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Introducción general

La determinación de la fecha y del tamaño de puesta de las aves

ha llamado la atención de numerosos ornitólogos durante las

últimas décadas, quizás porque estos caracteres están

estrechamente relacionados con el éxito reproductivo. Los

factores que afectan a su determinación pueden ser de dos tipos:

próximos -influyendo directamente sobre la producción de huevos-

y últimos -aquellos responsablesde su evolución-.

Desde que Lack <Ibis 89:302-352, 1947) estableciera las

bases de la teoría de la evolución del tamaño de puesta, se

reconoce que un factor último —la capacidad de alimentar pollos-

limita el tamaño de puesta de las aves nidícolas; además se

acepta que cada individuo puede variar su tamaño de puesta

dependiendo de sus condiciones, y que estas variaciones son

adaptativas como sugirió Hógstedt <Science 210:1148-1150, 1980>

Bajo estos principios se plantean numerosos interrogantes sobre

cómo las aves “deciden” el número de huevos que ponen, con el fin

de ajustar sus tamaños de puesta al número de poiíos

alimentables. Esta decisión viene dada por la respuesta a dos

preguntas, cuándo empezar y cuándo dejar de poner huevos. La

primera de estas cuestiones lleva implícita la determinación del

tiempo de reproducción; de ahí, que la fecha y el tamaño de

puesta sean frecuentemente estudiados en conjunto. Llama la

atención el hecho de que el mismo patrón de covariación entre
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estos dos caracteres se de en diferentes especies, tanto de aves

como de mamíferos, reptiles, peces e invertebrados. Esto ha

inducido a pensar que semejante covariación tiene valor

adaptativo y que por tanto una forma de optimizar el tamaño de

puesta vendría dada por la derterminación de esta a través de la

fecha de reproducción (Daan et al. 1988, Actas del XIX Congr.

mt. Orn., PP 392-407>. El análisis tanto teórico como

experimetal de estas hipótesis es abordado en el capítulo 1 de

esta tesis, con el Cenícalo Vulgar (Falco tinnunculus). En el

capítulo II se propone y se contrasta una hipótesis alternativa

sobre la determinación a nivel próximo del tamaño de puesta, y

que permite además el ajuste entre las puestas óptimas y

factibles a nivel individual.

Respectoal tiempo de reproducción, hay un acuerdo general

en que este está últimamente determinado por el tiempo del año de

máxima disponibilidad de alimento. Sin embargo surgen algunas

dudas sobre su evolución. En general se observa que las puestas

más tempranasson las más productivas, entonces ¿por qué no hay una

evolución hacia anteriores fechas de puesta? o ¿por qué no ponen

todos los individuos al principio de la estación?. Ferrins (Ibis

112:242-255, 1970> y Price et al. <Science 240:798-799, 1988)

propusieron dos hipótesis que dan respuesta a esas cuestiones;

ambas se basan en la limitación nutricional para iniciar la

puesta. Aunque estas hipótesis han sido generalmente bien

aceptadas por numerososcientíficos, hay motivos para dudar de
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las limitaciones nutricionales puesto que la reproducción puede

ser inducida por otros factores con independencia del alimento

(p. ej. Bird et al., Can. ¿U Zool. 58: 1022-1026, 1980). Las

consecuencias ecológicas que tendría la limitación del comienzo

de la reproducción bien por alimento o bien por otros factores

son analizadas en el capítulo III. Hay también razones para

pensar que las diferencias entre individuos en las fechas de

puesta son adaptativas, de modo que cada individuo tiene una

fecha óptima de puesta dependiendo de su calidad parental (véase

Capítulo 1) . Esta hipótesis es contrastada en el capítulo IV.

Dependiendo de cual sea el factor próximo que determina el

tiempo de reproducción se puede conseguir un mejor o peor ajuste

del tamaño de puesta factible al óptimo <Capítulo III) . En

cualquiera de los casos existe la posibilidad de que no todos los

individuos de una población sean capaces de lograr semejante

ajuste; es decir, que haya individuos que pueden cometer errores

en sus tamaños de puesta. Las consecuencias de las puestas

erróneas son analizadas en el Capítulo V. No obstante la

evolución de tamaños de puesta mayores que número de pollos

aumentables podría ser viable, si hay riesgos de perdidas de

huevos o pollos (Lundberg 1985, Oikos 45: 110-117. El el Capítulo

VI se realiza un test de esta hipótesis con el Cernícalo Primilla

(Falco naumanní), cuya tasa de eclosión es relativamente baja en

comparación con otras especies de cernícalos que ponen similar

número de huevos por puesta.
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1. Introducción

El declive estacional del tamaño de puesta es un hecho común

entre las aves que crían una sola vez al año; de modo que las

parejas que ponen al principio de la temporadaponen más huevos

que las que lo hacen al final (revisión en Comp 1970). Este

fenómeno se da habitualmente en insectos, peces, anfibios,

reptiles y mamíferos. Se han planteado diversas hipótesis que

intentan explicar este comportamiento. A nivel próximo se han

propuesto dos hipótesis:

(1> Las diferencias en la calidad de los individuos -incluyendo

diferencias de edad- o de sus territorios determinan que las

parejas en mejores condiciones crien antes y pongan más huevos

que otras en peores condiciones (Darwin 1871; Askenmo 1982;

Newton y Marquias 1984; Hochachka 1990).

(2) Otros autores (Reynolds 1972, Drent y Daan 1980, Daan et al.

1988> defienden la existencia de un umbral de condición, el cual

decrece con el tiempo y está gobernado por un programa anual

interno o por alguna variable externa independiente del alimento.

El momento en el que se cruza este umbral determinaría la fecha

de puesta, y esta a su vez el tamaflo de puesta.

Con las dos hipótesis el tamafo de puesta decrece con

el avance de la estación reproductora. Con la primera de

ellas, el alimento afecta independientemente al taxnafo y a la
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fecha de puesta; por tanto se podrían esperar cambios en

la relación de estas variables. Con la segundahipótesis la

relación entre el tamaño y la fecha de puesta está 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 tamaño de puesta de parejas suplementadas

con alimento y otras no suplementadasque ponían en las misma

fechas. Hochachka (1990> con Melospiza melcdia, Hbrnfeldt y

Bklund (1990) con Aegclius ifunereus, Nilsson <1991) con Parus

palustris, Bolton et al. (1992) con Larus .tuscus y Arnold <MS)

con Ful 1 ca americana han mostrado que el alimento afecta al

tamaño de puesta independientemente de la fecha; pero no han sido

capaces de anular el declive estacional incluso manipulando el

alimento.

Sobre los factores últimos que determinan el declive

estacional del tamaño de puesta, se han propuesto al menos cuatro

hipótesis:

<1> Lack (1966) y Perrins (1970) sugirieron que la reducción en

el tamaño de puesta con e). avance de la estación es una

adaptación al empeoramiento de las condiciones alimentarias para

los poííos, al final de la estación. Sin embargo, el declive

estacional en el tamaño de puesta o en el éxito reproductivo

también ocurre cuando no hay una reducción en la disponibilidad



Declive estacional del tamaño de puesta 4

de alimento al final de la estación reproductora (p.ej. Hussell

1972; Daan et al. 1988; Hatchwell 1991>

(2) Hussell (1972> sosteníaque los jóvenes de las polladas

tardías podrían tener menor probabilidad de supervivencia porque

disponen de menos tiempo para mudar y almacenar reservas. Por

tanto, las pequeñas polladas al final de la estación tendrían

alguna ventaja si sus pesos al volar fueran mayores que los de

grandes polladas. Según esta hipótesis, se esperaría que los

pollos de las últimas polladas crecieran incluso mejor que los de

puestas tempranas; sin embargo en la mayoría de los casos se

observa lo contrario (p.ej. Kluijver 1951; Perrins 1965; Newton y

Marquiss 1984)

(3) Toft et al. (1984> sugirieron que tanto los últimos como los

primeros reproductores de la temporada son extremos de una

estrategia reproductiva continua; según la cual, los últimos

reproductores compensan su bajo tamaño 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 relación al tamaño de pollada (p.ej. Ricklef a y

Williams 1984; Wilhiams y Nagy 1985; Masman et al. 1989; Moreno

1989; Tatner 1990); por tanto, parece que hay una única

continación óptima entre esfuerzo (o tamaño de puesta) y

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 más pollos y reducir a cambio la probabilidad de

supervivencia de los poííos. Este compromiso se dará al principio

de la temporadareproductora, siempre que haya un efecto negativo

de la fecha de nacimiento sobre la tasa de reclutamiento de los

jóvenes, lo cual ocurre frecuentemente (Perrins 1965; Newton y

Marquisa 1984; Daan y Dijkstra 1988). El modelo de Daan da

combinaciones óptimas de fechas y tamaffoss de puesta dependiendo

de la calidad parental o del territorio. Los autores concluyeron

que el tamaño óptimo de puesta decrece con la fecha;

consecuentemente las aves ajustarían su tamaño de puesta al

óptimo que corresponde para la fecha de puesta, con independencia

de la disponibilidad de alimento.

En este capitulo se revisa el modelo de Daan, llegando a

diferentes conclusiones de las de los autores. Además se realizó

un experimento con alimento suplementario con el Cernícalo Vulgar

<Falco tínaunculus) para contrastar las hipótesis sobre el papel

causal del alimento. El cernícalo 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. 1988), 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), lo que permite

comparar los resultados.
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2. Optiniización del tamaño y de la fechade puesta

2.1. ElmodelodeDaanetal

Daan et al. (1988) propusieron un interesante modelo sobre

las combinaciones de fecha y tamaño de puesta que maximizan el

éxito reproductivo. Los autores consideraron dos variables: (1)

el valor reproductivo de cada huevo (tPo), que es la probabilidad

que tiene un huevo de producir un pollo que llegue a

reproducirse. (2) El número de pollos aumentables Vi, que es

equivalente al tamaño de puesta. Experimentalmente se ha visto

que tPo decrece con la fecha de puesta <t) <p.ej. Daan y Dijkstra

1988), mientras que C depende de la calidad parental o del

territorio <q) y además aumenta y disminuye a lo largo del año,

es decir también es dependiente de la fecha de puesta. De modo

que las variables deben ser escritas como 110(t) y C(q, t)

repectivamente.

La puesta debe ocurrir mientras C(q,t) está creciendo. Así

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 más pollos pero a costa de reducir la

probabilidad de supervivencia de cada polío. Las combinaciones

óptimas de fecha y tamaño de puesta son dadas por el máximo valor

reproductivo de la puesta, es decir por el producto C(t,qhVo(t).
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figura 1.1: Modelo para la optimización de la fecha y del tamaño de puesta

(basado en Daan et al. 1988). Las lineas continuas tC(q1,t) y C(q~,t)1

representan las variaciones estacionales en el número de polios aumentables

(o también del tamaño de puesta> para padres de diferente calidad (q1 y qQ

Las lineas de puntos muestran los valores reproductivos de las puestas

<VO~C>, suponiendo que el valor reproductivo de cada huevo (Va> decrece

linealmente con el avance de la estación. La solución óptima de cada pareja

es la combinación de fecha y tamaño de puesta que maximiza el valor

reproductivo de esta. La combinaciones óptimas están representadas por un

punto para cada calidad parental. Los valores de los parámetros utilizados

en la figura son: C(q,t) = {q.EXP(-0.00Ol5•(t-fl
21-G~>/G< siendo q un

indice de calidad parental (q
1 = 8, q. = 4); t es el día del aflo; Yes el

día del año con mayor disponibilidad de alimento (Y = 160); Gp es la energía

necesaria para el mantenimiento de los padres (G~ = 3); Gn es la energía

demandada por los pollos <@.~ = 1> . El valor reproductivo de cada huevo es

Va = 2—0.Olt.
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Cuando hay diversas calidades parentales, el tamaño óptimo de

puesta decrece con la fecha porque las hembras de baja calidad se

beneficiaran más restrasando la reproducción que las de alta

calidad (Fig. 1.1).

2.2. Otras consecuenciasdel modelo

Daan eL al. (1988) no profundizarán más en las consecuencias

que tiene su modelo. Ellos concluyeron que en vista de lo

anterior, la fecha de puesta habría evolucionado como un

determinante próximo del tamaño de puesta. Sin embargo, si hay

cambios en la relación óptima entre fecha y tamaño 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 1) cuando hay limitaciones que afectan independientemente a

la puesta de los huevos y a la crianza de los pollos. (Caso II>

cuando hay variaciones interanuales en la temporada de máxima

disponibilidad de alimento.

a) Caso 1

Puede haber diversas situaciones en la naturaleza donde las
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limitaciones para poner huevos y 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 que no afectan a la disponibilidad de alimento

durante el periodo de crianza de los pollos; o también, cuando

algunos individuos de una población migrante llegan al área de

reproducción demasiadotarde para poner en su fecha óptima.

Supongamos que una hembrade calidad g1 empieza a almacenar

energía para la formación de los huevos unos pocos días después

que el resto de la población; de forma que ella no podrá poner

tan pronto como otras hembras de igual calidad parental. Ella

debe poner lo antes posible ya que el valor reproductivo de la

puesta decrece una vez sobrepasada la fecha óptima (Fig. 1.1: ver

linea de puntos> . La hembra está preparada para poner en la fecha

mientras otras hembras de inferior calidad están poniendo

puestas óptimas de tamaño C(q~,t~). La cuestión es cuál es el

tamaño de puesta óptimo para la hembra retrasada de calidad q1

(Fig. 1.2a)

De acuerdo con Daan eL al. 1988, la hembra retrasada pondría

el mismo número de huevos que las hembras qj, es decir C(qy,ty);

sin embargo, su tamaño óptimo de puesta será mayor. Puesto que

las parejas q1 son de inferior calidad que q1, entoces el número

de pollos que pueden alimentar tambien siempre será 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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valor reproductivo de la puesta es:

Así, la pareja retrasadamaximizará su valor reproductivo si pone

la puesta que produce el máximo número de pollos aumentables

adecuadamente. Obsérvese, que el tamaño de puesta de las parejas

retrasadas puede ser incluso mayor que el de otras parejas de

igual calidad que ponen en su fecha óptima, porque la función

C(qyt) continua creciendo después de la fecha óptima de puesta.

Aún así, con mas huevos y más pollos, el valor reproductivo de

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

b) Caso II

A veces, la estación reproductora puede ocurrir en

diferentes fechas cada año porque la disponibilidad de alimento

dependa de fenómenos impredecibles como los periodos de lluvias

(p.ej. Moreau 19S0; Voous 1950; Marchant 1959; Fogden 1972;

Millington y Grant 1984; Halse y Jaensch 1989; Wrege y Emíen

1991) . En este caso también habría variaciones interanuales en la

relación entre fecha y tamaño de puesta optimos (Fig. 1.3). Para

demostrarlo supongase que t1 es la fecha óptima de puesta de

parejas de calidad q1 en un año Y1, pero también lo es para
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Figura 1.3: Combinaciones óptimas de fecha y tamaño de puesta cuando hay

variaciones interannuales en el tiempo de máxima disponibilidad de aliemto.

Las lineas unen las soluciones de las parejas de igual calidad. Los símbolos

que son iguales corresponden al mismo año; en la leyenda de los símbolos se

indica las fecha de puesta en las cuales se alcanza el máximo número de

pollos alimentables. Se observa que el tamaño de puesta óptimo varía entre

parejas de diferente calidad que ponen en la misma fecha. Los valores de los

parámetros son como en la figura 1.1, pero variando el valor de Y.
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parejas de calidad t~ en un año Yj (siendo Y1 # Y~) . Por tanto

sus tamaños óptimos de puesta serán C(q1,t1, Y1) y C(q~,t1,Y~)

respectivamente. La fecha óptima de puesta ocurre cuando el valor

reproductivo de la puesta alcanza un máximo. En ese punto su

derivada respecto del tiempo es cero:

Vo’¡’t1) C(q11t1,Y1) + Vo(t1) C’(g1,t1,Y1) = O

y

tPo’ (t1) ‘C(g1, t1>. Y) + Vo(t1) C’ Cg1, t1, Y) = O

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

cando queda:

C Cg1, t1, Y1) C’ (gp Lp Y~)

Así pues, dos hembras que ponen en la misma fecha pero en

diferentes años, tendrán igual tamaño de puesta cuando

C’(q1,t1,Y1) = C’(g~,t1,Y~). Sin embargo, esta condición

ocurriría raramente si los modelos de variación estacional del

alimento cambian de unos años a otros.

