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INTRODUCCION,

Los "trade-offs" (o trueques) entre variables demograficas son
la base de los modelos de las estrategias vitales ("life
histories") de los seres vivos (Stearns 1992), y han recibido una
gran atencién en la literatura cientifica reciente (por ejemplo,
Michener y Locklear 1990, Lessells 1991, Waser y Jones 1991,
Blondel et al. 1992, Peterson 1992, Moreno 1993). Bajo 1la
hipotesis de que la reproduccidn es fisioldgicamente costosa, se
han realizado distintos estudios en los que se ha relacionado la
fecundidad y la posterior supervivencia de individuos (Lessells
1991, Moreno 1993). La fecundidad de un individuo viene
determinada por el "trade off" entre la reproduccidn en curso y
la probabilidad de reproducirse en el futuro (Williams 1966,
Charnov y Krebs 1974, Stearns 1976, Reznick 1985).

Los individuos normalmente difieren con respecto a los
recursos disponibles, oscureciendo posibles "trade-offs" en sus
estrategias vitales (van Noordwijk y De Jong 1986). Por ello, 1la
mejor forma de investigar tales "trade-offs", es la de desviar
a los organismos de sus capacidades asignadas fenotipicamente,
por medio de manipulaciones experimentales de su esfuerzo
reproductor (Lessells 1991}).

Revisiones recientes de los eXperimentos en los gque se
manipulaba el tamafio de nidada en aves nidicolas (Lindén y Mgller
1989, Dijkstra et al. 1990, Lessells 1991), muestran que
frecuentemente los adultos no sufren costes medidos en términos
de supervivencia o reduccién de la fecundidad en posteriores

eventos reproductivos. Es frecuente en estos estudios, gque los
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que sufran los costes sean los pollos en las nidadas aumentadas
(Hegner y Wingfield 1987, Torsk y Toth 1990, Wiggins 1990,
Killander y Smith 1990). En otros estudios, se ve claramente que
los adultos no responden a la manipulacién del tamafio de nidada
ajustando el esfuerzo, medido como tasa de ceba, a la demanda de
los pollos (Korpimdki 1988, Smith et al. 1988, Kédllander y Smith
1990, TO6rok y Toth 1990). Un aumento lineal de la tasa de ceba
con el tamafio de la nidada ha sido observado en pocas ocasiones
(Nur 1984). La meseta resultante en el esfuerzoc parental puede
tener su origen en la necesidad de evitar costes en la
supervivencia de los adultos durante la reproduccidn (Tuomi
1990). El resultado es que los pollos al emanciparse tienen una
peor condicién en 1las parejas con nidadas aumentadas. EIl
sacrificio de la repreoduccién en curso en favor de un aumento de
las perspectivas futuras, se evidencia por un reajuste de los
recursos entre supervivencia y reproduccidn (Lessells 1991,
Hochachka 1992, Boggs y Ross 1993).

La meseta en el esfuerzo reproductor y la evidencia de una
peor condicién final de los pollos sugiere la existencia de un
umbral en la capacidad de trabajo de los adultos gue podria
afectar a su posterior supervivencia de forma no lineal (Drent
y Daan 1980). Desde el punto de vista energético este umbral se
ha situado en 4 veces la tasa metabdlica basal (BMR, Drent y Daan
1980}. Un "padre prudente" no deberia sobrepasar este umbral
energético (Drent y Daan 1980). Bryant (1991) ha realizado una
revision para ver la posible existencia de este umbral en aves
y ha observado que muchas especies exceden este umbral propuesto.

Aunque un umbral generalizado no se ha encontrado, existen un
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gran numero de evidencias de que las aves son "prudentes" (Masman
et al. 1989, Weathers y Sullivan 1989, Mock 1991). El por qué los
adultos no aumentan el esfuerzo al aumentar el numero de pollos,
se puede deber a que 1los adultos no quieren incurrir en
determinados costes, yva sean ecolégicos, como una disminucidn de
la supervivencia de los adultos (Reyer 1984, Wolf y Schmidt-
Hempel 1989, Bryant 1991), o fisioldgicos (como revisiédn ver
Moreno 1993).

Un problema asociado a los experimentos en 1los que se
manipula el tamafio de nidada, es que los adultos, en especial las
hembras, no sufren el coste "real" que significa la realizacidn
de 1la puesta de un determinado numero de huevos (tamafio de
puesta) y sacar adelante un ndmero de pollos (Moreno 1993). Otro
aspecto a tener en cuenta es el coste energético que supone la
incubacidén de un determinado tamarfio de puesta (Morxeno y Carlson
1989). El1 periocdo de la incubacidn es mas costoso energéticamente
de lo gue normalmente se considera (Williams 1991). Para ver el
coste real de un determinado tamafic de puesta se deben sumar los
costes de cada esfuerzo parental durante las distintas fases del
ciclo reproductor, la incubacidn y la ceba de los pollos {Moreno
1993).

La determinacidn del tamafic de puesta en las aves nidicolas
ha sido ampliamente estudiada desde los trabajos pioneros de Lack
(1947, 1954). Factores préximos y Gltimos han sido propuestos
como los reguladores del tamafio de puesta (como revisidn ver
Klemp 1970, Murphy y Hakioja 1986, Martin 1987). Hay dos
hipbtesis propuestas para explicar la variacidén en el tamafio de

puesta, la primera dice que estd constrefiido en el momento de
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realizar la puesta por factores como energia © nutrientes
especificos (Jones y Ward 1976, Fodgen y Fodgen 1979, Pinowska
1979), v la segunda dice que el tamafio de puesta estéd ajustado
a los requerimientos que van a tener los futuros pollos (Lack
1947, 1954, Slagsvold y Lifjeld 1988, Simons y Martin 1990). El
tamafio de puesta se ha vigto que afecta en aves nidiceclas, a la
pérdida de peso de las hembras durante la incubacibén (Moreno y
Carlson 1989) y al éxito de eclosidén (Moreno et al. 1991). Si la
condicidén de la hembra al final de la incubacidén afecta a su
capacidad de calentar (empollar) y cebar a los pollcecs (Lifjeld
y Slagsvold 1986), los costes de la incubacién deben influir en
la eleccidn del tamafio de puesta Optimo. Las restricciones
fisiolégicas de los adultos durante los periodos de la incubacidn
y la ceba de los pollos se manifistaran de forma més clara en un
ambiente o habitat con condiciones duras (&rea marginal) que en
uno mas favorable para la especie (J&rvinen 1980, 1990}.

La Tesis presente se enmarca dentro de este contexto
conceptual, ya que se quieren investigar las restricciones
energéticas que experimentan las aves nidicolas y como estas
limitaciones pueden afectar a la determinacidén del tamafio de
puesta. Para ello se ha realizado el trabajo de investigacidén con
el Papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca), un ave insectivora
forestal que utiliza con frecuencia las cajas nido. Se intenta
analizar el efecto que +tiene el habitat, las condiciones
metereoldgicas y la disponibilidad de alimento sobre el esfuerzo
de la hembra en los periodos de la incubacidén y de la ceba de los
pollos, mediante la comparacidon de dos poblaciones, una en un

drea marginal y otra en un habitat mas 6ptimo. Se pretende
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estimar la importancia que tiene el coste de la incubacidn a la
hora de afectar a la determinacién del tamafio de puesta. También
se quiere relacionar el coste energético que supone a una pareja
la cria de los pollos, con las modificaciones del esfuerzo
parental al cambiar el tamafic de nidada. Se pretende discriminar
entre las hipétesis que se han propuesto para la determinacidn
del tamafic de puesta en aves nidicolas. Por Gltimo, se intenta
esclarecer a que se debe la pérdida de peso en las hembras de las
aves nidicolas después de la eclosién de los pollos, intentando
separar experimentalmente las dos hipétesis propuestas hasta el

momento.

OBJETIVOS E HIPOTESIS.

A continuacion se detallan los objetivos concretos perseguidos

e hipétesis planteadas para cada uno de los capitulos:

Contricciones ambientales durante la reproduccidon: efecto
del habitat.- Se va a estudiar el efecto que tiene el habitat
(alimento) y las condiciones ambientales sobre los periodos de
la incubacidén y la ceba de los pollos en dos poblaciones
diferentes. Se quiere examinar la hipdtesis de que las aves que
se reproducen en un area marginal sufren restricciones

energéticas que afectan al éxito reproductivo.

Relacidén entre el gasto energético durante la incubacidén y
el tamafio de puesta.- Se va a estudiar el gasto energético de las

hembras durante la incubacidén por medio de la técnica del agua
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doblemente marcada, para examinar la hipdtesis de gqgue el gasto
energético diario de las hembras durante la incubacidén estéa
afectado positivamente por el tamafio de puesta y puede tener su
importancia a la hora de su determinacibdn por parte de cada

pareja.

Efecto del estado nutricional de 1la hembra sobre 1la
incubacién.- Se va a estudiar experimentalmente el efecto que
tiene la disponibilidad de alimentoc sobre la condicidn de 1la
hembra, la duracidén de la incubacién y los éxitos de eclosibn y
reproductivo. La hipdtesis es que tanto la condicién de la hembra
como los éxitos de eclosidén y reproductivo aumentan con la
disponibilidad de alimento, mientras que la duracidn del periodo

de incubacién se reduce.

Respuesta de hembras y machos a distintos tamafios de nidada:
efecto sobre el gasto energético.- Se va a estudiar la repuesta
de la pareja a una manipulacidén del tamafio de nidada con respecto
al gasto energético diario, medido por medio de la técnica del
agua doblemente marcada. Se intentard encontrar respuesta a las
preguntas: ;Responden los adultos a la manipulacidén del tamafio
de nidada con un aumento del esfuerzo reproductivo? ;Responden
por igual las hembras y los machos?, ;Cual es la relacidn entre
el esfuerzo de los adultos y el crecimiento y mortalidad de los

pollos?

La disponibilidad de alimento en la determinacién del tamarfio

de puesta: efecto sobre el éxito reproductivo.- Se va a estudiar
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la determinacidn del tamafio de puesta por medio de un experimento
afiadiendo alimento suplementario a un numero de parejas durante
la fase de construccién del nido y de la puesta de los huevos.
Se quiere discriminar entre las hipdtesis: (1) el tamafio de
puesta estd constrefiido en el momento de la puesta por distintos
factores como energia o nutrientes especificos (Jones y Ward
1976, Fogden y Fogden 1979, Pinowska 1979); (2) El tamafio de
puesta estd ajustado a los reguerimientos gue van a tener los
futuros pollos (Lack 1947, 1954, Slagsveld y Lifjeld 1988, Simons

y Martin 1990).

Pérdida de peso durante el periodo de ceba de los pollos:
.stress o adaptacidén?.- Se va a estudiar la pérdida de peso de
las hembras después de la eclosién de los pollos. Se pretende
distinguir entre estas dos hipdtesis: (1) la pérdida de peso
puede ser un sintoma de "stress" fisioldgico, debido a un gran
esfuerzo reproductivo (Nice 1937, Ricklefs 1974, Bryant 1979,
Drent y Daan 1980, Nur 1984, Moreno 1989a); (2) La pérdida de
peso es adaptativa al reducir el coste energético del vuelo en
el momento en el cual esta actividad se incrementa notablemente

(Freed 1981, Norberg 1981).
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AREA DE ESTUDIO

El trabajo de campo se realizd en la Sierra de Guadarrama, en dos
dreas de estudio dentro de la provincia de Segovia. El1 primer
area de estudio, que la denominaremos como "haébitat marginal®™ se
encuentra en la ladera norte de Siete Picos (40° 48' N, 4° 01" W),
dentro del pinar de Valsain en la provincia de Segovia, a una
altitud de 1900-2000 m. En esta zona se encuentra un bosque de
Pino silvestre o Pino de Valsain (Pinus sylvestris) cercana al
limite de la distribucidn altitudinal del bosque. La meteorclogia
es muy rigurosa, pudiendo permanecer la nieve hasta bien entrado
el mes de Mayo y con alguna nevada o granizada hasta el mes de
Junico (Observaciones personales). La temperatura media mensual
durante Mayo y Junio (1970 a 1994) fué de 5.87 % 2.20 °C (media
+ desviacidén tipica, n=25) y 10.73 + 3.26 °C (n=25)
respectivamente. La precipitacidén media mensual durante Mayo y
Junio (1970 a 1994) fué de 4.30 * 2.57 mm (n=25) y 2.64 + 1.92
mm (n=25) respectivamente. El &area de estudio es un bosque de
Pinos silvestres de no gran tamafio, presentando entre ellos
numerosas rocas de granito que forman pedrizas. El sotobosque es
muy escaso presentando principalmente piornos serranos (Cytisus
oromediterraneus) y enebro rastrero (Juniperus communis subsp.
alpina). Las especies que utilizaban las cajas nido son, a parte
del Papamoscas cerrcjille, el Carbonero garrapinos (Parus ater)
Yy el Herrerillo capuchino (Parus cristatus).

La segunda area de estudio, que la denominaremos como
"hadbitat Optimo", se encuentra cerca de las poblaciones de La

Granja de San Ildefonso y La Pradera (40° 54' N, 4° 01' W), al
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oeste del cerro de Matabueyes, dentro de los bosgques de Valsain
en la provincia de Segovia, a una altitud media de 1200 m. Este
drea es un bosque de Roble (Quercus pyrenaica), con ejemplares
bastante jovenes, encontréndose pocos arboles de gran porte que
pudieran ofrecer un lugar apropiadc para la nidificacién. La
meteorologia es menos rigurcosa que en el otro adrea de estudio.
La temperatura media mensual durante Mayo y Junio (1970 a 1994)
fue de 12.70 + 1.98 °C (n=25) y 17.53 %+ 1.64 °C (n=24)
respectivamente, mientras que la precipitacién media mensual
durante Mayoc y Junio (1970 a 1994) fue de 1.80 % 0.93 mm (n=25)
y 1.24 = 0.74 mm (n=24) respectivamente. Las especies gue
utilizaban las cajas nido, a parte del Papamoscas cerrojillo, son
el Herrerillo comin (Parus caeruleus), Carbonerc comin (Parus
major), Trepador azul (Sitta europaea) vy algun Herrerillo

capuchino (Parus cristatus).

ESPECIE DE ESTUDIO

El Papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca) en un pequefio
paseriforme (12-13 g) gue se reproduce en el norte de Africa y
a lo largc de toda Europa llegando al ceste de Siberia (Figura
I), pasando el resto del afio en sus areas de invernada, el oeste
de Africa (Cramp 1993, Glutz 1993). Es un pajaro exclusivamente
insectivoro y de acuerdo a su nombre tiene la costumbre de
capturar insectos durante el vuelo entre posadero y posadero.
Howard y Mocre (1980) dividieron 1la especie en cinco
subespecies, siendo F.h. iberiae la que se encuentra en nuestro

pais. Pero, en la segund edicién de su libro (1991), los mismos
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FIGURA I. Distribucidén del Papamoscas cerrojillo (Ficedula

hypoleuca) en la regidn Paleadrtica, segin Cramp (1993).
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autores eliminan la subespecie iberiae y retnen a los Papamoscas
cerrojillos que se encuentran en la Peninsula Ibérica dentro de
la subespecie F. h. hypoleuca que se distribuye por toda Europa.

Los Papamoscas se caracterizan por tener un fuerte
dimorfismo sexual, exclusivamente durante la primavera y el
verano, mientras que en el otofio-invierno son muy semejantes
entre si los dos sexos. En primavera-verano, el macho se
caracteriza por tener un plumaje blance Y hnegro con una
distintiva mancha blanca en la frente, mientras en otofio-invierno
a penas se distingue de la hembra. La hembra posee durante todo
el afio un plumaje marrén menos llamativo. El1 Papamoscas
cerrojillo tiene una corta vida, no sobrepasando normalmente los
7 afos (Lundberg y Alatalo 1992), siendo el récord registrado de
9 afios ¥y 3 meses en un Papamoscas anillado en Noruega (Staav
1989).

El Papamoscas cerrojillo pasa el invierno en el Africa
tropical occidental, llegando desde Eurcopa de donde suelen partir
a mediados de Agosto (Lundberg y Alatalo 1992). En primavera la
llegada de los machos, al centro de la Peninsula Ibérica, tienen
como mediana la fecha del 7 de Mayo y para las hembras del 17 de
Mayo (Potti y Montalvo 199la). Los machos, gue llegan antes que
las hembras, se encargan de buscar un lugar adecuado para la
nidificacién, desde el cual comenzaran a cantar para atraer a las
hembras. Una vez emparejados, la hembra se encarga exclusivamente
de la construccidén del nido en un agujeroc de un arbol viejo. Sin
embargo, si se les proporciona unas cajas nido de buena calidad,
los Papamoscas cerrojillos tienen mayor preferencia por ellas que

por las cavidades naturales. La puesta de los huevos se realiza



Metodologia general. 14

en las poblacicnes estudiadas en esta Tesis doctoral a finales
de Mayo / principios de Junio. La hembra realiza la puesta de un
huevo por dia a primera hora de la mafiana (Lundberg y Alatalo
1992). E1 tamarfio medio de puesta en Europa oscila entre los 5 y
7 huevos (Lundberg y Alatalo 1992). Los huevos son elipticos, de
un color azul claro. Una vez terminada la puesta la hembra se
encarga, ella sola, de 1la incubacidén siendo parcialmente
alimentada por el macho (Lundberg y Alatalo 1992). Una vez que
nacen los pollos, la hembra los empcolla hasta una edad de 7 dias
{(Winkler y Berndt 1972, Cramp 1993). Los pollos, gque permanecen
en el nido unos 15-16 dias (Lundberg y Alatalo 1992), son
alimentados desde que nacen por los dos adultos, principalmente
con larvas de Lepidépteros. No se han registrado segundas puestas
en esta especie (Glutz 1993). Una pequefia parte de los machos
(4.4%, valor dado por Potti y Montalvo -1993- para una poblacién

en el Sistema central) son poligamos (Lundberg y Alatalo 1992).

DISENO EXPERIMENTAL

El trabajo de campo se realizé durante los meses de Mayo y Junio
de 1991 a 1994. En el "habitat marginal" se disponia de 250 cajas
nido (cajas donadas por el ICONA con un diametro del agujero de
entrada de 35 mm) colocadas desde 1989. En el "habitat éptimo"
se disponia de 200 cajas nido del mismo tipo durante los afios
1991-1993 y en 1994 se afiadieron cajas nido hasta alcanzar el
namero de 300. Las cajas nido se situaron a una distancia media
de 50 metros entre si y a una altura media de tres metros, cerca

del tronco de los arboles.
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Los adultos eran capturados en distintas fases del ciclo
reproductor por medio de una trampa especial colocada en el
interior de la caja nido, de tal forma que al accionar el adulto
un resorte se cerraba una tapa sobre la entrada de la caja nido.
Cada adulto era medido, pesado y anillado con una anilla metélica
numerada (SEO-ICONA). Las medidas morfoldédgicas que se tomaban
eran la longitud del tarso (tarso-metatarso) con un calibre de
precisién 0.1 mm y la longitud del ala (Svensson 1984) con una
regla de precisién 0.5 mm. E1l peso se tomaba con un dinamdmetro
Pesola de precisidn de 0.1 g.

