus territorios, dentro de una
poblacidn.

A pesar de la covariacidn entre el tamafic y la fecha de
puesta, los padres no maximizarian su valor reproductivo si el
tamafio de puesta estuviera préximamente determinado por la fecha,
ya que puede haber casos de parejas que ponen después de su fecha
éptima o habitats en los cuales hay variaciones interanuales en
el tiempo del afic de mayor disponibilidad de alimento, gque hacen
variar la relacién entre fecha y tamafio de puesta &Optimos. Cuando
una hembra "escoge" una fecha de puesta (cualgquiera que sea), 1la
mejor puesta posible es aquella que conduce al nimero de pollos
que puede alimentar adecuadamente (Figs. 1.2 y 1.3); de modo que
si hay alguna correlacidén entre alimento disponible antes de la

puesta y durante el periodo de crianza de 1los pollos (p.ej.
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Benkman 1990; Davis y Graham 19%91; Donazar et al. 1992); Tye
1992), entonces el alimento ingerideo diariamente durante el
periodo de cortejo podria ser un indicador del ntdmero de pollos
alimentables. Por tanto, la seleccifn natural puede haber
favorecido alglin mecanismo de determinacidn préxima del tamafio de
puesta a través de la tasa ingerida de alimento. Este punto de
vista difiere de las conclusiones de Daan et al. (1988}, pero es
apoyado por los resultados puesto que las puestas mis grandes no
fueron las primeras; ademds, hubo cambios en la relacidén entre

tamafioc y fecha de puesta dependiendo del alimento disponible.
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5. Resumen

En este estudio se revisa el modelo de Daan et al. (1988)
sobre la 6ptimizacidn de la fecha y tamafic de puesta, 1llegando a
conclusiones diferentes de las de sus autores. El modelo predice
que el declive estacional del tamafio de puesta es una
consecuencia de la diversidad de calidades parentales que hay
dentro de una poblacién. Contrariamente a las conclusiones de los
autores del modelo, el efecto de la fecha sobre el tamafic de
puesta no explicaria su decrecimiento estacional.

También se realizd un experimento con alimento suplementario
para ver si el declive estacional en el tamafio de puesta se debe
a un efecto préximo de la fecha o de la calidad parental. Las
parejas con alimento suplementario pusieron antes y mds huevos
gue las parejas control. Al comparar el tamafic de puesta de
parejas alimentadas con otras que no recibieron alimento y que
pusieron en las mismas fechas, se observa que las primeras tenian
puestas mas grandes que las segundas; ademds el tamaflo de puesta
decrecid con la fecha de puesta en las parejas no suplementadas
perc no en las experimentales. Estos cambios en la relacidén entre
fecha y tamafic de puesta, confirman las nuevas conclusiones

extraidas del modelo de Daan et al.
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1. Introduccién

Los factores prdéximos que determinan el tamafio de puesta
estdn relacionados con otros gque intervienen en el cese de 1la
produccidn de huevos y la reabsorcidn de foliculos. Algunas aves
como los queleas (Quelea gquelea), acumulan reservas de proteinas
que son usadas para la formacidn de los huevos; la puesta de
huevos c¢esa cuando las reservas de proteinas caen a un cierto
umbral. En este caso las hembras intentan poner tantos huevos
como les es posible, pero estan limitadas por la cantidad de
proteinas gque tienen almacenadas y por la tasa a la cual pueden
reponerlas con su dieta diaria (Jones y Ward 1976). Este caso
parece corresponderse con el de los 1lamados ponedores
determinados, es decir, estas aves gque no responden a 1los
experimentos en los cuales se afladen o se retiran huevos mientras
estadn poniendo (Cole 1917). Por el contrario, 1los ponedores
indeterminados son capaces de responder a la adicidn o retirada
de huevos, cesando la puesta o poniendo més (Cole 1917),
obteniendo la demanda de proteinas de la dieta diaria (Ojanen
1983; Meijer et al. 1989). Asi, las limitaciones nutricionales en
estag aves no estdn claras (p.ej. Arnold y Rohwer 1991), aungque
el estado nutricional y el tamafic de puesta puedan estar
correlacionados (p.ej. Houston et al. 1983; Martin 1987).

El cese de la puesta estd probablemente relacionado con el
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incremento de los niveles de prolactina (Burke y Dennison 1980;
Lea et al. 1981). Los altos niveles de prolactina inhiben 1la
hormona estimulante de los £foliculos (FSH) y la hormona
luteizante (LH), 1las cuales estan asociadas con el desarrollo de
los foliculos y la ovulacidn respectivamente (Lehrman 1959). Los
ponedores determinados e indeterminados pueden diferir en el
tiempo de la liberacidn de la prolactina; si los niveles de
prolactina son acelerados por estimulacidn téctil entre la placa
incubadora y los huevos, como ocurre en algunas especies (p.ej.
El Halawani et al. 1980; Hall y Goldsmith 1983), entonces las
hembras serian ponedores indeterminados, puesto que si los huevos
se retiran antes de la estimulacidn se puede lograr que las
hembras continuen poniendo. Por el contrario, si los niveles de
prolactina se elevan antes de la ovulacidn, como pasa en otras
especies (p.ej. Hector y Goldsmith 1985), entonces las hembras no
gserian capaces de variar sus tamafios de puesta una vez que se ha
iniciade y serian ponedores determinados. Por tanto, los
ponedores determinados e indeterminados pueden funcionar con un
mecanismo hormonal similar para el cese de 1la puesta; la
diferencia que parece haber entre ellos es el tiempo en el cual
se libera la prolactina, que puede ser antes o después de la
puesta del primer huevo.

Meijer et al. (1990) propusieron un modelo grafico para
explicar la determinacidn a nivel préximo del tamafio de puesta,

basandose en el mecanismo hormonal descrito arriba. De acuerdo
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con estos autores, la tendencia a incubar crece con el incremento
de las concentraciones de prolactina. Los niveles de prolactina
muestran un incremento gradual en primavera y sufren una
aceleracién durante el periodo de puesta. La reabsorcidn de
foliculos Y el cese de la puesta ocurren cuando las
concentraciones de prolactina alcanzan un cierto umbral,
llamémosle P; de modo que cada hembra dispone de un cierto
periodo de tiempo [t(d)] para poner sus huevos (Fig. 2.1), el
cual es igual al tiempo que tardan en alcanzar P después de
aceleracidn de los niveles de prolactina. El tiempo t(d) decrece
con la fecha de puesta (d), porque la concentracidn de prolactina
estd incrementandose durante la primavera, independientemente de
la puesta de huevos. En estas circustancias, el tamafio de puesta
(c) viene dado por:
t(d)
cfd) = + a [1]

donde, I es el intervalc de puesta medio entre huevos
consecutivos y a es el nimero de huevos puestos antes de la
aceleracidén de los niveles de prolactina. De este modo, cada
hembra pondrid un tamafic de puesta que depende de la fecha en la
gue comenzo a poner, [c(d)], e independientemente de su condicidén

o del alimento disponible.
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Figura 2.1: Modelo del control préximo del tamanio de puesta (basado en
Meijer et al. 1990). Cuando las hembras empiezan a poner huevos se elevan
sus niveles de preolactina; la puesta cesa cuando estes alcanzan el umbral P.

El tiempo disponible para poner huevos (t) decrece con el avance de la

estacidn (£, > .

El intervalo de puesta, I, ha sido raramente tratado en la
literatura ornitoldgica. Sin embargo, se sabe que varia entre
especies (Astheimer 1985) y dentro de algunas especies (von
Haartman 1990; Village 1990; Beissinger y Waltman 1991). Lack
(1968) Y Astheimer (1985) sugirieron que estas variaciones en el
intervalo de puesta podrian reflejar diferencias en la capacidad
de obtener energia para la formacidn de los huevos. King (1973)
mostrd que en aquellas aves en las que los foliculos comienzan a
desarrcllarse a intervalos periddicos de n dias, la demanda
energética diaria para la formacién de los huevos alcanza un pico
que es8 independiente del tamafilo de la puesta. Este pico se

alcanza n dias antes de la puesta del primer huevo y debe ser
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gsostenido tanto tiempo como estén desarrolléndose nuevos
foliculos. Si una hembra no puede ingerir tantos nutrientes como
sean necesarios durante la puesta, podria reducir la demdnda
prolongande el tiempo de formacién de cada huevo; por tanto,
incrementandoe el intervalce de puesta entre huevos consecutivos
(Fig. 2.2). En este caso, el intervalo medio dependeria de 1la
energia diariamente ingerida por la hembra, es decir i(e), vy la
ecuacién [1l] seria:
t(d)
c(d, e)

It
+
[+}]

(2]
ife)
donde el tamafio de puesta depende de 1la energia ingerida

diariamente (&) y de la fecha de puesta (d).

ENERGIA INGERIDA DIARIAMENTE

R SRR I8
1 2" a4 B ot 30 |
_ SECUENCIAS DE PUESTA

TIEMPO

Figura 2.2: Modelo del repartc de energila para la formacién de los huevos
(basade en King 1973}. Las lineas continuas representan la energia ingerida
diariamente; la linea de puntos y la de rayas representan el reparto de la
energia entre los foliculos gque estdn desarrcilandose. La puesta de los
huevos es3 indicada por las flechas. 5i la energia ingerida diariamente
decrece, el intervalc entre huevos aumenta.
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La ecuaciones [1] y [2] estén basadas sobre el mismo modelo,
perc representan dos hipétesis alternativas sobre 1la relacidn
causal entre el alimento disponible y el tamafic de puesta. Con la
hipbétesis 1, el alimentoc disponible puede afectar a la fecha de
puesta que a su vez determina su tamafio. La hipdtesis 2 predice
que el tamaflo de puesta es determinado por ambos factores, fecha
de puesta y alimento. En este capitulo se van a contrastar estas
hipdtesis. Para ello se hizo un experimento con alimento
suplementario en una poblaciédn de Cernicalo Vulgar (Falco
tinnunculus) para ver si el alimento tiene algin efecto sobre el
intervalo de puesta y sobre el nimero de huevos que ponen las

hembras.

2. Métodos

En la primavera de 1990 se realizdé un experimento con
alimento suplementario en una poblacidn de cernicalos de la
provincia de Cuenca (ver capitulo I). Esta poblacidén cria en
cavidades de rocas y algunas parejas en viejos nidos de cérvidos
situados en arboles. Todas las parejas fueron localizadas algunas
semanas antes del comienzo de la puesta. A dieciseis parejas
escogidas al azar se les ofrecid alimento suplementario desde al

menos 17 dias antes de poner su primer huevo (x + de, 44 + 20
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dias), es decir, aproximadamente el doble de 1o gque los
cernicalos suelen tardar en desarrollar un huevo (Meijer et al.
1989). El1 alimento consistid en pollos de gallina, que fueron
depositados en los nidos, en raciones de 3 pollos por pareja
(unos 120-150 g) cada dos dias. En todas las parejas
experimentales se comprobd que tomaban el alimento suplementario,
ya que fueron encontradas egagrdopilas de color amarillo en sus
nidos vy dormideros habituales. La alimentacidn suplementaria se
suspendid® dos dias més tarde de la puesta del dltimo huevo. EI1
grupo control incluye 9 parejas que no recibieron alimento extra.
Otras € parejas que tampoco recibieron alimento no fueron
incluidas en los analisis porgque no se pudo registrar sus
intervalos de puesta.

Los nidos fuerocn inspeccionados cada dos dias, desde
mediados de abril hasta que los cernicalos pusieron su primer
huevo. Después, el nido fue visitado diariamente hasta que las
puestas estuvieron completas. Las visitas a los nidos empezaron
dos horas después de la salida del sol. Ademi&s se hizo una
sequnda visita por la tarde si las hembras no habian puesto otro
huevo al cabo del intervalc normal de dos dias. Los huevos fueron
marcados con rotulador a prueba de agua. Se considerd que las
puestas habian concluido cuando no habia ningin huevo nuevo
después de cinco dias desde la puesta del dltimo.

En los analisis se considera que el tiempo tardado para

completar la puesta fue el producto del intervalo medio por
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tamafio de puesta menos uno, es decir [i (c-1)}.

3. Resultados

3.1. Variaciones en el intervale de puesta

Los cernicalos pusieron sus huevos con intervalos que
oscilaron entre 1 y 4 dias. El intervalo medio fue de 2.12 dias
(d.e. = 0.54, n = 66). El intervalco modal fue de 2 dias (74.2%) y
los intervalos de 1, 3 y 4 dias ocurrieron con frecuencias de
7.6%, 16.7% y 1.5%, respectivamente. El intervalo medic por
pareja varid entre 1.67 y 4 dias. Doce parejas de las 25 (48%)
pusieron sus huevos con intervalos medios de 2 dias.

El intervalo medio fue significativamente mayor en las
parejas control que en las experimentales (Tabla 1). Por tanto el
intervalo de puesta entre sucesivos huevos  parece  estar
condicionado por la energia ingerida diariamente, como se

considera en la hipbtesis 2.

3.2. El efecto del intervalo y de la fecha sobre el tamaiio de puesta

El intervalo de puesta medio estuvo negativamente correla
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cionado con el tamafio de la puesta en las parejas experimentales
(r = -0.63; n=16; P < 0.01), en los controles (r = -0.79; n =9;
P < 0.01) y en ambos grupos combinados (r = -0.79; n = 25;
P < 0.0001; PFig. 2.3). Este resultado confirma la hipdtesis 2,
que predice que el intervalo de puesta tendria un efecto negativo

sobre el tamafio de puesta.
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Figura 2.3: El tamafioc de puesta en relacién al intervalo medio en parejas
con alimento suplementario (puntos blances) y sin é1 (puntos oscuros). Los
puntos en orden creciente de tamafio representan una, des, tres y ocho
parejas. En suplementadas: y = 7,95 (+ 0.93 e.,s5.) - 1.38 (4 C.45 e.s.) x; en

los controles: y = 6.96 (£ 0.81 e.8.) - 1.05 (£ 0.31 e.s.) =x.