Así pues, esta revisión del modelo de flaan contradice sus

conclusiones originales, puesto que el tamaño de puesta óptimo no

depende únicamente 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. Métodos

un experimento con alimento suplementario fue realizado en

una población de Cernícalo Vulgar en el NO de la provincia de

Cuenca, en la región de la Alcarria (400 8’N 20 18’ W> durante la

primavera de 1990. Los cernícalos de esta población crían en

cavidades de rocas y algunos en árboles, en viejos nidos de

cérvidos. Los datos de reproducción de esta población han sido

registrados desde 1985, pero con mayor intensidad desde 1990. Los

cernícalos adultos fueron trampeadoscon Bal-Chatri desde 1990 y

anillados con anillas metálicas y de colores en los tarsos.

El alimento suplementario fue ofrecido a dos grupos de 10

parejas de cernícalos; el primero de ellos (Temprano) fue

alimentado desde el 28 de febrero y el segundo (Tardío) desde el

17 de Abril. La suplementación con alimento cesó cuando habían

completado la puesta. El alimento suplementario consistió en

pollos de gallina y fue repartido en cada nido; la cantidad

suministrada fue aproximadamente 120-150 gramos cada dos días.

Las egagrópilas de color amarillo indicaron que las aves

consumian el alimento suplementario.

Las parejas del grupo Temprano fueron alimentadas durante un

mínimo de SO días antes del comienzo de la puesta Cx = 62 ± 7
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d.e.) y el grupo Tardío durante al menos 17 días (x = 22 ± 5

d.e.) . En ambos casos, el tiempo mínimo fue casi dos veces el

tiempo que suelen tardar los cernícalos en formar un huevo

(Meijer et al. 1989>; por tanto, se asume que los cernícalos

tuvieron tiempo suficiente para mejorar su condición.

Cuando el experimento empezó, no habián sido localizadas

todas las parejas. Así el grupo Temprano fue escogido al azar

entre 16 parejas. Las diez parejas del grupo Tardío y las 23 del

grupo control fueron escogidas al azar entre todas las parejas

restantes. Una pareja del grupo Temprano y dos más del Tradio no
‘>4

consumieron los pollos y más tarde desaparecieron del área de

estudio. Cuatro parejas del grupo control no llegaron a poner.

Además una pareja del grupo Tardío y cuatro del grupo Control
1 -~

perdieron la puesta antes de completarla. Todas esas parejas

fueron exluidas de los análisis, quedando 15 parejas Control, 9

parejas en el grupo Temprano y ? en el Tardío.

La fecha y el tamaño de puesta son comparados entre los

grupos Tardíos y Control para ver el efecto del alimento

suplementario sobre esos caractéres. También fue comparado el

tamaño de puesta entre los dos grupos de parejas alimentadas para

ver si unas condiciones alimentarias similares durante el periodo

de formaei6n de los huevos conduce a igual tamaño de puesta a

diferentes fechas (ver arriba predicción del Caso 1>. Además se

compara el tamaño 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 años (desde 1985 a 1992) para contrastar la hipótesis

de Daan et al. (1988) . se asume que los datos de diferentes años

son independientes, incluso si hay datos del mismo individuo

durante más de un año, puesto que la repetibilidad del tamaño y

de la fecha de puesta no son significativamente distintos de cero

(Meijer et al. 1988), al igual que ocurre en otras aves de presa

(Korpimáki 1990>. Por tanto esto sugiere que la mayor parte de

las variaciones interanuales en estos parámetros son debidas a

factores ambientales; consecuentemente, registros del mismo

individuo pueden ser tratados como observaciones independientes

(Korpim&ki 1990>

3.2. Resultados

a) El tamaño y ¡afecha de puesta en la población

El tamaño y la fecha de puesta fueron registrados en 83

nidos en condiciones naturales entre 1985 Y 1992. La fecha de

puesta varía entre el 8 de abril al 7 de junio y el tamaño de

puesta entre 3 y E huevos, Cada año el tamaño de puesta se reduce

significativamente con el avance de la estación (1990: r = -0.69,

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

r = -0.48, n = 26, .P = 0.012; en otros años n = 7) . El declive
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estacional del tantaño de puesta también es significativo

se agrupan los datos de todos los años (Fig. 1.4; .r = -0.33;

n = 85; P 0.002)

7
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Figura 1.4: Tamaño y fecha de puesta en la población de cernícalos en

condiciones naturales. rncluye datos desde 1985 a 1992. La linea de

cuando

—3

—---7,----

o

130 140 150 160

regresión viene dada por: y = 7.75 - 0.024 x.
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Las puestas de 6 huevos -las más grandes de esta población-

fueron observadas en 5 años; sin embargo, estas puestas nunca

fueron las más tempranas (1988: +15, 1989: +6, 1990: +15, 1991:

+24; 1992: +5 días despues de la puesta más temprana) De acuerdo

con el modelo de Daan et al. (1988> esto se esperaría si algunas

hembras de alta calidad retrasan la fecha de puesta, pero siempre

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

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

Las parejas suplementadas del grupo Tardío pusieron

significativamente antes <U-test, P = 0.012) y mayores tamaños de

puesta que el grupo control (U-test, .P = 0.013; Tabla 1.1> - Así,

la disponibilidad de alimento afecta tanto a la fecha como al

tamaño de puesta, pero no es posible discernir si el tama5o de

puesta está determinado por el alimento disponible o por la fecha

de puesta.

¡4nibos grupos suplementados, Tardío y Temprano, recibieron

diariamente igual cantidad de alimento durante el periodo de

formación de los huevos, pero a diferentes fechas. De esta manera

fueron creados dos grupos experimentales en similares condiciones

alimentarias pero preparados para poner a diferentes fechas. El

grupo Temprano puso logicamente antes que el grupo Tardío (U-test

P = 0.019>. sin embargo no hubo diferencias significativas en el
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tamaño de puesta (U-test P > 0.95; Tabla 1.1> - Este resultado

sería el esperado si la disponibilidad de alimento determinara el

tamaño de puesta; sin embargo no permite rechazar la hipótesis

alternativa, que el tamaño de puesta es determinado por su fecha

de inicio.

Tabla 1.1: Efecto del alimento suplementario sobre la fecha y el tamaño de
puesta de los cernícalos.

—========

suplementados Comparación (1)

Tempranos Tardíos Control
(Sl) (52) <0 51—52 52—c

Media 120.0 128/7 135.3 U 9 16.5
Fecha de d.c. 7.1 423 6.0
Puesta <2) n 9 7 15 P 0.019 0.012

Rango l08—131 124—136 122—146

Media 5.11 5.14 4.27 U 31 21
Tamaño de d.e. 0.60 0238 CAO
Puesta 9 7 15 P >0.9 0.013

Rango 4—6 5—6 3—5

(1) [T—test, 2-colas- (2) 1 de enero = 1.

Para ver si es la fecha o el alimento lo que determina el

tamaño de puesta, se comparó esta variable entre aves con y sin

alimento suplementario, que pusieron dentro del mismo rango de

fechas pero en diferentes años. Si el tamaño de puesta estuviera

determinado por la fecha, entonces no habría diferencias entre

unas y otras. La fecha de puesta varié 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 distribución dentro de ese

rango de techas 0 = 0.28, n1 = 16, za2 = 58, .5’ .c 0.3, test de dos
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muestras de Kolmogorov-Smirnov) - Para obtener muestras con

similar distribución, la primera y la última puesta del grupo de

suplementadas fueron eliminadas del análisis. Estas puestas

habían sido hechas 6 días antes y 5 días 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. Así, el análisis se restringe a las puestas

realizadas entre los días 114 y 131, siendo las distribuciones de

ambas muestras similares UD = 0.16, ~1 = 14, n2 = 37, 1’ > 0.95,

test de Xolmogorov-Smirnov>. A pesar de haber diferencias en la

fecha media de puesta, las parejas suplementadas pusieron mas

huevos que las no suplementadas U? = 0.013, U-test, Tabla 1.2)

Además el tamaño de puesta decreció con la fecha entre aquellas

parejas no suplementadas (r -0,42; n = 37; P = 0009), pero no

así entre las suplementadas (r = 0.12; n = 14; .P =0.67; Fig. 1.5>

Tabla L2: comparación de la fecha y tamaño de puesta de parejas con y sin
alimento suplementario, que pusieron dentro del mismo rango de fechas de
puesta -

CON alimento SIN alimento
suplementario suplementario Comparación (1)

Fecha de Media 124j 124.0 U’ 2485
Puesta (2) d.c. 5.7 4.6

12 14 37 P= 0.83

Tamaño de Media 5.14 4.59 U 160.5
Puesta de- 0.53 0.72

n 14 37 P= 0.01

(11 U—test, 2—colas. (2) 1 de enero = 1.
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c) El efecto del alimento suplementario sobre el comienzo de la reproducción.

El alimento suplementario produjo un avance de la fecha

media de puesta pero no del comienzo de la reproducción. El rango

de fechas de puesta del grupo de las primeras parejas

suplementadas (rango: 108-131> estuvo comprendido integramente

dentro del rango natural de fechas de puesta de esta población

(rango: 98-158)

En otras poblaciones europeas de cernícalos, las puestas

comienzan hasta 15 días antes que en esta población <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 grupos experimentales de las dos poblaciones (Holanda:

109 ±10 de, n = 13; España: 120 ±7 de, n = 9; 2= 0.01, t-test).

Este resultado sugiere que la temporada de reproducción no está

solamente limitada por la disponibilidad de alimento.



Declive estacional del tamaño de puesta 23

4. Discusión

4.1. El efecto del alimento sobre el tamailo y la fechade puesta

Al igual que en otros estudios experimentales con alimento

suplementario (revisión en Arcese y Smith 1988), las aves

suplementadas pusieron en promedio, antes y mayores tamaños de

puesta que las aves control. En este estudio tambien se encontró

un efecto significativo del alimento sobre el tamaño de puesta,

independientemente de la fecha de puesta como ha sido observado

en algunas especies (Meslospiza melodía: Hochachka 1990; AegOíIUB

.ffunereus: Hfrnfeldt y Eklund 1990; Parus palustrís: Nilsson 1991;

Larus Luscus: Bolton et al. 1992; Fullea americana: Arnold,

inédito). Además el tamaño de puesta de cernícalos con alimento

suplementario no decreció con la fecha de puesta como ocurre en

condiciones naturales (Fig. 1.5> . Por tanto el declive estacional

del tamaño de puesta puede estar determinado pr6ximamente por las

diferencias en las condiciones alimentarias entre parejas que

ponen a diferentes fechas. En otros estudios, el tamaño de

puesta de parejas suplementadas también declinó con la fecha de

puesta (p.ej. Hórnfeldt y Eklund; Nilseon 1991), pero en ellos el

alimento suplementario fue dado cuando algunas parejas ya estaban

poniendo; de modo que las condiciones alimentarias anteriores al

experimento pudieron determinar diferencias incontroladas entre
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parejas, afectando tanto al tamaño como a la fecha de puesta.

El casode la poblaciónholandesa decernícalos

Daan et al. (1988; 1990) han presentado la población

holandesa de cernícalos como un claro ejemplo en el cual la fecha

de puesta determina el tamaño de la misma con independencia de

las condiciones alimentarias, De hecho, dos experimentos con

alimento suplementario realizados en esa población no mostraron

ningun aumento significativo en el tamaño de puesta de aves

alimentadas y otras no alimentadas poniendo en las mismas fechas

(Dijkstra et al. 1982; Meijer et al. 1988> - Sin embargo, un

reanálisis 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 intermedias) según el indice de abundancia de topillos (ver en

Daan y Dijkstra 1988, p 94, tabla 3 y p 98 figura 3a) . Ellos

encontraron que había una correlación lineal entre las medias

anuales del tamaño (c) y fecha de puesta (d>; dicha relación

lineal está dada por: c = 9.495 - 0.03647 d (r = 086; n = 20;

P c 0.001) - Si la fecha de puesta determina el tamaño de la

misma independientemente del alimento disponible, entonces se

esperarla que los puntos estuvieran igualmente distribuidos a
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ambos lados de la linea de regresión, independientemente

de las características alimenticias del año. Sin embargo, en

años buenos todos los puntos están por encima de la linea de

regresión, como también ocurre con dos grupos que

recibieron alimento suplementario. Este resultado difiere

significativamente de lo predicho por la hipótesis de Daan

<Tabla 1.3, Pc 0.01, test de los signos>.

Tabla 1.3; Diferencias entre los tamaños de puesta observados y los
esperados segtn la fecha de puesta, en dos poblaciones de cernícalos
holandeses, en años con diferentes disponibilidad de roedores. Datos según
Daan y Dijkstra (1988, en la tabla 3, pág. 94)

Indice de Fecha media Tamaño medio Tamaño de
topillos Año Area de puesta de puesta puesta esperado (1)

Alto 1960 E’ 107.4 5.65 5.58 +
Alto 1964 E 110.0 5.50 5.48 +
Alto 1986 E 120.3 5.24 5.11 +
Alto 1977 L 113.4 5-42 5.36 +
Alto 1980 1. 114.4 5.53 5.32 +
Alto 1983 1. 119.0 5.44 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 8’ 118.1 4.94 5.19
1963 E 12L9 5.24 5.05 +
1965 8’ 103.4 5.69 5772
1987 r 113.4 5.37 5.36 +
1981 1 109.3 5.14 5.51
1984 L 115.3 5.00 5.29
1987 1 128.5 4.84 4.81 +

Bajo 1962 F 142.4 4.03 4.30
Bajo 1985 E’ 120.6 5.23 5.10 +
Bajo 1978 L 127.8 459 4.83
Bajo 1979 L 130.8 4.67 4.72
Bajo 1982 1 122.7 4.91 5.02
Bajo 1985 1 132.7 5.00 4.66 +

E = Flevoland, 1 Lauwersmeer.
(1) Diferencia: Tamaños de puesta observado - esperado.
<2) y (3) Grupos de parejas que recibieron alimento suplementario <Meijer
et al. 1989)

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

(ver arriba) para su población de cernícalos; así pudieron
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que maximizan el valor reproductivo de la puesta. Sus

predicciones se ajustaban con los valores observados cuando los

compararon con la fecha media a la cual debía ser hecho cada

tamaño de puesta (Figura 7 en Daan et al. 1988>; sin embargo si

se compara con el tamaño de puesta medio 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 relación entre fecha y tamaño de puesta; por tanto

parece que el tamaño de puesta tampoco está determinado solamente

por la fecha en la población de cernícalos holandeses.
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Figura 1.6: Fecha y tamaño de puesta en la población holandesa de

cernícalos. Los rectángulos representan las combinaciones óptimas de fecha y

tamaño de puesta, cuando la primera determina la segunda variable. Las

predicciones coinciden con las observaciones cuando aquellas se comparan con

las fechas medias correspondientes a cada tamaño de puesta <círculos>; sin

embargo, difieren cuando se comparan con los tamaños de puesta medios que se

hacen en cada fecha <triángulos> . Datos según figura 7 en Daan st al. 1988 y

tabla 3 en Beukeboom et al. 1988.
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4.2. La fechay el tamaño de punta óptimos

El modelo de Daan et al. (1988) predice las combinaciones

óptimas de fecha y tamaño de puesta que resultan del compromiso

entre retrasar la reproducción para poder alimentar más pollos y

reducir a cambio la probabilidad de supervivencia de cada uno de

ellos. Según este modelo, la solución para las parejas de menor

calidad es poner más 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

tamaño de puesta ocurrirá siempre que haya diversidad en la

calidad de los padres o de sus territorios, dentro de una

población.

A pesar de la covariación entre el tamaño y la fecha de

puesta, los padres no maximizarían su valor reproductivo si el

tamaño de puesta estuviera próximamente determinado por la fecha,

ya que puede haber casos de parejas que ponen después de su fecha

óptima o habitats en los cuales hay variaciones interanuales en

el tiempo del alio de mayor disponibilidad de alimento, que hacen

variar la relación entre fecha y tamaño de puesta óptimos. Cuando

una hembra “escoge’1 una fecha de puesta (cualquiera que sea>, la

mejor puesta posible es aquella que conduce al número de poííos

que puede alimentar adecuadamente <Figs. 1.2 y 1.3>; de modo que

si hay alguna correlación entre alimento disponible antes de la

puesta y durante el periodo de crianza de los pollos (p.ej.
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Benkman 1990; Davis y Graham 1991; Donazar et al. 1992>; Tye

1992), entonces el alimento ingerido diariamente durante el

periodo de cortejo podría ser ún indicador del número de pollos

alimentables. Por tanto, la selección natural puede haber

favorecido algún mecanismo de determinación próxima 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 más grandes no

fueron las primeras; además, hubo cambios en la relación entre

tamaño 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 óptimización de la fecha y tamaño de puesta, llegando a

conclusiones diferentes de las de sus autores. El modelo predice

que el declive estacional del tamaño de puesta es una

consecuencia de la diversidad de calidades parentales que hay

dentro de una población. Contrariamente a las conclusiones de los

autores del modelo, el efecto de la fecha sobre el tamaño de

puesta no explicaría su decrecimiento estacional.