Los huevos de la puesta eran medidos para obtener su
volumen. Las medidas que se tomaban eran el diametro y 1la
longitud maximos por medio de un calibre (precisidén 0.1 mm). La

formula del volumen utilizada era (Ojanen et al. 1978):

Volumen= 0.042 +0.4976 xlongitud x(didmetro)?

La duracidén del periodo de la incubacidén fue definida como
el numero de dias entre la puesta del Gltimo huevo hasta en dia
en gue se observaban las primeras seflales de eclosidn. Esta es
una medida minima de la duracidén del periodo y difiere de la
normalmente usada, tiempo entre la puesta del Ultimo huevo y
eclosiotn del Gltimo huevo (Drent 1975). En contraste a esta
medida, la utilizada no estéd sesgada por las puestas en las que
algin huevo no eclosiona.

Los pollos eran medidos, pesados y anillados con una anilla
metalica numerada (SEQ-ICONA) en el dia 13 de vida, cuando habian

ya alcanzado la asintota del crecimiento en peso y longitud del
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tarso (Lundberg y Alatalo 1992). La medida morfoldgica que se
tomaba era la longitud del tarso (tarso-metatarso) con un calibre
de precisién 0.1 mm. El peso se tomaba con un dinamémetro Pesola
de precisién de 0.1 g. Se han considerado las siguientes medidas
parciales de éxito reproductivo: éxito de eclosidén (proporcién
de huevos puestos gue eclosionan), éxito de nidada (proporcidn
de pollos nacidos que llegan a salir del nido) y éxito
reproductivo (proporcidn de huevos puestos que resultan en pollos
que salen del nido).

En los experimentos de intercambio de huevos (capitulo 2)
0 de pollos (capitulos 4 y 6), el transporte entre nidos se hacia
en el menor tiempo posible y se realizaba utilizando una caja con
algoddén para evitar la pérdida de calor y la posible rotura de
los huevos. Las observaciones de comportamiento, como por ejemplo
las cebas de los adultos a los pollos, se realizaban a una
distancia prudencial (50 metros) por medio de prismaticos, sin
perturbar el comportamiento natural de los Papamoscas.

Aspectos mas detallados de los métodos y técnicas empleados

se describen en cada uno de los capitulos.

METODO DEL AGUA DOBLEMENTE MARCADA

El método del agua doblemente marcada (Dgﬁa) es utilizado para
calcular el balance energético de un organismo, durante un
intervalo de tiempo, mediante el uso de isdtopos estables (0 y
D, no radiactivos). Es el mejor método utilizado hoy en dia para
el calculo del gasto energético de un animal en libertad y

realizando su actividad normal. El1 balance de nutrientes en un
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animal, en esquema, es el siguiente:

v

ANIMAL + H,0

Excrecidon
) sélida
Comida

Si conocemos el consumc de O,, se puede predecir
directamente el gasto energético, va que un litro de O, equivale
un consumo de 20 kJ (Schmidt-Nielsen 1976). Conociendo algunos
de los componentes podemos, en ausencia de almacenamiento,
conocer el resto. Por ejemplo, asumiendo que conocemos la
composicién de la dieta, la tasa de agua (r,,,) y de didxido de
carbono (r.,) excretados, podemos calcular el resto de los
componentes del balance energético o material. Asi podemos

conocer la tasa de oxigeno consumida (r,;):

Tes= Teoz / RQgiera

donde RQ o cociente respiratorio, es el cociente del CO,

producido por 0, consumido. El cociente respiratorio depende de

la dieta (0.7 para el metabeolismo de lipidos, 0.75-0.8 para
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proteinas y 1.0 para el de glucidos).

La tasa de didxido de carbono (r.,;) la podemos conocer por
medio del método del agua doblemente marcada. E1 CO, producido se
puede calcular debido a que el oxigeno de la respiracidén que se
expulsa en forma de CO, se encuentra en equilibrio con el oxigeno
que forma parte del H,0 corporal (Lifson et al. 1949). La
anhidrasa c¢arbénica es 1la responsable de mantener este
equilibrio. Del agua corporal, el hidrégeno se libera en forma
de agua y el oxigeno lo hace como agua y como CO, respiratorio.
La tasa de renovacidon de oxigeno del agua corporal sera mas
rapida que la de hidrogeno.

Por medio de la técnica del agua doblemente marcada podemos
calcular el r.,,. Esta técnica posee una serie de postulados,
dados por Lifson y McClintock (1966):

(1) E1 agua corporal total permanece constantes durante el
tiempo de medida.

(2) Las tasas de entrada y salida de H,0 y CO, permanecen
constantes.

(3) E1 agua doblemente marcada se distribuye por igual en
el volumen total del agua corporal. Los isétopos marcados no se
incorporan a constituyentes del organismo. Los isbtopos son
excretados del cuerpo sélo como H,0 o CO,.

(4) La actividad especifica de los isdtopos en el H,0 y CO,
producidos no varia con respecto a los isd6topos durante su
estancia en el organismoc.

(5) No se produce entrada a través de la piel de agua o de
didéxido de carbono.

Teniendo en cuenta estos postulados, la tasa de agua (ry,)
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y CO, (r.,) que se elimina serd igual al producto de la fraccidn
de la tasa de recambio de O, (K,;) del agua corporal por el total

del agua corporal (N):

Ty + 2 X Ty = Kyyg x N

T, Se multiplica por dos porque cada mol de CO, contiene una
cantidad de oxigeno igual a la de dos moles de H,0.
La produccién de CO, en un tiempo concreto (moles CO; x

tiempo) sera:

I‘(’_‘OZm (N / 2'08) X (KOJ.B - KD) - 0.015 X KD x N

N es el agua total corporal, K,, es la tasa de renovacidn de 0O,
del agua corporal y K, la tasa de renovacién del D del agua
corporal. Para el céalculo del agua total corporal (N, moles de
H,0) se puede seguir las férmulas dadas por Schoeller et al.
(1980). Las tasas de renovacién de los isétopos 0'® y D se calcula
a partir de los datos obtenidos con el método del H,0 marcada.
La metodologia de la técnica es la siguiente: se inyecta
intraperitonealmente una mezcla de H,®*0 y D,0 al animal,
transcurrido el tiempo requerido para el equilibrio de los
isOtopos en el agua corporal del ave (para un pajaro del tamarfio
del Papamoscas cerrojillo es de 1 hora), se toma una muestra de
sangre y se almacena en un capilar que es cerrado y sellado a la
llama, para posteriormente evaluar el enriguecimiento isotdpico
inicial (RI,;,, RI;). Después de un tiempo determinado (en nuestro

caso 1 dia), se recaptura el ave y se extrae una segunda muestra
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de sangre para posteriormente evaluar el enriquecimiento
isotdépico final (RF,,, RF,). Los valores de K,; ¥ K, 1os obtenemos

por la férmula:

Kys= In [(RI;g - RBgg) / (RFgy ~ RBgp)] / T

K,= Ln [(RI, - RB,) / (RF, - RB,)] / T

RB,;;s ¥ RB, son los valores base (Background) de los dos isdtopos
en la poblacidn en estudio que se obtienen a partir de muestras
de sangre de animales sin inyectar. T es el tiempo transcurrido
en dias.

Con el valor de K,, v K, ya se puede calcular la produccién
de CO, (ry,;) v con ésta podemos calcular la tasa de 0, consumido
(r,;) por el animal en un tiempo determinado (T). A partir del O,
consumido podemos conocer la energia consumida por el animal
(kJ/T). La técnica del agua marcada ofrece una estimacidén del
gasto energético con un margen de error en vertebrados del *5%

(Nagy et al. 1984, Tatner y Bryant 1989).

TASA METABOLICA BASAL (BMR)

La tasa metabdlica basal (BMR) es, en sentido estricto, 1la
cantidad de energia utilizada por lcs drganos y tejidos de un
animal cuando se encuentra en reposo absoluto, sin gastos
asociados debidos a la digestidén y termoregulacidédn (Kendeigh et
al. 1977). E1 BMR es medido como la tasa de oxigeno consumido o

dioxido de carbono liberado después de un periodo de ayuno, en
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reposo absoluto. Su calculo es necesario para comparar 1los
requerimientos energéticos de las distintas actividades de un
animal por encima del nivel basal, y poderlos expresar como
maltiplo de la tasa metabélica basal. La tasa metabdlica se
mantiene constante en un rango de temperaturas (termoneutrales),
en el que el organismo no consume energia para su
termoregulacidén. A menor temperatura la tasa metabdlica aumenta
debido a un incremento del gasto energético para la produccidén
de calor.

Debidc a que en la literatura cientifica sélo se dispone de
un dato del BMR para una hembra de Papamoscas cerrojillo (2.92
ml de O, /g h, Moreno y Carlson 1989), en Junio de 1994 se
capturarcon 7 hembras y 3 machos durante el periodo de ceba de los
pollos para medir su tasa metabdlica basal (BMR). Los adultos se
capturaron de las parejas de Papamoscas cerrojillo que estaban
realizando la reproduccién en las 60 cajas nido situadas en la
Estacidn Bioldégica "El Ventorrillo" (Madrid, 40° 46' N, 4° 01' W).
Los individuos se capturaban 2 horas antes del anochecer y eran
encerrados inmediatamente en la cdmara metabdlica del Laboratorio
de Respirometria en la Estacidn Bioldgica de "El1 Ventorrillo".
El gasto metabdlico se comenzaba a medir 2 horas después de la
puesta del sol dentro de una cémara frigorifica, en plena
oscuridad cuando era seguro que los Papamoscas se encontraban en
reposo absoluto. El1 consumo de oxigeno era medido para cada
adulto a distintas temperaturas (25 °C, 20 °C, 15 °Cc, 10 c y ©
°C), dejando entre las distintas medidas 45 minutos de
aclimatacidn.

La camara metabdlica era una caja de plexiglas con un
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volumen de 16 litros, herméticamente sellada, con una entrada y
salida de aire. El 0, consumido (VO, , ml O, g°! h'') era medido en
un sistema abierto. El1 flujo que salia de la cémara metabdlica
era medido con un fluémetro y mantenido constante durante la
noche a 2 1l/min. El aire era secado por medio de un bote con
algoddn y Silicagel antes de su entrada en el analizador de 0O,.
La fraccidn de 0, era determinado con un analizador de gases
BINOS 100 2M, con una precisidn del 0.01%. E1 valor de referencia
de O, en el aire de entrada (20.946% del aire atmosférico) era
medido antes y después de cada sesidén de trabajo, asumiendo
cambios lineales entre ambas medidas del aire de referencia. Cada
adulto era pesado con una balanza (precisién 0.01 g), antes de
ser introducido en la cAmara metabdlica y después de terminar las
medidas. El peso de los adultos en el momento de la medida era
interpolado asumiendo una pérdida de peso lineal. Los Papamoscas
despues de las medidas del consumo de 0O, eran inmediatamente
liberados en el interior de sus cajas-nido.

En estas condiciones, se calculd la temperatura minima
critica (LCT, temperatura a la cual el animal aumenta su
metabolismo basal para impedir la pérdida de calor), la tasa
metabdlica basal y la dependencia de la temperatura de la tasa
metabdlica a temperaturas mads bajas de la LCT. El1 oxigeno
consumido (VO,) se calculaba de acuerdo a la férmula dada por

Depocas y Hart (1957):

VO,= [V, x (F,0, - F,0,) / (1 - F,0;)]

donde V, es el flujo (ml/min) medido a la salida de la jaula
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metabdlica, F,0, y F,0, son las concentraciones de 0, a la entrada
y salida de la jaula metabdlica. F,0, era medido antes y después
de cada observacidén sin que la hembra estuviera dentro de la
camara metabodlica.

La tasa metabdlica permanecia constante entre 1las
temperaturas de 25 y 20 °C, aumentandec por debajo de los 20 °C.
Se obtuvo una temperatura minima critica de 18 °C, estimada a
partir de la dependencia de la tasa metabdlica con la temperatura
por debajo de los 20 °C (Figura II). Esta temperatura es un 30%
mnenor que el valor dado por la prediccién alométrica de Kendeigh
et al. (1977). La tasa metabdlica basal (BMR) es de 2.94 * 0.36
ml O, g' h™?, que asumiendo un valor de 20 kJ por litro de 0,
consumido (Schmidt-Nielsen 1976), equivale a unos 0.059 kJ g h™t,
No existe diferencia en la tasa metabdlica basal entre las
hembras y los machos (hembras: 2.90 * 0.31, n=7, machos: 3.08 %
0.54, n=3; t=0.67, P=0.52). La dependencia de la tasa metabdlica
por la temperatura a temperaturas menores a la temperatura minima
critica (LCT) se ajustaba a la ecuacién: Consumo de 0,= 4.02 -

0.06xTemperatura; r’=0.43, F, ,,=21.37, P<0.001 (Figura II).
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Figura II. Consumo de O, (ml de 0, g h') en relacién a la
temperatura (°C) para el Papamoscas cerrojillo. La linea continua
representa la dependencia de 1la tasa metabdlica con 1la
temperatura y la linea discontinua representa la temperatura
minima critica. Las barras indican una * desviacidn tipica y los

nuameros el tamafioc de muestra para cada temperatura.



Capitulo 1

CONSTRICCIONES AMBIENTALES
DURANTE LA REPRODUCCION: EFECTO

DEL HABITAT.
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INTRODUCCION

En ambientes duros, las restricciones fisioldgicas durante la
incubacidén y la ceba de los pollos se manifiestan de forma més
clara que en un ambiente mé&s favorable (Mertens 1987, Jdrvinen
1980, 1990). La incubacidén puede ser estresante debido a gque el
tiempo dedicado a la misma disminuye el tiempo disponible para
la busqueda v captura del alimento (Walsberg 1983, Murphy y
Haukioja 1986). Las aves que realizan la reproduccidén en
ambientes frios, exponen sus huevos a bajas temperaturas cada vez
gque dejan los nidos durante la incubacién (Haftorn y Reinertsen
1985, Haftorn 1988, Haftorn e Ytreberg 1988, Haftorn y Reinertsen
1990). Las aves que estan en peor condicidén dejaran el nido méas
a menudo para la bUsqueda de alimento, incrementando asi la
probabilidad de una mayor variacidén en la temperatura de los
huevos que puede reducir el éxito de eclosidn (Martin 1987, Webb
1987) y/o prolongar la duracidén del periodo de la incubacidn
(Martin 1987, Arcese y Smith 1988, Moreno y Carlson 1989, Smith
et al. 1989). Incrementar el periodo de la incubacién aumenta la
probabilidad de predacién de los huevos (Ricklefs 1969, Martin
1987, Moreno y Carlson 1989, Weathers y Sullivan 1989), y reduce
la supervivencia de los pollos, dada la relacidédn negativa
observada en distintas especies entre la fecha de eclosién y la
probabilidad de supervivencia de los pollos (Perrins 1965, Arcese
¥y Smith 1985, Nilsson y Smith 1988, Tinbergen y Boerlijst 1990,
Nilsson 1993, Nilsson y Svensson 1993).

Las condiciones metereoldgicas durante la incubacidn, pueden

afectar negativamente a las reservas de la hembra (Jones 1987a,
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Mertens 1987, Williams 1991). Las reservas energéticas
almacenadas en el momento de la eclosidn pueden afectar a 1la
condicién fisica de los pollos en el momento de su emancipaciodn
(Lifjeld y Slagsvold 1986). La tasa de crecimiento de los pollos
estda determinada por distintos factores tales como 1la
disponibilidad del alimento, condiciones metereolbdgicas y otras
variables como el héabitat o el tamafio de nidada (ver como
revisiones Ricklefs 1983, O'Connor 1984). Un periodo de tiempo
frio durante la fase de ceba de los pollos, puede tener efecto
en su crecimiento al incrementar los costes de mantenimiento y
por tanto las necesidades de alimento, que entran en conflicto
con necesidades de los adultos, dando como resultado una menor
cantidad de alimento liberado para 1los pollos (J&rvinen vy
Ylimaunu 1986). Una climatologia adversa continuada también tiene
un efecto negativo sobre la disponibilidad de presas que afecta
a la probabilidad de supervivencia de los pollos (Hildén et al.
1982, Jdrvinen y Ylimaunu 1986).

El propositce de este capitule es el de comparar dos
poblaciones reproductoras de Papamoscas cerrojillo (Ficedula
hypoleuca), la primera en un bosque de coniferas a 1900 metros
de altitud con una climatologia adversa y la segunda en un bosque
caducifolio a 1200 metros de altitud con una climatologia méas
favorable. En el bosque caducifeolio la abundancia de insectos
(alimento para el Papamoscas cerrojillo) es probablemente mayor
gque en el bosque de coniferas (Palmgren 1932, Kuusisto 1941,
Lundberg et al. 1981, Temrin 1984). Unas condiciones
metereoldgicas desfavorables durante un cierto periodo de tiempo,

afectarén al éxito reproductivo reduciendo la disponibilidad de
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alimento. Una temperatura baja aumentarad las necesidades de
aportar calor a los huevos o pollos y aumentard el gasto de
mantenimiento de los adultos.

En este capitulo intento ver hasta que punto la duracién del
periodo de la incubacidn y el éxito de eclosidén estan afectados
por: (1) la condicidon fisica de la hembra y (2) las variables
climatoldgicas en ambos habitats. También intento ver hasta que
punto el éxito de la reproduccidn y la condicidn fisica de los
pollos al emanciparse estan afectados por: (1) la condicién
fisica de la hembra durante la incubacidén, (2) la condicién
fisica de la hembra y/o del macho durante el periodo de ceba de
los pollos y (3) las variables climatolégicas en ambos habitats.
La comparacién entre ambos habitats puede revelarnos la
importancia que tienen los factores ambientales como limitantes
en el éxito reproductivo de poblaciones que se encuentra en areas

marginales.

MATERIAL Y METODOS

aArea de estudio

El bosque de coniferas a 1900 metros de altitud (maés detalles,
ver Metodologia general), serd denominado en este capitulo como
"habitat marginal". Este area se sitia en la ladera norte de
Siete Picos (Segovia, 40° 48' N; 4° 01' W). El Area de estudio es
una ladera empinada cercana al limite de los arboles, donde la
nieve puede permanecer hasta el mes de Mayo (Tabla 1.1). En 1989,
fueron situadas 250 cajas nido que han sido revisadas hasta 1994

para obtener distintos datos sobre la reproduccién del Papamoscas
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cerrcjillo.