Con ambas hipdtesis, el tiempo necesario para completar la
puesta (t(d)+a) tendria un efecto positivo sobre el tamafio de
puesta. En efecto, lags dos variables se correlacionaban
positivamente (r = 0.62; n = 25; P < 0.001; Fig. 2.4). ILa

correlacidn no aclara en cual de los dos sentidos se establece la
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relacidén causa-efecto. Si fuera el tamafio de puesta 1lo
determina el tiempo que tardan en poner se egperaria que
parejas suplementadas hubieran estado mas dias poniendo que
controles, puesto que sus tamafios de puesta fueron mayores.
embargo no hubo diferencias significativas entre ambos grupos

test, U = 62.5; P = 0.3; Tabla 2.1).

Tabla 2.1: Comparacién del intervalc de puesta, tiempo poniendo huevos vy
tamafic de puesta entre aves con y $in alimento suplementaric. (x % d.e. {n})

Con alimento

suplementario Controles 55 P
Iintervale de puesta 2.04 £ 0.22 (18) 2.50 ¢ 0.65 (9} 33.5 0.02
Tiempo poniendo 8.3 £ 0.8 [{16) 7.9+ 1.2 (%) 66.5 0.30
Tamafio de puesta 5.1 £ 0.5 (16) 4.3 £ 0.7 (M 36.0 0.04
U-test, des colas.
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Figura 2.4: Tamafic de puesta en relacién al tiempo tardado en completarla.

Linea de regresién: y = 1.09 - 0.46 x.
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La fecha de puesta afectaria al tamafio de puesta, si el
tiempo tardado en completarla decrece con el avance de 1la
estacidn (Meijer et al. 1990). Ciertamente, hubo una correlacidn
negativa entre ambas variables, pero no significativa (r = -0.30;
n = 25; P = 0.14; Fig. 2.5); de modo que nc se puede esperar una
gran influencia de la fecha sobre el tamafioc de puesta. De hecho,
la relacidn negativa existente entre las dos variables (r =-0.42;
n=25; P = 0.36; Fig. 2.6) puede ser porque el alimento influya
sobre ambas independientemente (véase Capitulo I), puesto que el
efecto de la fecha sobre el tamafio de puesta desaparece cuando el
intervalo de puesta es también consideradc en una regresién

miltiple (Tabla 2.2).
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Figura 2.5: Tiempo tardado en completar la puesta en relacién a la fecha de

inicio de esta.



Determinacion proxima del tamario de puesta 47

8- e - |
i ‘
@ - !
< e |
o s . Lol TTmese ool (O 0o o
W [

o T

2 4 : S -

< i

< |

= o - L
2 L - T —_ . R . 2
105 115 125 135 146

FECHA DE PUESTA

Figura 2.6: Tamaric de puesta en relacién a la fecha de puesta. Los puntos en

orden creciente representan una y dos parejas.

Tabla 2.2: Andlisis de regresidén multiple del efecto de la fecha y
del intervalo scbre el tamafic de puesta.

== P —— ===

_—== == E s S
Variable independiente 8 t
Fecha de puesta -0.015 1.24 0.227
Intervalo de puesta -1.147 5.29 < 0.0001
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4. Discusion

4.1. Determinacion proxima del tamaiio de puesta

Meijer et al. (1990) propusieron un modelc sobre el control
préximo del tamafic. De acuerdo con el modelo, los niveles de
prolactina incrementan durante el periodo de puesta hasta que se
alcanza un umbral, después del cual comienza la reabsorcidn de
los foliculos y cesa la puesta. Por tanto, las hembras tienen un
tiempo 1limitado para poner sus huevos, el cual determina sus
tamafios de puesta. Este estudio corrcbora la hipdtesis, puesto
que el tiempo que tardan en completar la puesta afecta al tamaifio
de la misma. El sentido de esta relacidn causal puede estar
determinado por otras presiones selectivas, como es el hecho de
que los huevos sin incubar pierdan viabilidad con el tiempo
(Arnold et al. 1987; Veiga 1992).

La propuesta inicial de este estudio fue ver si el intervalo
de puesta entre dos huevos sucesivos era variable; en cuyo caso
tendria un papel b&sico en la determinacidn del tamafio de puesta
(hipdtesis 2). Los resultados confirmaron esta hipdtesgis, puesto
que el intervalo de puesta varid con la disponibilidad de
alimento. Adem&s, el 63% de la varianza en el tamafio de puesta
estuvo razonada por el intervalo. Por tanto el alimento puede
influir el tamafio de la puesta, como también se ha visto en otros

estudios experimentales con alimento suplementario (Newton vy
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Marquiss 1981; Arcese y Smith 1988; HOrnfeldt y Eklund 1990;
Nilsson 1991; Bolton et al. 1992; Capitulo I}. Ademas, seria util
ver si el efecto del alimento sobre el tamafio de puesta de otras
especies se hace a través del intervalec de puesta como parece
suceder en el cernicalo.

Seglin Meijer et al. (1990), 1la fecha de puesta tendria un
efecto sobre el tamafioc de 1la misma porque los niveles de
prolactina wvan incrementandose a lo large de la primavera,
independientemente del inicio de la puesta. Asi, el tiempo
disponible para completar la puesta (t) decrece con el avance de
la estacidn. Los resultados indicaron que solamente el 9% de la
varianza de t es razonada por la fecha de puesta. Por tanto,
cualquier relacidén que haya en esta poblacidn entre la fecha y el
tamafioc de la puesta, serd por el efecto que tilene el alimento
sobre las dos variables independientemente. De hecho, 1la tipica
reduccién del tamafio de puesta con la estacidn no se dio entre

las aves alimentadas (Capitulo I).

4.2. Compatibilidad entre la determinacion préxima y iltima del tamaiio de puesta

Lack (1947) sugirid que el tamaflo de puesta de las especies
nidicolas estad Gltimamente determinado por el nimerc méximo de
pecllos que pueden alimentar adecuadamente los padres. Esta

hipdtesis ha sido contrastada mediante experimentos, manipulando
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el tamafio de pollada. Estos experimentos mostraron, ademés, que
las aves optimizan individualmente sus tamafics de puesta; puesto
que las puestas sin manipular fueron mas productivas que las
alargadas o reducidas (p.ej. Gustafsson y Sutherland 1988;
Pettifor et al. 1988; Lindén 1990; Pettifor 1993). Por tanto, el
mecanismo préximo para la determinacidn del tamafio de puesta debe
permitir de alguna manera el ajuste al ndmerc de pollos
alimentables. Para lograr este ajuste es necesario que haya algin
elemento que sirva de enlace entre 1los factores Gltimos vy
préximos que controlan el tamafic de puesta. Dicho elemento debe
combinar dos funciones: ser un indicador del tamafio de pollada
éptimo y a la vez limitar el tamafio de puesta a nivel proéximo.

La tasa de alimento ingerido diariamente cumple con las
condiciones requeridas para gervir de enlace entre la
determinacidén préxima y dltima del tamafio de puesta. Por un lado
se ha visto arriba que puede afectar a la produccidn de hueveos a
través del intervalo de puesta; por otro lado puede ser un
indicador del nimero de pollcos alimentables, siempre que el
alimento disponible en el futuro dependa de las condiciones
previas (p.ej. Benkman 1990; Dondzar et al. 1992; Tye 1992). Asi
pues, la tasa de alimento ingerido parece estar relacionada con
ambos, el tamafic de puesta Sptimo y el factible. Para lograr el
ajuste individual, 1la selecciSn natural puede actuar sobre
cualquiera de 1los parémetros de la ecuacidén [2] (a, ¢, 1),

operando sobre el momento en el cual se aceleran los niveles de



Determinacion proxima del tamadio de puesta 3

prolactina, sobre el valor de la aceleracidn de estos niveles o
sobre la cantidad de energia invertida por huevo (Fig. 2.7). Asi,
puede haber una correlacidn negativa entre el tamafio de puesta y
el del huevo de las aves nidiceclas (p.ej. Ojanen et al. 1978;
Soler y Soler 1992}, como ocurre en otros animales (p.ej. Fleming
y Gross 1990; Sinervo 1990), pero no necesariamente (p.ej.
Hussell 1972; Jarvinen 1991) puesto que hay otras vias para dque
el tamafio de puesta pueda evolucionar; por eso, aunque el tamafio
de puesta de las aves nidicolas este limitado por el alimento

ingerido, no es limitacidén en sentido estricto, si no mas bien es

un mecanismo para su optimizacidn.
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Figura 2.7: Ajuste entre la determinacidn préxima y ultima del tamafic de
puesta. La linea continua representa el tamafic 4éptimo de puesta y las lineas
discontinuas el tamafio factible gue pueden poner las hembras en relacién a
la tasa de energia ingerida. En el casoc A, el tamafic de puesta factible es
mayor oue el éptimo; la seleccidédn natural actua reduciendo a y/o t(d) vy/o

incrementando i(e) (ver ec. {2]). En el caso B ocurre lo contrario.
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5. Resumen

En este capitulo se sugiere que si el de puesta entre dos
huevos sucesivos es una variable dependiente de 1la tasa de
energia ingerida, entoces el alimento tendria un papel bésico en
la determinacidén del tamaifio de puesta a nivel prdximo. Para
contrastar esta hipdtesis se hizo un experimento con alimento
suplementario en una poblacidén de cernicalos (Falco tinnunculus).
Las parejas que recibieron alimento suplementarioc pusieron més
huevos y a intervalos mis cortos que los controles, pero tardaron
mids en completar sus puestas. El tamafio de puesta estuvo
negativamente correlacionado con el intervalo y con la fecha de
puesta, perc el el efecto de la fecha desaparece cuando el
intervalo de puesta es controlado. Por tanto alimento ingerido
afectd al tamafic de puesta a través del intervalo de puesta, pero

no de la fecha.
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1. Introduccion

La cantidad de alimento disponible es el factor fltimo que
controla la temporada de reproduccidn, ya que los padres gque
crian cuando es este mas abundante tendrin mAs descendientes
{({Lack 1968). En las poblaciones de aves se observa que el éxito
reproductivo decrece con el avance de la estacidén, es decir, las
parejas que ponen mas tarde crian menos pollos gque las que 1lo
hacen antes (e.g. Perrins 1965; Klomp 1970; Daan y Dijkstra 1988;
Hatcwell 1991). Esto parece indicar que hay algunas parejas que
crian maAs tarde del tiempo ecologicamente &ptimoc para la
reproduccibdn. Perrins (1970) sugirid que el ajuste de la fecha de
puesta al tiempo optimo de reproduccidn estaria limitado por el
alimento disponible en el periodo de formacidén de los huevos. De
esta forma, las hembras empezarian a poner tan pronto como sean
capaces de encontrar alimento para formar los huevos; de modo gque
la fecha de puesta se adelantaria tanto como se incremente el
alimento disponible. La hipétesis de Perrins no parece muy
convincente puesto gque en los experimentos con alimento
suplementario se ha adelantado la fecha media de puesta (revisidn
en Martin 1987) pero no se ha alterado el comienzo de la
reproduccién (revisidén en Schultz 1991). Schultz (1991) sugirié
gque habria un nivel de saturacidén de reservas, por debajo del

cual la reproduccidn se retrasarfa, mientras gue por encima de
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este la fecha de puesta no estaria relacionada con el alimento
digponible o el estado nutricional. Entre estos individuos con
buenas condiciones alimentarias, el comportamiento reproductivo
seria activado por otros factores prdximos como el fotoperiodo.

El modelo del punto de saturacidn de Schultz podria ser
criticable puesto gque no explicd por qué el alimento dispara el
sistema reproductivo en unas aves pero no en otras. Sin embargo
el modelo también puede darse cuando hay un factor, que no esta
relacionadc con la catidad de alimento, gque actua de disparador
de las actividades reproductivas para toda la poblacidn, incluso
para estas parejas de un bajo estatus nutricional. Una vez
activado el sistema reproductivo, cada hembra intentaria poner lo
antes posible; de modo que el alimento diponible operaria
entonces como un factor limitante. Asi, habria una relacidn entre
alimento disponible y fecha de puesta, pero con una asintota en
el tiempo de activacidn del sistema reproductivo.

Las hipdtesis de Perrins y la de Schultz difieren en el
factor préximo que desencadena el comienzo de la reproduccidn; el
alimentce en el primer casoc u otro factor relacionado con el
tiempo en el segundo. En este capitulo, se analizaré tebricamente
las implicaciones de estos factores sobre la capacidad para
predecir las condiciones futuras de alimento. Dado gue las aves
nidicolas ajustan su tamafic de puesta al nfimero de pollos que
pueden alimentar adecuadamente (e.g. Gustafsson y Sutherland

1988; ©Pettifor et al. 1988; Dijkstra et al. 1990; Lindén 1990),
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un requisito para la evolucidn de este ajuste es que las aves
sean capaces de predecir sus recursos en el momento de escoger el

tamafio de puesta (Askemmo 1982; Slagsvold y Lifjeld 1988).

2. Los modelos

Se supone que el sistema reproductivo de un ave sge dispara
cuendo se alcanza un cierto umbral, de un determinado factor
préximo. Después, las hembras acumularin nutrientes para poner
tan pronto como sean capaces. Se asume que cada hembra necesita
igual suma de energia para empezar a poner (King 1973; Houston et
al. 1983; Meijer et al. 1989). Por dltimo se supone que el tamafio
de puesta vendri determinado por la tasa de ganancia de
nutrientes; pues generalmente hay una relacién significativa
entre el alimento ingerido durante el perido de cortejo y el
nimero de huevos de la puesta (revisones en Martin 1987, Arcese y
Smith 1988). Se consideran dos posibles factores préximos que
pueden disparar la reproduccién: el alimento (Fig. 3.la) y el

tiempo (Fig. 3.1b).
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{ A) MODELO DEL ALIMENTO
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Figua 3.1: Modelos sobre el desencadenamiento de la reproduccién. (A} Modelo
del alimento disponible y (B) Modelo del tiempo. f_(t), £ (t) y I (t)
correspondenrs al alimentc disponible dependiendo del tiempo del afie, para
padres de tres calidades diferentes (a, b y ¢}. Las lineas de puntos son

los umbrales de tiempo y alimento, en los cuales se activa el

sistema reproductivo; t,, ¢, y t_ es el momento en el que sobrepasan el umbral
cada una de las categorias parentales. 1l , I, y I, son las fechas de puesta y

L L, y L. el tiempc que tardan en iniciar la puesta desde que comienzan a

a!
almacenar reservas para la puesta. El a&area de puntos, incluida dentro de las
lineas gruesas es la energia necesaria para empezar a poner, la cual es

igual para todos.