También se realizó un experimento con alimento suplementario

para ver si el declive estacional en el tamaño de puesta se debe

a un efecto próximo de la fecha o de la calidad parental. Las

parejas con alimento suplementario pusieron antes y más huevos

que las parejas control. Al comparar el tamaño de puesta de

parejas alimentadas con otras que no recibieron alimento y que

pusieron en las mismas fechas, se observa que las primeras tenían

puestas más grandes que las segundas; además el tamaño de puesta

decreció con la fecha de puesta en las parejas no suplementadas

pero no en las experimentales. Estos cambios en la relación entre

fecha y tamaño de puesta, confirman las nuevas conclusiones

extraidas del modelo de Daan et al.
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1. Introducción

Los factores próximos que determinan el tamaño de puesta

están relacionados con otros que intervienen en el cese de la

producción de huevos y la reabsorción de folículos. Algunas aves

como los queleas (Quelea quelea>, acumulan reservas de proteinas

que son usadas para la formación de los huevos; la puesta de

huevos cesa 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 que 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 llamados ponedores

determinados, es decir, estas aves que no responden a los

experimentos en los cuales se añaden o se retiran huevos mientras

están poniendo (Cole 1917>. Por el contrario, los ponedores

indeterminados son capaces de responder a la adición o retirada

de huevos, cesando la puesta o poniendo más (cole 1917>,

obteniendo la demanda de proteinas de la dieta diaria (Ojanen

1983; Meijer et al. 1989) . Así, las limitaciones nutricionales en

estas aves no están claras (p.ej. Arnoid y Rohuer 1991), aunque

el estado nutnicional y el tamaño de puesta puedan estar

correlacionados (p.ej. Houston et al. 1983; Martin 1987>.

El cese de la puesta está probablemente relacionado con el
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incremento de los niveles de prolactina (Burke y flennison 1980;

Lea et al. 1981> . Los altos niveles de prolactina inhiben la

hormona estimulante de los folículos (FSH) y la hormona

luteizante (LH), las cuales están asociadas con el desarrollo de

los folículos y la ovulación respectivamente (Lehrman 1959> . Los

ponedores determinados e indeterminados pueden diferir en el

tiempo de la liberación de la prolactina; si los niveles de

prolactina son acelerados por estimulación táctil 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 serían ponedores indeterminados, puesto que si los huevos

se retiran antes de la estimulación se puede lograr que las

hembras continuen poniendo. Por el contrario, si los niveles de

prolactina se elevan antes de la ovulación, como pasa en otras

especies (p.ej. Hector y Goldsmith 1985>, entonces las hembras no

serian capaces de variar sus tamaños de puesta una vez que se ha

iniciado y serían ponedores determinados. Por tanto, los

ponedores determinados e indeterminados pueden funcionar con un

mecanismo hormonal similar para el cese de la 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 gráfico para

explicar la determinación a nivel próximo del tamaño 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

aceleración durante el periodo de puesta. La reabsorción de

folículos y el cese de la puesta ocurren cuando las

concentraciones de prolactina alcanzan un cierto unbral,

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

aceleración de los niveles de prolactina. El tiempo tíd) decrece

con la fecha de puesta <d), porque la concentración de prolactina

está incrementandose durante la primavera, independientemente de

la puesta de huevos. En estas circustancias, el tamaño de puesta

(ci viene dado por:

t (d)

c(d) = + a [1]

1

donde, 1 es el intervalo de puesta medio entre huevos

consecutivos y a es el número de huevos puestos antes de la

aceleración de los niveles de prolactina. De este modo, cada

hembra pondrá un tamaño de puesta que depende de la fecha en la

que comenzo a poner, [c(d)J, e independientemente de su condición

o del alimento disponible.
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Figura 2.1: Modelo del control próximo del tamaño de puesta (basado en

Meijer et al. 1990> . Cuando las hembras empiezan a poner huevos se elevan

sus niveles de prolactina; la puesta cesa cuando estos alcanzan el unibral P.

~l tiempo disponible para poner huevos <t) decrece con el avance de la

estación (t, > t
2).

El intervalo de puesta, 1, ha sido raramente tratado en la

literatura ornitológica. Sin embargo, se sabe que varía entre

especies (Astheimer 1985) y dentro de algunas especies (von

Haartman 1990; Village 1990; Eeissinger y Waltman 1991). Lack

(1968> Y Astheimer (1985) sugirieron que estas variaciones en el

intervalo de puesta podrían reflejar diferencias en la capacidad

de obtener energía para la formación de los huevos. King (1973)

mostró que en aquellas aves en las que los folículos comienzan a

desarrollarse a intervalos periódicos de n días, la demanda

energética diaria para la formación de los huevos alcanza un pico

que es independiente del tamaifo de la puesta. Este pico se

alcanza n días antes de la puesta del primer huevo y debe ser
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sostenido tanto tiempo como estén desarroJ.lándose nuevos

folículos. Sí una hembra no puede ingerir tantos nutrientes como

sean necesarios durante la puesta, podría reducir la demánda

prolongando el tiempo de formación de cada huevo; por tanto,

incrementando el intervalo de puesta entre huevos consecutivos

(Fig. 2.2> . En este caso, el intervalo medio dependería de la

energía diariamente ingerida por la hembra, es decir 1(e), y la

ecuación [1] sería:

t (d)

c(d,e) = + a [2]

.1(e)

donde el tamaño de puesta depende de la energía ingerida

diariamente (e) y de la fecha de puesta (d).
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Figura 2.2: Modelo del reparto de energía para la formación de los huevos
<basado en King 1973> - Las lineas continuas representan la energía ingerida
diariamente; la linea de puntos y la de rayas representan eJ. reparto de la
energía entre los foliculos que están desarrollandose. La puesta de los
huevos es indicada por las flechas. Si la energía ingerida diariamente
decrece, el intervalo entre huevos aumenta.
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La ecuaciones [1] y [2] están basadas sobre el mismo modelo,

pero representan dos hipótesis alternativas sobre la relación

causal entre el alimento disponible y el tamaño de puesta. Con la

hipótesis 1, el alimento disponible puede afectar a la fecha de

puesta que a su vez determina su tamaño. La hipótesis 2 predice

que el tamaño de puesta es determinado por ambos factores, fecha

de puesta y alimento. En este capítulo se van a contrastar estas

hipótesis. Para ello se hizo un experimento con alimento

suplementario en una población de Cernícalo Vulgar (Falco

tinnunculus) para ver si el alimento tiene algún efecto sobre el

intervalo de puesta y sobre el número de huevos que ponen las

hembras.

2. Métodos

En la primavera de 1990 se realizó un experimento con

alimento suplementario en una población de cernícalos de la

provincia de Cuenca (ver capitulo 1>. Esta población cria en

cavidades de rocas y algunas parejas en viejos nidos de córvidos

situados en árboles. Todas las parejas fueron localizadas algunas

semanas antes del comienzo de la puesta. A dieciseis parejas

escogidas al azar se les ofreció alimento suplementario desde al

menos 17 días antes de poner su primer huevo (x ± de, 44 ± 20
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días), es decir, aproximadamente el doble de lo que los

cernícalos suelen tardar en desarrollar un huevo (Meijer et al.

1989). El alimento consistió en pollos de gallina, que fueron

depositados en los nidos, en raciones de 3 pollos por pareja

(unos 120-150 g) cada dos días. En todas las parejas

experimentales se comprobó que tomaban el alimento suplementario,

ya que fueron encontradas egagrópilas de color amarillo en sus

nidos y dormideros habituales. La alimentación suplementaria se

suspendió dos días más tarde de la puesta del último huevo. El

grupo control incluye 9 parejas que no recibieron alimento extra.

Otras 6 parejas que tampoco recibieron alimento no fueron

incluidas en los análisis porque no se pudo registrar sus

intervalos de puesta.

Los nidos fueron inspeccionados cada dos días, desde

mediados de abril hasta que los cernícalos 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. Además se hizo una

segunda visita por la tarde si las hembras no hablan puesto otro

huevo al cabo del intervalo normal de dos días. Los huevos fueron

marcados con rotulador a prueba de agua. se consideró que las

puestas habían concluido cuando no habla ningún huevo nuevo

después de cinco días desde la puesta del último.

En los analisis se considera que el tiempo tardado para

completar la puesta fue el producto del intervalo medio por



Determinación próxima del tamaño de puesta 43

tamaño de puesta menos uno, es decir [1 (c-1)].

3. Resultados

3.1. Variacionesen el intervalo depunta

Los cernícalos pusieron sus huevos con intervalos que

oscilaron entre 1 y 4 días. El intervalo medio fue de 2.12 días

(d.e. = 0.54, n = 66> . El intervalo modal fue de 2 días <74.2%) y

los intervalos de 1, 3 y 4 días ocurrieron con frecuencias de

7.6%, 16.7% y 1.5%, respectivamente. EJ. intervalo medio por

pareja varió entre 1.67 y 4 días. Doce parejas de las 25 (48%>

pusieron sus huevos con intervalos medios de 2 días.

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 energía ingerida diariamente, como se

considera en la hipótesis 2.

3.2. El efecto del intervalo y delá fechasobreel tuinaflo depunta

El intervalo de puesta medio estuvo negativamente correla
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cionado con el tamaño de la puesta en las parejas experimentales

(r = -0.63; n = 16; Pc 0.01), en los controles (r = -0.79; n =9;

P c 0.01> y en ambos grupos combinados (r = -0.79; n = 25;

P c 0.0001; Fig. 2.3) . Este resultado confirma la hipótesis 2,

que predice que el intervalo de puesta tendría un efecto negativo

sobre el tamaño de puesta.
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Figura 2.3: El tamaño de puesta en relación al intervalo medio en parejas

con alimento suplementario <puntos blancos) y sin él (puntos oscuros) . Los

puntos en orden creciente de tamaño representan una, dos, tres y ocho

parejas. En suplementadas: y = 7.95 <1 0.93 e.s.) — 1.38 (t 0.45 es.> x; en

los controles; y = 6.96 (± 0.81 e.s.) — 1.05 <t 0.31 es.) x.

Con ambas hipótesis, el tiempo necesario para completar la

puesta (t(d)+a> tendría un efecto positivo sobre el tamaño de

puesta. En efecto, las dos variables se correlacionaban

positivamente <r = 0.62; n = 25; .P c 0.001; Fig. 2.4) . La

correlación no aclara en cual de los dos sentidos se establece la
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relación causa-efecto. Si fuera el tamaño de puesta lo

determina el tiempo que tardan en poner se esperaría que

parejas suplementadas hubieran estado más días poniendo que

controles, puesto que sus tamaños de puesta fueron mayores.

45

que

las

las

Sin

embargo no hubo diferencias significativas entre anibos grupos (U-

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

Tabla 2.1: Comparación del intervalo de puesta, tiempo poniendo huevos y
tamaño de puesta entre aves con y sin alimento suplementario. <x ±de. <nl)

Con alimento
suplementario Controles U P

Intervalo de puesta 2.04 ±0.22 <16) 2.50 ±0.65 <9> 33.5 0.02
Tiempo poniendo 8.3 ± 0.8 <16) 7.9 ± 1.2 <9> 56.5 0.30
Tamaño de puesta 5.1 ±0.5 <16) 4.3 ±0.7 (9> 36.0 0.04

U—test, dos colas.
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F±qura 2.4: Tamaño de puesta en relación al tiempo tardado en completarla.

Linea de regresión: y = 1.09 — 0.46 ~c.
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La fecha de puesta afectaría al tamaño de puesta, si el

tiempo tardado en completarla decrece con el avance de la

estación (Meijer et al. 1990>. Ciertamente, hubo una correlación

negativa entre ambas variables, pero no significativa (r = -0.30;

n = 25; P = 0.14; Fig. 2.5>; de modo que no se puede esperar una

gran influencia de la fecha sobre el tamaño de puesta. De hecho,

la relación negativa existente entre las dos variables (r =-0.42;

n = 25; P = 0.36; Fig. 2.6> puede ser porque e]. alimento influya

sobre ambas independientemente (véase Capítulo 1), puesto que el

efecto de la fecha sobre el tamaño de puesta desaparece cuando el

intervalo de puesta es también considerado en una regresión

múltiple (Tabla 2.2>

11

íok o

2 0 00 0 0 0
zaL
w 00

-u 0 000 oQo
oo.. •0

uJ O
9-

BL~ <-u

5
106 116 126 135 144

FECHA DE PUESTA

Figura 2.5: Tiempo tardado en completar la puesta en relación a la fecha de

inicio de esta.
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Figura 2.6: tamaño de puesta en relación a la fecha de puesta. Los puntos en

orden creciente representan una y dos parejas.

Tabla 2.2: Análisis de regresión multiple del efecto de la fecha y

del intervalo sobre el tamaño de puesta.

Variable independiente 0 t E

Fecha de puesta -0.015 1.24 0.227
Intervalo de puesta —1.147 5.29 < 0.0001
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Modelo: 9222 = 20.5; 9 < 0.0001
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4. Discusión

4.1. Determinación próxima del tamafio de puesta

Meijer et al. (1990> propusieron un modelo sobre el control

próximo del tamaño. 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 reabsorción de

los folículos y cesa la puesta. Por tanto, las hembras tienen un

tiempo limitado para poner sus huevos, el cual determina sus

tamaños de puesta. Este estudio corrobora la hipótesis, puesto

que el tiempo que tardan en completar la puesta afecta al tamaño

de la misma. El sentido de esta relación causal puede estar

determinado por otras presiones selectivas, como es el hecho de

que los huevos sin incubar pierdan viabilidad con el tiempo

(Arnoid 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

tendría un papel básico en la determinación del tamaño de puesta

(hipótesis 2) . Los resultados confirmaron esta hipótesis, puesto

que el intervalo de puesta varió con la disponibilidad de

alimento. Además, el 63% de la varianza en el tamaño de puesta

estuvo razonada por el intervalo. Por tanto el alimento puede

influir el tamaño de la puesta, como también se ha visto en otros

estudios experimentales con alimento suplementario (Newton y
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Marquiss 1981; Arcese y Smith 1988; Hórnfeldt y Eklund 1990;

Nilsson 1991; Bolton et al. 1992; Capitulo 1> . Además, sería util

ver si el efecto del alimento sobre el tamaño de puesta de otras

especies se hace a través del intervalo de puesta como parece

suceder en el cernícalo.

Según Meijer et al. (1990), la fecha de puesta tendría un

efecto sobre el tamaño de la misma porque los niveles de

prolactina van incrementandose a lo largo de la primavera,

independientemente del inicio de la puesta. Así, el tiempo

disponible para completar la puesta <t> decrece con el avance de

la estación. Los resultados indicaron que solamente el 9% de la

varianza de t es razonada por la fecha de puesta. Por tanto,

cualquier relación que haya en esta población entre la fecha y el

tamaño de la puesta, será por el efecto que tiene el alimento

sobre las dos variables independientemente. De hecho, la típica

reducción del tamaño de puesta con la estación no se dio entre

las aves alimentadas <Capitulo 1)

4.2. Compatibilidad entre la determinación próxima y última del tamaflo de puesta

Lack <1947) sugirió que el tamaño de puesta de las especies

nidicolas está últimamente determinado por el número máximo de

políos que pueden alimentar adecuadamente los padres. Esta

hipótesis ha sido contrastada mediante experimentos, manipulando



Determinación próxima del tamaño de puesta so

el tamaño de pollada. Estos experimentos mostraron, además, que

las aves optimizan individualmente sus tamaños de puesta; puesto

que las puestas sin manipular fueron más

o reducidas (p.ej. Gustafsson

et al. 1988; Lindén 1990; Pettifor

alargadas

Pettifor

mecanismo

permitir de alguna

alimentables.

elemento que

próximos que

combinar dos

óptimo y a la

La tasa

condiciones

determinación

se ha visto arriba que

través del intervalo

indicador del número

productivas que las

y Sutherland 1988;

1993) . Por tanto, el

próximo para la determinación del tamaño de puesta debe

manera el ajuste al número de pollos

haya algún

últimos y

lemento debe

de pollada

próximo.

e con las

entre la

Para lograr este ajuste es necesario que

sirva de enlace entre los factores

controlan el tamaño de puesta. Dicho e

funciones: ser un indicador del tamaño

vez limitar el tamaño de puesta a nivel

de alimento ingerido diariamente cumpí

requeridas para servir de enlace

próxima y última del tamaño de puesta. Por un lado

puede afectar a la producción de huevos

de puesta; por otro lado puede ser

de pollos alimentables, siempre que

alimento disponible en el futuro dependa de las condiciones

previas <p.ej. Benkman 1990; Donázar et al. 1992; Tye 1992>. Asi

pues, la tasa de alimento ingerido parece estar relacionada con

ambos, el tamaño de puesta óptimo y el factible. Para lograr el

ajuste individual, la selección natural puede actuar sobre

cualquiera de los parámetros de la ecuación (2] (a, t, 1>,

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

a

un

el
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prolactina, sobre el valor de la aceleración de estos niveles o

sobre la cantidad de energía invertida por huevo (Fig. 2.7). Así,

puede haber una correlación negativa entre el tamaño de puesta y

el del huevo de las aves nidícolas (p.ej. Ojanen et al. 1978;

Soler y Soler 1992>, como ocurre en otros animales (p.ej. Pleming

y Gross 1990; Sinervo 1990), pero no necesariamente (p.ej.