El bosque caducifolio a 1200 metros de altitud (mas
detalles, ver Metodologia general), serd denominado en este
capitulo como "habitat oéptimo"”. Este &rea se sitGa en las
cercanias de La Granja (Segovia, 40° 54' N; 4° 01' W). La
climatologia en este area de estudio es menos dura (Tabla 1.1).
En 1991, fueron situadas 200 cajas nido que han sido revisadas
hasta 1994 para obtener distintos datos sobre la reproduccidén del

Papamoscas cerrojillo.

Metodologia general

Las revisiones de las cajas nido nos proporcionaron la fecha de
puesta, el tamafioc de puesta y la duracidén de la incubacidn (para
su definicién ver Metodologia general). Las cajas nido eran
visitadas hasta que todos los huevos eclosionaban o se verificaba
gue los gue no lo hacian no lo iban ha hacer. El periodo de cria
de los pollos en el nido fue dividido en dos fases: periodo de
empolle (dia 1 a 6 después de la eclosidn) y periodo con pollos
grandes (dia 7 a 13 después de la eclosidn). Todos los nidos eran
seguidos hasta que los pollos volaban (emancipacidén) o morian en
el nido.

Las hembras eran capturadas, su edad estimada como hembras
de un afo o més afios siguiendo el criterio de Karlsson et al.
(1986), medidas y anilladas (ver Metodologia general) durante la
puesta, la incubacién ("hébitat marginal": 2.09 * 1.39 dias desde
la puesta del Gltimo huevo, n=119; "habitat optimo": 2.08 + 1.46
dias, n=78; t=0.08, P=0.94), el periodo de empolle {("habitat

marginal": 2.56 * 1.96 dias desde la eclosidn de los huevos,
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n=34; "habitat O6ptimo": 2.36 * 2.09 dias, n=33; t=0.39, P=0.69)
y/o el periodo con pollos grandes ("hdbitat marginal”: 11.36 *
2.60 dias desde la eclosidén de los huevos, n=77; "habitat
dptimo": 11.67 * 2.30 dias, n=60; t=0.71, P=0.48). Los machos
eran capturados, medidos y anillados sélo durante el periodo con
pollos grandes ("habitat marginal”: 11.14 * 2.52 dias desde la
eclosidén de los huevos, n=65; "habitat &6ptimo": 11.00 * 2.56
dias, n=54; t=0.36, P=0.72). Un mismo individuc era pesado vy
medido una vez por fase reproductora y por afio, pero el mismeo
individuo podia ser pesado y medido en la misma fase perc en afos
diferentes. Los pollos eran medidos y pesados (ver Metodologia
general) a la edad de 13 dias.

Como medida de condicidén, se usaron los residuos de 1la
regresion del peso con la longitud de tarso del ave. No se
encontraron diferencias en los andlisis al utilizar la condicidn
en vez del pesc corporal, por eso s6lo presento los anadlisis
basados en el peso corporal. Se consideraron las siguientes
medidas parciales de éxito reproductivo: éxito de eclosién
(proporcién de huevos puestos que eclosionan), éxito de nidada
(proporcién de pollos nacidos que llegan a volar del nido) vy
éxito reproductivo (proporcidn de huevos puestos que resultan en
pollos que vuelan del nido).

Los datos metereoldgicos se obtuvieron de las estaciones
cercanas de Navacerrada y Segovia (Instituto Nacional de
Metereologia; para mas detalles wver Metodologia general). Las
siguientes wvariables fueron extraidas de 1la informacioén
metereclégica: temperatura media, maxima y minima diaria (°C) y

precipitacidn media diaria (mm) para los meses de Mayo y Junio.
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También se calculd la temperatura media (°C) y precipitacidn
media diaria (mm) para los periodos de la incubacibén y para los
trece primeros dias del periodo de cria de los pollos. Cuando
todos los huevos no eclosionaban debido a la desercidén de 1la
hembra durante la incubacidén, se calcularon los datos medios
climaticos para los dias entre la puesta del Gltimo huevo y el
dia en el cual la puesta fue abandonada. En las dos areas de
estudio, la temperatura media mensual (°C) y la precipitacién
media mensual (mm) durante Mayo y Junio de 1970-1994, fueron

obtenidos de los datos del Instituto Nacional de Metereologia.

Procedimiento estadistico

En todos los andlisis se han utilizadeo solamente nidos controles,
no manipulados en algun tipo de experimento. Debido a que se
tienen datos del mismo individuo en distintos afios, al analizar
las diferencias entre los habitats se ha tenideo en cuenta la
variable afio. En los andlisis de regresidén, si se tiene mas de
una observacién por individuo, se ha incluido la media de los
datos observados. Cuando se analizaba el efecto del peso de la
hembra durante la incubacidn sobre el tamafic de puesta o sobre
el numeroc de pollos presentes en el dia 13 de vida, y se tenia
una clara prediccidén unidireccional (el peso durante la
incubacidn aumenta con el tamafio de puesta y el nimero de pollos
presentes el dia 13 de wvida), se ha utilizado la regresidn
isotdnica direccional de una cola antes que un test de dos colas,
para aumentar el poder del test (Gaines y Rice 1990). En todos
los demés casos, los test utilizados eran de dos colas. Los

porcentajes, como el éxito de eclosidén eran transformados
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(transformacién del arcoseno) antes de realizar los andlisis
estadisticos paramétricos. Los valores se representan como media

*+ una desviacidén tipica (DS).

RESULTADOS

Variacién en la fecha y tamafio de puesta

Las condiciones medias climatolégicas durante los meses de Mayo
y Junio de 1970 a 1994 difieren significativamente entre las
dreas de estudio (Tabla 1.1). Las condiciones metereoldgicas en
el "hadbitat marginal" eran mas duras que en el "habitat &ptimo".
El tamafic de puesta decrece significativamente con la fecha de
puesta en los dos habitats (ANCOVA, "habitat marginal”: Modelo,
Fg 215=21.48, P<0.001; Ano, Fy,,3=7.56, P<0.001l; Fecha de puesta,
Fi 2,6=91.04, P<0.001l. "Habitat oOptimo": Modelo, F, ,,,=10.49,
P<0.001; Ano, F,,5,=2.25, P=0.08; Fecha de puesta, F;,,;,=35.22,
P<0.001). La pendiente de la recta de regresién para el descenso
estacional del tamafio de puesta es exactamente la misma en los
dos habitats: 0.04 huevos por dia. En el "hébitat o6ptimo" los
tamahios de puesta son significativamente mayores gque en el
"habitat marginal” a lo largo de los distintos afios (Tabla 1.2).
Sin embargo, las diferencias entre los afios dentro de cada
hébitat difiere significativamente (Tabla 1.2). El1 "héabitat
6ptimo" es también el que tiene la fecha media de puesta mas
temprana (Tabla 1.2), vy como la fecha de puesta estad asociada
negativamente con el tamanio de puesta, la diferencia encontrada
en este Ultimo es esperable. El efecto del tipo de hadbitat sobre

el tamafic de puesta permanece cuando la fecha de puesta se
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TABLA 1.1. Temperatura (°C) media, maxima y minima mensual y la

precipitacidén (mm) media mensual en los dos hdbitats durante los

meses de Mayo y Junio de 1970 a 1994.

paréntesis.

Tamafio de muestra entre

"Habitat marginal" "Habitat o6ptimo" t! df? P

Temperatuta media

Mayo 5.87%£2.20 12.70+£1.98 24.4 24 <0.001
(25) (25)

Junio 10.73£3.26 17.53x1.64 11.3 23 <0.001
(25) (24)

Temperatura méxima

Mayo 9.57+2,85 18.06+2.70 34.7 23 <0.001
(25) (24)

Junio 15.12%3.37 23.6622.34 12.9 22 <0.001
(25) (23)

Temperatura minima

Mayo 2.44+1.93 7.28+1.56 17.8 23 «<0.001
(25) (24)

Junio 7.01%2.40 11.29+1,12 8.0 22 <0.001
(25) (23)

Precipitacién media

Mayo . 4.30+2.57 1.80+0.93 5.8 24 <0.001
(25) (25)

Junio 2.64+1,92 1.24x0.74 4.5 23 <«0.001
(25) (24)

! test pareado de la t.

2 Grados de libertad.
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TABLA 1.2. Tamafio de puesta,

eclosién (%), éxito de nidada (%),

fecha de puesta (1l=1 de Mayo),

éxito reproductivo (%),

pollos a la edad de 13 dias en ambos habitats. Tamafio de muestra entre paréntesis.

duracién de la incubacién (dias), éxito de

peso (g) y longitud del tarso (mm) de los

ANO HABITAT INTERACCION
"Habitat marginal" "Habitat optimo" F P F P F P

Tamafio de puesta 4.82+0.78 5.60+0.71 6.71 <0.001 109.78 <«<0.001 4.84 0.003
(194) (184)

Fecha de puesta 30.46%9.70 20.89+6.74 1.22 0.30 107.28 <0.001 2.44 0.06
(182) (177)

Incubacién 14.49+1.10 13.74+1.34 17.26 <0.001 11.52 0.001 8.91 <0.001
(81) (161)

Exito de eclosidn 46.09+45.87 90.80+15.43 34.84 <0.001 140.64 <0.001 61.26 <0.001
(124) (150)

Exito de nidada 81.52+32.80 88.53+23.41 0.50 0.60 4.10 0.044 19.17 <0.001
(80) (103)

Exito reproductivo 38.02+43.97 80.77+£24.70 21.83 <0.001 54.86 <0.001 17.12 <0.001
(124) (102)

Peso de los pollos 13.34+£1.79 14.41+1.06 2.18 0.12 22.54 <«0.001 8.01 <0.001
(66) (100)

Tarso de los pollos 16.83x0.77 17.731£0.52 .30 <0.001 110.08 <0.001 19.96 <0.001
(67) (99)

Nimero de pollos 1.90+2.05 4.43+1.46 30.73 <0.001 111.39 «<0.001 21.79 <0.001
(138) (102)
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considera como covariable de habitat y afio (ANCOVA, Modelo,
F, 394=40.06, P<0.001; Habitat, F| 104=27.96, P<0.001; Afio,
F5 30,=5.54, P<0.001; Fecha de puesta, F, ;,=225.89, P<0.001). La
fecha de puesta difiere entre hébitats, pero no entre afios y las
diferencias entre afios dentro de cada haéabitat no difiere

significativamente (Tabla 1.2).

Peso de los adultos

Las hembras y los machos no difieren significativamente en la
longitud del tarso ni en la del ala entre los dos habitats (Tabla
1.3). La edad de las hembras no difiere entre los dos habitats
(1991: %%=2.22, P=0.14; 1992: %%=0.003, P=0.96; 1993: x%=0.02,
P=0.90; 1994: %x%=1.59, P=0.21). El peso de las hembras durante
los distintos pericdos del ciclo reproductor era mayor en el
"habitat 6ptimo"” que en el "habitat marginal" a lo largo de los
afios para el pesoc durante el periodo de ceba de los pollos, pero
no a lo largo de los afios para el periodo de puesta e incubacidn
(Tabla 1.4). El peso de los machos durante el periodo con pollos
grandes no difiere entre los dos hébitats ("hé&bitat marginal":
12.17 + 0.59 g, n=65; "habitat optimo": 12.32 * 0.47 g, n=54;
ANOVA. Ano: F, ,,;=3.39, P=0.012; Habitat: F, ,,=0.02, P=0.88). Las
hembras del "habitat marginal” gue tenian un pesc alto durante
la incubacidén son las gque tenian un mayor tamafio de puesta
(Figura 1.1. Regresién isoténica: E%=0.12, P<0.001). Este efecto

no existia en las hembras del "habitat éptimo" (E%=0.06, P=0.09).

Variacion en la duracién de la incubacion

La duracidn del periodo de la incubacidén en el "habitat optimo"
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TABLA 1.3. Variables biométricas de los adultos de ambos habitats

durante 1991-1993. Tamafio de muestra entre paréntesis.

"Habitat marginal” "Habitat Optimo" t P

LONGITUD DEL TARSO (mm)

Hembras:

1991 17.40+0.58 17.42+0.48 0.10 0.92
(46) (20)

1992 17.68+x0.51 17.74x0.36 0.70 0.48
(65) (47)

1993 17.79+x0.32 17.81+0.58 0.18 0.86
(24) (50)

1994 17.53x0.67 17.61x0.59 0.51 0.61
(41) (34)

Machos:

1991 17.88x0.46 17.65+£0.23 1.60 0.12
(30) (12)

1992 17.80+x0.50 17.70x0.40 0.71 0.48
(12) (36)

1693 17.57x0.43 17.70x0.51 0.43 0.67
(3) (33)

1994 17.51+0.57 17.55+0.44 0.22 0.83
(15) (21)

LONGITUD DEL ALA (mm)

Hembras:

1991 76.26%1.54 76.90+1.21 1.64 0.10
(46) (20)

1992 76.11+1.65 76.66%+1.56 1.82 0.07
(65) (50)

1993 76.12+1.33 76.67x1.59 1.46 0.15
(24) (49)

1994 75.83%£1.43 76.21%1.59 1.08 0.28
(41) (34)

Machos:

1991 77.77+1.83 78.8321.11 1.87 0.07
(30) (12)

1992 76.92+x1.78 77.83+1.28 1.94 0.06
(12) (36)

1993 77.33x0.58 77.73x1.72 0.39 0.70
(3) (33)

1994 77.53+1.19 77.55x2.11 0.02 0.98
(15) (21)
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TABLA 1.4. Peso de las hembras (media*DS, g) en ambos habitats durante diferentes fases del ciclo

reproductor. Tamafic de muestra entre paréntesis.

ANO HABITAT INTERACCION
"Habitat marginal" "Habitat éptimo" F P F P F P
Puesta 14.34+0.80 15.72+0.84 0.25 0.62 17.47 <0.001 4.46 0.045
(20) (14)
Incubacidn 14.0520.84 14.62+0.63 1.30 0.28 29.60 <0.001 3.10 0.03
(119) (78)
Empolle 13.17+0.83 13.96+0.79 5.45 0.025 10.30 0.003 9.74 0.004
(34) (33)
Pollos grandes 12.28+0.64 12.43+x0.57 4.00 .01 6.35 0.013 0.92 0.43
(77) (60)
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FIGURA 1.1. Peso (g) de las hembras durante la incubacidén en
relacidn al tamafio de puesta en el "habitat marginal”. Las barras
indican una % desviacidén tipica y los numeros el tamafio de

muestra para cada tamafio de puesta.
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era significativamente menor que en el "habitat marginal" (Tabla
1.2). Esto es debido al efecto significativo del tipo de hébitat
en la duracidn del periodo de incubacidn para el tamafio de puesta
de 6 huevos ("habitat marginal": 14.35 * 1.43 dias, n=23;
"habitat 6ptimo": 13.53 =+ 1.21 dias, n=103; ANOVA. Afio:
F; 120=8.37, P=0.001; Habitat: F, ,,,=6.78, P=0.0l11l; Interaccidn:
Fi 120=2.17, P=0.12).

La duracidn del periodo de la incubacidén en el "habitat
marginal” decrece significativamente con el peso de la hembra
durante dicho periode (Figura 1.2), lo que no ocurre en el
"hébitat optimo" (r,,=0.03, P=0.78). El efecto del pesc de la
hembra en la duracidén del periodo de la incubacién en el "habitat
marginal" permanece significativamente cuando controlamos el
efecto de la fecha de puesta, tamafio de puesta, temperatura
yprecipitacién media durante la incubacidén en un andlisis de
correlacidn parcial (Tabla 1.5). Este efecto no se observa en el

"habitat 6ptimo".

Variacién en el éxito reproductivo

El éxito de eclosidn y el éxito reproductivo difieren
significativamente entre habitats a lo largo de los distintos
anos y la diferencia entre afios dentro de cada hébitat difiere
significativamente (Tabla 1.2). El éxito de nidada también
difiere significativamente entre habitats y no entre afios, pero
las diferencia entre afios dentro de cada hébitat difiere
significativamente (Tabla 1.2). El peso y tarso medio de los
pollos a la edad del 13 dias es significativemente mayor en las

nidadas del "habitat 6ptimo" (Tabla 1.2).
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FIGURA 1.2. Relacidén entre la duracidotn del periodo de 1la
incubacidén (dias) y el peso (g) de las hembras durante 1la
incubacién en el "habitat marginal". La ecuacién de regresién es

Incubacion=20.28 -0.41 x, F, ,=10.67, P=0.002, r=-0.34.
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TABLA 1.5. Analisis de correlacidén parcial de los factores que
pueden influir en la duracién del periodo de la incubacidn (n=90)
y en el éxito de eclosidén (n=93, transformacidn arcosenc) de los

nidos del "hébitat marginal®.

Dur. de incubacidn Exito de eclosidn
r P r P
Fecha de puesta -0.18 N.S -0.27 <0.01
Tamafio de puesta -0.02 N.S -0.14 N.S
Temperatura media durante 0.08 N.S 0.10 N.S
la incubacidn
Precipitacion media durante 0.08 N.S -0.02 N.S
la incubacidn
Peso de la hembra durante -0.24 <0.05 0.20 <0.05

la incubacidn
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En el "habitat marginal", el peso de las hembras durante la
incubacidén en nidos que no eran desertados, ara
significativamente mads alto que el de las hembras que desertaban
el nido (Tabla 1.6). La temperatura y precipitacién medias
durante la incubacidén de las puestas, en las que algunos huevos
eclosionaban, eran significativamente mas altas que la de
aguellos en los gue no eclosionaban los huevos en el "hébitat
marginal” (Tabla 1.6).

El éxito de eclosidén de los nidos no abandonados en el
"hébitat marginal", aumenta significativamente con el peso de la
hembra durante la incubacidén (Figura 1.3, Tabla 1.5) y decrece
significativamente con la fecha de puesta, cuando controlamos el
efecto del tamafio de puesta, temperatura y precipitacidn media
durante la incubacién en un analisis de correlacién parcial
(Tabla 1.5). Estos efectos no se observarcon en el "habitat
optimo".