62



F{ desencadenamiento de la reproduccion 63

2.1. Modelo del alimento

Si el sistema reproductivo es activado al alcanzarse un
cierto nivel de alimento disponible, c¢ada pareja cruzara el
umbral de activacidn en tiempos diferentes, dependiendo de su
calidad. Sin embargo, la disponibilidad de alimento en el momento
de cruzar el umbral serd igual para todos, independientemente de
su calidad (Fig. 3.1a). La reproduccidén se intentaria siempre que
el alimentc scbrepase el umbral de activacidn; por tanto la fecha
de puesta avanzaria tfnto como se incremente el alimento

disponible.

2.2, Modelo del tiempo

En el modelo del tiempo hay un factor que estd relacionado
con el tiempo de maxima disponibilidad de alimento y que
desencadena la reproduccidén (Fig. 3.1b). La naturaleza de este
factor sera discutida mas abajo. De acuerdo con este modelo, el
sistema reproductivo es disparado en todas las parejas a la vez.
Cada pareja tendria diferente disponibilidad de alimento en el
momento de la activacidn del sistema reproductivo, dependiendo de
su calidad. Asi, 1las parejas en peores condiciones pondr&n més
tarde porque tardar&n mis tiempo en reunir los nutrientes

necesarics para iniciar la puesta. De este modo, el alimento
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disponible también es un factor limitante para la fecha de puesta
pero actua después, una vez que el sistema ha sido activado. Por
tanto las hembras pueden adelantar la fecha de puesta si se
incrementa el alimento disponible, pero hasta un cierto limite

que coincide con el tiempo de activacidn.

3. Anailisis de los modelos

El modelo del alimento es méas flexible que el meodelo del
tiempo porgque el primero permite la reproduccidn siempre que haya
un pico en la disponibilidad de alimento; sin embarge, en el
modelo del tiempo se necesita un factor que indique cuando se
alcanzard su méxima disponibilidad. En este segundo caso no habra
reproduccidn en picos de alimento que no estén relacionados con
el factor indicador (Fig. 3.2). Por otra parte el modelo del
alimento tiene mas riesgos gque el del tiempc pueste que la
reproducciédn puede desencadenarse inclusco en momentos que no son
oportunos para ello. En el modelo del tiempo la reproduccidn sdlo
ocurre en los momentos adecuadeos (Fig. 3.2).

Los modelos también difieren en la capacidad para prever el
alimento  disponible en el futuro. Esta caracteristica es
especialmente importante para las aves nidicolas porgue estén

limitadas por el tiempo y la energia necesarios para buscar
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Figura 3.2: Temporada de reproduccidén y resultadoe de esta en los dos
modelos. Las lineas continuas muestran variaciones hipéteticas
en la disponibilidad de alimento. La reproduccién es intentada cada
vez que 3e alcanza el umbral {cilrculos oscurcs para el modelo del
tiempo y blancos para los del alimento). Cuande el alimento sigue
creciendc después de la activacién, la reproduccidén acaba en éxito

{(flechas hacia arriba); de 1o contrario en fracaso (flechas hacia

abaje).

alimento y llevarlo a sus crias. De hecho, sus tamafios de puesta
pueden ser determinados dltimamente por el nimero de pollos gque
pueden alimentar adecuadamente (Lack 1954; Simons y Martin 1590).
En estas especies debe haber evolucionado algin mecanismo que
limite el tamafio de la puesta. Este mecanismo seria adaptativo
porgque permite el ajuste del tamafio de puesta al ntmero Sptimo de
pollada (Capitulo II). La tasa de ganancia de nutrientes (es

decir E/L, donde E es la energia o nutrientes necesarios para
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comenzar la puesta y L es el tiempo reguerido para hacerlo) puede
permitir el ajuste, puesto que limitaria el tamafilo de puesta
(Jones y Ward 1976) y seria un indicador de la futura
disponibilidad de alimento (e.g. Benkman 1990; Donazar et al.
1992; Tye 1992). En ambos modelos hay una correlacidn positiva
entre el nimero de pollos alimentables (NFN) y E/L; sin embargo,
los modelos conferiridn diferentes capacidades para prever NFN si
las pendientes de la regresion entre aquellas variables también
difieren.

En el modelo del tiempo, 1las hembras gque son capaces
de alimentar grandes polladas empiezan a acumular nutrientes para
la puesta con mds alimento disponible que otras hembras. por
tanto las diferencias de L, que hay entre parejas, seran mayores
en este modelo que en el del alimento, donde todos empiezan con
igual disponibilidad (Fig. 3.1). Dado que F es igual para todos,
las diferencias en EB/L que hay entre parejas serin mayores con el
modelo del tiempo que con el del alimento. Puesto dque las
diferencias en NFN son ilguales en ambos modelos, la pendiente
(E/L, NFN) es siempre mids pronunciada en el modelo del alimento
que en el del tiempo.

El alimento puede variar aleatoriamente en torno a una
tendencia general. Estas desviaciones no estarian relacionadas
con el alimento disponible en el futuro (Fig. 3.3)., 8i esto
ocurre durante el periodo de formacién de los huevos, ello puede

dar lugar a puestas erroneas, es decir, puestas que difieren del
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dptimo particular del individuo (Capitulo V). Las desviaciones en
la disponibilidad de alimento pueden ccurrir por cortos cambios
del tiempo meteorolégico, gque se reflejarian en B/L, del mismo
modo para ambos modelos. Sin embargo, iguales variaciones en E/L
conducen a errores en el tamafio de puesta que son mayores con el
modelo del alimento que con el del tiempo, puesto gque la
pendiente de la funccién que relaciona ambas variables es siempre

mids inclinada para el primer modelo (Fig. 3.4).

—_— e _ —

, [«]
| a
| ;
W s i
. z ]
@ 5
Zz | E /7
o | >
o g
2 i
| LT
g | / -
=
Z
w i
= | Umbral de alimento
= SRS I
I |
\‘:-’;\"‘-\_‘_ //
[ i
L
t I
TIEMPO
Figura 3.3: Variacién temporal del alimento disponible (linea
continua) y tendencia general de este (linea discontinua) en el

tiempo de preparacidén para la reproduccién.
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Figura 3.4: Relacién  entre la tasa de energia ingerida y el
tamafic Optimo de puesta (o numero de pollos alimentables) para ambes
modelos. La flecha indica las wvariaciones que puede haber en la

tasas de ingestidn y conducen a diferentes errores del tamanto de

puesta en el modelo del alimento (b} y en el del tiempo (c).

4. Discusién

Tanto el modelo del tiempo como el del alimento podrian ser
adaptativos para especies con diferentes estilos de vida. El
modelo del alimento parece apropiado para especies oportunistas,
cuyas crias no reciben cuidados parentales después de su
nacimiento. Puede ser tambien adaptative para algunas especies

que vivan en ambientes impredecibles. Esta estrategia permite
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explotar cualquier pico de recursos, peroc con mayor riesgo de
fracaso. Por el contrario, 1las especies que sSe comportan de
acuerdo con el modelo del tiempo sdlamente pueden criar cuando
hay un factor que indique el tiempo de maxima disponibilidad de
recursos; sin embargo estas especies tendran més seguridad de
éxito cuando se reproducen.

El modelo del tiempo puede ser comin entre aves porgue
frecuentemente hay un punto de saturacidn en la relacidn entre
tiempo de reproduccidén y disponibildad de alimento (Schultz 1891,
véase también Capitulo I). También estan de acuerdo con este
modelo los experimentos de Blondel et al. (1990); elleos pusieron
herrerillos de dos poblaciones diferentes en aviaricos sometidos a
las mismas condiciones ambientales. Entre las aves experimentales
hubo las mismas diferencias en el tiempo de reproduccién gque hay
en ambas poblaciones en condiciones naturales. Por tanto, parece
ser el tilempo més que el alimento es lo gque induce a la
reproduccibn.

El éxito del modelo del tiempo depende de la relacidén entre
el tiempo de méaxima disponibilidad de alimento y el factor que lo
indica. En poblaciones de aves se ha visto que el tiempao de
reproduccidén puede estar determinado bien por el fotoperiodo ©
bien por la lluvia. En regicnes templadas, donde los periocdos de
mixima disponibilidad de alimento ocurren sobre las migmas fechas
cada afio, el fotoperiodo parece ser el inductor de la

reproduccidn, incluso cuando la temperatura o la disponibilidad
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de alimento son bajas (Bird et al. 1980; Meijer 1989, 1991). Sin
embargo en ambientes tropicales, los periodos de maxima
disponibilidad de alimento varian cada afic dependiendo de los
pericdos de 1lluvias. En estos ambientes hay c¢asos  bien
documentados en los cuales las lluvias inducen a la reproduccidn
(Boag y Grant 1984; Millington y Grant 1984; Halse y Jaensch
1989; Wrege y Emlen 1991).

Si se cumpliera el modelo del tiempo, la seleccidn natural
operaria sobre los factores indicadores del momento de méxima
disponibilidad de alimento y sobre el umbral al cual se dispara
el sistema reproductivo, hasta que haya un ajuste entre el
pericdo de reproduccién y el tiempo ecolbgicamente Sptimo. En el
modelo del tiempo, 1la fecha de puesta también estd limitada por
el alimento disponible; sin embargo no puede ser considerado como
un verdadero limite al tiempo de reproduccidn, como sugeria
Perrins (1970), puestc que actua una vez comenzadas las
actividades reproductivas. Si fuera necesario poner antes,
incluso podria evolucionar hacia un umbral més bajo para el
desencadenamiento de la reproduccidén. Entonces, si el alimento no
es limitante para la reproduccidn, {por qué las hembras en peores
condiciones no ponen tan pronto como las de mejor calidadr?
Pudiera ser que la fecha &éptima de puesta no sea igual para todas
las parejas de 1la poblacién sino que varie en funcién de su
calidad (Drent y Daan 1980; Daan et al. 1988; Capitulo IV). De

este modo el alimento durante el tiempo de formacidn de los
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huevos ajusta el tamafio de puesta a las condiciones particulares,
mientras gue el factor desencadenante de la reproduccidén ajusta

el fecha de puesta al Optimo de la poblacidm.

5. Resumen

En este capitulo se analizan las consecuencias que tendrian
los dos posibles factores que pueden intervenir en el
desencadenamiento de la reproduccidn, el tiempo y la cantidad de
alimento. Si el sistema reproductivo fuera activado por la
cantidad de alimento disponible, entonces los padres tendrian mas
riesgos de fracasar gque s8i es activado por algin factor
dependiente del tiempo de mixima disponibilidad de alimento. La
capacidad para predecir la futura disponibilidad de alimento
también serd mejor ei es el tiempo es el factor préximo que

determina el comienzo de la reproduccidn.
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1. Introduccion

Es un hecho comin que el &xito reproductor de las
poblaciones de aves varie a 1o largo de la estacidn reproductiva,
generalmente, decreciendo cuanto mis tarde se inicia la puesta
{(p.ej. Klomp 1970; Newton y Margquiss 1984; Daan y Dijkstra 1988).
Este fendmeno sugiere que hay una relacidn causal entre el tiempo
de reproduccién y el éxito reproductivo. Entonces, ¢(por qué no
ponen todas las parejas al principio de la temporada
reproductiva?

Perrins (1970) argumentd gque para que la crianza de 1los
pollos coincida con la época en la gque el alimento es mas
abundante, 1la formaciéin de 1los huevos debe comenzar varias
semanas antes, cuando el alimento disponible puede ser todavia
escaso. Asumiendo que la formacidén de los huevos es un proceso
energéticamente costoso, el inicio de la puesta puede estar
limitado por 1la fecha en la cual son capaces de encontrar
suficientes recursos nutricionales para la formacién de los
huevos. Los padres empezardn a poner tan pronto como sean
fisioldgicamente capaces, pero es8to puede ger posterior a la
fecha o6ptima. La variablidad en el comienzo de la reproduccidn
vendra dada por la diversidad en la calidad parental o de 1los
terriorics; s8in embargo, esto no implica que haya una fecha de

puesta 6ptima para cada individuo.
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En contraste, un modelo propuesto por Daan et al. (1988)
sobre la determinacidén tltima del tamafic y fecha de puesta, lleva
a la conclusidén de que hay diferentes fechas de puesta O&ptimas
dependiendoc de la calidad del individuco. En el modelo se asume
que hay una relacién causal entre el tiempo de reproduccidén y el
éxito de la misma, de modo que el valor reproductivo de un huevo
es menor cuanto mids tarde ha sido puesto. Por otra parte, el
alimentoc disponible aumenta y luego disminuye a lo largo de 1la
estacidén reproductora; de esta forma se establece un compromiso
entre esperar a que mejoren las condiciones alimentarias, es
decir incrementar el tamafioc de puesta, reduciendo a cambio el
valor reproductivo de cada huevo. La pérdida del valor
reproductive de 1la puesta con el avance de 1la estacibén es
directamente proporcional al tamafio de la misma, mientras que la
ganacia de poner un huevo mis es inversamente proporcional. Si el
tamafic de puesta actual es pequefio, como corresponderia a una
pareja de baja calidad, retrasar la fecha de puesta para poner un
huevo més puede mejorar su éxito reproductivo. De modo gque la
fecha de puesta 6ptima dependera de la calidad de la pareja ¢ de
su territorio.

Las dos hipbdtesis coinciden en dos puntos: 1) Hay una
relacidén causal entre el tiempo de reproducciébn y el é&xito
reproductive. 2) Las variaciones en las fechas de puesta entre
individuos se deben a diferencias en su calidad. Basicamente

difieren en cual es el momento Optimo de reproducidn y si es el
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mismo para todos (hipdtesis de la limitaciones) o diferente para
cada individuo (hipdtesis de la optimizacidén individual).