Hussell 1972; Járvinen 1991> puesto que hay otras vias para que

el tamaño de puesta pueda evolucionar; por eso, aunque el tamaño

de puesta de las aves nidícolas este limitado por el alimento

ingerido, no es limitación en sentido estricto, si no más bien es

un mecanismo para su optimízación.
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ENERGIA INGERIDA DIARIAMENTE

Figura 2.7: Ajuste entre la determinación próxima y última del tamaño de

puesta. La linea continua representa el tamaño óptimo de puesta y las lineas

discontinuas el tamaño factible que pueden poner las hembras en relación a

la tasa de energía ingerida. En el caso A, el tamaño de puesta factible es

mayor que el óptimo; la selección natural actua reduciendo a y/o t(d) y/o

incrementando 1(e) (ver ec. [21). En el caso B ocurre lo contrario.
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5. Resumen

En este capítulo se sugiere que si el de puesta entre dos

huevos sucesivos es una variable dependiente de la tasa de

energía ingerida, entoces el alimento tendría un papel básico en

la determinación del tamaño de puesta a nivel próximo. Para

contrastar esta hipótesis se hizo un experimento con alimento

suplementario en una población de cernícalos (Falco tinnunculus>

Las parejas que recibieron alimento suplementario pusieron más

huevos y a intervalos más cortos que los controles, pero tardaron

más en completar sus puestas. El tamaño de puesta estuvo

negativamente correlacionado con el intervalo y con la fecha de

puesta, pero el el efecto de la fecha desaparece cuando el

intervalo de puesta es controlado. Por tanto alimento ingerido

afectó al tamaño de puesta a través del intervalo de puesta, pero

no de la fecha.
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1. Introducción

La cantidad de alimento disponible es el factor último que

controla la temporada de reproducción, ya que los padres que

crian cuando es este más abundante tendrán más descendientes

(Lack 1968) . En las poblaciones de aves se observa que el éxito

reproductivo decrece con el avance de la estación, es decir, las

parejas que ponen más tarde crian menos pollos que las que lo

hacen antes (e.g. Perrins 1965; Klomp 1970; Daan y Dijkstra 1988;

Hatcwell 1991) Esto parece indicar que hay algunas parejas que

crian más tarde del tiempo ecologicamente óptimo para la

reproducción. Perrins (19701 sugirió que el ajuste de la fecha de

puesta al tiempo óptimo de reproducción estaría limitado por el

alimento disponible en el periodo de formación de los huevos. De

esta forma, las hembras empezarían a poner tan pronto como sean

capaces de encontrar alimento para formar los huevos; de modo que

la fecha de puesta se adelantaría tanto como se incremente el

alimento disponible. La hipótesis de Perrina no parece muy

convincente puesto que en los experimentos con alimento

suplementario se ha adelantado la fecha media de puesta <revisión

en Martin 1987) pero no se ha alterado el comienzo de la

reproducción <revisión en schultz 1991). Schultz <1991> sugirió

que habría un nivel de saturación de reservas, por debajo del

cual la reproducción se retrasaría, mientras que por encima de
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este la fecha de puesta no estaría relacionada con el alimento

disponible o el estado nutricional. Entre estos individuos con

buenas condiciones alimentarias, el comportamiento reproductivo

sería activado por otros factores próximos como el fotoperiodo.

El modelo del punto de saturación de Schultz podría ser

criticable puesto que no explicó 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 está

relacionado con la catidad de alimento, que actua de disparador

de las actividades reproductivas para toda la población, incluso

para estas parejas de un bajo estatus nutricional. una vez

activado el sistema reproductivo, cada hembra intentaría poner lo

antes posible; de modo que el alimento diponible operaria

entonces como un factor limitante. Así, habría una relación entre

alimento disponible y fecha de puesta, pero con una asintota en

el tiempo de activación del sistema reproductivo.

Las hipótesis de Perrins y la de Schultz difieren en el

factor próximo que desencadena el comienzo de la reproducción; el

alimento en el primer caso u otro factor relacionado con el

tiempo en el segundo. En este capítulo, se analizará teóricamente

las implicaciones de estos factores sobre la capacidad para

predecir las condiciones futuras de alimento. Dado que las aves

nidícolas ajustan su tamaño de puesta al número 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 evolución de este ajuste es que las aves

sean capaces de predecir sus recursos en el momento de escoger el

tamaño de puesta (Askenmo 1962; Slagsvold y Lifjeld 1988>.

2. Los modelos

Se supone que el sistema reproductivo de un ave se dispara

cuendo se alcanza un cierto unibral, de un determinado factor

próximo. Después, las hembras acumularán nutrientes para poner

tan pronto como sean capaces. Se asume que cada hembra necesita

igual suma de energía para empezar a poner (King 1973; Houston et

al. 1983; Meijer et al. 1989> . Por último se supone que el tamaño

de puesta vendrá determinado por la tasa de ganancia de

nutrientes; pues generalmente hay una relación significativa

entre el alimento ingerido durante el pendo de cortejo y el

número de huevos de la puesta <revisones en Martin 1987, Arcese y

Smith 1988>. Se consideran dos posibles factores próximos que

pueden disparar la reproducción: el alimento (Fig. 3.1a> y el

tiempo (Fig. 3.lb>.
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figna 3.1: Modelos sobre el desencadenamiento de la reproducción. <A) Modelo

del alimento disponible y <E) Modelo del tiempo. fa(t)~
1t(~> y fÁt)

corresponden al alimento disponible dependiendo del tiempo del año, para

padres de tres calidades diferentes <a, b y c) . Las lineas de puntos son

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

sistema reproductivo; t~ t~ y t. es el momento en el que sobrepasan el umbral

cada una de las categorías parentales. ‘a’ 1b y 1. son las fechas de puesta y

La~ w y L. el tiempo que tardan en iniciar la puesta desde que comienzan a

almacenar reservas para la puesta. El área de puntos, incluida dentro de las

lineas gruesas es la energía necesaria para empezar a poner, la cual es

igual para todos.
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2.1. Modelo del alimento

Si el sistema reproductivo es activado al alcanzarse un

cierto nivel de alimento disponible, cada pareja cruzará el

umbral de activación en tiempos diferentes, dependiendo de su

calidad. Sin embargo, la disponibilidad de alimento en el momento

de cruzar el unibral será igual para todos, independientemente de

su calidad (Fig. tía) . La reproducción se intentaría siempre que

el alimento sobrepase el unibral de activación; por tanto la fecha

de puesta avanzaría tanto como se incremente el alimento

disponible.

2.2. Modelo dcl tiempo

En el modelo del tiempo hay un factor que está relacionado

con el tiempo de máxima disponibilidad de alimento y que

desencadena la reproducción (Fig. 3.íb). La naturaleza de este

factor será discutida más abajo. De acuerdo con este modelo, el

sistema reproductivo es disparado en todas las parejas a la vez.

Cada pareja tendría diferente disponibilidad de alimento en el

momento de la activación del sistema reproductivo, dependiendo de

su calidad. Así, las parejas en peores condiciones pondrán más

tarde porque tardarán más tiempo en reunir los nutrientes

necesarios 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 límite

que coincide con el tiempo de activación.

3. Análisis dc ¡os modelos

EJ. modelo del alimento es más flexible que el modelo del

tiempo porque el primero permite la reproducción siempre que haya

un pico en la disponibilidad de alimento; sin embargo, en el

modelo del tiempo se necesita un factor que indique cuando se

alcanzará su máxima disponibilidad. En este segundo caso no habra

reproducción en picos de alimento que no estén relacionados con

el factor indicador (Fig. 3.2). Por otra parte el modelo del

alimento tiene más riesgos que el del tiempo puesto que la

reproducción puede desencadenarse incluso en momentos que no son

oportunos para ello. En el modelo del tiempo la reproducción sólo

ocurre en los momentos adecuados (Fig. 3.2).

Los modelos también difieren en la capacidad para prever el

alimento disponible en el futuro. Esta característica es

especialmente importante para las aves nidícolas porque están

limitadas por el tiempo y la energía necesarios para buscar
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Wigura 3.2: Temporada de reproducción y resultado de esta en los dos

modelos. Las lineas continuas muestran variaciones hipóteticas

en la disponibilidad de alimento. La reproducción es intentada cada

vez que se alcanza el umbral <círculos oscuros para el modelo del

tiempo y blancos para los del alimento> . Cuando el alimento sigue

creciendo después de la activación, la reproducción acaba en éxito

(flechas hacia arriba>; de lo contrario en fracaso (flechas hacia

abajo>

alimento y llevarlo a sus crias. De hecho, sus tamaños de puesta

pueden ser determinados últimamente por el número de pollos que

pueden alimentar adecuadamente (Lack 1954; Simons y Martin 1990)

En estas especies debe haber evolucionado algún mecanismo que

limite el tamaño de la puesta. Este mecanismo seria adaptativo

porque permite el ajuste del tamaño de puesta al número óptimo de

pollada (Capitulo II). La tasa de ganancia de nutrientes (es

decir E/L, donde E es la energía o nutrientes necesarios para



El desencadenamiento de la reproducción 66

comenzar la puesta y E es el tiempo requerido para hacerlo> puede

permitir el ajuste, puesto que limitaría el tamaño de puesta

(Jones y Ward 1976) y sería un indicador de la futura

disponibilidad de alimento (e.g. Benkman 1990; Donázar et al.

1992; Tye 1992) . En ambos modelos hay una correlación positiva

entre el número de pollos alimentables (NEW) y E/L; sin embargo,

los modelos conferirán diferentes capacidades para prever NFN si

las pendientes de la regresion entre aquellas variables también

difieren.

En el modelo del tiempo, las hembras que son capaces

de alimentar grandes polladas empiezan a acumular nutrientes para

la puesta con más alimento disponible que otras hembras, por

tanto las diferencias de L, que hay entre parejas, serán mayores

en este modelo que en el del alimento, donde todos empiezan con

igual disponibilidad <Fig. 3.1>. nado que E es igual para todos,

las diferencias en E/E que hay entre parejas serán mayores con el

modelo del tiempo que con el del alimento. Puesto que las

diferencias en NEWson iguales en ambos modelos, la pendiente

<E/L, NFZ)) es siempre más 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 estarían relacionadas

con el alimento disponible en el futuro (Fig. 3.3>. Si esto

ocurre durante el periodo de formación de los huevos, ello puede

dar lugar a puestas erroneas, es decir, puestas que difieren del
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óptimo particular del individuo (Capítulo y> . Las desviaciones en

la disponibilidad de alimento pueden ocurrir por cortos cambios

del tiempo meteorológico, que se reflejarían en R’/t, del mismo

modo para ambos modelos. Sin embargo, iguales variaciones en E/L

conducen a errores en el tamaño de puesta que son mayores con el

modelo del alimento que con el del tiempo, puesto que la

pendiente de la funccíón que relaciona ambas variables es siempre

más inclinada para el primer modelo (Fig. 3.4>.
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Figura 3.3: variación temporal del alimento disponible (linea

continua) y tendencia general de este (linea discontinua) en el

tiempo de preparación para la reproducción.



El desencadenamiento de la reproducción 68

Ci, -- ____w
-J
u
9.-
z b
u’

¡ ¡

o
Co
o -7-J
-J
oo.
W O

e
O ‘~O t<- 6

E •o~ .,o a
2 4.

2 -------__-____________________

TASA DE GANANCIA DE ENERGIA

Figura 3.4: Relación entre la tasa de energía ingerida y el

tamaño óptimo de puesta <o número de pollos aumentables) para ambos

modelos. La flecha indica las variaciones que puede haber en la

tasas de ingestión y conducen a diferentes errores del tamaño de

puesta en el modelo del alimento <b) y en el del tiempo <c)

4. Discusión

Tanto el modelo del tiempo como el del alimento podrían 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 tantien adaptativa para algunas especies

que vivan en ambientes impredecibles. Esta estrategia permite
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explotar cualquier pico de recursos, pero con mayor riesgo de

fracaso. Por el contrario, las especies que se comportan de

acuerdo con el modelo del tiempo sólamente pueden criar cuando

hay un factor que indique el tiempo de máxima disponibilidad de

recursos; sin embargo estas especies tendrán más seguridad de

éxito cuando se reproducen.

El modelo del tiempo puede ser común entre aves porque

frecuentemente hay un punto de saturación en la relación entre

tiempo de reproducción y disponibildad de alimento <Schultz 1991,

véase también Capítulo 1> . También están de acuerdo con este

modelo los experimentos de Blondel et al. (1990>; ellos pusieron

herrerillos de dos poblaciones diferentes en aviarios sometidos a

las mismas condiciones ambientales. Entre las aves experimentales

hubo las mismas diferencias en el tiempo de reproducción que hay

en ambas poblaciones en condiciones naturales. Por tanto, parece

ser el tiempo más que el alimento es lo que induce a la

reproducción.

El éxito del modelo del tiempo depende de la relación entre

el tiempo de máxima disponibilidad de alimento y el factor que lo

indica. En poblaciones de aves se ha visto que el tiempo de

reproducción puede estar determinado bien por el fotoperiodo o

bien por la lluvia. En regiones templadas, donde los periodos de

máxima disponibilidad de alimento ocurren sobre las mismas fechas

cada año, el fotoperiodo parece ser el inductor de la

reproducción, incluso cuando la temperatura o la disponibilidad
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de alimento son bajas (Bird st al. 1980; Meijer 1989, 1991) . Sin

embargo en ambientes tropicales, los periodos de máxima

disponibilidad de alimento varían cada año dependiendo de los

periodos de lluvias. En estos ambientes hay casos bien

documentados en los cuales las lluvias inducen a la reproducción

(Boag y Qrant 1984; Millington y Grant 1984; Halse y Jaensch

1989; Wrege y Emíen 1991>

Si se cumpliera el modelo del tiempo, la selección natural

operaría sobre los factores indicadores del momento de máxima

disponibilidad de alimento y sobre el umbral al cual se dispara

el sistema reproductivo, hasta que haya un ajuste entre el

periodo de reproducción y el tiempo ecológicamente óptimo. En el

modelo del tiempo, la fecha de puesta también está limitada por

el alimento disponible; sin embargo no puede ser considerado como

un verdadero limite al tiempo de reproducción, como sugeria

Perrins (1970>, puesto que actua una vez comenzadas las

actividades reproductivas. Si fuera necesario poner antes,

incluso podría evolucionar hacia un umbral más bajo para el

desencadenamiento de la reproducción. Entonces, si el alimento no

es limitante para la reproducción, {por qué las hembras en peores

condiciones no ponen tan pronto como las de mejor calidad?

Pudiera ser que la fecha óptima de puesta no sea igual para todas

las parejas de la población sino que varíe en función de su

calidad <Drent y Daan 1980; Daan et al. 1988; Capítulo IV) . De

este modo el alimento durante el tiempo de formación de los
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huevos ajusta el tamaño de puesta a las condiciones particulares,

mientras que el factor desencadenante de la reproducción ajusta

el fecha de puesta al óptimo de la población.

5. Resumen

En este capitulo se analizan las consecuencias que tendrían

los dos posibles factores que pueden intervenir en el

desencadenamiento de la reproducción, el tiempo y la cantidad de

alimento. Si el sistema reproductivo fuera activado por la

cantidad de alimento disponible, entonces los padres tendrían más

riesgos de fracasar que si es activado por algún factor

dependiente del tiempo de máxima disponibilidad de alimento. La

capacidad para predecir la futura disponibilidad de alimento

también será mejor si es el tiempo es el factor próximo que

determina el comienzo de la reproducción.
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1. Introducción

Es un hecho común que el éxito reproductor de las

poblaciones de aves varíe a lo largo de la estación reproductiva,

generalmente, decreciendo cuanto más tarde se inicia la puesta

(p.ej. Klomp 1970; Newton y Marquiss 1984; Daan y Dijkstra 1988).