El peso de la hembra durante la incubacidén en el "habitat
marginal" se correlaciona significativamente con el éxito
reproductivo (Figura 1.4), pero no estd asociado al éxito de
nidada (r,,,=-0.02, P=0.85), ni al peso de los pollos en el dia 13
de vida (r,,=0.17, P=0.07). Sin embargo si estd correlacionado
significativamente con el tamafio de los pollos, medido como
longitud del tarso (r,,,=0.19, P=0.05). En el "habitat Optimo",
estas correlaciones no se observan (éxito reproductivo: r ;;=-0.21,
P=0.13; Exito de nidada: r ;=-0.26, P=0.06; Peso de los pollos:
rs;=0.19, P=0.17; Tarso de los pollos: ry,=0.25, P=0.07). Por otro
lado, el peso de la hembra durante la incubacién muestra una

correlacién positiva con el nimero de pollos criados en el
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TABLA 1.6. Peso de la hembra (mediaxzDS, g), temperatura media
(°C) y precipitacién media (mm) durante la incubaci®én en los
nidos no desertados y los desertados del "habitat marginal".

Tamafio de muestra entre paréntesis.

No desertados Desertados t P
Peso de la hembra 14.10+0.86 13.70x0.73 2.58 0.011
(88) (41)
Temperatura media 12.46+1.20 6.74+1 .54 26.02 <«0.001
(120) (51)
Precipitacidén media 1.25+1.82 9.16x2,72 22.24 <0.001

(120) {51)
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FIGURA 1.3. Relacidén entre el éxito de eclosién (%,

transformacidén del arcoseno) y el peso (g) de las hembras durante
la incubacidn en las parejas del "hdbitat marginal”. La ecuacidn
de la recta de regresién es Exito de eclosién=0.26 +0.08 x,

F, g6=5.54, P=0.02, 1r=0.25.
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FIGURA 1.4. Relacidén entre el éxito reproductivo (%,
transformacién del arcoseno) y el peso (g) de las hembras durante
la incubacién en las parejas del "habitat marginal". La ecuacién
de la recta de regresidén es Exito reproductivo=-1.56 +0.17 x,

F, 1,,=6.05, P=0.015, r=0.22.
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"habitat marginal" (Regresién isoténica: E’;=0.11, P=0.004), pero
no en el "habitat éptimo" (E%=0.01, P=0.59).

El peso de los pellcs a los 13 dias decrece
significativamente con la fecha de puesta v aumenta
significativamente con la temperatura media durante la fase de
cria en el "habitat marginal" (Tabla 1.7) cuando controlamos el
efecto del numero de pollos presentes después de la eclosidn, la
precipitacidén media durante la cria y el peso de hembra y macho
cuando los pollos tenian 13 dias en un andlisis de correlacién
parcial (Tabla 1.7). El tarsc de los pollos a los 13 dias decrece
significativamente con la precipitacién media durante la fase de
cria en el "habitat marginal"” (Tabla 1.7) cuando controlamos el
efecto del nimero de pollos presentes después de la eclosidn, la
temperatura media durante la fase de cria y el peso de la hembra
y el macho cuando los pollos tenian 13 dias de vida en un
andlisis de correlacidén parcial (Tabla 1.7).

En el "h&bitat &ptime", sé6lc se observé una correlacion
positiva entre el peso de leos pollos en el dia 13 de vida y el
peso del macho (Tabla 1.7), al realizar los mismos andlisis de

correlacion parcial.

Resumen de resultados
Como resumen de los resultados podemos decir que:

- En el "hé&bitat marginal"” la fecha de puesta es mas tardia
y el tamafio de puesta menor que en el "habitat &ptimo".

-El peso de las hembras en los distintos periodos del ciclo
reproductor es mayor en el "hébitat marginal" qgue en el “habitat

Optimo". La biometria de los adultos no difiere entre hébitats.
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TABLA 1.7. Analisis de correlacidn parcial de los factores que

pueden influir en el peso (g) y tarso (mm) medio de los pollos

a los 13 dias de vida en los dos habitats en estudio.

Peso-polleos (n=22)

Tarso-pollos (n=22)

"Habitat marginal" T P r P
Fecha de eclosidn -0.61 <0.01 ~-0.17 N.S
Pollos eclosionados -0.24 N.S. 0.20 N.S.
Temperatura media durante 0.52 <0.01 0.36 N.S.
la fase de cria

Precipitacién media durante -0.07 N.S ~-0.52 <0.01
la fase de cria

Peso de la hembra en la fase -0.12 N.S 0.00 N.S
con pollos grandes

Peso del macho en la fase 0.13 N.S -0.24 N.S.
con pollos grandes

Peso-pollos (n=32) Tarso-pollos (n=32)
"Habitat optimo” r P r P
Fecha de eclosidn ~-0.04 N.S. 0.01 N.S
Pollos eclosionados -0.11 N.S. -0.27 N.S.
Temperatura media durante 0.17 N.S ~-0.02 N.S.
la fase de cria

Precipitacién media durante 0.01 N.S. 0.17 N.S.
la fase de cria

Peso de la hembra en la fase 0.32 N.S 0.04 N.S.
con pollos grandes

Peso del macho en la fase 0.36 <0.05 0.24 N.S.

con pollos grandes
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- En el "habitat marginal” el peso de la hembra durante la
incubacién aumenta con el tamarfio de puesta. Este efecto no se
observa en el "habitat éptimo".

- En el "habitat marginal” el peso de la hembra durante la
incubacién es menor y las condiciones metereoldgicas durante el
periodo son peores en las parejas que desertan el nido.

- La duracidédn del periodo de la incubacidn es mayor en el
"habitat marginal" y disminuye con el peso de la hembra durante
la incubacidn.

- El1 éxito de eclosidén es menor en el "habitat marginal" y
disminuye con el peso de la hembra durante la incubacidn.

- El1 éxito durante 1la reproduccidén, medido como éxito
reproductivo, peso y tarso de los pollos en el dia 13 de vida,
es menor en el "habitat marginal" que en el "hédbitat 6ptimo”.

- El peso y tarso de los polleos en el dia 13 de vida se
correlaciona negativamente con las condiciones metereolégicas
durante el periodo de cria de los pollos en el "habitat

marginal". Este efecto no se observa en el "habitat optimo".

DISCUSION

Se observaron diferencias entre los parametros reproductivos de
las dos poblaciones de Papamoscas cerrojillo. En otras
poblaciones se han observado diferencias no muy marcadas en el
tamano medio de puesta entre poblaciones que se reproducen en
bosques de coniferas y bosques caducifolios (Berndt y Winkel
1967, Ké&llander 1975, Lundberg et al, 1981, Alatalo et al. 1985,

Kédllander et al. 1987, J&arvinen 1989, Lundberg y Alatalo 1992).
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En nuestra area de estudio estas diferencias permanecen después
de tener en cuenta la fecha de puesta, posiblemente debido al
efecto de la altitud (Zang 1980, Jérvinen 1989). En poblaciones
marginales con condiciones ambientales extremas, donde las
restricciones energéticas en el éxito de la reproduccién han de
ser importantes, se han registrado efectos de la metereologia en
el éxito reproductivo (Jarvinen 1983, Jérvinen y Viaisanen 1983,
1984). En este estudio, el éxito reproductivo difiere
significativamente entre los dos habitats en estudio. Los pollos
a la edad de 13 dias eran significativamente mas pequefios y
ligeros en el "habitat marginal” que en el "habitat Optimo". La
longitud del tarso y el peso de los pollos al finalizar 1la
estancia en el nido, son una buena prediccién de la supervivencia
de los joévenes fuera del nido en el Papamoscas cerrojillo
{ Lundberg v Alatalo 1992) y en otras especies (Perrins 1965, Nur
1684, Tinbergen 1987, Tinbergen y Boerlijst 1990, Magrath 1991),
reforzando el efecto de la diferencia en el tipo de hadbitat sobre
el éxito de la reproduccién.

Se ha supuesto que el peso corporal es una funcidén de la
condicidén fisica, y que las aves con mas peso acumulan mas
reservas de nutrientes que las aves més ligeras (von Haartman
1958, Silverin 1981, Askenmo 1982). La abundancia de insectos es
normalmente mayor en el bosque caducifolic que en el de coniferas
durante la fase mas temprana de la reproduccién (Lundberg et al.
1981), a esto hay que sumarle el efecto de la altitud en 1la
abundancia de insectos, lo que puede explicar la diferencia entre
habitats en el peso de las hembras durante los distintos periodos

de la reproduccidén. El1 mayor peso de las hembras durante el
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periodo de la puesta y el tamafio de puesta mads grande en el
"habitat 6ptimo", junto a la relacidén entre el peso de la hembra
durante la incubacidén y el tamafio de puesta (Askenmo 1982) en el
"habitat marginal”, nos indica que el tamafio de puesta esté
limitado por la cantidad de alimento en el "habitat marginal"”
(como revisidén, ver Klomp 1970, Murphy y Haukioja 1986, Martin
1987) o que las hembras ajustan el tamafio de puesta a sus
capacidades para sacar adelante los pollos (Lack 1947, 1954,
Slagsvold y Lifjeld 1988, Simons y Martin 1990). El efecto del
alimento scobre el tamafiico de puesta normalmente se hace mas
aparente en condiciones de una presumiblemente baja
disponibilidad de alimento (Arcese y Smith 1988). En el
Papamoscas cerrojillo, las cebas del macho durante la incubacidn
mejoran el estado nutricional de la hembra (von Haartman 1958,
Lifjeld y Slagsvold 1986, Smith et al. 1989). Las hembras gque
tienen un alto peso durante el periodo de la incubacién no
producen pollos con un peso mayor como en el estudio de Lifjeld
y Slagsvold (1986), pero si producen pollos maés grandes y un
namero de pollos mayor (ver para resultados similares: Drent y
Daan 1980, Newton y Maquiss 1984). Esta (Gltima relacidén es una
mera consecuencia de la asociacidén entre el tener un peso alto
durante la incubacidn y los tamafios de puesta més altos, y apoya
la idea de gque la condicidén de las hembras determina el tamafio
de puesta, ajustando éste al nimeroc de pollos gque son capaces de
criar y sacar adelante (Lack 1947, Slagsvold y Lijfeld 1988,
Simons y Martin 1990).

Con climatologias favorables o en hébitats con una alta

disponibilidad de alimento, la incubacién probablemente
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representa un coste energético modesto (Walsberg 1983). Sin
embargo, en habitats con condiciones climatoldégicas adversas o
con una baja disponibilidad de alimento las hembras pueden
reducir la presencia en el nido durante la incubacidn (Sibly y
McCleery 1985, Jones 1987a, Moreno 1989), prolongando asi el
periodo de incubacidén. La duracién del periodo de incubacidn
estaba negativamente correlacionado con el peso de la hembra en
el "habitat marginal" (Lijfeld y Slagsvold 1986). Una reduccidn
en el periodo de incubacidén representa una reduccibén en la
probabilidad de predacién de los huevos (Ricklefs 1969, Martin
1987, Moreno y Carlson 1989, Weathers y Sullivan 1989). El éexito
de eclosidn estaba positivamente correlacionado con el peso de
la hembra durante la incubacién en el "habitat marginal". La tasa
de enfriamiento de los huevos de una puesta aumenta con el tiempo
gue estd fuera del nido la hembra durante la incubacidén (Caldwell
y Cornwell 1975, Afton 1979). Las aves que estén en malas
condiciones, deberan dejar el nido més a menudo para la busqueda
de alimento, dando lugar a una mayor variacidn en la temperatura
de los huevos, lo cual puede afectar al éxito de eclosidén
(Aldrich y Raveling 1983, Morton y Pereyra 1985, Sibly y McCleery
1985, Jones 1987a).

El peso medic de los pollos a los 13 dias de vida en el
"habitat marginal" aumenta con la temperatura media diaria
durante el periodo de cria. Durante periodos frios, los adultos
no deben de ser capaces de alimentar a sus pollos, probablemente
porque ellos han de gastar mads tiempo en buscar alimento para su
propia supervivencia. Por otro lade, la precipitacidn media

diaria durante el periodo de cria en el "habitat marginal" afecta
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negativamente a la longitud media del tarso de los pollos a los
13 dias de vida, probablemente porgue la precipitacién debe
reducir sensiblemente la cantidad de insectos disponibles
{(Valanne ef al. 1968, Jérvinen 1980). El peso y la longitud del
tarso son unos buenos indices predictores de la supervivencia de
los jévenes fuera del nido en el Papamoscas cerrojillo (Lundberg
y Alatalo 1992), reforzando el efecto de 1las restricciones
energéticas sobre el éxito reproductivo en el "habitat marginal”.
En el "habitat O6ptimo" no encontramos ninguna restriccidén al
éxito reproductivo. Suponiendo una mortalidad del 50%-60% para
los pollos, en el "hdbitat marginal" la produccidédn de jbévenes
(1.90 + 2.05) es insuficiente para mantener una poblacidn estable
sin una inmigracioén constante (ver Jarvinen 1980).

En condiciones desfavorables o habitats con una baja
digponibilidad de alimento, las restricciones energéticas durante
la reproduccién causan una reduccidén en el peso de las hembras
gue da, como consecuencia, una reduccidon del tamafio de puesta y
del éxito reproductor. Los resultados del presente capitulo
apoyan la idea de que los factores ambientales tienen una fuerte
influencia en el éxito reproductivo y en la productividad de
poblaciones en areas marginales, y deben influir en la

distribucidén de las poblaciones reproductoras.
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INTRODUCCION

La incubacién de las aves, proceso por el cual aplican energia
térmica a sus huevos, ha sido tema de estudio en muchas
investigaciones. Los primeros trabajos estudiaron las condiciones
para un desarrollo embricnario adecuado, el desarrollo temporal
de la incubacién o la temperatura de los huevos durante la
incubacidén (Huggins 1941, Kendeigh 1952, Baerends 1959, Skutch
1962). Posteriormente se profundizdé sobre los mecanismos
fisiolégicos desarrcollados por el adulto y los huevos durante la
incubacién (Drent 1972, 1975). Debido al desacuerdo entre
Kendeigh (1963) y King (1973) sobre si la incubacidén aumenta el
gasto metabélico de las aves, es en este aspecto en el que se han
centrado durante las dos Gltimas décadas las investigaciones
sobre la energética de la incubacidn.

Kendeigh (1963) propuso que el calor perdido por los huevos
en un periodo de receso durante la incubacidén, ha de ser
compensado con una produccién extra de calor por los adultos.
Aplicando esto a paseriformes, predijo que el gasto energético
de un adulto mientras se encontraba en el nido se elevaria un 30-
40% por encima de la tasa metabélica basal (BMR, tasa metabdlica
del ave en descanso) (Kendeigh 1963, El-Wailly 1966, Ricklefs
1974).

King y sus discipulos (por ejemplo, Walsberg y King 1978,
Walsberg 1983) argumentaron que el gasto energético diario (DEE)
de un ave durante la incubacién es relativamente bajo en relacién
con otras fases de 1la reproduccidén. Esta idea ha influido

profundamente en los planteamientos de la teoria de historia
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natural en aves, en la que las consecuencias del esfuerzo
reproductor de los adultos, durante las fases de ceba de los
pollos, ha sido el punto central (Stearns 1976, Murphy y Haukioja
1986, Weathers y Sullivan 1989, Pettifor 1993). La incubacién ha
sido considerada como un periodo benigno para los adultos en el
que se reducia la demanda energética propia por disminuir 1la
actividad, y en la que se reducian las demandas termorreguladoras
por el aislamiento ofrecido por el nido que suele estar
construido en lugares con microclimas favorables (0'Connor 1978,
Walsberg y King 1978).

El tamafio de puesta en muchas aves estd influenciado por
factores como 1la edad, cantidad de alimento, tamano de
territorio, densidad poblacicnal y fecha de puesta, entre otros
(ver como revisidn Klomp 1970). Las fases de puesta de los huevos
y crianza de los pollos han sido sugeridas como sensibles a
limites nutricionales y energéticos (ver como revisidn Drent y
Daan 1980). La incubacién es una fase mads que debe tener
consecuencias en los requerimientos energéticos durante 1la
reproduccidén del adulto que la realiza.

Evidencias de la relacidén entre el tamafio de puesta y el
gasto energético durante la incubacién han sido expuestos en
distintos estudios experimentales en el laboratorio v en el
campo. Estudios de intercambio gaseoso en ambientes seminaturales
controlados, han demostrado que el gasto metabdlico aumenta con
el tamano de puesta (Biebach 1979, 1981, 1984, Haftorn vy
Reinertsen 1985, Weathers 1985).

Este aumento en el gasto metabdlico asociado al tamafio de

puesta, significa un aumento en la toma de alimento, como ha sido
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demostrado en cautividad con Lonchura striata (Coleman y Whittall
1988). En estudios realizados en el campo, con especies de
incubacién uniparental (Williams 1991), este aumento del gasto
implica una mayor contribucién de comida por el otro miembro de
la pareja (Blagosklonov 1977) o una reduccidén en su dedicacidn
durante la incubacién. La reduccidn en la dedicacidén durante la
incubacidén, es decir la disminucidn del tiempo dedicado a incubar
los huevos, debe afectar al éxito de eclosidn y/o la duracidn del
periocdo de incubacidén (Drent 1975, Webb 1987). La reduccidn del
éxito de eclosidn ha sido observado en un experimento en
condiciones naturales con Ficedula albicollis (Moreno et al.
1991). También se ha demostrado una relacién positiva entre la
duracién de la incubacidén y el tamafio de puesta, de forma
experimental en condiciones naturales con Troglodytes aedon
(Baltz y Thompson 1988), Parus caeruleus (Smith 1989) y Ficedula
hypoleuca (Moreno y Carlson 1989). En algunas situaciones, un
incremento en el gasto energético por la incubacidén de puestas
grandes puede ser realizado por la reduccion de las reservas de
la hembra (Moreno y Carlson 1989), con unas consecuencias
negativas para el desarrollo de los pollos (Lifjeld y Slagsvold
1986).

La cuestidn critica del coste energético de la incubacién
es su posible papel en la determinacién del tamafio de puesta.
Qué le ocurrird a una hembra si "decide" poner un huevo mas o
menos? ;Podria el gasto energético durante la incubacidn cambiar
con el namero de huevos puestos y afectar al éxito reproductor
y/0 a la posterior supervivencia de la hembra (Moreno et al.

1991)? Si la diferencia, en términos de gasto energético, entre
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el coste de la incubacidén de puestas grandes y pequefias fuera
significativo, seria suceptible a la accién de la seleccidn
natural y seria un componente mas en la evolucidn de la historia
natural de las aves nidicolas. El1 tamafo de puesta podria estar
determinado y ajustado por la seleccidn natural, gracias a la
interaccidn entre la capacidad de incubar de los progenitores y
su posterior capacidad de alimentar a los pollos hasta alcanzar
su emancipacidn (Lack 1947, 1954).