Para contrastar estas hipdtesis se realizd un experimento
con cernicalos (Falco tinnunculus), intercambiando puestas de
igual tamafic pero comenzadas en fechas diferentes. Si 1la
"hipdtesis de las limitaciones" fuera correcta entonces se
esperaria mejorar el éxito reproductivo de las parejas tardias,
adelantandoles la puesta. Por el contrario, si no hay
limitaciones para la formacidén de los huevos y la "hipbtesis de
la optimizacién individual® es cierta, se esperaria que las
puegtas manipuladas, tanto las adelantadas como las retrasadas,
tuvieran menor éxito reproductive. En este estudio el resultado
de 1la reproduccidn sdlamente fue seguido hasta que 1os pollos
abandonaron el nido; en este caso la segunda hipbtesis predice
que el éxito reproductivo al volar los pollos puede ser mayor en
parejas con puestas ligeramente retrasadas, puesto que el modelo
predice que la fecha &ptima es anterior a la de méxima

disponibilidad de alimento.

2. Material y métodos

El experimento se realizd entre los afios 1991 y 1993 en una

poblacidén de Cernicalo Vulgar de la provincia de Cuenca. En cada
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uno de estos aflos intentaron la reproduccidén entre 21 y 27
parejas. Los nidos estaban en cavidades naturales de rocas o en
viejos edificios.

Todos los nidos fueron localizados antes de la puesta vy
vistados una vez por semana desde mediados de abril hasta que los
pollos volaban. La fecha de puesta fue estimada asumiendo que el
intervalo de puesta medio entre dos huevos sucesivos es de dos
dias. La edad de los pollos fue estimada en los primeros cinco
dias desde su nacimiento, a partir de las medidas de sus alas vy
de su tarso. A los 23-25 dias de edad se tomaron medidas del ala
tarso, peso y espesor de la parte anterior del misculo pectoral.
A los 29-31 dias de edad los pollos fueron sexados usando el
color de 1la cola como criterio de identificacidn de los sexos
(Dijkstra et al. 1990).

La talla del musculo pectoral es frecuentemente usada como
una medida de las reservas de proteinas; esta se midid utilizando
un medidor de ultrasonidos, modelo Krautkrimer Branson USK 7B,
colocando el sensor en la parte superior del misculo pectoral
izquierdo, a unos 7 mm del esterndn. Esta técnica se utiliza
habitualmente en ganaderia para medir espesores de dgrasa vy
misculo del ganado; en biclogia ha sido descrita y contrastada su
precisidn por Sears (1988) con el cisne (Cygnus olor).

El experimento consistid en intercambiar puestas de igual
tamafic gue diferian en la fecha de puesta. Las parejas de igual

nimero de huevos y fechas de puesta sucesivas fueron reunidas en
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grupos de dos parejas. Dentro de estos grupos se selecciond al
azar una pareja experimental y una control. Entre los grupos de
igual talla se escogieron al azar Jrupos retrasados Yy
adelantados, con la salvedad de que tanto el primer grupo como el
dltime por orden de fechas de puesta estaban obligados a ser
grupos retrasados y avanzados respectivamente. Posteriormente se
intercambiaron las puestas de igual talla de parejas
experimentales avanzadas y retrasadas. De este modo se obtuvieron
4 grupos: 1) Experimental retrasado (R) al cual se le ponia una
puesta mas tardia. 2) Control retrasado (CR) cuyas fechas de
puesta eran similares a 1las originales del grupo R. 2)
Experimental avanzado (A) con puestas manipuladas més tempranas
gque sus originales. 4) Control avanzado (CA) cuyas fechas de
puesta son similares a las originales del grupo A.

Las puestas fueron transportadas en una caja, con una fuente
de calor gque mantenia la temperatura entre 30 y 35 °C. El
transporte durd entre 20 y 40 minutos; durante el cual, la puesta
original era sustituida por otra de huevog falsos. BEn los nidos
control se siguid el mismo protocolo pero reponiendo la misma
puesta después de media hora. Las hembras generalmente entraban
al nido en cuanto nos alejabamos de ellosg; 86lo hubo un caso en

el que una pareja desertd tras el cambio de puesta. Entre los

grupcs s6lo hubo diferencias en la fecha de puesta (F3 33 = 2.6;
P = 0.07), perc no en tamafic (F3 33 = 0.23; P > 0.8) o tasa de

eclosidn (F3 33 = 0.15; P > 0.9; Tabla 4.1).
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Tabla 4.1: Parametros reproductivos de los grupos experimentales (x £ es).

Tratamiente
R CR Ch A
Nimero de Puestas 10 9 9 g
Fecha de puesta original 125 £ 3.2 i26 £ 3.1 134 £ 2.8 134 + 3.1
Tamafio de puesta 4.6 £ 0.2 4.7 £ 0.1 4.6 £ 0.2 4.6 £ 0.2
Tasa de eclosidén g0 + 3.5 93 t 3.8 92 £ 5.9 93 + 4.7

Fecha de puesta: 1 = 1 de enero.

2.1 Anailisis estadisticos

Los factores que afectan al nimerc y calidad de los pollos
fueron analizados usando el andlisis de regresidén miltiple
escalonado. En el modelo inicial se incluye el conjunto de
variables y las interacciones entre estas, gque potencialmente
porian explicar la variable dependiente. Los términos van siendo
eliminados hasta que el modelo incluye solamente aquellos cuya
salida del modelo afecta significativamente al poder explicativo
de este. Dado que puede haber correlaciones entre los términos,
se comprobd si los que eran eliminados previamente, podrian ser
afiadidos posteriormente. El modelo final se logra cuando ningGn

término puede ser afiadido ¢ eliminado.
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3. Resultados

3.1, Variaciones estacionales en el éxito reproductivo de Ia poblacion

La relacidn entre el numero de pollos que vuelan y la fecha
de puesta fue modelada haciendo un andlisis de regresidn miltiple
(Tabla 4.2). Los datos analizados del conjunto de la poblacidn
incluyen 71 nidos no manipulados desde 1986 a 1993. El1 término
"fecha de puesta" no eg significativo dentro del modelo si se
incluye tambien su cuadrado; ademds se ocbserva un efecto de 1la
interaccidén entre fecha de puesta y afio (Tabla 4.2, modelo A). El
modelo indica, que dentro del rango de puestas observadas en esta
poblacidn, el niamero de pollos que vuelan decrece mondtonamente
con la fecha de puesta. La relacidn entre el nimerc de pollos que
vuelan y la fecha de puesta fue similar dentro del grupo control
de este experimento (Tabla 4.2, modelo B).

El espesor del musculo pectoral fue considerado como un
indice de la calidad de los pollos. En los afios en los que se
midid esta variable (desde 1991 a 1993) no se ha encontrado
ninguna relacidn entre la fecha de puesta y el espesor del
pectoral, ni tampoco hay un efecto significativo del afio, ni del
nimero de pollos, ni de las combinaciones entre estas variables
(Tabla 4.3, andlisis A). Un andlisis restringido al grupo control

dio los mismos resultados (Tabla 4.3, andlisis B).
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Tabla 4.2: Modelos de regresidn mialtiple para el nimero de pollos velados.
Modelo A: para las puestas sin manipular desde 1986 a 1993; modelo B: para
las puestas contrcl del experimento. ELl valer de F, para los términos

rechazados, se refiere al valor que tendria en el meodelc en case de ser
incluido. El porcentaje de varianza explicada por cada término es el cambio
en el coeficiente de determinacién del medeloc (R<) 31 esa variable es
eliminado.
Modelo A: F, .. = 6.72; P < 0.003; R = 17.4 %

¥ Varianza
Términos del modelo Coeficiente F P explicada
Constante 1.21
Afic ¥ fecha de puesta 0.000628 5.09 0.03 6.6
Fecha de puesta’ -0.00048¢ 8.92 0.004 11.5

Términoes rechazados

Ario 0.06 0.8
Fecha de puesta 0.16 0.9
Modelo B: F. ,, = 26.65, F = 0.0001, R’ = 62.5 %
% Varianza
Términoes del modelo Coeficiente F P explicada
Constante 8.54
Fecha de puesta® -0.000286 26.65 0.0001 62.5
Términcs rechazados
Ao 1.54 0.23
Fecha de puesta 1.33 0.27
Fecha de puesta X afio 1.67 G.z22

Nota: el téminec "afio” se refiere a la fecha de puesta media del afo.

Tabla 4.3: Pectoral de los polios a los 24 dias. El analisis A
incluye las puestas sin manipular deade 1991 a 1993, mientras que
el B séle incluye las puestas controles del experimento

Analisis A (g = 33) Anilisis B (n = 18)
Términos rechazados F P F P
Afio 0.251 0.683 1.262 0.28
Fecha de Puesta 0.082 0.78 0.0001 0.99
Fecha de Puesta’ 0.080 0.78 0.0004 0.98

Fecha de puesta ¥ afio 0.008 0.93 0.153 0.70

84
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3.2. Efecto de la manipulacién sobre el éxito reproductivo

Las parejas con fechas de puestas manipuladas, tanto
adelantadas (A} como retrasadas (R), criaron menos pollos que los
controles retrasados {CR), pero no hubo diferencias

significativas entre estas y los controles adelantados, CA (Tabla

4.4).

Tabla 4.4: Zowparacidn de raramernros de éxito reproductive entre tratamientos imedia

I+
[}
[T

Comparaciones

Tratamientos i1 12
R R CA A R-CR  A-TA R-CA A-TR
Pollos y1adns JoSi ] 4.00 = 0.24 3.3% £ (.33 2089 0+ 0.3 v NG NS b
Fectoral PR 3G 0. 30 = 0.08 5.67 £ 0.10 5.06 + 5.1 HE *o NG e
r\; i o 3 3
O~test e dos N S £ 1T I A A S D
{1l) Compara cre tratamientos de lgual fecha e puesta origlinal.,

ey e
RS B

Tratamlientas con igual fecha de puesta manipulada.

Para ver la relacidén entre el grado de manipulacidn de 1la
fecha de puesta y la produccidn de pollos se realizd un andlisis
multivariante escalonado hasta encontrar el modelo gue explicaba
mayor porcentaje de varianza. El nimero de pollos volados por
nido estuve afectado por el afio, 1la fecha de puesta original, la
interaccién de estas dos variables y el cuadrado de la
manipulacién; sin embargo no tuvo un efecto significativo 1la
fecha manipulada (Tabla 4.5). Esto indica que la calidad, m&s que
el tiempo de reproduccidn, estd relacionada con el éxito
reproductivo; de otra forma, hubiera habido un efecto

significativo de la fecha de puesta manipulada. El1 hecho de que
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el cuadrado de la manipulacidn tenga un efecto significativo
indica gque una optimizacidn individual de la fecha de puesta,

como predice el modelo de Daan et al. (1988).

Tabla 4.5: Modelo de regresidén miltipie para el nimerc de peollos que volaron
por nide, en las puestas experimentales y en sus controles. El valer de F,
para lecs términos rechazades, se refiere al valor gue tendria en el modelo
en caso de ser incluido. El peorcentaje de varianza explicada por cada

términc es el cambic en el coeficiente de determinaciédn del modelc (RY)  si
esa variable es eliminade.

Modelo: F; .. = 10.37; P < 0.0001; R* = 56.4 %

% Varianza
Términcs del modelo Coeficiente P F explicada
Constante -152.9
Afic 1.232 14.57 0.0006 19.8
F. de puesta original 1.172 12.24 0.0014 16.7
F. de puesta criginal X afio -0.00923 13.57 0.C008 18.5
Manipulacién® -0.00378 6.18 0.018 8.4

Términos rechazados

F. de puesta original~ 0.0005 > 0.9
F. de puesta manipulada 0.0001 > 0.9
F. de puesta manipulada” 0.003 > 0.9
F. de puesta manipulada X afio 0.0001 > 0.9

Nota: el téminc "afto” se refiere a la fecha de puesta media del afio.

El espesor misculo  pectoral de los pollos fue
significativamente menor en las parejas con puestas adelantadas
que en sus controles (tanto CR como CA). Por el contrario las
parejas con puestas retrasadas sacaron pollos de similar calidad
que los controles (Tabla 4.4). La relacidn entre el grado de
manipulacidén de las fechas de puesta y la calidad de los pollos

se ajusta significativamente a un modelo regresién cuadritica
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(Fig. 4.1). E1 modelo indica que las mejores calidades de los
pollos se consiguen con retrasos de unos 6 dias respectc a la

fecha de puesta original.
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Figura 4.1: Efecto del grade de manipulacién sobre el espesor del musculo

pectoral de los pollos.
62.5%;

de la fecha original,

interaccién entre las variables;

4. Discusion

de la fecha maipulada,

en todos estos casos F < 0.5;

de sus cuadradeos y de

Modelo de regresién: y = 0.03 + 0,005x - 0.0004 x7;
F. ., = 28.3; P < 0.0001. No hubo efecto significativo del ado,

la

P> 0.3).

En esta poblacidn de cernicalos se observa que el nimero de

pollos

que vuelan por

intento de reproduccién

decrece
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monotonamente con el avance de la estacidn reproductora, sin que
varie 1la calidad estos. Por tanto, las parejas que crian antes
tienen mayor éxito reproductivo que las gque lo hacen mas tarde.
Entonces (por qué no ponen todas al principio de la temporada? La
manipulacidén de la fecha de puesta de los cernicalos, tanto si
era adelantdndola como retrasandola, tuvo un efecto negativo
sobre el éxito reproductivo; las aves con puestas manipuladas
criarcn menos pollos y de peor calidad que sus controles. Por
tanto estos resultados indican que hay una optimizacién
individual de la fecha de puesta como es sugerido en el modelo de
Daan et al. (1988). El modelo predice gue si los individuos de
una poblacién optimizan su valor reproductivo, las parejas de
mejor calidad pondrén antes que las de calidades inferiores; por
tantoc habria una correlacidn negativa entre calidad parental vy
tiempo de reproduccidn, pero ello no implicaria que haya unas
limitaciones nutricicnales, en sentido estricto, para poner antes
como sugieren algunos autores (Perrins 1970; Price et al. 1988).
En todo caso, el alimento durante el periodo de prepuesta pedria
actuar a modc de regulador, para lograr poner en la fecha Sptima
particular (Capitulos I y III).