Este fenómeno sugiere que hay una relación causal entre el tiempo

de reproducción y el éxito reproductivo. Entonces, ¿por qué no

ponen todas las parejas al principio de la temporada

reproductiva?

Perrins <1970) argumentó que para que la crianza de los

pollos coincida con la época en la que el alimento es más

abundante, la formación de los huevos debe comenzar varias

semanas antes, cuando el alimento disponible puede ser todavía

escaso. Asumiendo que la formación de los huevos es un proceso

energéticamente costoso, el inicio de la puesta puede estar

limitado por la fecha en la cual son capaces de encontrar

suficientes recursos nutricionales para la formación de los

huevos. Los padres empezarán a poner tan pronto como sean

fisiológicamente capaces, pero esto puede ser posterior a la

fecha óptima. La variablidad en el comienzo de la reproducción

vendrá dada por la diversidad en la calidad parenta). o de los

terriorios; sin embargo, esto no implica que haya una fecha de

puesta óptima para cada individuo.
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En contraste, un modelo propuesto por Daan et al. (1988)

sobre la determinación última del tamaño y fecha de puesta, lleva

a la conclusión de que hay diferentes fechas de puesta óptimas

dependiendo de la calidad del individuo. En el modelo se asume

que hay una relación causal entre el tiempo de reproducción y el

éxito de la misma, de modo que el valor reproductivo de un huevo

es menor cuanto más tarde ha sido puesto. Por otra parte, el

alimento disponible aumenta y luego disminuye a lo largo de la

estación reproductora; de esta forma se establece un compromiso

entre esperar a que mejoren las condiciones alimentarias, es

decir incrementar el tamaño de puesta, reduciendo a cambio el

valor reproductivo de cada huevo. La pérdida del valor

reproductivo de la puesta con el avance de la estación es

directamente proporcional al tamaño de la misma, mientras que la

ganacia de poner un huevo más es inversamente proporcional. Si el

tamaño de puesta actual es pequeño, como correspondería a una

pareja de baja calidad, retrasar la fecha de puesta para poner un

huevo más puede mejorar su éxito reproductivo. De modo que la

fecha de puesta óptima dependera de la calidad de la pareja o de

su territorio.

Las dos hipótesis coinciden en dos puntos: 1) Hay una

relación causal entre el tiempo de reproducción y el éxito

reproductivo. 2> Las variaciones en las fechas de puesta entre

individuos se deben a diferencias en su calidad. Basicamente

difieren en cual es el momento óptimo de reprodución y si es el



Optimización del tiempo de reproducción 79

mismo para todos (hipótesis de la limitaciones) o diferente para

cada individuo <hipótesis de la optimización individual>.

Para contrastar estas hipótesis se realizó un experimento

con cernícalos (Falco tinnuaculus), intercambiando puestas de

igual tamaño pero comenzadas en fechas diferentes. Si la

“hipótesis de las limitaciones” fuera correcta entonces se

esperaría mejorar el éxito reproductivo de las parejas tardías,

adelantandoles la puesta. Por el contrario, si no hay

limitaciones para la formación de los huevos y la “hipótesis de

la optimización individual” es cierta, se esperaría que las

puestas manipuladas, tanto las adelantadas como las retrasadas,

tuvieran menor éxito reproductivo. En este estudio el resultado

de la reproducción sólamente fue seguido hasta que los pollos

abandonaron el nido; en este caso la segunda hipótesis 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 óptima es anterior a la de máxima

disponibilidad de alimento.

2. Material y métodos

El experimento se realizó entre los años 1991 y 1993 en una

población de Cernícalo Vulgar de la provincia de Cuenca. En cada
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uno de estos años intentaron la reproducción 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 y

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

días. La edad de los pollos fue estimada en los primeros cinco

días desde su nacimiento, a partir de las medidas de sus alas y

de su tarso. A los 23-25 días de edad se tomaron medidas del ala

tarso, peso y espesor de la parte anterior del músculo pectoral.

A los 29-31 días de edad los pollos fueron sexados usando el

color de la cola como criterio de identificación 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 midió utilizando

un medidor de ultrasonidos, modelo Krautkrámer Branson USK 7B,

colocando el sensor en la parte superior del músculo pectoral

izquierdo, a unos 7 mu del esternón. Esta técnica se utiliza

habitualmente en ganadería para medir espesores de grasa y

músculo del ganado; en biología ha sido descrita y contrastada su

precisión por Sears (1988> con el cisne (Cygnus olor>.

El experimento consistió en intercambiar puestas de igual

tamaño que diferían en la fecha de puesta. Las parejas de igual

nCmero de huevos y fechas de puesta sucesivas fueron reunidas en
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grupos de dos parejas. Dentro de estos grupos se seleccioné al

azar una pareja experimental y una control. Entre los grupos de

igual talla se escogieron al azar grupos retrasados y

adelantados, con la salvedad de que tanto el primer grupo como el

último 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 ponía una

puesta más tardía. 2) control retrasado (CE cuyas fechas de

puesta eran similares a las originales del grupo R. 2>

Experimental avanzado (A> con puestas manipuladas más tempranas

que 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 que mantenía la temperatura entre 30 y 35 0C. El

transporte duró entre 20 y 40 minutos; durante el cual, la puesta

original era sustituida por otra de huevos falsos. En los nidos

control se siguió el mismo protocolo pero reponiendo la misma

puesta después de media hora. Las hembras generalmente entraban

al nido en cuanto nos alejabamos de ellos; sólo hubo un caso en

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

grupos sólo hubo diferencias en la fecha de puesta <E’333 = 2.6;

P 0.07>, pero no en tamaño <F
333 = 0.23; P > 0.8> o tasa de

eclosión (E3,33 = 0.15; 1’ > 0.9; Tabla 4.1>.
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Tabla 4.1: Parámetros reproductivos de los grupos experimentales (x t es).

Tratamiento

R GR CA A

Número de Puestas 10 9 9 9
Fecha de puesta original 125 ±3.2 126 ±3.1 134 ±2.8 134 ±3.1
Tamaño de puesta 4.6 ±0.2 4.7 ±0.1 4.6 ±0.2 4.6 ± 0.2
Tasa de eclosión 90 ±3.5 93 ±3.6 92 ±5.9 93 ±4.7

Fecha de puesta: 1 = 1 de enero.

2.1 Análisis estadísticos

Los factores que afectan al número y calidad de los pollos

fueron analizadoE usando el análisis de regresión múltiple

escalonado. En e). modelo inicial se incluye el conjunto de

variables y las interacciones entre estas, que potencialmente

porían 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 comprobó si los que eran eliminados previamente, podrían ser

añadidos posteriormente. El modelo final se logra cuando ningún

término puede ser añadido o eliminado.
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3. Resultados

3.1. Variacionesestacionalesen el éxito reproductivo de la población

La relación entre el número de pollos que vuelan y la fecha

de puesta fue modelada haciendo un análisis de regresión múltiple

(Tabla 4.2). Los datos analizados del conjunto de la población

incluyen 71 nidos no manipulados desde 1986 a 1993. El término

“fecha de puesta” no es significativo dentro del modelo si se

incluye tanbien su cuadrado; además se observa un efecto de la

interacción entre fecha de puesta y año (Tabla 4.2, modelo A> . El

modelo indica, que dentro del rango de puestas observadas en esta

población, el número de poííos que vuelan decrece monótonamente

con la fecha de puesta. La relación entre el número de poííos 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

índice de la calidad de los pollos. En los años en los que se

midió esta variable (desde 1991 a 1993) no se ha encontrado

ninguna relación entre la fecha de puesta y el espesor del

pectoral, ni tampoco hay un efecto significativo del año, ni del

número de pollos, ni de las combinaciones entre estas variables

(Tabla 4.3, análisis A). un análisis restringido al grupo control

dio los mismos resultados (Tabla 4.3, análisis E>.
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Tabla 4.2: Modelos de regresión múltiple para el número de pollos volados.
Modelo A: rara las puestas sin manipular desde 1986 a 1993; modelo E: para
las puestas control del experimento. El valor de ?, para los térnunos
rechazados, se refiere al valor que tendría en el modelo en caso de ser
incluido. El porcentaje de varianza explicada por cada término es el cambio

en el coeficiente de determinación del modelo PM sí esa variable es
el innnado.

Modelo A: E, = 6.72; P < 0.003; R
2 = 17.4 %

% Varianza

Términos del modelo Coeficiente E E explicada

Constante 1.21
Año X fecha de puesta 0.000628 5.09 0.03 6.6

Fecha de puesta’ —0.000488 8.92 0.004 11.5

Términos rechazados

Año 0.06 0.8
Fecha de puesta 0.16 0.9

Modelo 5: E.
16 = 26.65, E = 0.0001, fl

2 = 62.5 %

% Varianza
Términos del modelo Coeficiente E E explicada

Constante 8.54

Fecha de puesta’ —0.000286 26.65 0.0001 62.5

Términos rechazados

Año 1.54 0.23
Fecha de puesta 1.33 0.27
Fecha de puesta X año 1.67 0.22

Nota: el ténáno ‘año” se refiere a la fecha de puesta media del año.

Tabla 4.3: Pectoral de los pollos a los 24 días. El análisis A
incluye las puestas sin manipular desde 1991 a 1993, mientras que
el E sólo incluye las puestas controles del experimento

Análisis A (n 33> Análisis E <n = 18>

Términos rechazados E E E

AlIo 0.251 0.63 1.262 0.28
Fecha de Puesta 0.082 0.78 0.0001 0.99

Fecha de Puesta2 0.080 0.76 0.0004 0.98
Fecha de puesta x año 0.008 0.93 0.153 0.70
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3.2. Efecto de la manipulación sobre el éxito reproductivo

Las parejas con fechas de puestas manipuladas, tanto

adelantadas (A> como retrasadas (E, criaron menos pollos que los

controles retrasados <CE, pero no hubo diferencias

significativas entre estas y los controles adelantados, CA (Tabla

4.4).

Tabla 4.4:torrca-aclón de rararoerros •de éxito reproductivo entre tratamientos ~nedia a

vomparaciones

•Tratamientos ) ~2)

O GR CA A O—GR MGA O—CA A-GR

PcI ~ 30 * 0 33 2.99 1 2.31 MS NS
Pectoral ¿so 3 4.0> 004<¿9 o.RO *006 6.6” ±0.10 6.06± ¿.13 MS ~ MS

10 9 .9 3

U—test •Ie des color: <•¿< 05; “ 5 0 OX
iii Gomparoo iones er~t.re O r a~ani~n~os de igual fecha ce p’Ies-t a original.

oso «-re ratomíent os ror ~juai fecha de puesta marxpuaca.

Para ver la relación entre el grado de manipulación de la

fecha de puesta y la producción de pollos se realizó un análisis

multivariante escalonado hasta encontrar el modelo que explicaba

mayor porcentaje de varianza. El número de pollos volados por

nido estuvo afectado por el año, la fecha de puesta original, la

interacción de estas dos variables y el cuadrado de la

manipulación; sin embargo no tuvo un efecto significativo la

fecha manipulada <Tabla 4.5>. Esto indica que la calidad, más que

el tiempo de reproducción, está relacionada con el éxito

reproductivo; de otra forma, hubiera habido un efecto

significativo de la fecha de puesta manipulada. El hecho de que
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el cuadrado de la manipulación tenga un efecto significativo

indica que una optimización individual de la fecha de puesta,

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

Tabla 4.5: Modelo de regresión múltiple para el número de poííos que volaron

por nido, en las puestas experimentales y en sus controles. El valor de E,
para los términos rechazados, se refiere al valor que tendría en el modelo
en caso de ser incluido. El porcentaje de varianza explicada por cada

término es el cambio en el coeficiente de determinación del modelo (R<> si.
esa variable es eliminado.

Modelo: 94 ~ 10.37; E < 0.0001; R
2 — 56.4 %

~ Varianza

Términos del modelo Coeficiente E E explicada

Constante -152.9
Año 1.232 14.57 0.0006 19.8
E’. de puesta original 1.172 12.24 0.0014 16.7
E. de puesta original X año -0.00923 13.57 0.0008 18.5

Manipulación- —0.00378 6.18 o.oie 8.4

Términos rechazados

E’. de puesta original2 0.0005 > 0.9
F. de puesta manipulada 0.0001 > 0.9

E’. de puesta manipuladat 0.003 > 0.9

E. de puesta manipulada X año 0.0001 > 0.9

Nota: el témino “año” se refiere a la fecha de puesta media del año.

El espesor músculo pectoral de los pollos fue

significativamente menor en las parejas con puestas adelantadas

que en sus controles (tanto OR como CA> Por el contrario las

parejas con puestas retrasadas sacaron pollos de similar calidad

que los controles (Tabla 4.4). La relación entre el grado de

manipulación de las fechas de puesta y la calidad de los pollos

se ajusta significativamente a un modelo regresión cuadrática
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(Fig. 4.:>. El modelo indica que las mejores calidades de los

pollos se consiguen con retrasos de unos 6 días respecto a la

fecha de puesta original.

7.5
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GRADO DE MANIPULACION

Fiqura 4.1: Efecto del grado de manipulación sobre el espesor del músculo

pectoral de los políos. Modelo de regresión: y = 0.03 + 0.OOSx — 0.0004 x
2;

= 62.5%; F. = 28.3; P < 0.0001. No hubo efecto siqiiificativo del año,

de la fecha original, de la fecha naipulada, de sus cuadrados y de la

interacción entre las variables; en todos estos casos E < 0.5; ? > 0.3).

4. Discusión

En esta población de cernícalos se observa que el número de

pollos que vuelan por intento de reproducción decrece
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monotonamente con el avance de la estación reproductora, sin que

varíe la calidad estos. Por tanto, las parejas que crían antes

tienen mayor éxito reproductivo que las que lo hacen más tarde.

Entonces ¿por qué no ponen todas al principio de la temporada? La

manipulación de la fecha de puesta de los cernícalos, tanto si

era adelantándola como retrasándola, tuvo un efecto negativo

sobre el éxito reproductivo; las aves con puestas manipuladas

criaron menos pollos y de peor calidad que sus controles. Por

tanto estos resultados indican que hay una optimización

individual de la fecha de puesta como es sugerido en el modelo de

Daan et al. (1988) . El modelo predice que si los individuos de

una población optimizan su valor reproductivo, las parejas de

mejor calidad pondrán antes que las de calidades inferiores; por

tanto habría una correlación negativa entre calidad parental y

tiempo de reproducción, pero ello no implicaría que haya unas

limitaciones nutricionales, 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 podría

actuar a modo de regulador, para lograr poner en la fecha óptima

particular (Capítulos 1 y III).

En esta población hubo una correlación negativa entre la

fecha de puesta y el número de pollos que volaron por nido; sin

embargo esta aparente relación se debe las correlaciones

existentes entre esas variables y la calidad parental. La

relación negativa entre fecha y el éxito reproductivo desaparece
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cuando se controlan esas correlaciones, 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 estación

sobre el éxito reproductivo, pero esto no tiene que ocurrir

necesariamente antes de que vuelen los pollos. De hecho, en las

aves nidícolas, el tiempo óptimo de reproducción debe ser siempre

antes del pico de disponibilidad de alimento (véaseCapítulo 1>,

por tanto no se esperaráque el efecto negativo de la fecha

ocurra antes de la independencia de los pollos. Por el contrario,

el tiempo de incorporación a la población puede ser importante

para la supervivencia de los jovenes, puesto que cuanto más tarde

lo hagan menos tiempo tendrán 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. ej. Daan y Dijkstra 1988; Gustafsson

1989; Newton 1989; Wauters et al. 1993; pero comparar con

Tinbergen y Boerlijst 1990>.

En otros dos estudios, siguiendo métodos similares a los que

aquí se utilizan, Norris (1993> y Brinkhof et al. (1993)

observaron que en una población de herrerillo común y otra de

tochas, había un efecto significativo de la fecha de puesta sobre

el éxito reproductivo, pero no de la calidad parental. El caso de

la focha, sin embargo, no es comparable por tratarse de una

especie nidífuga; por tanto no se da e]. compromiso entre esperar

a alimentar más pollos a cambio de su supervivencia. En las



Optimización del tiempo de reproducción 90

especies que no alimentan a sus pollos, pueden comprometer la

supervivencia de estos a cambio de esperar a mejorar la condición

física de la hembra para poner más huevos; en tal caso la

manipulación de la fecha de nacimiento no es el método adecuado

para ver si hay una óptimización individual de esta. En

241crometrus minímus, un pez que puede ser considerado como un

caso similar al de las aves nidífugas, Schultz et al. <1991)

vieron que las diferencias entre individuos en el tiempo de

reproducción eran adaptativas.