La mayoria de los experimentos enunciados anteriormente se
han realizado con manipulaciones relativamente drasticas, asi por
ejemplo, Blagosklonov (1977) afiade o quita 4 huevos, Smith (1989)
afiade o quita un tercio de cada puesta (puesta minima de 9
huevos), Moreno y Carlson (1989) y Moreno et al. (1991) afiaden
© quitan 2 huevos. Estas manipulaciones no reflejan las distintas
opciones que tiene una hembra a la hora de poner un determinado
tamafio de puesta, va gue sus opciocnes reales pueden ser entre
poner un huevo mas o0 menos.

Durante la primavera de 1991 se realizdé un estudio sobre la

incubacién en una poblacién de Papamoscas cerrojillo (Ficedula

hypoleuca) por medio de un experimento que conlleva una
manipulacidn bioldgicamente realista: afiadir o quitar un huevo
a parejas que ya tienen definido un tamafio de puesta, para poder
observar el efecto gque tendria para esa misma pareja el haber
optado por un tamafio de puesta mayor o menor. El efecto del
tamano de puesta en el gasto energético de hembras incubando, fue
medido usando la técnica del agua doblemente marcada (D,°0).
También se observd el efecto del tamafio de puesta en los cambios

en el peso corporal de la hembra durante la incubacidn.



Capitulo 2. 56

MATERIAL Y METODOS

Area de estudio

El estudio se realizdé en un bosque de montafia de Pino silvestre
(Pinus sylvestris) a 1900 metros de altitud, situado en la ladera
norte de Siete Picos (Segovia, 40° 48' N; 4° O1' W). El &rea de
estudio es una ladera empinada cercana al borde del limite de los
arboles, donde la nieve puede permanecer hasta el mes de Mayo
(mas detalles, ver Metodologia general). Las 250 cajas nido
fueron revisadas en la primavera de 1991 para encontrar las que
estaban ocupadas por Ficedula hypoleuca (41 nidos en total). Los
huevos de cada puesta fueron medidos (longitud mayor y didmetro)
con un calibre de precisién de 0.1 mm, y el volumen fue calculado
con la férmula dada por Ojanen et al. (1978) (ver capitulo

Metodologia general).

Disefio experimental
El experimento se realizd manipulando 20 nidos con puestas de 5
huevos v 12 nidos con puestas de 6 huevos. Puestas del mismo
tamafio (5 o 6 huevos) y que eran completadas en el mismo o©
siguiente dia fueron manipuladas entre el dia primero a tercero
posterior a la puesta del Ultimo huevo. Debido al pequefio nimero
de puestas del mismo tamaho que eran completadas en el mismo dia
se realizaron las manipulaciones por parejas de nidos.

En algunas parejas, dos huevos elegidos al azar eran
transportados desde este nido (pertenecerd al grupo Reducido)
hasta otro nido (pertenecerd al grupo Aumentado). En el segundo

nido era elegido al azar 1 huevo que se llevaba al primer nido.
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Esta manipulacidén modifica el tamafio de puesta, el primer nido
queda reducido en un huevo, de agqui el nombre de Reducido, y el
segundo aumentado en un huevo, pertenece al grupo Aumentado. Los
nidos pertenecientes al grupo Control son agquellos en 1os que por
parejas de nidos elegimos un huevo en cada uno y se lo
transferimos al otro, de tal forma que permanecen con el mismo
tamafioc de puesta. Estos nidos Control lo son para el posible
efecto de la manipulacidn, permitiendo un estricto andlisis del
efecto del nimero de huevos.

Para un tamafio de puesta (5 o 6 huevos), los dos tipos de
parejas de nidos manipulados se fueron alternando de forma que
para una manipulacidn control hubiera dos de reducido-aumentado.
Esto fue hecho para asegurarnos el mismo nimero de nidos para los
tres grupos experimentales. La fecha de puesta no difiere
significativamente entre los tres grupos (F,,,=0.34, P=0.72).

Este modelo de manipulacién fue realizado para paliar el
hecho que los huevos dentro de una misma puesta no son todos
iguales, es decir, algunos llevan mas tiempo de incubacidén que
otros, antes de la manipulacidn (Smith 1989). Los huevos se
transportaron entre nidos, en el menor tiempo posible.

Las hembras tras su captura, fueron pesadas durante la
incubacién con un dinamdmetro Pesola (precisién 0.1 g) en el
segundo o tercer dia después de haber completado la puesta y
después en el dia 12 durante la incubacidén (dia 1 es el dia en
el cual el tltimo huevo fue puesto}.

La técnica del agua doblemente marcada (DLW) (Lifson y
McClintock 1966, Nagy 1980, Tatner y Bryant 1989) fue utilizada

para determinar la produccidén de CO, y asi el gasto metabdélico de
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las hembras durante la incubacidén (ver capitulo Metodologia
general). En el dia décimo desde el inicio de la incubacidn (dia
medioc de eclosidén 14.72 x 1.27, rango= 12-18 dias, n=18), las
hembras fueron capturadas durante el dia en la caja nidoc y se las
inyectd intraperitonealmente 0.10 ml de una mezcla de 12.02 g de
90 AP H,®0 y 5.71 g de 99 AP D,0. Aunque la produccibén de calor
por parte del embridn debe de ser importante en esta fase de la
incubacién, nuestra intencidén fue comparar la tasa metabdlica
diaria y no el gasto energético especifico de la aplicacién de
calor sobre los huevos. El tiempo requerido para el equilibrio
de los isdtopos en el agua corporal de la hembra (1 hora)
transcurrid encerrada en su propia caja nido. Posteriormente, una
muestra de sangre se tomd de la vena braguial y se almacend en
un capilar que fue cerrado y sellado con fuego. La hembra fue
liberada en el interior del nido. Después de un dia (24.08 * 0.38
horas, n=18), las hembras fueron recapturadas en su caja nido y
se extrajo una segunda muestra de sangre. Las hembras fueron
pesadas en ambas ocasiones. Se tomaron también muestras de sangre
en individuos no inyectados para determinar el valor base de la
concentracidén de isdtopos en la poblacidn. Las muestras de sangre
fueron analizados para obtener la concentracién de 0 y D en el
Centro de Investigaciones Isotdpicas de la Universidad de
Groningen (Holanda). El volumen de agua corporal fue deducido a
partir del espacioc de dilucién del 0 (Schoeller et al. 1980).
Debido a la incertidumbre sobre la exacta cantidad de agua
inyectada, un volumen medio de agua corporal de un 68% del peso
fue utilizado en vez de los valores individuales. La produccidn

de CO, fue convertida en gasto energético asumiendo un cociente
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respiratorio (RQ) de 0.8 y una egquivalencia energeética de 20 kJ
por litro de oxigeno consumido.

Cada dia, un mismo nimero de hembras de los distintos grupos
experimentales, fueron inyectados. S6lo una hembra deserté la
puesta debido a la manipulacidén, mientras que dos hembras no
pudieron ser capturadas debido a su recelo a caer en las trampas
instaladas en sus cajas nido. Debido a estos problemas, se
obtuvieron cinco grupos experimentales en una muestra de 18
hembras recapturadas (no se pudo capturar ningin nido control con
una puesta de 6 huevos). El1 éxito de eclosidn y la longitud de
incubacién no fueron analizados, ya que la incubacidén debe de
haber sido afectada por el tiempo de egquilibrio pasado por la
hembra en el nido (en siete casos, mas de un huevo con un embridn
bien desarrollado no eclosicnd).

Para cada variable (peso o condicidén al inicio y final de
la incubacién de la hembra, cambio de pesco de la hembra y gasto
energético diario) se analizd el efecto del tratamiento
experimental (reducido, control y aumentado) juntamente vy
separadamente teniendo en cuenta el tamafio de puesta original (5
o 6 huevos). También analizamos el efecto del tamafio de puesta

experimental (4,5,6 y 7 huevos) para toda la muestra.

RESULTADOS

No existe un efecto significativo del tratamiento experimental
en el pesco inicial durante la incubacidén de la hembra (Tabla
2.1). Como el peso final y el cambio de peso puede depender del

peso inicial, se realizd un ANCOVA con el grupo experimental como
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TABLA 2.1. Peso inicial (media*DS, g) de las hembras durante la
incubacidn con respecto al tratamiento experimental (ANOVA). Peso
final y cambic de peso durante la incubacién en relacidén al
tratamiento experimental con respecto al peso inicial como

covariable (ANCOVA). Tamafio de muestra entre paréntesis.

Reducido Control Aumentado ANOVA
Peso 14.09x0.80 14.79x0.97 14.49x0.73 F, ,,=1.64 n.s.
inicial (9) (10) (9)
ANCOVA
Peso 13.9720.74 14.98+0.92 14.24+0.32 Factor
final (9) (8) (10) F, 15=2.38 N.S.
Covariable

F, ;s=11.82 P=0.003

Cambio -0.1920.41 0.26+0.83 -0.13+x0.77 Factor
de peso (8) (8) (8) F, ,15=2.97 N.S.
Covariable

F, ,=10.98 P=0.004
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factor y el peso inicial como covariable. No habia un efecto
significativo del tratamiento en el peso final ni en el cambio
de peso durante la incubacidn cuando se controla el efecto del
peso inicial (Tabla 2.1). No habia diferencia en el resultado
cuando la condicién, como residuoc de la regresidn del peso sobre
el tarso, era sustituida por el peso. No habia diferencia
significativa en el volumen de los huevos entre los grupos
experimentales (ANOVA del volumen medio de cada puesta: F, ,,=0.90,
P=0.42).

Las hembras de Papamoscas cerrojilleo tenian un porcentaje
de agua durante la incubacién de 68.0 t 3.4 % del peso corporal
(n= 16), y un flujo medio de agua de 9.88 % 1.86 ml 4%, una
produccién media de CO, de 7.20 * 0.76 mi g?* h? y un gasto
energético diario (DEE) de 59.83 * 5.59 kJ 4! (Tabla 2.2). Si
utilizamos el valor medio de la tasa metabdlica basal (BMR) de
2.94 + 0.36 ml de 0, g' h™? (ver capitulo Metodologia general),
la tasa metabdlica diaria de las hembras durante la incubacién
constituye como media 3.02 = 0.30 x BMR.

La tasa metabélica diaria difiere significativamente entre
los distintos tratamientos cuando se controla el efecto del
tamano de puesta experimental (ANCOVA, Tabla 2.3), con un
significativamente menor wvalor en el grupo reducido que en el
grupo aumentado (Tukey test). Existe una relacidén positiva
significativa no lineal entre el tamafic de puesta y la tasa
metabOlica diaria (DEE) para toda la muestra (Figura 2.1),
mientras gque el modelo lineal fue estadisticamente no
significativo (r=0.46, F, ;,=4.28, P=0.06). Las hembras que han

realizado puestas de distinto tamafio son probablemente diferentes
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TABLA 2.2. Produccidn de CO,, gasto energético diario (DEE), peso
medio de hembras de Papamoscas cerrojillo incubando el dia

décimo, en relacién al tamano de puesta original y experimental.

Nido Tamafio de Tratamiento Produccién-CO, DEE Peso
puesta experimental (ml g* h'!) (kJ @) (g)

38 5 Reducido 6.68 51.54 13.3
74 5 Reducido 7.04 54.32 13.3
191 5 Reducido 5.86 49.93 14.7
23 6 Reducido 6.68 53.00 13.7
40 6 Reducido 7.49 61.60 14.2
110 6 Reducido 7.88 63.74 13.9
v55 6 Reducido 6.13 56.71 15.9
14 5 Control 7.60 65.70 14.9
29 5 Control 6.87 58.56 14.7
31 5 Control 7.95 62.55 13.6
4 5 Aumentado 7.62 61.53 13.9
43 5 Aumentado B.63 70.62 14.1
58 5 Aumentado 7.51 64.49 14.8
21 6 Aumentado 7.19 59.46 14.2
24 6 Aumentado 7.35 60.50 14.2
65 6 Aumentado 7.72 61.28 13.7
86 6 Aumentado 6.25 54.76 15.1

v55 6 Aumentado 7.57 66.70 15.2
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TABLA 2.3. Gasto energético diario (DEE, media*DS) de hembras
durante el dia décimo de la incubacién c<¢on respecto al
tratamiento experimental para toda la muestra y para las hembras

con puestas originales de 5 y 6 huevos separadamente.

Reducidas Control Aumentadas ANCOVA
DEE 55.2445.29 62.27+3.58 62.42+4.83 Factor
(kJ/d) (7) (3) (8) F, 14=4.25 P=0.036
Covariable

F, ,,=0.003 P=0.96

Puestas de 5 huevos

4 5 6 ANOVA
DEE 51.93%2.22 62.27+3.58 65.55+4.64 F, ,=11.59 P=0.009
(kJ/d) (3) (3) (3)

Puestas de 6 huevos

5 6 7 ANOVA

DEE 57.72£5.78 @ -—-—--e---- 60.54+4.27 F, ,=0.71 P=0.44

(kJ/q) (4) (5)
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Figura 2.1. Gasto energético diario (DEE) de las hembras durante
la incubacidén como una funcidén del tamafic de puesta: y=-44.99
+36.00x -2.98x%, r=0.68, F, .=6.66, P=0.008 (test de significacién
de los coeficientes: constante, t=1.31, P=0.21; x, t=2.88,

P=0.012; x*, t=2.69, P=0.017). Toda la muestra se incluye en el

analisis.
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Figura 2.2. Gasto energético diario (DEE) de las hembras durante
la incubacidén como una funcidén del tamafio de puesta: y=25.87
+6.81x, r=0.85, F, ,=18.83, P=0.003. Todas las hembras incluidas
tenian una puesta original de 5 huevos, puestas de 4 huevos son

las puestas del grupo reducido y las puestas de 6 huevos son las

puestas del grupo aumentado.
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con respecto a la edad, experiencia o calidad parental
(Gustafsson y Sutherland 1988, Jarvinen 1991, Pettifor 1993). Si
analizamos las hembras que tenian el mismo tamafio de puesta
original (5 o 6 huevos) separadamente, se obtuvo una diferencia
significativa entre los distintos grupos experimentales para las
hembras de puesta original de 5 huevos pero no para las de 6
huevos {(Table 2.3). Existe una efecto significativamente positivo
del tamaifio de puesta sobre el gasto energético diario (DEE) para
las hembras que habian realizado originalmente una puesta de 5

huevos (Figura 2.2).

DISCUSION

El resultado obtenido confirma el obtenido en un estudioc previo
del gasto durante la incubacidn en el Papamoscas collarino
(Ficedula albicollis) en Suecia {(Moreno et al. 1991),
principalmente que el tamafico de puesta tiene un efecto
significativamente positivo sobre el gasto energético diario
(DEE) de la hembra durante la incubacidén. Este efecto es no
lineal, mostrando un aumento desde 4 a 6 huevos y un descenso
para los tamafios de puesta mayores (7 huevos). Como quiera que
las hembras que ponen 5 o 6 son probablemente diferentes, el
conjunto de ellas en el analisis puede dar un resultado confuso.

Para las hembras que han realizado una puesta de 5 huevos
poner un huevo mas podria incrementar el gasto energético diario
(DEE) de la incubacidn, mientras que poner uno menos podria
resultar un correspondiente descenso del DEE. Para estas hembras,

la puesta que incuban durante el experimento (no 1la puesta
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original) explica un 72.25% de la variacidn del gasto energético
diario (DEE). Sin embargo, para las hembras que habian realizado
el mayor tamafic de puesta (puestas de 7 huevos no se ha
registrado en esta poblacidén durante el periodo 1989-1994) no se
observé este efecto, alcanzandose una meseta observada en la
regresidn obtenida con toda la muestra. Las hembras que ponen 6
huevos son las que inician antes la reproduccidén. Ellas deben ser
mas viejas y més experimentadas o ser las hembras con mejor
calidad. Estas hembras son capaces de un gasto menor de energia
mientras se alimentan, tener nidos mejor aislados o estar
emparejadas con mejores machos (Lifjeld y Slagsvold 1986). Las
hembras no incrementan el gasto energético diario (DEE) durante
la incubacidén por encima de cierto umbral, lo gue conlleva un
éxito de eclosidén menor por incubar menos intensamente. Tamafios
de puestas mayores de 6 huevos son frecuentes en otras
poblaciones de Papamoscas cerrojillo (Lundberg y Alatalo 1992),
por lo que la ausencia de un aumento del DEE para las puestas de
7 huevos no se puede atribuir a la incapacidad de las hembras
para cubrir con su placa incubadora puestas con mas de 6 huevos.

El resultado también apoya la idea de gue la incubacién
representa un gasto de tres veces el gasto metabdlico basal para
las aves nidicolas paseriformes (Westerterp y Bryant 1984,
Westerterp y Drent 1985, Moreno y Carlson 1989, Moreno et al.
1991, Williams 1991)}).

En contraste a otros estudios experimentales (Baltz vy
Thompson 1988, Coleman y Whittall 1988, Moreno y Carlson 1989,
Smith 1989), no observamos un efecto significativo del tamafio de

puesta sobre la condicién de la hembra, aunque existe una
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tendencia en la misma direccién. Sin embargo, estos estudios se
realizaron con grandes manipulaciones del tamafio de puesta.
Estudios respirométricos en condiciones de laboratorio han
mostrado que incubar grandes tamafios de puesta requiere més
energia (Biebach 1979, 1981, 1984, Haftorn y Reinertsen 1985,
Weathers 1985), pero no debe reflejar el gasto energético diario
en una situacidn natural. El1 primer estudio en situaciones
naturales, que muestra un efecto del tamafio de puesta sobre la
tasa metabélica en la naturaleza en libertad (FMR) (Moreno et al.
1991) estaba basado en un tamafo de muestra més pequefio que el
presentado aqui y con una manipulacidén mayor (2 huevos anadidos
0 guitados del nido).

Nuestros datos indican que para las hembras que realizan una
puesta de 5 huevos en esta poblacidén, incubar un huevo mas les
supone un aumento del 11% del gasto energético diario (DEE). Las
hembras gue realizan la puesta més grande (6 huevos) no responden
al aumento experimental del tamafio de puesta con un aumento del
gasto energético diario (DEE). Ellas deben de ser incapaces de
exceder un umbral energético el cual podria suponer una reduccidn
de reservas necesaria para el cuidado y cria de los pollos
{(Moreno 1989a), o afectar a su propia supervivencia o 1la
realizacién de futuros intentos reproductivos. Es necesaric un
andlisis mas detallado de los cambios asociados con el tamafo de
puesta en los distintos componentes del presupuesto energético,
antes que podamos alcanzar un mejor conocimiento de las

consecuencias energéticas de la incubacidn.
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INTRODUCCION

La incubacidén puede ser estresante debido a que el tiempo
dedicado a ella, reduce la disponibilidad de tiempo para la
bisqueda y captura del alimento (Walsberg 1983, Murphy y Haukioja
1986). En muchas especies de aves en las cuales s6lo la hembra
incuba, el macho le proporciona alimento durante el periodo de
la incubacién (Lack 1968, Royama 1966, Krieg 1971, Kendeigh 1952,
Ricklefs 1974, East 1981, Lyon y Montgomerie 1985, Lifjeld y
Slagsvold 1986, Nilsson vy Smith 1988). Se ha sugerido que 1la
funcién de este comportamiento es la de suplementar a la hembra
con energia o nutrientes esenciales, y asi incrementar el tiempo
de atencién al nido y reducir los periodos fuera del mismo debido
a la bisqueda de alimento (von Haartman 1958, Royama 1966, Krebs
1970, Lyon y Montgomerie 1985, Lifjeld y Slagsvold 1986, Nilsson
y Smith 1988, Smith et al. 1989).