En esta poblacidén hubo una correlacidn negativa entre la
fecha de puesta y el nGmero de pollos que volaron por nido; sin
embargo egta aparente relacidn se debe las correlaciones
existentes entre esas variables y 1la calidad parental. La

relacidén negativa entre fecha y el éxito reproductivo desaparece
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cuando se controlan esas correlacicnes, manipulando la fecha del
nacimiento de los pollos. Para que se cumpla el modelo de Daan
tiene que haber un efecto negativo del avance de la estacidn
sobre el éxito reproductivo, pero esto no tiene que ocurrir
necesariamente antes de gque vuelen los pollos. De hecho, en las
aves nidicolas, el tiempo Sptimo de reproduccidn debe ser siempre
antes del pico de disponibilidad de alimento (véase Capitulo 1I),
por tanto no se esperarda gque el efecto negativo de la fecha
ocurra antes de la independencia de los pollos. Por el contrario,
el tiempo de incorporacidén a la poblacidn puede ser importante
para la supervivencia de los jovenes, puesto que cuanto mids tarde
lo hagan menos tiempo tendrdn para adquirir un territorio o
prepararse para pasar el invierno; consecuentemente, la
supervivencia después de la independencia puede depender de la
fecha de su nacimiento (p. e3j. Daan y Dijkstra 1988; Gustafsson
1989; Newton 1989; Wauters et al. 1993; pero comparar con
Tinbergen y Boerlijst 19%0).

En otroe dos estudios, siguiendo métodos similares a los que
aqui se utilizan, Norris (1993) y Brinkhof et al. (1993)
observaron gque en una poblacidén de herrerillo comin y otra de
fochas, habia un efecto significativo de la fecha de puesta sobre
el éxito reproductivo, pero no de la calidad parental. El casc de
la focha, sin embargo, no es comparable por tratarse de una
especie nidifuga; por tanto no se da el compromiso entre esperar

a alimentar mds pollos a cambio de su supervivencia. En las
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especies que no alimentan a sus pollos, pueden comprometer la
supervivencia de estos a cambio de esperar a mejorar la condicidn
fisica de la hembra para poner mids huevos; en tal caso la
manipulacidén de la fecha de nacimiento no es el métode adecuado
para ver si hay una Optimizacién individual de esta. En
Micrometrus minimus, un pez que puede ser considerado como un
caso similar al de las aves nidifugas, Schultz et al. (1991)
vieron que las diferencias entre individuos en el tiempo de

reproduccidén eran adaptativas.

5. Resumen

En este capitulo se hizo un experimento manipulando la fecha
de nacimiento de los pollos en una poblacidén de cernicalos Falco
tinnunculus. El objetivo fue wver si habia una optimizacidn
individual o no de la fecha de puesta. Las parejas a las cuales
se les adelantd o se les retraso la puesta puesta criaron menos
pollcs que los controles; ademdg los pollos de puestas
adelantadas volaron en peores condiciones que los controles. Los
resultados indican que los cernicalos optimizaron individualmente
la fecha de puesta. La relacién negativa que se obgerva entre
nimerc de pollos que vuelan y tiempo de reproduccién podria ser

por el efecto de la calidad parental sobre esas dos variables.
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1. Introduccién

Diversos experimentos en 1los cuales se ha manipulado el
ntimero de pollos por nido, han mostrado que los tamafios de
pollada originales son mAs productivos que los aumentados o
reducidos (véase revisiones en Lindén y Meller 1989; Dijkstra et
al. 1990; Stearns 1992). Asi, se deduce que cada hembra pondria
el tamafio de puesta mAs apropiado a sus condiciones particulares
(Hdgstedt 1980, Pettifor et al. 1988, Slagsvold y Lifjeld 1988).
En vista de esto, s8se puede esperar gque independientemente de las
condiciones ambientales, haya una relacién lineal y positiva
entre el tamafic de puesta y el nimero de jévenes por nido que
gsobreviven hasta la reproduccidén; sin embargo, esta esperada
relacidén est8 en desacuerdo con dos fendmenos cominmente
observados en la naturaleza: 1) El nGmero de cebas por pollo
generalmente es menor en las puestas mas grandes Y
consecuentemente los pollos suelen volar con menos peso (revisidén
en Klomp 1970) y tienen pocas probabilidades de supervivencia
(Perrins 1965, Lindén 1990, Tinbergen y Boerlijst 1990, Magrath
1991) . 2) El wvalor adaptativo de los individuos que ponen grandes
puestas es mas bajo, en relacibn con otros individuos, en afios
con malas condiciones ambientales que en afios buenos (Lack y Lack
1951, Jarvinen y Vaisadinen 1984, Boyce y Perrins 1987); por tanto

la varianza del valor adaptativo se incrementa hacia los tamafios
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de puesta mAs grandes (Boyce y Perrins 1987).

Bstas dos contradicciones ponen en duda la hipdtesis de
optimizacién individual del tamafio de puesta. En este capitulo se
propone un modelo capaz de explicarlas. La hipdtesis que se
plantea es gue para ajustar el tamafic de puesta al ntimero de
pollos que se puede alimentar adecuadamente, las aves deben
predecir de alguna forma, las condiciones futuras de alimento al
"egcoger" un tamafio de puesta; por tanto cabe la posibilidad de

que algunas aves puedan equivocarse.

2. El modelo

2.1. Supuestos

En una poblacidén de aves debe haber diferentes calidades
parentales, correpondiendose cada una con una tasa de cebas y con
un tamaflc de puesta 6ptimo. De este modo, la calidad parental
puede variar dependiendo de la disponibilidad de alimento y/o de
la capacidad de encontrarlo. Se asume gque lag peores y las
mejores calidades parentales son menos frecuentes que las
intermedias.

En aves nidicolas, el tamafio de puesta nc parece ser

limitado por la capacidad de las hembras para poner huevos (p.ej.
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Krementz y Akney 1986; Murphy 1986; Meijer et al. 1989; véase
también el capitulo II); de modo que cada hembra debe predecir
las condiciones futuras de alimento para sus pollos, puesto que
ello parece limitar sus é&xito reproductivo (p.ej. Lack 1947,
Simons y Martin 1990). Los errores en el tamafio de puesta ocurren
cuando las hembras ponen mds © menos  huevos que el
correspondiente a su namero 6&ptimo. Este supuesto, gue hay
puestas demaside grandes, lo corrobora el hecho de que a veces
hay pollos que mueren de inanicidén. Igualmente puede haber
puestas m&s pequeflas que el éptimo, pero hay menos evidencia
porque los pollos no mueren el nido.

También se asume que nc hay varianza genética aditiva para
los errores en el tamafio de puesta porgue la seleccidn natural ha
operado en contra de los fenotipos gque hacian mis errores.
Ademis, la capacidad de criar a los pollos es geneticamente
independiente de la capacidad para @ predecir condiciones
ambientales futuras. Por tanto, se espera que haya la misma
proporcién de puestas errdneas y correctas dentro de cada
categoria de calidades parentales. Finalmente, se supone que
el reclutamiento por huevo es menor en puestas errdneamente
alargadas gque en puestas optimas, pero puede ser mayor o igual en
puestas reducidas que en las Sptimas. Este supuesto esta de
acuerde con los resultados obtenidos en varios experimentos de
manipulacidn del tamafio de pollada (p.ej. Gustafsson y Sutherland

1988, Dijkstra et al. 1990; Lindén 1990).
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2.2. Consecuencias del modelo
a) El éxito reproductivo en relacion a la calidad parental

Supongamos que en una poblacidén de aves hay tres

categorias de calidad parental cuyas puestas Sptimas son Q,, Q3 Yy
Q4qi de tal modo que @, = @3;-1 = Q4-2. N, N; Yy N, son,
respectivamente, el nimero de parejas pertenecientes a cada
calidad parental, siendo N, y N, menores que N;.

Cualquier hembra tiene una probabilidad P, de poner un
tamafio de puesta con un error e (siendo e = -1, 0, +1). Asi pues,
dentro de cada categoria (Q;) hay P.;‘N; hembras poniendo ;-1
huevos, P,'N; poniendo @; huevos y P,;‘N; poniendo @;+1 huevos,

La tasa de reclutamiento por huevo es considerada com¢ una
funcién del error cometido Rfe), siendo R ; = Ry; > R,; (p.ej..
Gustafsson y Sutherland 1988, Dijkstra et al. 1990, Lindén 1990).

El nimeroc de reclutas por pareja puede ser una aproximacidén
de su é&xito reproductive, el cual puede escribirse como una

funcidén de la calidad parental:

W(Q) = Y Pa: Re : (Q+e) [1a]
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es decir,
1 1
W(Q) = 0+ ), Rg'Pg+ Y, €'Rg'P, [1b]
_.—.‘1 ’-—"'1
Los términos:
1 1
Z Re Pe Y E e Re Pe
e=-1 e=-1

son independientes de la calidad parental; de modo que el éxito
reproductivo W(Q) crece linealmente con la calidad parental.
Hasta ahora se ha considerado que los errores en el tamafio
de puesta son iguales para todas las calidades parentales cuando
la diferencia con respecto al tamafio de puesta correcto, es la
misma. También es posible considerar 1los errores como una
proporcién de la puesta correcta; de modo que una hembra gque pone
7 huevos pero su tamafio de puesta éptimo son 6 huevos, cometeria
el mismo error gue una hembra que pone 14, siendc su tamafio
optimo de 12 huevos. En este caso el éxito reproductivo en

relacidén a la calidad parental se escribiria como:

J
W(Q) = Q S (1+e) P(e) R(e) de {2]
I

donde e varia entre -i y 7.
La relacidén linealmente positiva entre calidad parental vy
éxito reproductivo se mantendria siempre que a igual tipo de

error le correspondiera igual tasa de reclutamiento por huevo e
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igual probabilidad de ocurrir dentro de cada categoria de

calidades parentales.

b) El éxito reproductivo en relacion al tamafio de puesta

En condiciones naturales solamente podemos observar tamafios
de puesta en lugar de calidades parentales; sin embargo, el
tamafic de puesta no refleja siempre la calidad parental vya que
puede haber algunas parejas que cometan errores. La distribucidn
de los tamafios de puesta tampoco refleja la distribucidén de las
calidades parentales, porgue habré& un cambic en la proporcidn de
puestas errdneas desde las calidades mids frecuentes a las menos

frecuentes (Tabla 5.1, Fig. 5.1). Asi:
Nl = 0 [ P¢1'N2
N3 > P_I'N4 4+ PG.N.? + P+1'N2

N5 =0 « P+1'N4

Tabla 5.1: Distribucién de errores en relacién al tamafio de puesta

ERRORES
Tamafio = ——— - - oo e
de puesta -1 {0} {+1)
c, P_;'N,
o P_,-N, P,-N,
ol P_. N, P, N, P, N,
op P,N, P, ;N
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Figura 5.1: Distribucién de tamarios de puesta en una pcoblacidén de aves si

todas las parejas pusieran de acuerde a su calidad parental {linea continua)

v cuandc hay parejas gue cometen errores (linea de puntos). Se ha tomado una

poblacién con una distribucién normal de calidades parentales

Las probabilidades de hacer errores son: P ., = 0.1,

P, =0.27, P

(d.e.

o]

P, =20.2, P,, = 0,05. Las tasas de reclutamiento por huevo son: R -

R,=0.12, R, = 0.1, R,, = 0.04, R, = 0.01.
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Figura b5.2: Proporcién de puestas correctas y errcneas

categoria de tamarfios de puesta.
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La proporcidn de errores es igual entre calidades parentales
{ver arriba), pero difiere entre tamafios de puesta (¢} (Tabla
5.1, Fig. 5.2). La proporcidn de puestas errdneamente reducidas

decrece desde las mas pequefias a las mas grandes:

P".I.NZ P‘l'N.? P_I'N4
> > > 0 [3]
P_I‘Nz P_l‘N3 + Po'Nz P_l'N4 + Po'N3 + P+1'N2

Quizds, la segunda desigualdad necesita ser demostrada. Esta se

puede simplificar a:
P0N3 2 + P+1'N2'N3 > Po'Nz'N4 [4]

Esto es evidente puesto que N, < N; > N;. En contraste, la

proporcidédn de puestas errdneamente alargadas crece con el tamafio

de puesta:

P+1'N2 P+1'N3 P+1 'N4
0 <« < < (5]
P_I'N4 + PO'N_] + P+1'N2 P_I'N3 -+ Po'N2 P+1'N4

Esto implica que la tasa media de reclutamiento por huevo decrece
con el tamafio de puesta. Por tanto, la relacién entre é&xito

reproductivo y tamafic de puesta W(C}):

w(C}) = C + R(C) {61
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estd definida por una funcidén convexa (Fig. 5.3) gque puede

alcanzar su miaximo para puestas intermedias.

14— -
. Afice buencs y matos -~
P
E 1 r s - I
ﬁ : e s Afios buenos
5 08" T -
= : T i
D 0s6- S - |
6 = *- Aftgs malos |
& o4l
i
0.2+ '

1 1 "

4”7 & 6 7 8 9 10 11 12 13 14
CALIDAD PARENTAL / TAMARO DE PUESTA

Figura 5.3: Numero de jévenes reclutados en relacién a la calidad parental

(linea continua) y del tamafic de puesata (lineas de puntos).

¢) El efecto de las variaciones anuales del ambiente

Las variaciones en las condiciones ambientales pueden ser
consideradas como un desplazamiento de la digtribucién de las

calidades parentales. De modo que, si en un afio malo, con poco
alimento, el nimero de parejas de las categorias Q,, Q3 @4 Y Qs

son N,, N;, N, y cero; en un afio bueno, pueden ser, cero, N2, N3

y N4 respectivamente (Fig. 5.1).
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La funcidén de W(Q) es igual en afios buenos y malos porque es
independiente de las frecuencias de las calidades parentales
[ecs. 1b y 2]. Sin embargo, W{C) es sensible a cambios en N,
porque la proporcidén de errores varia [ecs. 3 y 5] y por tanto la

tasa media de reclutamiento (Fig. 5.3).