5. Resumen

En este capítulo se hizo un experimento manipulando la fecha

de nacimiento de los pollos en una población de cernícalos Falco

tinnunculus. El objetivo fue ver si había una optimización

individual o no de la fecha de puesta. Las parejas a las cuales

se les adelantó o se les retraso la puesta puesta criaron menos

pollos que los controles; además los pollos de puestas

adelantadas volaron en peores condiciones que los controles. Los

resultados indican que los cernícalos optimizaron individualmente

la fecha de puesta. La relación negativa que se observa entre

número de pollos que vuelan y tiempo de reproducción podría ser

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

Diversos experimentos en los cuales se ha manipulado el

número de pollos por nido, han mostrado que los tamaños de

pollada originales son más productivos que los aumentados o

reducidos (véase revisiones en Lindén y Maller 1989; Dijkstra et

al. 1990; Stearns 1992) . Así, se deduce que cada hembra pondría

el tamaño de puesta más apropiado a sus condiciones particulares

(Hógstedt iSEO, Pettifor et al. 1988, Slagsvold y Lifjeld 1988)

En vista de esto, se puede esperar que independientemente de las

condiciones ambientales, haya una relación lineal y positiva

entre el tamaño de puesta y el número de jóvenes por nido que

sobreviven hasta la reproducción; sin embargo, esta esperada

relación está en desacuerdo con dos fenómenos comiinmente

observados en la naturaleza: 1> El número de cebas por poíío

generalmente es menor en las puestas más grandes y

consecuentemente los pollos suelen volar con menos peso (revisión

en Klomp 1970) y tienen pocas probabilidades de supervivencia

(Perrins 1965, Lindén 1990, Tintergen y Boerlijst 1990, Magrath

1991). 2> El valor adaptativo de los individuos que ponen grandes

puestas es mas bajo, en relación con otros individuos, en afios

con malas condiciones ambientales que en años buenos (Lack y Lack

1951, Járvinen y VAisáinen 1984, Boyce y Perrina 1987); por tanto

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

Estas dos contradicciones ponen en duda la hipótesis de

optimización individual del tamaifo de puesta. En este capítulo se

propone un modelo capaz de explicarlas. La hipótesis que se

plantea es que para ajustar el taxnaffo de puesta al número de

pollos que se puede alimentar adecuadamente, las aves deben

predecir de alguna forma, las condiciones futuras de alimento al

“escoger” un tamaifo de puesta; por tanto cabe la posibilidad de

que algunas aves puedan equivocarse.

2. El modelo

2.1. Supuestos

En una población de aves debe haber diferentes calidades

parentales, correpondiendose cada una con una tasa de cebas y con

un tamaño de puesta óptimo. De este modo, la calidad parental

puede variar dependiendo de la disponibilidad de alimento y/o de

la capacidad de encontrarlo. Se asume que las peores y las

mejores calidades parentales son menos frecuentes que las

intermedias.

En aves nidícolas, el tamaño de puesta no parece ser

limitado por la capacidad de las hembras para poner huevos (p.ej.
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Icrementz y Akney 1986; Murphy 1986; Meijer et al. 1989; véase

también el capítulo II>; de modo que cada hembra debe predecir

las condiciones futuras de alimento para sus pollos, puesto que

ello parece limitar sus éxito reproductivo (p.ej. Lack 1947,

Simons y Martin 1990) . Los errores en el tamaño de puesta ocurren

cuando las hembras ponen más o menos huevos que el

correspondiente a su número óptimo. Este supuesto, que hay

puestas demasido grandes, lo corrobora el hecho de que a veces

hay pollos que mueren de inanición. Igualmente puede haber

puestas más pequeñas que el óptimo, pero hay menos evidencia

porque los pollos no mueren el nido.

También se asume que no hay varianza genética aditiva para

los errores en el tamaño de puesta porque la selección natural ha

operado en contra de los fenotipos que hacían más errores.

Además, la capacidad de criar a los políos es geneticamente

independiente de la capacidad para predecir condiciones

ambientales futuras. Por tanto, se espera que haya la misma

proporción de puestas erróneas y correctas dentro de cada

categoría de calidades parentales. Finalmente, se supone que

el reclutamiento por huevo es menor en puestas erróneamente

alargadas que en puestas óptimas, pero puede ser mayor o igual en

puestas reducidas que en las óptimas. Este supuesto está de

acuerdo con los resultados obtenidos en varios experimentos de

manipulación del tamaño de pollada (p.ej. Gustafsson y Sutherland

1988, Dijkstra et al. 1990; Lindén 1990)
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2.2. Consecuenciasdel modelo

a) El éxito reproductivoen relacióna la calidadparental

Supongamos que en una población de aves hay tres

categorías de calidad parental cuyas puestas óptimas son Q2, Q3 y

Q4; de tal modo que Q2 = Q3-1 = Q4-2. N2, N3 y U4 son,

respectivamente, el número de parejas pertenecientes a cada

calidad parental, siendo U2 y U4 menores que U3.

Cualquier hembra tiene una probabilidad ~e de poner un

tamaño de puesta con un error e (siendo e = -1, 0, +1> . Así pues,

dentro de cada categoría 01) hay R1B11 hembras poniendo Q1-1

huevos, P0N1 poniendo Q1 huevos y P~1’N1 poniendo Q1+1 huevos.

La tasa de reclutamiento por huevo es considerada como una

función del error cometido Me>, siendo R.1 = 1?0 > R~1 (p.ej..

Gustatsson y Sutherland 1988, Dijkstra et al. 1990, Lindén 1990>.

El número de reclutas por pareja puede ser una aproximación

de su éxito reproductivo, el cual puede escribirse como una

función de la calidad parental:

3.

W(Q)= ~ (Q.ee) [la]

-1
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es decir,

1 1

w(Q) = Q R~ P~ + e’R.’Pe [ib]
e=-1 e=-1

Los términos:

1 1

Y E e’R6’P~
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 tamaño

de puesta son iguales para todas las calidades parentales cuando

la diferencia con respecto al tamaño de puesta correcto, es la

misma. También es posible considerar los errores como una

proporción de la puesta correcta; de modo que una hembra que pone

7 huevos pero su tamaño de puesta óptimo son 6 huevos, cometería

el mismo error que una hembra que pone 14, siendo su tamaño

óptimo de 12 huevos. En este caso el éxito reproductivo en

relación a la calidad parental se escribiría como:

j

W(Q) = Q 5 <1+e> P(e) R<e) de [21

-1

donde e varia entre -i y j.
La relación linealmente positiva entre calidad parental y

éxito reproductivo se mantendría 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 categoría de

calidades parentales.

1>) El éxito reproductivoen relaciónal tamañodepuesta

En condiciones naturales solamente podemos observar tamaños

de puesta en lugar de calidades parentales; sin embargo, el

tamaño de puesta no refleja siempre la calidad parental ya que

puede haber algunas parejas que cometan errores. La distribución

de los tamaños de puesta tampoco refleja la distribución de las

calidades parentales, porque habrá un cambio en la proporción de

puestas erróneas desde las calidades más frecuentes a las menos

frecuentes (Tabla 5.1, Fig. 5.1) . Así:

= O c

> + +

U5 = O <

Tabla 5.1; Distribución de errores en relación al tamaño de puesta

ERRORES
Tamaño

de puesta <—1) <0) <+1)

p<N2

P~T.
¿ 3

P<N4

94;
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Figura 5.1: Distribución de tamaños de puesta en una población de aves si

todas las parejas pusieran de acuerdo a su calidad parental (línea continua)

y cuando hay parejas que cometen errores (línea de puntos) . Se ha tonado una

población con una distribución normal de calidades parentales <d.e. 1.61>.

Las probabilidades de hacer errores son: = 0.1, P
1 = 0.22, P0= 0.30,

0.2, P, = 0.05. Las tasas de reclutamiento por huevo son: R = 0.13,

R=0.12,R,=0.1, R., =004, R~2 =0.01.
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categoría de tamaños de puesta.
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La proporción de errores es igual entre calidades parentales

(ver arriba), pero difiere entre tamaños de puesta (0 (Tabla

5.1, Pig. 5.2> . La proporción de puestas erróneamente reducidas

decrece desde las más pequeñas a las más grandes:

P~1 N4

>0
+

[3]
+ +

Quizás, la segunda desigualdad necesita ser demostrada. Esta se

puede simplificar a:

2 + > P0N»U4 [4]

Esto es evidente puesto que N2 c U3 > U4. En contraste, La

proporción de puestas erróneamente alargadas creee con el tamaño

de puesta:

Ra P4.1 N3

+ + +

P,’.l N4

c

Y4

Esto implica que la tasa media de reclutamiento por huevo decrece

con el tamaño de puesta. Por tanto, la relación entre éxito

reproductivo y tamaño de puesta W(C,>:

Oc LS]

w(C) C MC) [6]
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está definida por una función convexa (Fig. 5.3) que puede

alcanzar su máximo para puestas intermedias.

o
6- iL
2
‘u

dc
1—
D
<.3w 0.4H

1.4

1.2- Aftas buenos y malos, —- -

Mas buenos[

Mo. malos ¡

0.2v

o - — ___________________________

4 5 8 7 8 9 10 ti 12 13

CAUDAD PARENTAL ¡ TAMAÑO DE PUESTA
14

Figura 5.3: Número de jóvenes reclutados en relación a la calidad parental

<linea continua) y del tamaño de puesta <lineas de puntos)

c) El efectode las variacionesanualesdel ambiente

Las variaciones en las condiciones ambientales pueden ser

consideradas como un desplazamiento de la distribución de las

calidades parentales. De modo que, si en un año malo, con poco

alimento, el número de parejas de las categorías Q2, Q3, Q4 y Q5

son U2, 1<3, U~ y cero; en un aflo bueno, pueden ser, cero, N2, N3

y N4 respectivamente (Wig. 5.1).
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La función de W(Q) es igual en años buenos y malos porque es

independiente de las frecuencias de las calidades parentales

Eecs. lb y 2) . Sin embargo, W(C) es sensible a cambios en U1,

porque la proporción 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) [7]

donde W depende del tamaño de puesta (0 Y de las condiciones

ambientales del año (Y).

La varianza del éxito reproductivo en relación al tamaño de

puesta (Var [W(C,Y>]> es:

Var [W(C,Y)] = cM Var [R(C,Y)] [8]

El término Var [R<’C,Y)] es mayor en grandes puestas cuando Me)

es una función negativa. Además el término <22 influye fuertemente

sobre la varianza y puede explicar por si mismo la relación

positiva entre varianza en el éxito reproductivo y tamaño de

puesta (Fig. 5.4).
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FIgura 5.4: Varianza en el valor reproductivo en relación al taniaflo de

puesta

cl) Efecto del aprendizaje

Se ha mostrado arriba que hay una relación linealmente

positiva entre éxito 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 la calidad parental, ¿cabria la posibilidad de que el éxito

reproductivo fuera máximo para la calidad parental intermedia?

Para contestar a esta cuestión imaginase que esta posibilidad

ocurre, es decir:

W(Q) > W(Q+1)
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sustituyendo desde la eq. [ib]:

siendo:

1 3.

gj’Q) 2 Re Fe(O) + 2 e

gc’Q) > g(Q+1) sólo si la proporción de puestas erróneas es menor

para la calidad Q que para Q +1. Por tanto, la relación positiva

entre calidad parental y fitness será mantenida siempre que hay

una correlación negativa entre probabilidad de error y calidad

parental, como puede suceder si individuos jovenes e inexpertos,

los cuales ponen generalmente pequeñas puestas, cometen errores

con mayor probabilidad. Este caso parece darse en el Papamoscas

Collarino <Picedu.Za albico.ZIs>, cuyos jóvenes ajustan peor el

tamaño de puesta al número de pollos que pueden alimentar

adecuadamente <Gustafason 1990). La otra posibilidad te6rica, que

haya una correlación positiva entre probabilidad de error y

calidad parental, puede llevar a que las hembras que ponen

grandes puestas tenganmenor éxito reproductivo que otras hembras

que ponenpuestasmás pequeñas; sin embargoeste caso parecepoco

probable en la naturaleza.
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4. Discusión

Los errores hacen que el tamaño de puesta no refleje siempre

la calidad parental. Así para entender la evolución del tamaño de

puesta, se debe tener en cuenta que este no es sinónimo de

calidad fenotípica. Cuando hay errores se observan importantes

discrepancias en el éxito reproductivo dependiendo de si se

describe como una función de la calidad parental [w(Q)] o del

tamaño de puesta [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 que ponen más

huevos. Por el contrario, Wc’C) es una función convexa, que puede

alcanzar un máximo para puestas intermedias, porque en las

puestas más grandes se acumulan mayor número de errores por

exceso; esto ocurrirá siempre que las calidades intermedias sean

más frecuentes que las extremas. Además, la hipótesis de los

errores predice que la relación entre éxito reproductivo y tamaño

de puesta puede variar de unos años a otros, incluso cuando no

hay variaciones en la relación entre éxito reproductor y calidad

parental (Wig. 5.3) . De esta manera se explica que entre las aves

que optimizan individualmente el tamaño de puesta (e.g. Hógstedt

1980, Pettifor et al. 1988, Slagsvold y Lifjeld 1988), las

puestas más 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 más grandes (Boyce y Perrins 1987)

Otras hipótesis que fueron propuestas para explicar el

mantenimiento de varianza genética aditiva para el tamaño de

puesta, cuando hay diferenciales de selección positivos (es

decir, la puesta más común de la población es menor que la más

productiva), asumen que hay un genotipo que pone puestas de

tamaño intermedio y tiene mayor valor adaptativo que el resto

(Mountford 1968, Boyce y Perrins 1987, Price y Liou 1989) . En

contraste, la hipótesis de los errores defiende la optimización

individual del tamaño de puesta; es aplicable tanto si la calidad

parental se debe a diferencias genéticas o solamente ambientales.

Además los errores en el tamaño de puesta no afectan a las

conclusiones de experimentos de manipulación del tamaño de

pollada. Si los errores son al azar, la misma proporción de

errores habrá en cada grupo experimental y control; sin embargo

la existencia de errores incrementará la varianza muestral dentro

de cada grupo. Por tanto para encontrar diferencias significantes

en los costes reproductivos en una población que comete errores,

seria necesario un mayor tamaño muestral que en otra que rio lo

hace.
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5. Resumen

En este cap¶tulo se propone una hipótesis -la de los errores

en el tamaño de puesta- para explicar dos aparentes

contradicciones que se observan comúnmente en las poblaciones de

aves: 1) las hembras ajustan el tamaño de puesta a sus

condiciones particulares; 2) las puestas más grandes tienen menor

valor adaptativo y mayor varianza en éxito reproductivo que otras

más pequeñas. La hipótesis propone que algunas aves pueden

equivocar sus puestas y no ajustar correctamente estas al número

de pollos aUmentables. Sn tal caso, si las calidades parentales

intermedias son más frecuentes que las mejores y las peores, las

puestas erróneas por exceso se acumularían entre las puestas más

grandes, mientras que las erróneas por defecto lo harían entre

las puestas más pequeñas; de este modo las puestas intermedias

pueden tener mayor éxito reproductivo que las puestas más

grandes; sin embargo habrá una relación lineal entre éxito

reproductivo y calidad parental, tanto en los años buenos como en

los malos.
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1. Introducción

Lack (1947) sugirió que el tamaño medio de puesta de las

aves nidícolas estaría determinado últimamente por el número de

pollos que pueden alimentar adecuadamente. Posteriormente esta

hipótesis ha sido matizada por Hógstedt (1980) quien dice que el

ajuste del tamaño de puesta al número de poííos alimentables se

hace a nivel individual. La hipótesis de la optimización

individual es apoyada por numerosos estudios experimentales

hechos con diferentes especies (véase revisiones en Lindén y

Maller 1989, Dijkstra et al. 1991, Stearns 1992, Pettifor 1993)

Sin embargo, aunque los tamaños de puesta realizados por las

hembras sean los óptimos, frecuentemente son muy superiores al

número de pollos que pueden alimentar, una de las hipótesis

propuestas para explicar la producción excesiva de huevos dice

que los excedentes pueden asegurar la reproducción 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 alguno de sus huevos durante la incubación,

pero también puede tener fuertes costes cuando nacen todos los

pollos. La evolución de la estrategia dependería por tanto de

tres factores: tasa de mortalidad de los huevos, tamaño óptimo de

pollada y capacidad de eliminiar las crias excedentes (Lundberg

1985, Forbes 1990>. La evolución de la estragia del huevo de
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seguridad puede haber evolucionado conjuntamente con otros

mecanismos de reducción de pollada como el infanticidio parental

o la eclosión asincrónica; este último permite la reducción de

pollada por incubación negligente del último huevo, fratricidio o

simplemente fomentando la competencia desigual entre hermanos.