Esta hipdtesis, denominada del estado nutricional de la
hembra, se basa en dos argumentos. El primero, es la observacidn
del efecto negativo sobre el tiempo dedicado a la incubacidn por
parte de la hembra debido a una reduccidén en la asistencia del
macho, causada por su eliminacidén (Lyon y Montgomerie 1985) o por
su caracter poligamo (Lifjeld y Slagsvold 1986, Lifjeld et al.
1987). Ello reduce el éxito de eclosidén y aumentando la duracién
del periodo de incubacién. El segundo argumento se basa en la
correlacién negativa entre la tasa de cebas del macho con el
tiempo pasado por la hembra fuera del nido (Lifjeld et al. 1987)

Yy con la duracidn del periodo de la incubacidén (Nilsson y Smith

1988).
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La eliminacidn del macho puede influir en el comportamiento

de la hembra durante la incubacidén (Lyon y Montgomerie 1985,
Nilsson y Smith 1988). El comportamiento del macho debe influir
en el resultado debido, por ejemplo, a su efecto sobre la defensa
del nido (Nilsson y Smith 1988). Por ello, para ver el efecto del
alimento sobre el periodo de la incubacién, seria bueno que el
macho no fuera eliminadc experimentalmente y continuara
interviniendo con un comportamientc natural. Nilsson y Smith
(1988) observaron en Parus palustris, una relacidn negativa entre
la frecuencia con la que el macho ceba a la hembra en el nido
durante la incubacidén y la duracién del periodo de la incubacién.
En este tipo de estudios observacicnales, no se controlan
factores tales como la diferencia en la calidad del territorio
entre las parejas. Para ello se ha de estudiar experimentalmente
la influencia de la disponibilidad de alimento sobre la
incubacién. En un experimento (Nilsson y Smith 1988} con Parus
caeruleus, se observd que el alimento aportado a la pareja reduce
la duracidn del periodo de incubacidén y aumenta el éxito de
eclosidédn. En otro experimento (Smith et al. 1989) con Ficedula
hypoleuca, se observd que el alimento aportado a la pareja
reducia el tiempo pasado fuera del nido por parte de la hembra.
Las aves que estan en peor condicidén dejaran el nido mas

a menudo para la busqueda de alimento, reduciendo el éxito de
eclosidén (Martin 1987, Webb 1987) y/o prolongando la duracidn del
periodo de la incubacidén (Martin 1987, Arcese y Smith 1988,
Morenco y Carlson 1989, Smith ef al. 1989). El1 incremento del
periodo de la incubacidén aumenta la probabilidad de predacién de

los huevos (Ricklefs 1969, Martin 1987, Moreno y Carlson 1989,
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Weathers y Sullivan 1989), y puede reducir la supervivencia de
los pollos debido a la relacidén negativa entre la fecha de
eclosién y 1la probabilidad de supervivencia de los pollos
(Perrins 1965, Arcese y Smith 1985, Nilsson y Smith 1988,
Tinbergen y Boerlijst 1990, Nilsson 1993, Nilsson y Svensson
1993). La reduccidén del periodo de la incubacidn y el aumento del
éxito de eclosidédn aumenta el "fitness" (éxito reproductivo) de
los dos miembros de la pareja (Nilsson y Smith 1988).

En ambientes duros, las restricciones fisioldgicas durante
la incubacién se manifiestan de forma mas clara (Mertens 1987,
Jdrvinen 1980, J&rvinen 1990, ver capitulo 1). En una poblacidn
de Papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca), gque se reproduce
en un area marginal (ver capitulo 1), se ha observado que la
duracién del periodo de la incubacién y el éxito de eclosién
estédn afectados por el peso de la hembra durante la incubacidn
{(ver Tabla 1.6, capitulo 1). Para confirmar la relacién entre
estas wvariables, realizamos un experiment¢ incrementando 1la
disponibilidad de alimento para las parejas durante 1la
incubacién, esperando que la duracidn de la incubacidn disminuya

y el éxito de eclosidn aumente.

MATERIAL ¥ METODOS

El estudio se realizd en un bosgue de montafia de Pino silvestre
(Pinus sylvestris) a 1900 metros de altitud en la ladera norte
de Siete Picos (Segovia, 40° 48' N, 4° 01' W). La climatologia del
drea de estudio es dura (ver capitulo 5, Tabla 5.1) y la nieve

puede permanecer hasta bien entrado el mes de Mayo.
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El experimento se realizd durante la primavera de 1994. AL
encontrar dos puestas con el mismo namero de huevos y con la
misma fecha de puesta (*1 dia) eran asignadas aleatoriamente al
grupo Control o al grupo Experimental. Se emparejaron 15 nidos,
de los cuales uno del grupo experimental fue abandonado durante
el periodo de ceba de los pollos, reduciendo asi el tamafio de
muestra en los andlisis. Las hembras fueron capturadas durante
la incubacién, se las mididé el tarso con un calibre (precisién
0.1 mm) y se las pesd® con un dinamémetro (precisidén 0.1 g) en el
primer o segundo dia después de iniciar la incubacidén y en el dia
décimoc de la incubacién. Comenzando en el dia duodécimo de
incubacién, las cajas nido eran revisadas para obtener sefiales
de eclosidn. El periodo de incubacién fue definido como el nimero
de dias entre la puesta del Gltimo huevo hasta el dia con las
primeras sefiales de eclosidén (ver capitulo Metodologia general).
Los nidos eran visitados diariamente hasta que todos los huevos
eclosionaban o se verificaba que alguno nunca eclosicnaria. A la
edad de 13 dias los pollos junto a los adultos, eran pesados con
un dinamémetro (precisidén 0.1 g) y la longitud de sus tarsos era
medido con un calibre (precisidén 0.1 mm). Se observd el numero
de pollos gque volaban del nido (volantones) y otras medidas
parciales de éxito reproductivo, como el éxito de eclosién (% de
huevos que eclosiocnan en una puesta) y el éxito de la nidada (%
de pellos nacidos que salen del nido como volantones).

Los nidos del grupo experimental eran suplementados con
alimento desde el dia en el cual se completaba la puesta hasta
el dia en el gue eclosionaban los huevos. El alimento consistia

en gusanos de harina (Tenebrio molitor) vivos en un recipiente
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de plastico situado en la parte frontal de la caja nido, bajo la
entrada del nido. A las cajas nido del grupo control se les
colocaba el mismo recipiente pero vacio. Cada dia los recipientes
de las cajas nido del grupc experimental se rellenaban con 10 g
de gusanos. La comida media diaria consumida por nido
experimental fue en promedio de 9.7 +* 0.6 g, rango= 8-10, n=15,
mientras que la comida total consumida por nido experimental fue
en promedio de 133.5 * 7.5 g, rango= 120-150, n=15. Asumiendo que
la eficacia de asimilacién de los gusanos de harina es §.65
(Kacelnik 1984), 1la comida diaria consumida de 9.7 g puede
corresponder a una cantidad energética metabolizable de 53.3 kJ
(contenido energético de los gusanos de harina= 8.45 kJ g™';
McCauce y Widdowson 1960). El gasto energético de las hembras de
Papamoscas cerrojillo durante la incubacién es de 59.8 kJ por dia
(ver capitulo 2). Asumiendo que el macho toma la mitad de los
gusanos suplementados, el alimento supcne un 44.6% de las
necesidades energéticas de la hembra. Observaciones de las pareja
experimentales nos permitié verificar gue las hembras hacian uso
de los comederos. Los machos cogian gusanos que después eran
entregados a las hembras. Ningin otro pajaro gue no fuera de la
pareja de la caja nido fue observado comiendo del alimento

suplementario.

RESULTADOS

Efecto sobre la duracién de la incubacién

La fecha de puesta y el tamafio de puesta no difiere

significativamente entre los grupos experimentales (Tabla 3.1).La
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duracién del periodo de incubacién difiere significativamente
entre los grupos experimentales y es en promedio 0.6 dias menor
en el grupo experimental (Tabla 3.1).

El periodo de incubacidén disminuye significativamente con
la fecha de puesta solamente en el grupo experimental (Figura
3.1), mientras que en el grupo control disminuye pero no de forma
significativa (r;,=-0.09, P=0.76; Figura 3.1). Para ver el efecto
de la suplementacién del alimento y eliminar el efecto de la
fecha de puesta, se realizd un ANCOVA con la fecha de puesta como
covariable y el tratamiento experimental como factor. Se observd
que el efecto del tratamiento experimental permanecia después de
eliminar el efecto de 1la fecha de puesta (ANCOVA. Modelo:
F, ,0=4.40, P=0.022; Covariable: F; ,,=4.31, P=0.048; Factor:

F, ,,=4.49, P=0.044).

Condiciédn de los adultos

Ni el peso de las hembras al inicio de la incubacidn, ni en el
dia décimo de la incubacidén era diferente estadisticamente entre
los dos grupos experimentales (Tabla 3.1). La diferencia de peso
en la hembra durante 1la incubacidén entre 1los dos grupos
experimentales no diferia (Tabla 3.1). La longitud del tarso de
las hembras era significativamente diferente entre los dos grupos
experimentales (Tabla 3.1). Como el peso en el dia décimo o peso
final puede depender del peso inicial y estar afectado por el
tamafic de la hembra (medido como la longitud del tarso), se
realizd un ANCOVA con el tratamiento experimental como factor vy
el peso inicial y longitud del tarso como covariables. No existe

un efecto del tratamiento experimental sobre el peso de las
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TABLA 3.1l. Fecha de puesta (1=1 de Mayo), tamafio de puesta,
duracidn del periodo de incubacidn (dias), longitud del tarso
(mm) de la hembra, peso (g) de la hembra al inicio y en el dia
décimo de la incubacidén y diferencia entre ambos pesos. Los datos
se dan para los dos grupos experimentales. Tamafio de muestra

entre paréntesis.

Tratamiento experimental

CONTROL EXPERIMENTAL t P

Fecha de puesta 32.20%1.15 32.53+x1.30 0.74 0.46
(15) (15)

Tamaiio de puesta 4.80+0.41 4.80+0.41 0.00 1.00
(15) (15)

Dur. de la incubacidén 14.33x0.72 13.73+0.70 2.30 0.03
(15) (15)

Tarso de la hembra 17.39+0.72 17.91+0.49 2.32  0.03
(15) (15)

Peso inicial 14.01+0.87 14.39x1.04 1.09 0.29
(15) (15)

Peso final 14.12+0.67 14.67+0.82 1.94 0.06
(14) (14)

Diferencia de peso 0.05x0.88 0.25+0.68 0.70 0.49

(14) (14)
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FIGURA 3.1. Relacidén entre la duracién de la incubacidon (dias)
y la fecha de puesta para los nidos del grupo Control (circulos)
y Experimental (tridngulos). La recta representa la recta de
regresidén para los nidos del grupo Experimental, Duracidén de la

incubacidén=23.15 -0.29 x, F, ,,=5.22, P=0.04, r=-0.54.
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hembras en el dia décimo de la incubacidén cuando se controlaba
el efecto del peso inicial y del tamafic de la hembra (ANCOVA,
Modelo: F, ,,=8.43, P=0.001; Factor: F, ,,=0.86, P=0.36;
Covariables: Peso inicial, F, ,,=12.30, P=0.002, Tarso de 1la
hembra, F, ,,=4.96, P=0.036).

Independiente del +tratamiento experimental, el peso al
inicio de la incubacidn de las hembras no se correlaciona con la
duracién del periodo de 1la incubacidn (r,,=-0.11, P=0.57),
mientras el peso en el dia décimo de 1la incubacidén y la
diferencia de peso entre ambos dias si se correlaciona con la
duracidén del periodo de la incubacién (Peso final: r,,=-0.456,
P=0.014. Diferencia de peso: r,;=-0.37, P=0.050; Figuras 3.2 y

3.3).

Efecto sobre el éxito reproductivo

El numero de huevos que no eclosionaron no diferia
significativamente entre 1las parejas de 1los dos grupos
experimentales (Tabla 3.2). El éxito de eclosién tampoco diferia
significativamente entre los dos grupos experimentales (Tabla
3.2). Tanto el éxito de la nidada, como el tarso medioc y peso
medio de los polles en el dia 13 de wvida, no diferian
significativamente entre las parejas de 1los dos grupos
experimentales (Tabla 3.2). Pcor ultimo, tanto el peso de las
hembras como el de los machos en el dia 13 de vida de los pollos,
tampoco diferian significativamente entre los dos grupos

experimentales (Tabla 3.2).
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TABLAR 3.2. Huevos no eclosionados, éxito de eclosidn (%,
transformacion del arcoseno), éxito de nidada (%, transformacidn
del arcoseno), longitud del tarso (mm) de los pollos, peso (g)
de los pollos y peso (g) de la hembra y el macho en el dia 13 de
vida de los pollos en los dos grupos experimentales. Tamafios de

muestra entre paréntesis.

Tratamiento experimental

CONTROL EXPERIMENTAL t P

Huevos no eclosionados 0.27%0.59 0.40x0.51 0.66 0.51
(13) (15)

Exito de eclosibn 94.67%+11.87 91.33%11.09 0.99 0.33
(15) (15)

Exito de nidada 93.78x+13.44 83.33%20.52 1.91 0.07
(15) (14)

Tarso de los pollos 16.80+0.75 16.80x0.56 0.00 0.99
(15) (14)

Peso de los pollos 12.75x1.61 12.81+2,18 0.09 0.93
(15) (14)

Peso de la hembra 11.53+0.92 12.00+0.66 1.06 0.31
(6) (7)

Peso del macho 11.79x0.54 11.46+0.42 1.04 0.32

(8) (4)
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FICURA 3.2. Relacién entre la duracién de la incubacién (dias)
y el peso (g) de la hembra en el dia déecimo de la incubacidn de
los nidos del grupo Control (circulos) vy Experimental
(tridngulos). La recta representa la recta de regresidén para
todos los nidos es Duracidén de la incubacidén=20.31 -0.44 x,

F, ;,=7.01, P=0.014, r=-0.46.
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FIGURA 3.3. Relacidén entre la duracién de la incubacién (dias)
y la diferencia de peso (g) entre el inicio y el dia décimo de
la incubacidén de las hembras de los nidos del grupo Control
(circulos) y Experimental (tridngulos). La recta representa la
recta de regresidn para todos los nidos es Duracién de 1la

incubacién=14.09 -0.36 x, F, ,,=4.22, P=0.050, r=-0.37.



Capitulo 3. 81

DISCUSION

El presente experimento nos muestra que las hembras de Papamoscas
cerrojillo acortan el periodo de incubacién de acuerdo a la
disponibilidad de alimento. El1l resultado observado podria tener
efectos positivos sobre el "fitness" o éxito reproductivo de la
pareja, ya gque el acortamiento del periodo de 1la incubacidn
significa una reduccidén en la exposicién de los huevos a los
depredadcres y un anticipo de la eclosidn (Ricklefs 1969, Martin
1987, Moreno y Carlson 1989, Weathers y Sullivan 1989).

Se ha visto que una eclosidn temprana es importante para la
posterior supervivencia de los pollos en distintas especies
(Perrins 1965, Kluyver et al. 1977, Kikkawa 1980, Dhondt y
Olaerts 1981, Arcese y Smith 1985, Lundberg y Alatalo 1992). En
el Papamoscas cerrojillo, 1la condicidn de los pollos al
emanciparse tiene una relacién negativa con la fecha de eclosidn
(Lundberg y Alatalo 1992). La fecha de eclosién también se
correlaciona negativamente con la probabilidad de reclutamiento
a la poblacién como reproductores de los pollos (Lundberg y
Alatalo 1992). Asi pues, el acortamiento del periodo de la
incubacién tiene como consecuencia un adelantamiento de la fecha
de eclosidn, que puede afecta tanto a la condicidn de los pollos
al emanciparse como a la probabilidad de su reclutamiento
(Lundberg y Alatalo 1992). En el presente experimento, no se
observa un aumento de la condicidn de los pollos al emanciparse
en el grupo experimental, con lo que no parece mejorarge en este
aspecto el "fitness" (éxito reproductivo) de la pareja (Nilsson

y Smith 1988).
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El alimento suplementario disponible para las hembras
experimentales no fue utilizado por ellas para mejorar su
condicidén, ya gue no se observaron diferencias en el peso entre
las hembras experimentales y controles (Nilsson y Smith 1988).
En su lugar, las hembras presumiblemente utilizan el alimento
suplementario para incrementar el tiempo de estancia en el nido
(Smith et al. 1989) y asi disminuir la duracidn de la incubacidn
(Nilsson y Smith 1988).

El éxito de eclosidén no difirié entre las parejas
experimentales y controles. En el estudic observacional de esta
poblacidn (ver capitulo 1) se vio gue el éxito de eclosidn se
correlacionaba positivamente con el peso de la hembra durante la
incubacidén (ver Tabla 1.6 y Figura 1.3 del capitulo 1). Una
hembra en malas condiciones, puede ser que abandone mas a menudo
el nido, aumentando la variacién de la temperatura y reduciendo
la probabilidad de eclosidén (Aldrich y Raveling 1983, Morton y
Pereyra 1985, Sibly y McCleery 1985, Jones 1987a, Martin 1987).
El éxito de eclosidn se ve mas afectado cuando las condiciones
meterecldgicas son adversas (Sibly y McCleery 1985, Jones 1987a,
Martin 1987). El1 afic (1994) en el que se realizd el experimento,
no fue especialmente frio ni lluvioso durante la incubacién, con
lo gue el efecto gue tiene el alimento sobre el éxito de eclosidn
se pudo hacer menos patente (Nilsson y Smith 1988).

La disponibilidad de alimento durante la incubacién parece
que en esta poblacidén tiene un efecto sobre la duracidén del
periodo de la incubacidén y parece no tener efecto sobre el éxito

de eclosidn y la condicidn de la hembra.