W(C,¥Y) = C + R(C,Y) {71

donde W depende del tamafio de puesta () y de 1las condiciones
ambientales del afic (¥).
La varianza del éxito reproductivo en relacidén al tamafio de

puesta (Var [W(C,Y)]} es:

var [W(C,¥)] = (C? + var [(R(C,Y)] [8]

El término Var [R(C,Y)] es mayor en grandes puestas cuando R(e)
es una funcién negativa. Ademéds el término ? influye fuertemente
sobre la varianza y puede explicar por si mismo 1la relacidn
positiva entre varianza en el éxito reproductivo y tamafio de

puesta {(Fig. 5.4).
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Figura %.4: Varianza en el valor reproductivo en relacidén al tamafic de

puesta

d) Efecto del aprendizaje

Se ha mostrado arriba que hay una relacién linealmente
positiva entre &xito reproductivo y calidad parental siempre que
la probabilidad de cometer errores sea igual para todas las
calidades parentales. Pero si los errores no son independientes
de 1la calidad parental, ¢cabria la posibilidad de que el é&xito
reproductive fuera méximo para la calidad parental intermedia?

Para contestar a esta cuestidn imaginese que esta posibilidad

ocurre, es decir:

W(@) > W(Q+1)
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sustituyendo desde la eqg. [1b]:

Q - gf(Q) > (Q+1) + g(E+1)

siendo:
1 1
GiQ) = )Y, Rg : PolQ) + Y @+ Pa(Q)
=-1 e=~1

gi(@R) > g(Q+1) sblo si la proporcidn de puestas errdneas es menor
para la calidad Q que para Q +1. Por tanto, la relacidn positiva
entre calidad parental y fitness serd mantenida siempre que hay
una correlacién negativa entre probabilidad de error y calidad
parental, como puede suceder si individuos jovenes e inexpertos,
los cuales ponen generalmente pequefias puestas, cometen errores
con mayor probabilidad. Este caso parece darse en el Papamoscas
Collarino (Ficedula albicolis), cuyos jb6venes ajustan peor el
tamafioc de puesta al nimero de pollos que pueden alimentar
adecuadamente (Gustafsson 1990). La otra posibilidad teérica, que
haya una correlacidn positiva entre probabilidad de error vy
calidad parental, puede llevar a que las hembras gue ponen
grandes puestas tengan menor éxito reproductivo que otras hembras
que ponen puestas mas pequeflas; sin embargo este caso parece poco

probable en la naturaleza.
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4. Discusién

Los errores hacen que el tamafic de puesta no refleje siempre
la calidad parental. Asi para entender la evolucidn del tamafio de
puesta, se debe tener en cuenta que este no es sindnimo de
calidad fenotipica. Cuando hay errores se observan importantes
discrepancias en el é&xito reproductivo dependiendec de si se
describe como una funcidn de la calidad parental (W(Q/)] o del
tamafilo de puesta I[W(C)]. W(Q) es siempre creciente si la
proporciones de errores son independientes de calidad parental, o
al menos no es mayor en las calidades parentales gque ponen més
huevos. Por el contrario, W(C) es una funcidn convexa, gque puede
alcanzar un méximo para puestas intermedias, porgque en las
puestas mis grandes se acumulan mayor nimeroc de errores por
exceso; esto ocurrira siempre que las calidades intermedias sean
mids frecuentes que las extremas. Ademés, la hipdtesig de los
errores predice que la relacidn entre éxito reproductivo y tamafio
de puesta puede variar de unos afios a otros, incluso cuando no
hay variaciones en la relacién entre é&xito reproductor y calidad
parental (Fig. 5.3). De esta manera se explica que entre las aves
que optimizan individualmente el tamafio de puesta (e.g. Hbgstedt
1980, Pettifor et al. 1988, Slagsvold y Lifjeld 1988), las
puestas mas grandes conduzcan a polladas alimentadas
deficitariamente y con menores probabilidaes de supervivencia

{Lack 1954), y que la varianza en el éxito reproductivo sea mayor
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para las puestas mids grandes (Boyce y Perring 1987).

Otras hipbétesis que fueron propuestas para explicar el
mantenimientc de varianza genética aditiva para el tamafio de
puesta, cuando hay diferenciales de seleccidédn positivos (es
decir, la puesta mds comin de la poblacidén es menor que la mas
productiva), asumen gue hay un genotipo gque pone puestas de
tamafic intermedio vy tiene mayor valor adaptativo que el resto
(Mountford 1968, Boyce y Perrins 1987, Price y Liou 1889). En
contraste, la hipbtesis de los errores defiende la optimizacidn
individual del tamafic de puesta; es aplicable tanto si la calidad
parental se debe a diferencias genéticas o solamente ambientales.
Adem&s los errores en el tamafio de puesta no afectan a las
conclusiones de experimentos de manipulacidén del tamafio de
pollada. Si 1los errores son al azar, la misma proporcidén de
erroreg habrd en cada grupo experimental y controel; sin embargo
la existencia de errores incrementari la varianza muestral dentro
de cada grupo. Por tanto para encontrar diferencias significantes
en los costes reproductivos en una poblacidn que comete errores,

seria necesario un mayor tamafio muestral gque en otra que no 1lo

hace.
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5. Resumen

En este capitulo se propone una hipdtesis -la de los errores
en el tamafio de puesta- para explicar dos aparentes
contradicciones que se observan cominmente en las poblaciones de
aves: 1) las hembras ajustan el tamafioc de puesta a sus
condiciones particulares; 2) las puestas mis grandes tienen menor
valor adaptativo y mayor varianza en éxito reproductivo que otras
mids pequefias. La hipdtesis propone gue algunas aves pueden
equivocar sus puestas y no ajustar correctamente estas al nimero
de pollos alimentables. En tal caso, si las calidades parentales
intermedias son mas frecuentes que las mejores y las peores, las
puestas errdneas por exceso se acumularian entre las puestas mas
grandes, mientras gue las errdneas por defecto lo harian entre
las puestas mis pequefilas; de este modo las puestas intermedias
pueden tener mayor éxito reproductivo que las puestas mas
grandes; sin embargc habrid una relacidén lineal entre é&xito
reproductivo y calidad parental, tanto en los afios buenos como en

los malos.
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1. Introduccion

Lack (1947) sugirid que el tamafio medioc de puesta de las
aves nidicolas estaria determinado dltimamente por el nimero de
pollos que pueden alimentar adecuadamente. Posteriormente esta
hipbétesis ha sido matizada por Hdgstedt (1980) quien dice que el
ajuste del tamafio de puesta al nimerc de pollos alimentables se
hace a nivel individual. La hip6tesis de 1la optimizacién
individual es apoyada por numercosos estudios experimentales
hechos con diferentes especies (véase revisiones en Lindén vy
Moller 1989, Dijkstra et al. 1991, Stearns 1992, Pettifor 1993).
Sin embargo, aungue los tamafios de puesta realizados por las
hembras sean los 6ptimos, frecuentemente son muy superiores al
nimero de pollos gque pueden alimentar. Una de las hipdtesis
propuestas para explicar la produccidn excesiva de huevos dice
que los excedentes pueden asegurar la reproduccidn en caso de
pérdidas parciales de la puesta (Dorward 1962). Esta estrategia,
llamada del huevo de seguridad, tiene claros beneficios para las
parejas que pierden algunc de sus huevos durante la incubacidn,
pero también puede tener fuertes costes cuando nacen todos los
pollos. La evolucidén de la estrategia dependeria por tanto de
tres factores: tasa de mortalidad de los huevos, tamafio dptimo de
pollada y capacidad de eliminiar las crias excedentes (Lundberg

1985, Forbes 1990). La evolucidn de la estragia del huevo de



£l valor de seguridad del iltimo huevo P14

seguridad puede haber evolucionado conjuntamente con otros
mecanismos de reduccidn de pollada como el infanticidio parental
o la eclosidn asincrénica; este dltimo permite la reduccién de
pollada por incubacidén negligente del dltimo huevo, fratricidio o
simplemente fomentando la competencia desigual entre hermanos.

Se esperaria que la estrategia del huevo de seguridad
hubiera evolucicnado mas fdcilmente cuanto mis grandes sean las
puestas, ya que habria mas probabilidades de perder algln huevo.
Paraddjicamente esta hipdtesis ha sido frecuentemente invocada
para explicar la puesta de un segundo huevo en especies que nunca
crian mds de un pollo (p.ej. Dorward 1962; Kepler 1969; Stinson
1979; Edwards y Collopy 1983; Anderson 18%0), mientras gque en
especies con puestas medianas o grandes, la capacidad para
reducir la pollada suele ser interpretada como una adaptacidn
para ajustar la puesta de acuerdo con las variaciones
interanuales de ambientes impredecibles (Lack 1947).

Entre ambas hipétesis, 1la del "huevo de seguridad" y la del
"ajuste al ambiente", hay un cierto parelelismo. Los padres se
benefician de producir un exceso de huevos ante el riesgo de
tener pocas c¢rias si fracasa algin huevo o si hay un afilc de
abundantes recursos. Ademis, en ambos casos, los costes son
menores si hay alglin mecanismo de reduccién de pollada (Forbes
1990) . Las dos hipdtesis podrian ser compatibles, aunque tienen
distintas consecuencias, pudiendo  favorecer la  evolucidn

diferentes mecanismos de eliminacién de crias. Para los padres
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que ponen huevos de seguridad es beneficioso perder las crias
excedentes tan pronto como sea posible, incluso antes de la
eclosién. Por el contrario, los padres incapaces de prever sus
recursos futuros tendran mids éxito intentando criar todos sus
pollos. Para estos la eliminacién de huevos o la de pollos al
nacer no tendria ningdn beneficio, al menos en los aflos de mayor
disponibilidad de alimento. Asi, para el contraste de estas
hipétesis se deben considerar los costes y beneficios que tienen
la eliminacidén temprana de las crias.

Para realizar un test de estas hipdtesis se hizo un estudio
experimental en una poblacidén de Cernicalos Primilla (Falco
naumanni). Esta especie parece poner mas huevos que pollos puede
alimentar. En tres afios de estudio tan sflo en el 3 % de los
intentos de reproduccidén volaron tanteos pollos como huevos habian
sido puestos. La estrategia del huevo de seguridad podria haber
evolucionado en esta especie dado que la tasa de eclosidén es
relativamente baja (80 % sin considerar fracasos completos,
Pereira 1980, Bijlsma et al. 1988, Negro 1991) para puestas de
cuatro y cinco huevos. En otras especies de cernicalos con
tamafios de puesta similares, 1la tasa de huevos fracasados es
aproximadamente la mitad que en esta especie (Cavé 1968;
Balgooyen 1976). Por otra parte, se dan circustancias que
favorecen el desarrollo de la estrategia del m"ajuste al
ambientern. Los pollos son alimentados fundamentalmente de

insectos, cuya disponibilidad varia bruscamente dependiendo de la
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meteorologia.

El experimento realizado consistid en retirar un pollo de la
mitad de los nidos donde todos los huevos habian eclosionado,
mientras gque en la mitad de los nidos con fracasos parciales se
introdujeron tantos pollos como huevos se habian perdido. Las
manipulaciones se realizaron antes de gque el pollo mas pequeilo
cumpliera los tres dias de edad; de modo que se supcne gue no
habia atlin limitaciones nutricionales para la eliminacidén de algin

pollo.

2. Métodos

El estudico ge ha llevado a cabo entre 1991 y 1993, en 8
colonias de Cernicalo Primilla situadas en los alrededores de
Alcidzar de San Juan. El 8rea de estudic son =zonas llanas,
cultivadas de cereal y vifiedo principalmente. Las colonias estén
gituadas en casas de campo generalmente abandonadas. La colonia
mis pequefla tuvo tres parejas y unas 60 la més grande. Los
primillas c¢riaron bajo las tejas de los tejados, en grietas vy
oquedades de las paredes y algunas parejas en nidales

artificiales.
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2.1. Msétodos generales

Los nidos fueron localizados antes de iniciarse las puestas,
observando los lugares defendidos por las parejas. Cada nido fue
visitado cada seis dias desde mediados de abril hasta el inicio
de la puesta y posteriormente cada dos dias hasta que esta estuvo
completa. Dado que los huevos eran puestos normalmente a
intervalos de dos dias, las puestas fueron  generalmente
encontradas con un maximo de tres huevos. Cada huevc fue marcado
individualmente con rotulador resistente al agua. Esto permitia
el reconocimiento del dltimo huevo y la determinacién de la fecha
de puesta. La puesta se considerd completa después de cuatro dias
sin poner nuevos huevos. Las puestas con huevos de mas de una
hembra (sbélo 2 en los tres afios) fueron facilmente reconocidas
porgque los huevos fueron puestos en diferentes fechas y ademas
habia diferencias en el tamafio de los huevos.

Los nidos fueron de nuevo visitados 27 dias después de la
puesta del Ultimo huevo y en dias posteriores si quedaba algin
huevo por eclosionar. Los pollos fueron pesados y su tarso y ala
medidos al nacer el Gltimo pollo. Con estas medidas se estimd la
fecha de nacimiento de cada uno de ellos, por comparacién con
patrones de crecimiento de pollos de edad conocida. El1 indice de
asincronia en el nacimiento se estimo como la diferencia de edad
entre el pollo mds grande y el mids pequefio.

Los pollos fueron marcados al poco tiempo de nacer con
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esmalte de ufias o con rotulador. A los 5-7 dias se les puso unas
anillas de plastico en el tarso que fueron sustituidas por unas
metdlicas a los 20-21 dias. Los pollos fueron sexados, pesados y
medidos a los 20-21 dias y poco antes de volar, a los 30-31 dias.
En 1992 el <c¢recimiento de los pollos fue muy retrasado con
respecto a otros aflos y los pollos fueron también medidos a 1los
35 ¥y 40 dias de edad. Las medidas tomadas fueron la longitud del
ala y el tarso, el peso y el espesor del misculo pectoral. Este
Gltimo se mididé utilizando un emisor-receptor de ultrasonidos
(véase Sears 1988 y Capitulo IV para mas detalles).

Los cernicalos adultos fueron capturados generalmente en el
nido, mientras calentaban los huevos o los pollos pequefios. A
veces, también con tejas cubiertas de lazos de nailon, colocadas
en la entrada de los nidos. Los adultos fueron medidos y marcados

con anillas metdlicas y de colores.