Se esperaría que la estrategia del huevo de seguridad

hubiera evolucionado más fácilmente cuanto más grandes sean las

puestas, ya que habría más probabilidades de perder algún huevo.

Paradójicamente esta hipótesis ha sido frecuentemente invocada

para explicar la puesta de un segundo huevo en especies que nunca

crían más de un poílo (p.ej. Dorward 1962; Kepler 1969; Stinson

1979; Edwards y Collopy 1983; Anderson 1990), mientras que en

especies con puestas medianas o grandes, la capacidad para

reducir la pollada suele ser interpretada como una adaptación

para ajustar la puesta de acuerdo con las variaciones

interanuales de ambientes impredecibles (Lack 1947)

Entre ambas hipótesis, la 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 crias si fracasa algún huevo o si hay un año de

abundantes recursos. Además, en ambos casos, los costes son

menores si hay algún mecanismo de reducción de pollada (Forbes

1990). Las dos hipótesis podrían ser compatibles, aunque tienen

distintas consecuencias, pudiendo favorecer la evolución

diferentes mecanismos de eliminación de crías. Para los padres
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que ponen huevas de seguridad es beneficioso perder las crias

excedentes tan pronto como sea posible, incluso antes de la

eclosión. Por el contrario, los padres incapaces de prever sus

recursos futuros tendrán más éxito intentando criar todos sus

poílos. Para estos la eliminación de huevos o la de pollos al

nacer no tendría ningún beneficio, al menos en los años de mayor

disponibilidad de alimento. Así, para el contraste de estas

hipótesis se deben considerar los costes y beneficios que tienen

la eliminación temprana de las arias.

Para realizar un test de estas hipótesis se hizo un estudio

experimental en una población de Cernícalos Primilla (Falco

naumanni). Esta especie parece poner más huevos que pollos puede

alimentar. En tres años de estudio tan sólo en el 3 % de los

intentos de reproducción volaron tantos pollos como huevos habían

sido puestos. La estrategia del huevo de seguridad podría haber

evolucionado en esta especie dado que la tasa de eclosión es

relativamente baja (80 % sin considerar fracasos completos,

Pereira 1980, Bijísma et al. 1988, Negro 1991) para puestas de

cuatro y cinco huevos. En otras especies de cernícalos con

tamaños de puesta similares, la 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 “ajuste al

ambiente”. Los pollos son alimentados fundamentalmente de

insectos, cuya disponibilidad varía bruscamente dependiendo de la



El valor de seguridad del úlunio huevo 116

meteorologia.

El experimento realizado consistió en retirar un pollo de la

mitad de los nidos donde todos los huevos habían eclosionado,

mientras que en la mitad de los nidos con fracasos parciales se

introdujeron tantos pollos como huevos se habían perdido. Las

manipulaciones se realizaron antes de que el pollo más pequeño

cumpliera los tres días de edad; de modo que se supone que no

había aún limitaciones nutricionales para la eliminación de algún

pollo.

2. Métodos

El estudio se ha llevado a cabo entre 1991 y 1993, en 8

colonias de Cernícalo Primilla situadas en los alrededores de

Alcázar de San Juan. El área de estudio son zonas llanas,

cultivadas de cereal y viñedo principalmente. Las colonias están

situadas en casas de campo generalmente abandonadas. La colonia

más pequeña tuvo tres parejas y unas 60 la más grande. Los

primillas criaron bajo las tejas de los tejados, en grietas y

oquedades de las paredes y algunas parejas en nidales

artificiales.
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2.1. Métodosgenerales

Los nidos fueron localizados antes de iniciarse las puestas,

observando los lugares defendidos por las parejas. Cada nido fue

visitado cada seis días desde mediados de abril hasta el inicio

de la puesta y posteriormente cada dos días hasta que esta estuvo

completa. nado que los huevos eran puestos normalmente a

intervalos de dos días, las puestas fueron generalmente

encontradas con un máximo de tres huevos. Cada huevo fue marcado

individualmente con rotulador resistente al agua. Esto permitía

el reconocimiento del último huevo y la determinación de la fecha

de puesta. La puesta se consideró completa después de cuatro días

sin poner nuevos huevos. Las puestas con huevos de más de una

hembra (sólo 2 en los tres años) fueron fácilmente reconocidas

porque los huevos fueron puestos en diferentes fechas y además

había diferencias en el tamaño de los huevos.

Los nidos fueron de nuevo visitados 27 días después de la

puesta del último huevo y en días posteriores si quedaba algún

huevo por eclosionar. Los pollos fueron pesados y su tarso y ala

medidos al nacer el último pollo. Con estas medidas se estimó la

fecha de nacimiento de cada uno de ellos, por comparación con

patrones de crecimiento de pollos de edad conocida. El índice de

asíncronía en el nacimiento se estimo como la diferencia de edad

entre el pollo más grande y el más pequeño.

Los pollos fueron marcados al poco tiempo de nacer con
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esmalte de uñas o con rotulador. A los 5-7 días se les puso unas

anillas de plastico en el tarso que fueron sustituidas por unas

metálicas a los 20-21 días. Los poííos fueron sexados, pesados y

medidos a los 20-21 días y poco antes de volar, a los 30-31 días.

En 1992 el crecimiento de los pollos fue muy retrasado con

respecto a otros años y los poílos fueron también medidos a los

35 y 40 días de edad. Las medidas tomadas fueron la longitud del

ala y el tarso, el peso y el espesor del músculo pectoral. Este

último se midió utilizando un emisor-receptor de ultrasonidos

(véase Sears 1986 y Capítulo IV para más detalles).

Los cernícalos adultos fueron capturados generalmente en el

nido, mientras calentaban los huevos o los pollos pequeños. 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 metálicas y de colores.

2.2. Experimento

En 1992 y 1993 se realizó un experimento manipulando el

tamaño 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 habla fracasado ningún

huevo, se retiró un pollo escogido al azar, al nacer el último

(tratamiento E-). Sus controles, que originalmente tampoco habían
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perdido ningún huevo, se llamaron CO. En Los experimentales, en

los cuales había fracasado un huevo, se introdujo un pollo

(tratamiento Ea), procurando que el poíío introducido tuviera la

misma edad que hubiera tenido el fracasado, o al menos fuera de

edad intermedia a los que ya estaban en el nido. Las parejas

controles de estos, llamadas C-, habían perdido un sólo huevo.

Las manipulaciones se hizieron antes de que el pollo más

pequeño cumpliera tres días de edad. Los poííos fueron

transportados de un nido a otro en bolsas de tela. El tiempo de

traslado fue generalmente inferior a los 15 minutos; aunque en

alguna ocasión llegó hasta la media hora. No se observó ningún

caso en el cual los pollos introducidos fueran rechazados por los

padres adoptivos.

3. Resultados

3.1. La reproducción en condicionesnaturales

En los tres años de estudio las puestas más frecuentes

fueron de cuatro (54 % de las puestas) y cinco huevos (33 ‘0,

pero hubo puestas entre das y seis huevos. El tamaño de puesta

medio no varió significativamente entre años <E2,207 = 0.57, P >

0.5; Tabla 6.1). La Lasa de eclosión media fue del 83 ~epara 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

contenía un embrión muerto (35 ‘0 o no tenían un embrión visible

(39 %, n = 130 huevos) . La tasa de eclosión no varió

significativamente entre años (F2,1.75 0.84, P 0.4>, tamaños

de puesta (F3,174 = 1.35, P > 0.25) , individuos (hembras: F17,20

= 1.28; machos: ~í2,l6 0.85; en ambos 1’> 0.25), ni entre nidos

= 1.11, P > 0.35). Sin embargo, las parejas con machos de

un año tenían tasas de eclosión significativamente más bajas que

el resto (E195 = 6.59, P = 0.01) - La distribución del número de

huevos perdidos dentro de la puesta no difiere significativamente

de lo esperado por azar (X
23 = 3.7; 1’ = 0.3)

Tabla iS.1: Parámetros reproductivos del Cernícalo Primilla en los tres años

de estudio. (Media ±error estandar (n>)

1991 1992 1993

Tamaño de puesta 4.20 ±0.10 (55) 4.33 ± 0.08 <64) 4.19 ±0.07 (96)
Tasa de eclosión 79.7 ± 3.4 (36) 83.1 ±3.0 (56> 84.9 ±2.1 (86)
Pollos volados 2.16 ±0.17 (43) 1.00 ± 0.16 (34)* 2.00 ± 0.22 (33>

(*) Medias que difieren significativamente del resto de los años.

El número de pollos volados por nido varió

significativamente entre años (E
2119 = 19.8, .2< 0.0001); fue

menor en 1992 que el año anterior y posterior, pero no hubo

diferencias significativas entre 1991 y 1993 (Tabla 6.1) . Sólo en

el 3 % de 104 puestas volaron tantos pollos como huevos habían
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sido puestos. Esto sugiere que hay una producción excesiva de

huevos en relación con la capacidad de los padres para alimentar

pollos. A pesar de esto el tamaño de puesta parece que es

ajustado a las condiciones individuales de la pareja, puesto que

tanto el tamaño de puesta como el número de pollos que vuelan

están 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 más largas cebaron más frecuentemente a sus crías (r = 0.49,

n = 17, .2 < 0.05>. El número de poííos que volaron fue mayor

cuanto más grande era la puesta (Fig 6.3). No hubo ninguna

relación significativa entre la condición de los pollos al volar

y el tamaño de la puesta; aunque la tendencia era a volar en

mejores condiciones los pollos de puestas más grandes (r = 0.23;

12 = 49; .2 = 0.1)
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3.2. Los costes del huevo extra

Para ver si ciertamente los cernícalos producían más huevos

que poííos podían alimentar, se manipularon sus polladas. Se

quitó un poíío en la mitad de los nidos en los cuales habían

eclosionado todos los huevos (E-); la otra mitad sirvió de

control (CO>. En los nidos con un huevo perdido durante la

incubación se introdujo un poíío en la mitad de ellos (ED> y el

resto fueron sus controles (C-). Entre los tratamientos EO, C-,

CO, E-, no hubo diferencias en los tamaños de puesta, fechas de

puesta y medidas corporales de los padres, en ninguno de los dos

años que duró el experimento (Tabla 6.2) . En 1992 la asincronía

en el nacimiento de los pollos fue similar en todos los grupos

después de la manipulación. Sin embargo, en 1993 hubo diferencias

significativas entre los tratamientos EO y CO (Tabla 6.2>

Tabla 6.2:

0— E- CO

1992:
Número de puestas 8 9 9 14
Tamaño de puesta 4.37 ±0.18 4.44 ±o.íe 4.33 ±0.24 4.36 ± 0.17
Fecha de puesta (1) 122 ± 1.4 126 ±2.1 122 1 2.0 123 ± 1.2
Asincronla (2) 2.00 ± 0.27 2.00 t 0.53 2.00 ±0.27 2.17 ± 0.30
Longitud del ala 229 1 4.8 223 ±3.6 231 ±3.5 224

del macho (5) (6) <6> (1)
Pectoral de la 8.2 1 0.25 8.4 ±0.32 8.3 1 0.27 8.3 ±0.24

hembra (5> (4) <6) (9)

1993:
Número de puestas 11 10 15 17
Tamaño de puesta 4.27 t 0.19 4.20 1 0.25 4.13 1 0.19 4.29 ± 0.14
Fecha de puesta <1) 129 ±2.76 128 ±2.9 124 1 2.25 129 ±2.4
Asincronla <2) 0.87 ±0.35 1.50 1 0.31 1.47 1 0.26 2.12 ±0.28
Longitud del ala 227 1 2.1 232 ± 2.8 230 ± 1.6 233 ± 1.3

del macho (10) (6) <11) <11)
Pectoral de la 8.0 1 0.20 8.5 1 0.34 8.1 1 0.14 8.5 ±0.15

hembra (10> (7) (11) <12)

(i(Vecba de ruuesta:l de enero 1. (2> Aslncronla después de la nanipulac:Qrn.
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Tabla 6.3: Efecto del tratamiento experimental sobre el éxito reproductivo

Nidos con un huevo perdido Nidos sin huevos perdidos

originalmente originalmente

EO 0- E— 00

1992:
Pollos volados 0.75 ±0.31 1.33 ± 0.29 1.89 ± 0.39 0.93 1 0.25

por nido (8) (9> (9) (14)
supervivencia 0.18 ±0.06 0.39 ± 0.08 0.56 ± 0.12 0.21 ± 0.05

de los pollos ¡8) (9> (9> (14>
Pectoral al volar 6.62 ± 0.27 6.69 ±0.20 6.71 ± 0.42 6.89 ±0.28

(4) (7) (7) (8)

1993:
Pollos volados 1.45 1 0.25 2.40 1 0.27 2.47 1 0.22 2.29 1 0.29

por nido (11) <10> <15) (17>
Supervivencia 0.33 ±0.05 0.79 ± 0.05 0.76 ± 0.07 0.54 ±0.07

de los pollos (11) (10) <15) (17>
Pectoral al volar 5.00 1 0.32 6.02 ±0.11 5.98 ± 0.16 5.58 1 0.15

(10) <10> (15) (16>

Para ver el efecto que tenía el experimento sobre el éxito

reproductivo se hizo un ANOVA incluyendo tres factores, el año,

el número de huevos perdidos originalmente y después de la

manipulación (Tabla 6.3). En los tres parámetros analizados hubo

un efecto del año (en todos los casos P < 0.0002 y de los huevos

perdidos después de la manipulación. Las parejas que intentaron

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

significativamente menos poííos que E- y o- <F1,86 = 9; .2 =

0.003>, sus pollos volaron en peores condiciones (E’170 = 6.3; .2

= 0.015 y la supervivencia dentro del nido también fue menor

= 39; .2 .c 0.0001> . Las parejas que originalmente no habían

perdido un huevo, es decir CO y E-, criaron más pollos que EO y

O- (E’1186 = 4; .2< 0.05); la tasa de supervivencia también fue

más alta para los primeros ~ = 5, Pc 0.05); sin embargo no

hubo un efecto significativo de las pérdias originales sobre la
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condición de los pollos (F170 = 2; .2 > 0.1; Tabla 6.3> . La única

interacción que tuvo un efecto significativo fue la del año y

perdidas originales, que afecto a la condición de los pollos

(E1,70 4.3; .2 = 0.04> . En resumen perder algún huevo parece ser

beneficioso, pero parece haber una diferencia de calidad parental

entre los que pierden huevos y los que no lo hacen, puesto que

hubo un efecto significativo de las perdidas originales.

Los tamaños de pollada de los nidos del experimento eran

iguales o bien con un pollo menos que los tamaños de puesta

originales. Sin embargo, hubo pérdidas parciales de hasta tres

huevos en condiciones naturales. Para ver con cuantos huevos

perdidos se lograría mayor éxito reproductivo se usaron datos de

puestas sin manipular de los tres años de estudio. El modelo

resultante indica que las puestas con pérdidas de alrededor de un

huevo fueron las óptimas en estos años (Pig. 6.4)

34
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La asincronía en el nacimiento de Los poiíos crea una

jerarquía dentro de la pollada, haciendo que los pollos compitan

en condiciones desiguales por el alimento. Esta jerarquización

permite eliminar los pollos excedentes que no murieron antes de

la eclosión. En los grupos Co y EO, es decir aquellos con tantos

pollos como huevos, la asincronía tuvo un efecto positivo sobre

el número de pollos que volaron tanto en 1992 como en 1993 (Fig.

6.5a) . Por el contrario en los grupos E- y O- la asincronía por

encima de los 2 días tuvo un efecto negativo en 1992, pero no se

encontró ninguna relación significativa en 1993 (Fig 6.Sb>.

3.3. Los beneficiosdel último huevo

Los resultados anteriores parecen indicar que los cernícalos

ponen un huevo más que el tamaño de pollada óptimo. Para ver las

ventajas que puede tener este comportamiento para los padres se

debe analizar la contribución del último 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, RVe,

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 último
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pollo varió dependiendo de los años y de la supervivencia de los

primeros huevos. Cuando nacieron todos los pollos la probabilidad

de sobrevivir el más pequeño no fue significantemente distinta de

cero. Sin embargo cuando alguno de los primeros huevos había

fracasado, el último pollo sobrevivió en el 46 % de los casos. El

fracaso del último huevo no tuvo un efecto significativo sobre la

supervivencia del resto de los políos. Por tanto, el último huevo

hizo una contribución significativa al éxito reproductivo

parental <Tabla 6.4). En las puestas manipuladas se observó la

misma tendencia que las naturales; en 1993, el pollo más pequeño

sobrevivió hasta volar en el 40 % de los nidos E- y en ninguno de

los ED. En 1992, que había sido peor año, murieron todos los

pollos más pequeños de los nidos experimentales, salvo uno del

tratamiento E- que llego a volar.