Capitulo 4
RESPUESTA DE HEMBRAS Y MACHOS A
DISTINTOS TAMANOS DE NIDADA:
EFECTO SOBRE EL GASTO

ENERGETICO.
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INTRODUCCION

Los trade-offs (intercambios, canjes o trueques) entre variables
demograficas en las estrategias vitales ("life histories") de los
organismos han recibido una gran atencién en la literatura
cientifica reciente, como posible base de la variacidén en los
patrones de fecundidad y longevidad observados en la naturaleza
(Stearns 1992). La hipdtesis de que 1la reproduccidén es
figiolégicamente costosa ha conducido a numerosos estudios
comparando la fecundidad vy 1los posteriores patrones de
supervivencia entre poblaciones e individuos (Lessells 1991,
Moreno 1993), Sin embargo, los individuos normalmente difieren
con respecto a los recursos disponibles, oscureciendo posibles
trade-offs en su estrategia vital (van Noordwijk y De Jong 1986).
Por ello, la mejor forma de investigar tales trade-offs debe de
ser desviando a los individuos de sus capacidades fenotipicas,
por medico de manipulaciones experimentales de su esfuerzo
reproductivo (Lessells 1991).

Revisiones recientes de los experimentos en los cuales se
manipulaba el tamafio de nidada en aves, muestran que
frecuentemente los adultos no sufren costes medidos como
reduccidn de la supervivencia o de la posterior fecundidad en
otros eventos reproductivos (Lindén y Mgller 1989, Dijkstra et
al. 1990, Lessells 1991). Es frecuente en estos estudios, que los
que sufran los costes en las nidadas aumentadas sean los pollos
(Hegner y Wingfield 1987, Wiggins 1990, Tortk y Toth 1990,
Kdllander y Smith 1990). En otros estudios, se ve claramente que

los adultos no responden a la manipulacidén del tamafio de nidada



Capitulo 4. 84

ajustando el esfuerzo a la demanda de los pollos (Korpimdki 1988,
Smith et al. 1988, Killander y Smith 1990, Td6rék y Toth 1990).
La meseta resultante en el esfuerzo parental puede tener su
origen en la necesidad de evitar costes en la supervivencia para
los adultos durante la reproduccién (Tuomi 1990). Una posible
explicacién es que la supervivencia posterior al evento
reproductive puede descender precipitadamente y de forma no
lineal a partir de un cierto umbral en el esfuerzo parental
(Drent y Daan 1980). Asi, los costes de supervivencia para los
adultos deben de ser raramente observados porque su respuesta
estd constrefiida por los riesgos implicados en exceder
fisioldédgicamente el umbral de esfuerzo. Es importante antes de
estudiar 1los costes reproductivos por medio de estudios
experimentales, determinar los niveles de repuesta parental. Si
los pollos en nidadas aumentadas tienen una perspectiva de futuro
peor, tenemos que determinar donde estan fallando los adultos en
su respuesta a la demanda de la nidada.

En el presente capitulc, presentamos un estudioc con el
Papamoscas cerrojillo para examinar la repuesta de los adultos
a una manipulacién del tamafio de nidada con respecto al gasto
energético diarioc (DEE), medido por medio de la técnica del agua
doblemente marcada. Se intentard encontrar respuesta a las
preguntas:

1.- ;Responden los adultos a la manipulacidén del tamafio de nidada
con un aumento del esfuerzo reproductivo? (responden por igual
las hembras y los machos?

2.- ;Cudl es la relacidén entre el esfuerzo de los adultos y el

crecimiento y mortalidad de los pollos?
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MATERIAL Y METODOS

Metodoclogia general
El estudio se realizd® en un bosque caducifdélio de roble, Quercus
pyrenaica, a 1200 metros de altitud en las cercanias de La Granja
(40° 54' N, 4° 01' W; Segovia) (ver capitulo: Metodologia
general). En 1992, las cajas nido fueron revisadas para obtener
datos sobre la ocupacidén por parte de los Papamoscas cerrojillos
(fechas de iniciacién del nido, tamafioc de puesta, nimero de
pollos volantones). Los pollos fueron pesados con un dinamémetro
Pesola (precisidon 0.1 g) v la longitud de sus tarsos medidos con
un calibre (precisidén 0.1 mm) en el dia 13 de vida.
Exclusivamente las nidadas moda de la poblacién (6 pollos)
fueron utilizados en el experimento. En el dia de la eclosidn de
los huevos, el tamafio de nidada fue manipulado tomando dos pcllos
de uno de estos nidos (grupo Reducido) y afiadiéndolos a otro nido
(grupo Aumentado). También se tenia un tercer grupo de nidos no
manipulados con seis pollos (grupo Control). El intercambio de
pollos se realizd entre nidadas con la misma edad. En total el
tamano de muestra en los nidos del grupo Reducido es de 10, en

el grupo Control de 10 y en el grupo Aumentado de 12 nidos.

Técnica del agua doblemente marcada

Se ha utilizado la técnica del agua doblemente marcada (DLW)
(Lifson y McClintock 1966, Nagy 1980, Tatner y Bryant 1989) para
medir el gasto energético de los adultos durante el periodo de
cria de los pollos. Los adultos fueron capturadas utilizando una

trampa en sus cajas nido, se le inyectd intraperitonealmente 0.10
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ml de una mezcla de 18.94 g de 90.2 AP H,*0 y 9.22 g de 99.8 AP
D,0. Durante el tiempo requerido para el equilibrio de los
isétopos en el agua corporal de los adultos (1 hora), se les
encerrd® en una caja pequefia. Posteriormente, se tomd una muestra
de sangre de la vena bragquial y se almacend en un capilar que fue
cerrado y sellado con fuego. Después de un dia, las hembras
fueron recapturadas en su caja nido y se las extrajo una segunda
muestra de sangre. Los Papamoscas fueron pesadas en ambas
ocasiones (precisién 0.1 g). Se tomaron muestras de sangre
también en individuos no inyectados para determinar el valor base
de la concentracién de isétopos en la poblacidn.

Se tomaron muestras de sangre de un total de 37 aves para
el estudio de su gasto energético. Ningin nido fue desertado
debido a 1la manipulacién realizada. Se tomaron muestras de
parejas con pollos de 6 dias de vida (fase "temprana") y con
pollos de 12 dias (fase "tardia"). Como las parejas pertenecian
a tres grupos experimentales, se intentdé un mismo nimero de
capturas para machos y hembras, asi como igual para las fases
"temprana" y "tardia" en el periodo de cria de los pollos. Los
pollos eran pesados (precisién 0.1 g) en los dos dias en los
cuales se capturaba al adulto para la toma de la medida del gasto
energético, para una estima del esfuerzo de los adultos en el
crecimiento de los pollos. Durante el dia en el cual el adulto
se encontraba inyectado, se hizo una observacidn del nido de una
hora, anotando el nimero de cebas hechas por los dos adultos.

Las muestras de sangre fueron analizadas para cobtener la
concentracién de 0 y D en el Centro de Investigaciones

Isotdpicas de la Universidad de Groningen (Holanda). El volumen
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de agua corporal fue deducido a partir del espacio de dilucidn
del ®0 (Schoeller et al. 1980). Debido a la incertidumbre de la
exacta cantidad de agua inyectada, un porcentaje medio de 68% fue
utilizado en vez de los valores individuales. La produccidn
diaria de CO, (de la cual se calculaba la tasa metabdlica media
diaria en ml CO, g h™') fue determinada a partir de la renovacién
de los dos isbdtopos usando las ecuaciones de Lifson y McClintock
(1966) y Nagy (1980) (ver capitulo Metodologia general). La
producciébn de CO, fue convertida en gasto energético (kJ da?t)
asumiendo un cociente respiratorio (RO} de (0.8 y una equivalencia

energética de 20 kJ por litro de oxigeno consumido.

Procedimiento estadistico

En 1los casos en los cuales habia wuna clara prediccién
unidireccional se wutilizdé la regresidn isotdénica c¢con una
probabilidad de una ccla para aumentar el poder del test (Gaines
y Rice 1990). Predicciones unidireccionales resultantes de la
manipulacién del tamano de nidada son: el esfuerzo parental debe
aumentar con el namero de pollos en el nido, mientras que el
crecimiento y la supervivencia de los pollos debe descender. En
el resto de los casos, los test utilizados presentan una
probabilidad de dos cglas. Las medidas presentadas como
frecuencias (como son la tasa de cebas) se les aplicd 1la
transformacién de la raiz cuadrada antes del analisis
estadistico. Las medias se presentan con su desviacidn tipica

(DS).
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RESULTADOS

Gasto energético diarioc (DEE)

De los 37 Papamoscas cerrojillos recapturados (Tabla 4.1 y 4.2),
una hembra fue encontrada sin pareja durante la observaciOn de
la ceba de los pollos en el dia de la medida. Esta hembra fue
eliminada de los an&lisis. El CO, medio consumido fue de 9.76 *
0.84 ml de CO, g* h™!, rango= 8.16-170, n=36, con un DEE medio de
70.92 + 7.19 kJ 4!, rango= 55.90-84.45, n=36. Teniendo en cuenta
la tasa metabdlica basal de 2.94 + 0.36 ml 0, g' h™' (ver capitulo
Metodologia general), este gasto corresponde a una media de 4.05
+ 0.38 x BMR. Este resultado es significativamente mas alto que
el medido en las hembras durante la incubacidén (ver capitulo 2;
DEE, t,,=5.72 , P<0.001).

Para el estudico de la variacién del DEE, se realizaron
ANOVAs de dos vias para log sexos por separado, con el periodo
("temprano"” / "tardio") y el tratamiento experimental (Reducido
/ Control / Aumentado) como factores. Esto se realizd debido a
que los papeles de los adultos durante la fase "temprana" de la
cria de los pollos es claramente diferente, asi la hembra se
encarga del empolle y ceba mientras gue el macho se encarga sélo
de la ceba de los pollos (Lundberg y Alatalo 1992). En este
analisis, ni el periodo ni el tratamiento experimental tienen
efectos significativos en el DEE de los dos sexos (Tabla 4.3).
8in embargo, dada la clara prediccidén unidireccional de un
positivo efecto del tamafio de nidada sobre el DEE, la regresion
isotdnica del DEE scobre el tamafio de nidada experimental fue

realizada con el total de los datos en los dos periodos. Se
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TABLA 4.1.

Producciétn de CO,

(ml CO,

g

-1

h') y del gasto

energético diario (DEE, kJ d!) de las hembras con respecto al

tamafio de nidada y edad de sus pollos.

Nido Tamafo de Edad de los Peso Cebas por Produccidn de DEE
nidada pollos {g) hora co,

79 4 6 13.8 12 9.76 77.92
113 4 6 13.4 9 10.06 78.22
182 4 6 13.5 10.47 87.73
112 6 6 12.6 20 8.86 64.55
144 6 6 12.3 170.00 83.19
167 6 6 12.3 15 9.80 69.99

35 8 6 12.3 10 10.24 72.83

37 8 6 13.0 119.00 84.45
179 8 6 12.8 0 8.39 62.35
194 8 6 13.0 10 8.62 60.30
149 4 12 13.3 9.44 72.65
192 4 12 12.6 11 8.88 64.97

sV 6 12 18 9 8.16 55.90
101 6 12 13.1 11 113.00 84.30

54 8 12 12.1 8.98 62.78
102 8 12 12.4 18 10.04 72.26
137 8 12 12.6 115.00 81.55
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TABLA 4.2.

energético diario (DEE,

Produccién de CO,

(ml CO,

g

-1

h') y del gasto

kJ d') de los machos con respecto al

tamafio de nidada y edad de sus pollos.

Nido Tamafio de Edad de los Peso Cebas por Produccibén de DEE
nidada pollos (g) hora COo,

133 4 6 12.3 8 10.27 73.06
149 4 6 19.0 13 10.06 69.22
198 4 6 13.0 8 9.23 69.37
SV 6 6 12.6 12 9.92 72.29
173 6 6 12.0 10.05 70.00
54 8 6 12.4 18 10.05 72.06
102 8 6 12.2 17 10.54 74.63
137 8 6 12.6 26 10.79 78.91
191 8 6 12.0 10 9.95 69.29
6 4 12 16.0 8.88 59.78
17 4 12 14.3 0 9.53 63.64
113 4 12 12.5 8 9.40 67.93
182 4 12 13.2 9.79 75.00
184 4 12 12.4 9.32 67.14
112 6 12 12.9 6 8.69 65.08
144 6 12 12.0 7 9.18 64.98
167 6 12 12.5 9.44 68.21
179 8 12 12.6 0 9.79 71.62
194 8 12 12.7 23 9.77 72.04
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TABLA 4.3. Efecto del periodo ("temprano"

"tardio") y del

tratamiento experimental y su interaccidn en el gasto energético,

peso y tasas de cebas de hembras y machos.

Periodo Tratamiento Interaccidn
DEE-machos F, 13=3.81 F, 13=2.16 F, ,,=0.25
P=0.07 P=0.15 P=0.78
DEE-hembras F, ,=0.48 F, 1,=0.13 F, 1,=0.53
P=0.48 P=0.13 P=0.60
Peso de los machos F; 13=07 F, 3=0.15 F, 1;=0.06
P=0.32 P=0.86 P=0.94
Peso de las hembras F,,;=2.75 F, 1;=6.44 F, 1,=0.95
P=0.12 P=0.01 P=0.,41
Cambio de peso F, ,,=0.22 F, 1,=0.81 F, ,,=43
de los machos P=0.64 P=0.47 P=0.28
Cambio de peso F, 1.=95 F, .,=3.99 F,,;,=0.01
de las hembras P=0.19 P=0.049 P=0.99
Cebas totales F, 1,=0.83 Fy 10=2.77 F,; 1,=0.65
P=0.,37 P=0.09 P=0.53
Cebas por pollo Fy 10=47 F; 9=2.31 F, 14=0.49
P=0.24 P=0.,13 P=0.62
Cebas del macho F; 4=66 F, ,=3.16 F, 3=0.04
P=0.21 P=0.06 P=0.96
Cebas de la hembra F, ,=0.09 F, ¢=0.17 F, s=2.83
P=0.77 P=0.85 P=0.08
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observé un significativo efecto del tratamiento en el DEE de los
machos (Regresién isoténica; E%=0.28, P=0.02, Tabla 4.4), aungue

para las hembras la tendencia no era significativa (Tabla 4.4).

Cambios de peso en los adultos

El peso de los machos no estaba afectado por el tratamiento o el
periodo (Tabla 4.3), mostrando una marcada constancia (Tabla
4.4). El peso de las hembras estaba afectadc por el tipo de
tratamiento experimental (Tabla 4.3 y 4.4). Este efecto se debe
solamente al peso mas alto de las hembras cen nidadas reducidas
durante la fase "temprana" del pericdo de cria de los pollos
{Tabla 4.4). El cambio de peso entre sucesivas capturas para la
toma de muestra de sangre nos indica el balance energético
individual. Este cambio varid ampliamente (0.31 * 0.67 g, rango=-
0.6-2 g, n=36). Aungque este cambio era afectado por el periodo
o tratamiento en el caso de los machos (Tabla 4.3 y 4.4). Las
hembras del grupo experimental Reducido muestran incrementos en
el peso como media de 0.9 g, mientras que muchas de las hembras
en el otro grupo muestran cambios pequefios (Tabla 4.3 yv 4.4). E1
cambio de peso no mostraba ninguna correlacidén con el DEE de los
machos (r;z=0.19, F=0.61, P=0.44) o las hembras (r,,=0.17, F=0.47,
P=0.50). Asi, los machos reaccionan al aumento de la nidada con
un aumento del gasto energético, mientras que las hembras no. No
se observé ningin efecto del esfuerzo del macho en su peso,

aungque las hembras con nidadas reducidas tenian un balance

energético positivo.
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TABLA 4.4. Efecto del tamafio de nidada experimental en el gasto
energético diario (DEE, kJ d!), peso (g) y tasas de cebas
(visitas por hora) de los dos sexos {(media*DS). Tamafio de muestra

entre paréntesis,

Numeroc de pollos

4 6 8
DEE-machos 68.1+4.9 67.9+3.4 73.1+3.3
(8) (3) (6)
DEE-hembras 75.1+6.5 76.0+12.2 70.9%29.6
(5) (5) (7)
Peso de los machos 12.610.8 12.4+0.4 12.4+0.3
(8) (5) (6)
Peso de las hembras 13.3x0.4 12.4+0.4 12.6+0.4
(5) (5) (7)
Cambio de pesc de 0.51+0.58 0.24+0.21 0.58+0.64
los machos (7) (8) (6)
Cambic de peso de 0.88x0.30 -0.18+0.43 -0.14+0.42
las hembras (5) (5) (7)
Cebas totales 27.0+6.2 25.3x7.0 33.0+9.7
(8) (7) (10)
Cebas por pollo 5.4%£6.0 4.2+2.0 4.0x1.0
(8) (7) (10)
Cebas del macho 9.7+5.4 12.0x4.5 18.3+8.5
(8) (7) (10)
Cebas de la hembra 12.04.1 13.3%3.8 13.0x5.7

(8) (7) (10)
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Tasas de ceba

El gasto energético estaba relacionado con la tasa de cebas de
los nidos para los machos (Figura 4.1), pero no para las hembras
(r,,=0.17, F=0.28, P=0.28). El numero total de cebas por hora no
esta significativamente afectado ni por el periodo ni por el
tratamiento experimental en un ANOVA de dos vias (Tabla 4.3). Sin
embargo, existe una tendencia positiva entre la tasa de cebas y
el tamafio de nidada experimental (Regresidén isotédnica, Eﬂ=0.23,
P=0.02, Tabla 4.4). ElI numero de cebas por pollo no esté
significativamente afectado ni por el periodo ni por el
tratamiento experimental (Tabla 4.3). Si el esfuerzo parental
incrementa con el tamafic de nidada pero noc compensa del todo el
incremento de la demanda de los pollos, se podria esperar una
reduccidén en las cebas por pollos con el tamafio de nidada. Esto
es, de hecho, lo que se observa (Regresién isoténica, E%=0.21,
P=0.02). Las tasas de cebas de las hembras y de los machos no
estan afectadas por el periodo ni por el tratamiento (Tabla 4.3).
La tendencia de las tasas de ceba de las hembras con el tamaiio
de nidada no es significativa (Regresidn isoténica: Eﬂ=0.01,
P=0.43, Tabla 4.4), aungue en los machos si lo es (E?=0.31,
P=0.005, Tabla 4.4). No existe una correlacidn entre la tasa de

cebas de hembras y machos (r,,=0.001, P=0.99).