2.2. Experimento

En 1992 y 1993 se realizd un experimento manipulando el
tamafic de la pollada al nacer. Cada nido fue escogido al azar
como control o experimental, lanzando una moneda al aire. En los
nidos experimentales, en los cuales no habia fracasado ningin
huevo, se retird un pollo escogido al azar, al nacer el {ltimo

(tratamiento E-). Sus controles, que originalmente tampocc habian
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perdido ningin huevo, se llamaron C0. En los experimentales, en
los cuales habia fracasado un huevo, se introdujo un pollo
(tratamiento EQ), procurando gue el pollo introducido tuviera la
misma edad que hubiera tenido el fracasado, o al menos fuera de
edad intermedia a los gque ya estaban en el nide. Las parejas
controles de estos, llamadas C-, habian perdido un sdlo huevo.
Las manipulaciones se hizieron antes de que el pollc méas
pequefio cumpliera tres dias de edad. Los pollos fueron
transportados de un nido a otro en bolsas de tela. El tiempo de
traslado fue generalmente inferior a los 15 minutos; aungue en
alguna ocasién llegd hasta la media hora. No se observdé ningin
caso en el cual los pollos introducidos fueran rechazados por los

padres adoptivos.

3. Resultados

3.1. La reproduccion en condiciones naturales

En los tres afios de estudio las puestas mas frecuentes
fueron de <cuatro (54 % de las puestas) y cinco hueves (33 &),
pero hubo puestas entre dos y seig huevos. El tamafio de puesta

medio no varid significativamente entre afios (F, 597 = 0.57, P >

0.5; Tabla 6.1). La tasa de eclosidn media fue del 83 % para los
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nidos con al menos un nacimiento. En estos nidos, el 26 % de los
huevos desaparecieron o© se rompieron. El resto generalmente
contenia un embridn muerto (35 %) o no tenian un embridn visible

(39 %, n = 130 huevos). La tasa de eclosidn no varid

significativamente entre afios (F, ;75 = 0.84, P > 0.4), tamafios
de puesta (Fy 74 = 1.35, P > 0.25), individuos (hembras: F; 39
= 1.28; machos: Fi; 3¢ = 0.85; en ambos P > 0.25), ni entre nidos
(F41,53 = 1.11, P > 0.35). Sin embargo, las parejas con machos de

un afio tenian tasas de eclosidn significativamente mas bajas que

el resto (F; g5 = 6.59, P = 0.01). La distribucidn del nimero de

huevos perdidos dentro de la puesta no difiere significativamente

de lo esperado por azar (x2%; = 3.7; P = 0.3).

Tabla 6.1: Parametros reproductivos del Cernicalo Primilla en los tres afios
de estudioc. (Media % error estandar (n})

1991 1992 1983
Tamafio de puesta 4,20 &£ 0.10 (55%) 4.33 + 0.08 (64) 4.19 + 0.07 (96)
Tasa de eclosién 79.7 1+ 3.4 (38) 83.1 ¢ 3.0 (56) 84.9 £ 2.1 (86}
Pollos volados 2.16 £ 0.17 (43) 1.00 + 0.16 (34y* 2.00 £ 0.22 (33}

{*) Medias gque difieren significativamente del resto de los afios.

El nimero de pollos volados por nido varid
significativamente entre afios (F,; 179 = 19.8, P < 0.0001); fue
menor en 1992 que el afic anterior y posterior, pero nc hubo
diferencias significativas entre 1991 y 1993 (Tabla 6.1). S8lo en

el 3 % de 104 puestas volaron tantos pollos como huevos habian
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sido puestos. HEsto sugiere que hay una produccidén excesiva de
huevos en relacidn con la capacidad de los padres para alimentar
pollos. A pesar de esto el tamafio de puesta parece gque es
ajustado a las condiciones individuales de la pareja, puesto gque
tanto el tamafio de puesta como el nimeroc de pcllos que vuelan
estdn correlacionados con la longitud del ala del macho (Fig 6.1
y 6.2). Esta medida puede estar relacionada con su capacidad de
vuelo (véase Masman y Klaassen 1986), dado que los padres con

alas mas largas cebaron mis frecuentemente a sus crias (r = 0.49,

n = 17, P < 0.05). El nimero de pollos que volaron fue mayor
cuanto mas grande era la puesta (Fig 6.3). No hubo ninguna

relacidn significativa entre la condicidn de los pollos al volar
y el tamafio de la puesta; aungque la tendencia era a volar en
mejores condiciones los pollos de puestas mas grandes (r = 0.23;

17:49; P = 0.1).

< |

a sr oo oo BBg@BEoBo0Bo EB i

2 \ -

& ) , e

& 4.0 c?/f:;@g.@e%ﬁggéﬂggggg a 2 o |

c : |

z i

; 3+ GO0 O g 00 o 3 !

& .
2 - > .

...... ‘ L . . . !

210 295 220 226 230 238 240 246

LONGITUD DEL ALA DEL MACHO

Figura 6.1: Tamafio de puesta en relacién a la longitud del ala del macho.



El valor de seguridad del iltimo huevo 122

@
Q N
ad 2- - - :Hj - . H’*f/ Y
o] St
> ‘ T
w .
O -
|
= 4 Looua S ok .
O
[«
Q-2 P '."‘ [ J— Lo
210 218 220 225 230 236 240 245

LONGITUD DEL ALA DEL MACHO

Figura 6.2: Namero de pollcs gque vuelan por nido en relacidén a la longitud

del ala del macho.

4
13 T
T 1 |
8 ar _li L e 1981
(] s
< 17 .
S S
F
> 2+ - 1 y L 10 e 1983
) = -
S G T
g1 s e ez
S PR
[ ; _MJ
al’ ‘9 . ‘ .
o
2 3 4 5 8 7

TAMARO DE PUESTA

Figura 6.3: Numerc de pollos que vuelan por nide en relacién al tamafio de

puesta (media t e.s., el numerc indicado arriba es el tamaric de la muestra)



El valor de seguridad del itltimo huevo 123

3.2. Los costes del huevo extra

Para ver si ciertamente los cernicalos producian mads huevos
que pollos podian alimentar, se manipularon sus polladas. Se
quitd un pollo en la mitad de los nidos en los cuales habian
eclosionado todos los huevos (E-); la otra mitad sirvid de
control (C0). En los nidos con un huevo perdido durante la
incubacidén se introdujo un pollo en la mitad de ellos (E0) y el
resto fueron sus controles (C-). Entre los tratamientos E0, C-,
C0, E-, no hubo diferencias en los tamafios de puesta, fechas de
puesta y medidas corporales de los padres, en ninguno de los dos
afios que durd el experimento (Tabla 6.2). En 1992 la asincronia
en el nacimiento de los pollos fue similar en todos 1los grupos
después de la manipulacidén. Sin embargo, en 1993 hubo diferencias

significativas entre los tratamientos EQ y C0 (Tabla 6.2).

Tabla 6.2:
ED c~- B- alt]
1992:
Numero de puestas 8 9 9 14
Tamafio de puesta 4.37 £ 0.18 4.44 + 0.18 4.33 = 0.24 4.36 + 0.17
Fecha de puesta (1) 122 %+ 1.4 126 + 2.1 122 £ 2.0 123 + 1.2
Asincronia (2} 2.00 £ 0.27 2.00 £ 0.53 2.00 £ 0.27 2.17 £ 0.30
Longitud del ala 229 + 4.8 223 £ 3.6 231 £ 3.5 224
del macho (5) (6) {6) (1)
Pectoral de la 8.2 £ 0.25 8.4 + 0.32 8.3 £ 0.27 8.3 + 0.24
hembra {5} (4} {(6) {9}
1693:
Numerc de puestas 11 10 15 17
Tamarfic de puesta 4.27 + 0.19 4.20 £ 0.25 4.13 £ 0.19 4.29 + 0.14
Fecha de puesta (1} 129 t 2.7¢ 128 £ 2.9 124 + 2.25 129 + 2.4
Asincronia {2) 0.87 £ 0.35 1.50 £ 0.31 1.47 + 0.26 2.12 £ 0.28
Longitud del ala 227 £ 2.1 232 t 2.8 230 £ 1.6 233 £ 1.3
del macho (im (6) {11) (11}
Pectoral de la 8.0 + 0.20 8.5 t 0.34 8.1 % 0.14 8.5 £ 0.15
hembra (10} (7) {(11) (12}
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Tabla 6.3: Efecteo del tratamiento experimental scbre el éxito repreductivo

o ao === —==————c—x = === === osmmEmpmomes

Nidos con un hueve perdido Nides sin huevos perdideos
originalmente originalmente
EO c- E- co
1992:

Pollos voladoes 0.75 & 0.31 1.33 £ 0.2%9 1.89 + 0.39 0.93 ¢ 0.25
por nido (8} (9) {9} (14}
Supervivencia 0.18 £ 0.08 0.39 = 0.08 0.56 £ 0.12 0.21 £ 0.05
de los polloes (8 {9Y {9 f14)
Pectoral al wvelar 6.62 = 0.27 6.69 £ 0.20 6.71 £ 0.42 £.89 + 0.28

(4) {7} {7 (8)
1993:

Pollos veolados 1.45 £ 0.25 2.40 £ 0.27 2.47 + 0.22 2.29 £ 0.29
por nido (11) {10} (15) {17)
Supervivencia 0.33 £ 0.Q5 Q0.79 £ ¢.05 0.76 = 0.07 Q.54 + 0.07
de los pollos {11y (10) {15} (17
Pectoral al veclar 5.00 £ 0.32 6.02 £ 0.11 5.98 £ 0.16 5.58 + 0.15

(10} (10} {15) {16}

Para ver el efecto que tenia el experimento sobre el é&xito
reproductivo se hizo un ANOVA incluyendo tres factores, el afio,
el nimero de huevos perdidos originalmente y después de 1la
manipulacidédn (Tabla 6.3). En los tres parametros analizados hubo
un efecto del afic (en todos los cagos P < 0.0001) y de los huevos
perdidos después de la manipulacidén. Las parejas que intentaron

alimentar tantos pollos como huevos, es decir CO y EO, criaron

significativamente menos pollos que E- y C- (F; g6 = 9; P =
0.003), sus pollos volaron en peores condiciones (Fy ;5 = 6.3; P

= 0.015 y la supervivencia dentro del nido también fue menor

(Fy,86 = 39; P < 0.0001). Las parejas que originalmente no habian

perdido un huevo, es decir C0 y E-, criaron mds pollos que EO y

C- (F g¢ = 4; P < 0.05); la tasa de supervivencia también fue

mds alta para los primeros (F g¢ = 5, P < 0.05); sin embargo no

hubo un efecto significativo de las pérdias originales sobre la
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condicién de los pollos (53,70 = 2; P> 0.1; Tabla 6.3). La Qnica

interaccidn que tuvo un efecto significativo fue la del aflo y
perdidas originales, que afecto a la condicién de 1los pollos
(Fy 79 = 4.3; P = 0.04). En resumen perder algin huevo parece ser
beneficioso, pero parece haber una diferencia de calidad parental
entre los que pierden huevos y los gue no lo hacen, puesto gue
hubo un efecto significativo de las perdidas originales.

Los tamafios de pollada de los nidos del experimento eran
iguales o bien con un pcllo menos gue los tamafios de puesta
originales. Sin embargo, hubo pérdidas parciales de hasta tres
huevos en condiciones naturales. Para ver con cuantos huevos
perdidos se lograria mayor éxito reproductivo se usaron datos de
puestas sin manipular de los tres afios de estudio. E1 modelo
resultante indica que las puestas con pérdidas de alrededor de un

huevo fueron las Optimas en estos afics (Fig. 6.4).
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Figura 6.4: Numero de pollos volados en relacién al nimero de huevos
perdidos (media + e.s; los numercs indicados arriba son los tamafios

muestrales). La funcién de regresién es: y = 1.95 + 0.82 x -0.39 x9).
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Figura 6.5: Efecto de la asincronia en el numerc de pollos que volaron por
nido (media t e.s; los numeros indicados arriba son leos tamafios muestrales).
(A) tratamientos con tantos polleos como huevoes (en 19982: y = -0.132 + 0.51 x,
¢ = 0.24, P =0.02; en 1993: y = 1.24 + 0.47x, r° = 0.28, P< 0.01). (B)
tratamientos con un pellio mencs ¢ue el nimero de huevos (En 1992: y = 0.57 +

1.46x - 0.31x-, r° = 0.29, P = 0.04).



El valor de seguridad del ultimo huevo 127

La asincronia en e1 nacimiento de los polles c¢rea una
jerarquia dentro de la pollada, haciendo que los pollos compitan
en condiciones desiguales por el alimento. Esta jerargquizacidn
permite eliminar l1os pollos excedentes que no murieron antes de
la eclosién. En los grupos C0 y E0, es decir aquellos con tantos
pollos como huevos, la asincronia tuvo un efecto positivo sobre
el numero de pollos que volaron tanto en 1992 como en 1993 (Fig.
6.5a). Por el contrarioc en los grupos E- y C- la asincronia por
encima de los 2 dias tuvo un efecto negativo en 1992, pero no se

encontrd ninguna relacién significativa en 1993 (Fig 6.5b).

3.3. Los beneficios del iiltimo huevo

Los resultados anteriores parecen indicar gue lcs cernicalos
ponen un huevo mis que el tamafio de pollada éptimo. Para ver las
ventajas que puede tener este comportamiento para los padres se
debe analizar la contribucidén del Gltimo huevo al éxito
reproductivo parental. De acuerdo con Mock y Parker (1986), el
valor reproductivo que tiene un pollo para sus padres puede

dividirse en dos componentes: 1) Valor reproductivo extra, RV,

que es la probabilidad de que el pollo sobreviva junto con todos
sus hermanos mayores. 2) Valor reproductivo de seguridad, RV, la
probabilidad de que el pollo sobreviva después de haber muerto un

hermano mayor.
En las puestas sin manipular, la supervivencia del dltimo
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pollo varid dependiendo de los afios y de la supervivencia de los
primeros huevos. Cuando nacieron todos los pollos la probabilidad
de sobrevivir el mas pequefio no fue significantemente distinta de
cero. Sin embargo cuando alguno de los primeros huevos habia
fracasado, el Ultimo pollo sobrevivid en el 46 % de los casos. El
fracaso del QGltimo huevo no tuvo un efecto significativo sobre la
supervivencia del resto de los pollos. Por tanto, el dltimo huevo
hizo una contribucidén significativa al é&xito  reproductivo
parental (Tabla 6.4). En las puestas manipuladas se observd la
misma tendencia que las naturales; en 1993, el pollco més pequefio
sobrevivid hasta volar en el 40 % de los nidos E- y en ninguno de
los EO. Bn 1992, gque habia sido peor aflo, muriercn todes los
pcllos mas pequefios de los nidos experimentales, salvo uno del

tratamiento E- que llego a volar.