Tabla 6.4: Contribución de los huevos al éxito reproductivo parental.

Número de polios que vuelan por nido del:
n último huevo resto Total

Nace el último pollo:
Nacen todos los demás 44 0.07 ±0.04 1.95 ±0.18 2.02 t 0.20
Fracasa alguno 29 0.48 ±0.09 1.93 ±0.116 2.41 ± 0.19

Fracasa el último huevo:
Nacen todos los demás 7 0 1.86 ± 0.55 1.86 ± 0.55
Fracasa alguno 9 0 1.67 + 0.33 1.67 1 0.33

AROvA. Efecto (1)
Nacimiento del último — E

1»,q = 1.1 Ns E. ~ 4~3*

del resto (2) E1167 = l8.3~~ PX-~9—l.0N5 F~,790.2NS

* P < 0.05; ~ P < 0.0001
<1> Aunque no aparece en la tabla, se incluyo el efecto del año. Ninguna de las

interacciones fue significativa.
<2> Se consideraron dentro del mismo grupo todos aquellos nidos en los

cuales habla fracasado uno o más huevos del resto de la puesta.
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4. Discusión

Los cernícalos primillas generalmente no pueden alimentar

tantos políos como huevos ponen. Sin embargo, esta estrategia

parece tener claros beneficios reproductivos para los padres.

Cuando uno de los primeros huevos fracasa, el último pollo

frecuentemente logra sobrevivir. Una de las claves que puede

haber favorecido la evolución de esta estrategia es la frecuencia

con que se da la pérdida de algún huevo (Lundberg 1985; Anderson

1990; Forbes 1990) . Los primillas, con una tasa media de eclosión

de 0.83 y un tamaño de puesta medio de 4.2 huevos, tienen una

probabilidad del SS% de perder al menos uno de sus primeros

huevos. La probabilidad de que nazca un pollo del último huevo y

llegue a volar es del 21%, lo que supone aproximadamente el 8.6%

de los pollos que vuelan. Así, el último huevo parece ser un

huevo de seguridad ante el alto riesgo de perder uno de los

primeros huevos.

Otra posible vía de obtener beneficios del exceso de

producción de huevos es como valor reproductivo extra. Los padres

pueden poner más huevos ante la incertidumbre de la

disponibilidad de alimento para alimentar a sus pollos (Lack

1947). cuando el alimento es abundantepodrían criar más pollos

que si su tamaño de puesta fuera más conservativo y

consecuentemente obtendrían un éxito reproductivo extra.

Siguiendo la formulación de Mock y Parker (1986>, el último huevo
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entre la pollada seria mayor, ello conllevaría más costes y

probablente una menor superviencia de los pollos. Si en el

habitat de esta población se sucedenaños buenos y malos, se

esperaría que las puestas con fracasos de uno de los primeros

huevos tuvieran una producción media de 2.5 pollos, mientras que

estas donde fracasó el último tendrían menor éxito medio debido

al coste que tienen en los años malos. En los primillas parece

darse un caso similar, perder uno de los primeros huevos parece

beneficioso para los padres. Sin embargo la eclosión del último

huevo no afecta a la supervivencia del resto de la pollada (Tabla

6.4> . En estas circustancias, el último huevo tendría

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 coevolución de estrategias de reducción

de pollada. Sin embargo, los mecanismospara eliminar las crias

excedentes podrían diferir dependiendo del sentido que tenga el

último huevo. Si el huevo tiene valor reproductivo extra entonces

los padres deberían intentar criarlo y su eliminación se haría

cuando sean conscientes de la imposibilidad de alimentar a toda

la pollada. Por el contrario, si tiene valor de seguridad y nacen

todos los primeros pollos, entonces deberian eliminarlo tan

pronto como sea posible.

Se ha visto en algunas especies que la incubación se detiene
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tiene un valor reproductivo extra próximo a cero, puesto que la

esperanza de que el poíío más pequeño 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 último huevo.

Si una especie pone un solo huevo de seguridad y el último

huevo fracasa, el éxito reproductivo decrecerá cuantos más

fracasos haya entre el resto de la puesta. Si además el valor

reproductivo del último huevo tuviera solamente un componente de

seguridad, cuando nace el último poílo se esperaría que él exito

reproductivo de la pollada sea siempre menor o igual que cuando

nacen todos los primeros pollos habiendo fracasado el último (Fig

6.6a) . Sin embargo los resultados de este estudio indican que hay

una tendencia a que las puestas que pierden uno de los primeros

huevos produzcan más pollos que estas otras que sólamente pierden

el último <Tabla 6.4, ng 6.6b>. Este resultado sería explicable

si el último huevo tuviera valor extra además del valor

reproductivo de seguridad, un ejemplo hipotético para ilustrar

este caso, seria una puesta de 4 huevos -uno de ellos de

seguridad- en un ambiente impredecible donde a veces sólo se

pueden criar 2 pollos. En años buenos se pueden criar tres pollos

independientemente de cual sea el huevo que fracasa. En años

malos, si fracasa uno de los primero huevos el último pollo sería

fácilmente eliminado sin afectar a la superviencia de los dos

pollos. Por el contrario si fracasa el último huevo, la rivalidad
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a veces antes de la eclosión del último huevo, con lo cual el

embrión muere (p.ej. Greenlaw y Miller 1983; GraveE et al. 1984;

Evans 1990) - Este comportamiento podría ser una estrategia para

reducir la pollada en especies con huevos de seguridad, aunque no

es descartable que se trate de un coste de la eclosión

asincrónica (Evans y Lee 1991) . En el cernícalo primilla se ha

observado que la muerte de los embriones ocurre a veces poco

antes de la eclosión (datos propios inéditos>; sin embargo, no

está claro a que se debe el fenómeno puesto que ocurre en

cualquier huevo de la pollada y por tanto no esta claro que los

padres tenagan conocimiento de la supervivencia de todos sus

huevos.

En el cernícalo primilla, la asincronía 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 reproductivo, mientras que en las puestas con

huevos fracasados, la asincronía por encima de dos o tres días

tuvo un efecto negativo sobre el número de pollos que vuelan. Por

tanto, tal como predice la hipótesis de reducción de pollada

(véase Lack 1947; Magrath 1989, 1990), la asincronía tuvo

ventajas para los padres cuando estos no podían alimentar todos

los pollos. La estrategia de reducción de pollada parece más

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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reducción de pollada puede haber evolucionado junto con la del

huevo de seguridad porque la asincronía no tuvo excesivos costes

cuando se perdía algún huevo y no era necesario la eliminación de

ningún pollo.

5. Resumen

En este capítulo se hace un contraste de la hipótesis del

huevo de seguridad, en el Cernícalo Primilla Falco naumanní. De

acuerdo con la teoría, las aves con una baja tasa de eclosión

habrían evolucionado poniendo más huevos que pollos pueden

alimentar. Los primillas pierden el 17 % de los huevos que ponen;

por tanto tienen más de un SO % de posibilidades de perder algún

huevo de la puesta. Para ver si ha evolucionado la estrategia del

huevo de seguridad en esta especie, se hizo un experimento

poniendo un pollo en la mitad de los nidos en los que había

fracasado un huevo y retirando un polío en la mitad de los nidos

en los que habían nacido todos. El experimento mostró que los

nidos con un pollo menos tenían mayor éxito reproductivo que los

otros. Por otra parte, se observa que los nidos en los cuales

fracasa el último huevo que fue puesto tienen menor éxito

reproductivo que en otros en los que este nace. El pollo nacido

del último huevo sobrevive en el 48% de los casos en los se
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pierde algún otro; por tanto se concluye que el último huevo que

ponen los primillas tiene una función de seguridad y esta

estrategia incrementa el éxito reproductivo parental.

6. Referencias

Anderson, Lr J. 1990. Evolution of obligate siblicide in boobies.

1. A test of the insurance-egg hypothesís. Am. nat. 135:

y R. Zollinger.

Kestrel Falco

285 Katholieke

334-350.

Ealgooyen, T. G. 1976. Behavior and ecology of the American

Kestrel(Falco sparverius L.> in Sierra Nevada of California.

Univ. Calif. Pubí. Zool. 103: 1-83.

Bijísma, 5., E.J.M. Hagemeijer, G.J.M. Verkley

1988. Ecological aspects of the Lesser

naumanni in Extremadura (Spain). Rapport

tlniversiteit Nijmegen, Nijmegen.

Cavé, A.J. 1968. The breeding of the ¡Cestrel, Falco tinnunculus,

in the reclaimed area Oostelijk Plevoland. Neth. J. of Zool.

18: 313-407.

Dijjcstra, O., Bult, A., Bijísma, 5.,, Daan, 5., Meijer, T. y

Zijístra, M. 1990. Brood size manipulations in Kestrel

(Falco tinn¿rnculus): Effects Ofl 0ff spring and parental

survival. J. Anim. Ecol. 59: 269-286.



El valor de seguridad del último huevo 136

Dorward, E. F. 1962. Comparative biology of the white booby and

brown booby Sula spp. at Ascension. Ibis 103b: 74-220.

Edwards, T. C., y M. W. Collopy. 1983. Obligate and facultative

brood reduction in eagles; an examination of factors that

influence fraticide. Auk 100: 630-635.

Evans, R.M. y 5.0. Lee. 1991. Tenninal-egg neglect: brood

reduction strategy or cost of asynchronous hatching? XX mt.

Ornith. Congr.: 1737-1740

Forbes,L. 5. 1990. Insurance of f spring and the evolution of avian

clutch size. J. Theor. Biol. 147: 345-359.

Graves, ¿1., A. Whiten, Eh Henzi. 1984. Why does the Herring Gulí

lay three eggs? Animal Behaviour 32: 798-805.

Hógstedt, G. 1980. Evolution of clutch size in birds: Adaptative

variation in relation to territory quality. Science 210:

1148-1150 -

Kepler, 0. Ji. 1969. Breeding biology of the blue-faced booby Sula

dactylatra personata on Green Island, Kure Atolí. Publ. 8.

Nuttall Ornithological Club, Carnbridge, Mass.

Lack, Ji. 1947. me significance of clutch size. Ibis 89: 302-352.

Lindén, 14. y A.P. M0ller. 1989. Cost of reproduction and

covaration of life history traits in birds. TREE 4, 367-371.

Lundberg, 5. 1985. The importance of egg hatchability and nest

predation in clutch size evolution in altrivia]. birds. Qikos

45: 110-117.

Magrath, R.D. 1989. Hatching asynchrony and reproductive success



El valor de seguridad del último huevo ‘37

in the blackbird. Nature 339: 536-538.

Magrath, R.D. 1990. Hatching asynchrony in atricial birds. Bid.

Rey. 65: 587-622.

Masman, D y M. Klaassen. 1986. B~nergy expenditure during flight

in trained and free living Kestrels Falco tínnunculus. Auk

104: 603-616.

Mock, D. y O. A. Parker. 1986. Advantanges and disadvantages of

egret and heron brood reduction. Evolution 40: 459-470.

Negro, J.J. 1991. Ecologia de poblaciones del Cernicalo Frimilla

(Falco naumanni) . Tesis doctoral. Facultad de Biologia.

Universidad de Sevilla.

Pereira, 2. 1980. Contribución al conocimiento de la biología de

la reproducción del Cernícalo Primilla en La Mancha húmeda.

Ciudad Real. Tesina, Universidad Complutense de Madrid.

(inédito)

Pettifor, R.A. 1993. Brood-manipulation experiments. 1. The

nuiriber of of f spring surviving per nest in blue tits (Parus

caenileus). J. Anim. Ecology 62: 131-144.

Sears, y 1988. Assessment of body condition in live birds;

measurements of protein and fat reserves in the mute swan,

Cygnus olor. J. Zool., Lond. 216: 295-308.

Stearns, S.C. 1992. The evolution of lif e histories. Oxford

Univer. Press.

Stinson, O. H. 1979. On the selective advantage of fraticide in

raptors. Evolution 33: 1219-1233.



Conclusionesgenerales

- Una revisión del modelo de Daan et al. (1988) sobre la

óptimización de la fecha y tamaño de puesta, nos llevan a

conclusiones diferentes de las de sus autores. El modelo predice

que el declive estacional del tamaño de puesta es una

consecuencia de la diversidad de calidades parentales que hay

dentro de una poblacion. Contrariamente a las conclusiones de los

autores del modelo, el efecto de la fecha sobre el tamaño de

puesta no explicaría su decrecimiento estacional.

Las nuevas conclusiones del Modelo de Daan et al. son apoyadas

por los resultados de un experimento con alimento suplementario

realizado con el Cernícalo Vulgar. El declive estacional en el

tamaño de puesta se debe a un efecto de la diversidad en la

calidad parental. Las parejas con alimento suplementario pusieron

antes y más huevos que las parejas control, con independencia de

la fecha de puesta; además el tamaño de puesta decreció con la

fecha en las parejas no suplementadas pero no en las

experimentales -

- El experimento con alimento suplementario también mostró que el

intervalo de puesta entre huevos sucesivos es una variable

dependiente de la tasa de energía ingerida. Por tanto,

si el modelo hormonal de Meijer sobre la determinación próxima
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del tamaño de puesta es válido, entonces el alimento ingerido

durante el periodo de formación de los huevos tendría un papel

básico en la determinación del tamaño de puesta, a nivel próximo.

Los resultados obtenidos con el Cernícalo Vulgar corroboran esta

hipótesis puesto que el tamaño y el intervalo de puesta estaban

negativamente correlacionados. Este mecanismo de determinación

de la puesta permite ajustar el tamaño de esta al número óptimo

de pollos alimentables.

En el desencadenamiento de la reproducción pueden intervenir

dos factores, el tiempo y la cantidad de alimento. Si el sistema

reproductivo fuera activado por la cantidad de alimento

disponible, entonces los padres tendrían más riesgos de fracasar

que si es activado por algún factor dependiente del tiempo de

máxima disponibilidad de alimento. La capacidad para predecir la

futura disponibilidad de alimento también será mejor si el tiempo

es el factor próximo que determina el comienzo de la

reproducción.

- El tiempo de reproducción de los cernícalos Falco tinnunculus

es optimizado a nivel individual. En un experimento manipulando

la fecha de eclosión de los huevos se observó que las parejas a

las cuales se les adelantó o se les retraso la puesta criaron

menos poííos que los controles; además los pollos de puestas

adelantadas volaron en peores condiciones que los controles.
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- En las poblaciones de aves nidícolas se observan frecuentemente

dos hechos contradictorios: 1) las hembras ajustan el tamaño de

puesta a sus condiciones particulares; 2> las puestas más grandes

tienen menor valor adaptativo y mayor varianza en el éxito

reproductivo que otras más pequeñas. Para conciliar estas

aparentes contradicciones se propone aquí la hipótesis de los

errores en el tamaño de puesta. Esta hipótesis sugiere que

algunas aves pueden equivocar sus puestas y no ajustar

correctamente estas, al número de pollos alimentables. En tal

caso, si las calidades parentales intermedias son más frecuentes

que las mejores y las peores, las puestas erróneas por exceso se

acumularían entre las puestas más grandes, mientras que las

erróneas por defecto lo harían entre las puestas más pequeñas; de

este modo las puestas intermedias pueden tener mayor éxito

reproductivo que las puestas más grandes; sin embargo habrá una

relación lineal entre éxito reproductivo y calidad parental,

tanto en los años buenos como en los malos.

— La hipótesis del huevo de seguridad dice que las aves con una

baja tasa de eclosión habrían evolucionado poniendo más huevos

que pollos pueden alimentar. El Cernícalo Primilla (Falco

naumanni> pierde el 17 % de los huevos que ponen; por tanto

tienen más de un SO % de posibilidades de perder algún 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

poíío en la mitad de los nidos en los que había fracasado un

huevo y retirando un poíio en la mitad de los nidos en los que

habían nacido todos. El experimento mostró que los nidos con un

pollo menos tenían mayor éxito reproductivo que los otros. Por

otra parte, se observa que los nidos en los cuales fracasa el

último huevo que fue puesto tienen menor éxito reproductivo que

en otros en los que este nace. El pollo nacido del último huevo

sobrevive en el 48% de los casos en los se pierde algún otro; por

tanto se concluye que el último huevo que ponen los primillas

tiene una función de seguridad y esta estrategia incrementa el

éxito reproductivo parental.
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