Tabla 6.4: Contribucién de 1los hueves al éxito reproductivo parental.

LS == === === ===

Numero de pollos gue vuelan por nido del:

n ultimo huevo resto Total

Nace el ultimo pollo:

Nacen todos los demas 44 0.07 £ 0.04 1.95 + 0.18 2.02 £ 0.20

Fracasa alguno 29 0.48 + C.09 1.93 + 0.16 2.41 £ 0.19
Fracasa el ultimo huevo:

Nacen todos los demds 7 0 1.86 £ 0.55 1.86 + 0.55

Fracasa algunoc 9 0 1.67 + 0.33 1.67 £ 0.33
ANQVA. Efecto (1):

Nacimiento del Gltimo - Fy »g = 1.1 M3 F. 54 = 4.3*

r - Ly 15
" del resto (2) Fyogr = 18 3%*+* 51,79 = 1.0 NS F. 54 = 0.2NS

* P < 0,05; «*x p < 0.0001

{1} Aunque nc¢ aparece en la tabla, se incluyec el efecto del afio. Ninguna de las
interacciones fue significativa.

{2} Se consideraron dentro del mismc grupo todos aquelles nidoas en los
cuales habia fracasado unc o mé&s huevos del resto de la puesta.
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4. Discusion

Los cernicalos primillas generalmente no pueden alimentar
tantos pollos como huevos ponen. Sin embargo, esta estrategia
parece tener claros beneficios reproductivos para los padres.
Cuando unc de 1los primeros huevos fracasa, el dltimo pollo
frecuentemente logra sobrevivir. Una de las c¢laves gque puede
haber favorecido la evolucidn de esta estrategia es la frecuencia
con gque se da la pérdida de algiin huevo (Lundberg 1985; Anderson
1990; Forbes 1990). Los primillas, con una tasa media de eclosidn
de 0.83 y un tamafic de puesta medioc de 4.2 huevos, tienen una
probabilidad del 55% de perder al menos uno de sus primeros
huevos. La probabilidad de que nazca un pollo del dltimo huevo y
llegque a volar es del 21%, lo que supone aproximadamente el 8.6%
de los pollos que vuelan. Asi, el Gltimo huevo parece ser un
huevo de seguridad ante el alto riesgo de perder uno de 1los
primeros huevos.

Otra posible via de obtener beneficios del exceso de
produccidén de huevos es como valor reproductivo extra. Los padres
pueden poner més huevos ante 1la incertidumbre de la
disponibilidad de alimento para alimentar a sus pollos (Lack
1947). Cuando el alimento es abundante podrian criar mas pollos
que si su tamafic de puesta fuera mas congervativo y
consecuentemente obtendrian un éxito reproductivo  extra.

Siguiendo la formulacidén de Mock y Parker (1986), el dltimo huevo
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entre la pollada seria mayor, ello conllevaria mas costes Yy
probablente wuna menor superviencia de los pollos. Si en el
habitat de esta poblacidn se suceden afiocs buenos y malos, se
esperaria que las puestas con fracasos de uno de los primeros
huevos tuvieran una produccidn media de 2.5 pollos, mientras que
estas donde fracasd el UGltimo tendrian menor éxito medio debido
al coste que tienen en los afios malos. En los primillas parece
darse un caso similar, perder uno de los primeros huevos parece
beneficiosc para los padres. Sin embargo la eclosidén del Gltimo
huevo no afecta a la supervivencia del resto de la pollada (Tabla
6.4). En estas circustancias, el dltimo huevo tendria
primariamente valor reproductivo de seguridad y secundariamente
valor extra.

Poner un exceso de huevos tiene costes reproductivos cuando
eclosionan todos ellos o empeoran las condiciones ambientales.
Por eso es importante la coevolucidn de estrategias de reduccidn
de pollada. Sin embargo, los mecanismos para eliminar las crias
excedentes podrian diferir dependiendo del sentido que tenga el
ltimo huevo. Si el huevo tiene valor reproductivo extra entonces
los padres deberian intentar criarlo y su eliminacidén se haria
cuando sean conscientes de la imposibilidad de alimentar a toda
la pollada. Por el contrario, si tiene valor de seguridad y nacen
todos 1los primeros pollos, entonces deberian eliminarlo tan

pronto como sea posible.

Se ha visto en algunas especies que la incubacidén se detiene
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tiene un valor reproductivo extra prdéximo a cero, puesto gque la
esperanza de que el pollo mas pequefio sobreviva hasta volar es
casi nula cuando no fracasa ninguno de los primeros huevos. Sin
embargo hay algunos resultados que nos hacen reflexionar sobre el
valor reproductivo extra del dltimo huevo.

Si una especie pone un solo huevo de seguridad y el Gltimo
huevo fracasa, el éxito reproductivo decrecerd cuantos mas
fracasos haya entre el resto de la puesta. 81 ademds el wvalor
reproductivo del 4ltimo huevo tuviera solamente un componente de
seguridad, cuando nace el Gltimo pollo se esperaria que &l exito
reproductivo de la pollada sea siempre menor o igual que cuando
nacen todos los primeros pollos habiendo fracasado el Gltimo (Fig
6.6a). Sin embargoc los resultados de este egtudio indican que hay
una tendencia a que las puestas que pierden uno de los primeros
huevos produzcan mids pollos que estas otras gque sdlamente pierden
el dltimo (Tabla 6.4, Fig 6.6b). Este resultado seria explicable
si el {ltimo huevo tuviera valor extra ademids del valor
reproductivo de seguridad. Un ejemplo hipotético para ilustrar
este caso, seria una puesta de 4 huevos -uno de ellos de
sequridad- en un ambiente impredecible donde a veces sdlo se
pueden criar 2 pollos. En afios buenog se pueden criar tres pollos
independientemente de cual sea el huevo que fracasa. En afilos
malos, si fracasa uno de los primero huevos el {ltimo pollo seria
fécilmente eliminado sin afectar a la superviencia de los dos

pollog. Por el contrario si fracasa el dltimo huevo, la rivalidad
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a veces antes de la eclosién del 4ltimo huevo, con lo cual el
embrién muere (p.ej. Greenlaw y Miller 1983; Graves et al. 1984;
Evans 1990). Este comportamiento podria ser una estrategia para
reducir la pollada en especies con huevos de seguridad, aungue no
es descartable que se trate de un coste de la eclosidn
asincrdnica (Evans y Lee 1991). En el cernicalo primilla se ha
observado que la muerte de los embriones ocurre a veces pPOCO
antes de la eclosién (datos propios inéditos); sin embargo, no
estd claro a gque se debe el fendmeno puesto gue ocurre en
cualquier huevo de la pollada y por tanto no esta claro que 1los
padres tenagan conocimiento de la supervivencia de todos sus
huevos.

En el cernicalo primilla, 1la asincronia en el nacimiento de
los pollos puede ser un mecanismo para crear individuos con
diferentes capacidades de competir por el alimento; en las
puestas con tantos pollos como huevos, tuvo un efecto positivo
sobre el éxito reproductive, mientras que en las puestas con
huevos fracasados, la asincronia por encima de dos o tres dias
tuvo un efecto negativo sobre el nimeroc de pollos que vuelan. Por
tanto, tal como predice la hipbdtesis de reduccién de pollada
(véase ©Lack 1947; Magrath 1989, 1990), la asincronia tuvo
ventajas para los padres cuando estos no podian alimentar todos
los pollos. La estrategia de reduccidn de pollada parece mis
apropiada cuando el huevo tiene valor extra que cuando tiene un

valor de seguridad. En el caso del primilla, la estrategia de
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reduccidén de pollada puede haber evolucionado junto con la del
huevo de sequridad porque la asincronia no tuvo excesivos costes
cuando se perdia algin huevo y no era necesario la eliminacidn de

ningin pollo.

5. Resumen

En este capitulo se hace un contraste de la hipdtesis del
huevo de seguridad, en el Cernicalo Primilla Falco naumanni. De
acuerdo con la teoria, 1las aves con una baja tasa de eclosidén
habrian evolucionado poniendec mas huevos que pollos pueden
alimentar. Los primillas pierden el 17 % de los huevos que ponern;
por tanto tienen mas de un 50 % de posibilidades de perder algin
huevo de la puesta. Para ver si ha evolucionado la estrategia del
huevo de segquridad en esta especie, se hizo un experimento
poniendo un pollo en la mitad de los nidos en los que habia
fracasado un huevo y retirando un pollo en la mitad de los nidos
en los que habian nacido todos. El experimento mostrd que los
nidos con un pollo menos tenian mayor é&xito reproductivo que los
otros., Por otra parte, se observa gque los nidos en los cuales
fracasa el dltimo huevo que fue puesto tienen menor éxito
reproductivo que en otros en los que este nace. El pollo nacido

del dltimo huevo sobrevive en el 48% de los casog en 1los se



Flvalor de seguridad del nitimo huevo 135

pierde algin otro; por tanto se concluye que el Gltimo huevo que
ponen los primillias tiene una funcidn de seguridad y esta

estrategia incrementa el éxito reproductivo parental.
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Conclusiones generales

~ Una revisién del modelo de Daan et al. (1588} sobre la
bptimizacidén de la fecha y tamafio de puesta, nos llevan a
conclusiones diferentes de las de sus autores. El modelo predice
gque el declive estacional del tamafic de puesta es una
consecuencia de la diversidad de calidades parentales que hay
dentro de una poblacidn. Contrariamente a las conclusiones de los
autores del modelo, el efecto de la fecha sobre el tamafio de

puesta no explicaria su decrecimiento estacional.

- Las nuevas conclusiones del Modeloc de Daan et al. son apoyadas
por los resultados de un experimento con alimento suplementario
realizado con el Cernicalo Vulgar. El declive estacional en el
tamafio de puesta se debe a un efecto de la diversidad en 1la
calidad parental. Las parejas con alimento suplementaric pusieron
antes y mas huevos gue las parejas control, con independencia de
la fecha de puesta; ademis el tamafio de puesta decrecid con la

fecha en las parejas mno suplementadas pero no en las

experimentales.

- El experimento con alimento suplementario también mostrd que el
intervale de puesta entre huevos sucesivos es una variable
dependiente de 1la tasa de energia ingerida. Por tanto,

si el modeloc hormonal de Meijer sobre la determinacidn préxima
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del tamafic de puesta es valido, entonces el alimento ingerido
durante el periodo de formacién de los huevos tendria un papel
basico en la determinacidn del tamafic de puesta, a nivel préximo.
Los resultados obtenidos con el Cernicalc Vulgar corroboran esta
hipbétesis puesto que el tamafio y el intervalo de puesta estaban
negativamente correlacionados. Este mecanismo de determinacidn
de la puesta permite ajustar el tamafio de esta al nimero O&ptimo

de pollos alimentables.

- En el desencadenamiento de la reproduccidén pueden intervenir
dos factores, el tiempo y la cantidad de alimento. 81 el sistema
reproductivo fuera activado por 1la cantidad de alimento
disponible, entonces los padres tendrian mas riesgos de fracasar
que si es activado por alglin factor dependiente del tiempo de
maxima disponibilidad de alimento. La capacidad para predecir la
futura disponibilidad de alimento también serd mejor si el tiempo
es el factor proximo que determina el comienzo de la

reproduccidn.

- El1 tiempo de reproduccidén de los cernicalos Falco tinnunculus
es optimizado a nivel individual. En un experimento manipulando
la fecha de eclosidn de los huevos se observd que las parejas a
las cuales se les adelantd o se les retraso la puesta criaron
menos pollos que los controles; ademds los pollos de puestas

adelantadas volaron en peores condiciones que los controles.



Conclusiones 140

- BEn las poblaciones de aves nidicolas se observan frecuentemente
dos hechog contradictorios: 1) las hembras ajustan el tamafic de
puesta a sus condiciones particulares; 2) las puestas mas grandes
tienen menor wvalor adaptativo y mayor varianza en el éxito
reproductivo gque otras més pequefias. Para conciliar estas
aparentes contradicciones se propone agui la hipdtesis de los
errores en el tamafic de puesta. BEsta hipbtesis sugiere gque
algunas aves pueden eqguivocar sus puestas y no ajustar
correctamente estas, al nimerc de pollos alimentables. En tal
caso, si las calidades parentales intermedias son miés frecuentes
que las mejores y las peores, las puestas errdneas por exceso se
acumularian entre las puestas mads grandes, mientras que las
errdneas por defecto lo harian entre las puestas mis pequefias; de
este mocdo las puestas intermedias pueden tener mayor éxito
reproductivo que las puestas mas grandes; sin embargo habrd una
relacidén 1lineal entre éxito reproductivo y calidad parental,

tanto en los afios buenos como en los malos.

- La hipdtesis del huevo de seguridad dice que las aves con una
baja tasa de eclosidn habrian evolucionado poniendo mds huevos
gque pollos pueden alimentar. El Cernicalo Primilla (Falco
naumanni} pierde el 17 % de los huevos que ponen; por tanto
tienen més de un 50 % de posibilidades de perder algin huevo de

la puesta. Para ver si ha evolucionado la estrategia del huevo de
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seguridad en esta especie, se hizo un experimento poniendo un
pollo en la mnmitad de los nidos en los que habia fracasado un
huevo vy retirande un pollo en la mitad de los nidos en los que
habian nacide todos. El experimento mostrd que los nidos con un
pollo menos tenian mayor éxito reproductivo gque los otros. Por
otra parte, se observa que los nidos en los cuales fracasa el
tltimo huevo que fue puesto tienen menor éxito reproductivo que
en otros en los que este nace. El pollo nacido del dltimo huevo
sobrevive en el 48% de los casos en los se pierde algln otro; por
tantoc se concluye gue el (Gltimo huevo que ponen los primillas
tiene una funcidén de seguridad y esta estrategia incrementa el

éxito reproductivo parental.
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