Crecimiento y mortalidad de los pollos

Si la respuesta parental no estd ajustada a los niveles de
demanda de los pollos, se podria esperar una reduccidn en el
crecimiento y/o un aumento de la mortalidad de los pollos. La

mortalidad de los pollos parece ser mds alta en las nidadas del
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Figura 4.1. Regresidén lineal del gasto energético diario (DEE)

de los machos y las cebas durante una hora (transformacidn de la

raiz cuadrada). La ecuacion es DEE=65.18 + 68.0 x, r=0.60,

F, 1,=6.68, P=0.024.
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TABLA 4.5. Efecto del tamafio de nidada experimental en la
mortalidad de los pollos (proporcidén), longitud del tarso (mm)

y peso (g) de los pollos (mediaxDS). Tamafo de muestra entre

paréntesis.
Namero de pollos
4 6 8
Mortalidad 0.07+0.17 0.00+0.00 0.19+0.29
(10) (5) (8)
Tarso de los pollos 20.1+0.2 20.1+0.1 20.3x0.2
(10) (5) (8)
Peso de los pollos 14.1+2.0 14.1+0.6 13.8%£5.0

(10) (5) (8)
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grupo Aumentado (Tabla 4.5), pero esta tendencia no es
significativa (Regresioén isoténica, E’;=0.00, P=0.68). La longitud
media del tarso y el peso medio de los pollos (comparacidon de la
media por nido) no estaban afectados por el tratamiento (F, ,,=35,
P=0.28 y F,,,=0.17, P=0.85 respectivamente, Tabla 4.5). La
tendencia de menor peso en las nidadas del grupo Aumentado no es
significativa (Regresién isotdénica, E%4=0.02, P=0.39, Tabla 4.5).
Asi, el incremento en las tasas de ceba debido a un aumento en
la repuesta de ceba y en el esfuerzo energético de los machos,
es capaz de compensar el incremento de la demanda de la nidada
en los nidos del grupo Aumentado. La falta de respuesta por parte

de las hembras contrasta con el esfuerzo variable de los machos.

DISCUSION

Los Papamoscas cerrojillos tienen un alto gasto energético
mientras ceban a los pollos, correspondiendo a un nivel
metabblico por encima del umbral propuesto de 4 veces la tasa
metabdélica basal (BMR) (Drent y Daan 1980). Bryant (1991) ha
realizado una revisidn intentando encontrar evidencias de tal
umbral en aves, observando que en individuos de muchas especies
en las cuales se ha medido el DEE durante la fase de cria de los
pollos con agua doblemente marcada (DLW), éste excede normalmente
el nivel de 4 x BMR. En nuestra muestra, el 56% de los individuos
sobrepasan este nivel. Este hecho no descarta la existencia de
este umbral, el cual debe variar entre especies. Aparentemente,
especies que normalmente usan actividades de alto coste

energético como lo es el vuelo, gastan méds energia en relacidn
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al peso corporal (Peterson et al. 1990, Bryant y Tatner 1991).
Los Papamoscas cerrojillos son en este aspecto mas similares a
los hirundinidos (Westerterp y Bryant 1984) que a las aves de
alimentacidén mas terrestre (Moreno 1989b, Weathers y Sullivan
1989).

El valor medio de DEE de 71 kJ d! es muy similar al que se
ha medido en el Papamoscas collarino (Ficedula hypoleuca) durante
el periodo de cria de los pollos (77 kJ d', Part et al. 1992).
Si el gasto energético de las hembras durante la ceba de los
pollos es comparado con el que tienen las hembras durante la
incubacidén (ver capitulo 2), estd claro que las hembras trabajan
significativamente mas cebando pollos que durante la incubacién.
Asi, ellas muestran el patrdn de reduccidn de costes durante la
incubacidén para las hembras de especies en las cuales el macho
participa en la incubacién o alimenta a su hembra durante esta
fase (Williams 1991).

Como en otras especies (Bryant 1988, Bryant y Tatner 1991),
la tasa de ceba de los machos se correlaciocona significativamente
con el DEE. Sin embargo, la tasa de ceba de las hembras no
muestra tal correlacidén. Una posible explicacidn de esto puede
ser dque las hembras muestran un esfuerzo mas alto mientras
capturan presas dificiles de cazar; que las hembras deban buscar
el alimento de forma diferente, y su DEE esté més relacionadec con
la técnica de biasqueda de alimento utilizado; o que las hembras
empleen considerable esfuerzo en actividades no relacionadas con
el aporte de alimento a sus pollos. Un estudio del gasto
energético junto a la dieta de 1los pollos nos ayudaria a

regponder estas preguntas (Moreno et al. en preparaciéon).
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La mas intrigante diferencia entre los sexos es su respuesta
a la manipulacién del tamafio de nidada. Mientras que los machos
incrementan su tasa de cebas y su gasto energético en respuesta
al aumento del tamafio de nidada, las hembras no muestran ningun
cambio en respuesta al incremento de las demandas de la nidada.
Este incremento en el gasto energético diario (DEE) para los
machos criando nidadas aumentadas estd de acuerdo con las
observaciones de que el DEE de los machos del Cernicalo comin
(Falco tinnunculus) es mas bajo que el méximo que ellos son
capaces de mantener (Masman et al. 1989). Esto nos conduce a
preguntarnos por qué los adultos no trabajan normalmente a la
tasa maxima si esto tiene un efecto positivo en el nGmero y
calidad de los descendientes que estédn criando (Nur 1984). La
ausencia de respuesta en las hembras puede tener que ver con las
posibles repercusiones de la tasa de trabajo en la supervivencia
post-reproductiva (Reyer 1984, Dijkstra et al. 1990, Bryant 1991,
Part et al. 1992). Sin embargo, una explicacidén alternativa es
que las hembras no aumentan su esfuerzo de ceba, precisamente
porque los machos 1o hacen (Winkler 1987). Que un aumento en el
esfuerzo de ceba en uno de los miembros de la pareja resulta en
un descenso en el esfuerzo del otro miembro se ha observado en
distintos estudios (Brown et al. 1978, Wright y Cuthill 1989,
Part et al. 1992). Es dificil con nuestros datos separar las dos
hipbétesis. Sin embargo, otros estudios han mostrado gue 1la
contribucién de los machos a la ceba de los pollos parece
aumentar cuando se alcanza una situacién dificil, como por
ejemplo durante una fase de crecimiento de los pollos mas rapido

o escasez de alimento o por grandes tamafios de nidada naturales
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(Power 1980, Wittenberger 1982, Bédard y Meunier 1983, Grundel
1987). La generalidad de una mayor flexibilidad en el esfuerzo
de los machos permanece aun sin explicacidn.

En otro estudio con un experimento de manipulacidén del
tamafic de nidada con el Papamoscas cerrojillo (Kéllander y Smith
1990), se observd una meseta en la tasa de cebas para los tamafios
de nidada experimentales mas altos. Un efecto similar ha sido
observada en otros estudios (por ejemplo Smith et al. 1988, Tordk
y Toth 1990). Tal meseta en las frecuencias de ceba no se han
observado en este estudio, ya que la frecuencia de las cebas de
los machos aumenta con el tamafio de nidada. El ndmero de cebas
por pollo fue mads alto en las nidadas Reducidas, no observandose
un descenso entre las nidadas Control y las Aumentadas. Este
resultado es similar al obtenido por Tordék y Toth (1990) en un
experimento de manipulacién del tamafio de nidada en el Papamoscas
collarino (Ficedula albicollis), y contrasta con el resultado
obtenido por Kallander y Smith (1990). De acuerdo con la ausencia
de una reduccidn en las tasas de cebas por pollo para los grupos
Control y Aumentado, no hay un claro efecto del aumento de la
demanda de los pollos en su crecimiento y mortalidad. De nuevo,
este resultado contrasta con la tendencia negativa en el peso de
los pollos en el dia 13 de wvida con el tamafic de nidada
experimental encontrado por Ké&llander y Smith (1930). Tordk y
Toth (1990) también encuentran un efecto negativo del aumento de
las nidadas en el crecimiento y supervivencia de los pollos. Los
recursos alimenticios en nuestra area de estudio durante el afio
del experimento deben haber sidc méds abundantes gue en los otros

estudios, permitiendo a los machos el compensar un aumento de la
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nidada con un aumento de la frecuencia de las cebas.

Como conclusidn, el resultado del experimento nos muestra
que la manipulacién del tamafic de nidada no necesariamente
provoca cambios en la tasa de trabajo de los adultos, y que la
tasa de ceba no siempre refleja el esfuerzo realizado, como se
evidencia con las hembras de este experimento. Asi, realizar
manipulaciones del tamafic de nidada y esperar 1los costes
reproductivos puede ser, en muchos casos, una empresa dificil,
sin el conocimiento del gasto energético en ese momento. También
es necesario el conocimiento de los niveles de esfuerzo empleado
por los miembros de la pareja, ya que la ausencia de respuesta
por uno de los individuos puede ser en alguna manera compensada
con una fuerte respuesta de su pareja. El por qué algunos
individuos responden (como los machos en nuestro estudio) y otros

no a la manipulacién es una pregunta gue permanece para posibles

futuros estudios.
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INTRODUCCION

La determinacidén del tamafio de puesta en las aves nidicolas ha
sido ampliamente estudiada desde los trabajos pioneros de Lack
(1947, 1954). Factores proéximos y Gltimos han sido propuestos
como los reguladores del tamafio de puesta (como revisidn ver
Klomp 1970, Murphy y Haukioja 1986, Martin 1987). Las
principales hipdtesis presentadas para explicar la variacién en
el tamafio de puesta son: (1) El tamafio de puesta estd constrenido
en el momento de la puesta por distintes factores (energia,
nutrientes especificos). La puesta se terminaria cuando
importantes reservas del organismo decrecen por debajo de un
umbral {Jones y Ward 1976, Fogden y Fogden 1979, Pinowska 1979).
(2) E1 tamaiio de puesta estéd ajustado a los requerimientos gque
van a tener los futuros pollos (Lack 1947, 1954, Slagsvold y
Lifjeld 1988, Simons y Martin 1990). Esta hipdtesis ha sido
reformulada abarcando los costes reproductivos en términos de
supervivencia de los adultos o futuras reproducciones (Williams
1966, Charnov y Krebs 1974). Otras hipdtesis consideran la
existencia de un descenso generalizado con la estacidn
reproductora del wvalor reprocductivo de los huevos {(Daan et al.
1988, Daan et al. 1990, Tinbergen y Daan 1990) o la interaccién
de la disponibilidad de alimento y el riesgo de depredacidn de
los adultos o de los pollos (Lima 1987, Martin 1992). Estas
hipétesis pueden ser consideradas conjuntamente con las
diferentes versiones de la hipdtesis original de Lack, como
explicaciones basadas en la decisidn en el momento de la puesta

de acuerdo con la futura disponibilidad de alimento y su
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interaccién con el valor reproductivo de los pollos o los riesgos
de depredacién. Las fases de puesta y crianza de los pollos han
sido sugeridas claésicamente como sensibles a limites
nutricionales y energéticos (Drent y Daan 1980), pero como hemos
visto en el capitulo 2, la incubacidén es una fase més gque tiene
consecuencias en los requerimientos energéticos y ha de tenerse
en cuenta para 1la determinacién del tamafio de puesta. Un
incremento en 1la disponibilidad de alimento puede afectar el
tamafio de puesta bien por la pérdida de las constricciones
propuestas por la hipdtesis (1) o por modificar la decisidn
propuesta por la hipdtesis (2).

Se han realizado numercsos intentos para intentar ver la
influencia de la disponibilidad de alimento en la variacidn del
tamanio de puesta en aves (Martin 1987). La aproximacidén mis comin
ha sido la de administrar alimento suplementarioc a las parejas
antes de realizar la puesta (ver como revisiones Arcese y Smith
1988, Daan et al. 1988, Dijkstra et al. 1990). Muchos de los
experimentos de alimento suplementario han conseguido un adelanto
en la fecha de puesta de los huevos (Dijkstra et al. 1990). Un
resultado menos comin ha sido un incremento en el namero de
huevos puestos por la pareja suplementada. Sin embargo, teniendo
en cuenta el modelo generalizado en muchas especies de aves de
una tendencia negativa del tamafio de puesta con la fecha de
puesta {Klomp 1970), el resultado de un aumento en el tamafio de
puesta puede ser una mera extrapolacidn del descenso estacional
con la fecha (Daan et al. 1988, pero ver Carlson 1989, Hérnfeldt
y Eklund 1990, Bolton et al. 1992). Una forma de separar el

efecto de la fecha de puesta y el tamafio de puesta es afadir el
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alimento una vez que la hembra ha iniciado ya la puesta de los
huevos (Nilsson 1991, Nilsson y Svensson 1993). Debido a que la
fecha de puesta estaria fijada, un aumento en el tamafio de puesta
podria ser s6lo adscrito al efecto del alimento. Los resultados
de este tipo de experimentos han sido diversos. Asi mientras que
el Carbonero palustre (Parus palustris) responde con un aumento
en el +tamafio de puesta cuando se le facilita alimento
suplementarico (Nilsson 1991), el Herrerillo comGn (Parus
caeruleus) no responde (Nilsson y Svensson 1993). Sin embargo,
si eliminamos el efecto de la fecha de puesta, la cuestidn que
permanece es si los cambios observados en el tamafio de puesta se
deben a la eliminacién de constricciones energéticas (hipdtesis
l) o por la modificacién de la informacidén sobre las condiciones
anmbientales (alimento) futuras para criar los pollos (hipdtesis
2). 8i sdlec las condiciones durante la puesta de los huevos
constrinie el tamafio de puesta, no se podria esperar ningun efecto
importante en el éxito reproductivo de las parejas con el tamafio
de puesta aumentado cuando el alimento suplementado cese después
de la puesta. Sin embargo, si el tamafio de puesta estd basado en
la informacidédn que puede dar la cantidad de alimento durante el
periodo de puesta sobre las condiciones futuras, se podria
esperar un descenso en el éxito reproductivo en el grupo
experimental comparado con el grupo control (sin alimento
suplementario) cuando el alimento suministrado cese después de
la puesta. Este descenso del éxito reproductivo puede ocurrir
bien, durante el periodo de incubacidn, o en el periodo de cria
de los pollos o ser la suma de ambos ya que ambos periodos

suponen un gasto energético considerable para la pareja (ver
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capitulo 2 y 3). Informacién obtenida durante el periodo de
puesta sobre las condiciones ambientales futuras puede conducir
a errores en la determinacién del tamafio de puesta (Aparicio
1993). La diferente respuesta interespecifica a experimentos de
alimento suplementario (Nilsson 1991, Nilsson y Svensson 1993)
puede ser debida a diferencias entre especies © poblaciones en
la capacidad de predecir en el momento de la puesta las
condiciones de alimentc futuras (Benkman 1990, Davis y Graham
1991, Tye 1992).

En este capitulo presentamos los resultados de un
experimento de alimento suplementario en una poblacidén de
Papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca) reproduciéndose en un
habitat marginal con condiciones ambientales extremas (ver
capitulo 1), donde las constricciones energéticas durante la
puesta deben de ser importantes (J&rvinen 1983, Jdrvinen y
Vaisanen 1983, 1984). Nuestra idea es eliminar la influencia de
la fecha de puesta y aislar el efecto de la disponibilidad de
alimento sobre el tamafio de puesta (1) administrando el alimento
después de que la hembra haya iniciado la construccién del nido
y (2) emparejando los nidos experimentales (con alimento
suplementario) y control (sin alimento suplementario) por 1la
fecha de inicio de la construccidén del nido. Una vez puesto el
ultimo huevo en un nido, se dejd de anadir alimento suplementario
vy se siguid el éxito reproductivo de los dos grupos en términos
de huevos eclosionados 0 namero y calidad de los pollos criados,
para intentar discriminar entre 1las hipdtesis (1) v (2).
Solamente la hipdtesis (2) predice un descenso en el éxito

reproductivo en el grupc experimentalmente suplementado con
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alimento.

MATERIAL Y METODOS

Metodologia general

El estudio se realizd en un bosque de montafia de Pino silvestre
(Pinus sylvestris) a 1900 metros de altitud en la ladera norte
de Siete Picos (Segovia, 40° 48' N, 4° 01' W). La climatologia del
area de estudio es dura (Tabla 5.1) y la nieve puede permanecer
hasta bien entrado el mes de Mayo. Desde 1989 a 1994 se obtuvo
informacidén sobre el inicio de la puesta, tamano de puesta y
otros parametros reproductivos de las parejas de Papamoscas
cerrojillo gque ocupaban las 250 cajas nido disponibles. Las
hembras fueron capturadas, medidas y anilladas durante 1los
distintos afios. La temperatura media diaria (°C) de los meses de
Mayo y Junio se obtuvo de la cercana estacidn metereoldgica del
puerto de Navacerrada (altitud de 1890 m), a 2 km del Area de

estudio.

Disefio experimental

El experimento se realizd durante la primavera de 1993. El primer
dia en el cual aparecia material de construccién en dos cajas
nido, una era asignada aleatoriamente al grupo control y otra al
experimental. Se emparejaron 15 nidos con la misma fecha de
inicio de 1la construccién del mismo en los cuales la hembra
realizd después la puesta. Dos nidos (uno control y otro
experimental) fueron abandonados durante 1la incubacién,

reduciendo asi el tamafio de muestra en los andlisis. Cada dia las
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cajas nido eran revisadas para determinar el dia en el cual el
primer huevo era puesto (no se registro el dia en el cual se
completo el nido). Los huevos fueron medidos (longitud y diametro
maximos) con un calibre (precisidén 0.1 mm) y fueron pesados con
un dinamémetro Pesola (precisidén 0.1 g) el dia siguiente al que
se completaba la puesta. E1l volumen de la puesta se calculd con
la férmula Volumen= ~-0.042 +0.4976 xLongitud x(Diémetro)’ (Ojanen
et al. 1978). Las hembras fueron capturadas y pesadas con un
dinamémetro (precisién 0.1 g) en el primer o segundo dia después
de completar la puesta y de nuevo en el dia en el cual
eclosionaban los huevos.

Comenzando en el dia duodécimo de incubacidn, las cajas nido
eran revisadas para obtener sefiales de eclosidén. El1 periodo de
incubacién fue definido como el numero de dias entre la puesta
del ultimo huevo y el dia con las primeras seflales de eclosidn
(ver capitulo: Metodologia general). Los nidos eran visitados
diariamente hasta que todos los huevos eclosionaban o se
verificaba que alguno nunca eclosionaria. A la edad de 13 dias
los pollos eran pesados con un dinamdmetro Pesola (precisioéon 0.1
g) ¥ la longitud del tarso era medido con un calibre (precisién
0.1 mm). Se observd el numerc de pollos que volaban del nido
(volantones) y otras medidas parciales de éxito reproductivo,
como el éxito de eclosidén (% de huevos que eclosionan en una
puesta), éxito de la nidada (% de pollos nacidos que salian del
nido como volantones) y éxito reproductivo (% de huevos puestos
que resultaban en pollos volados del nido).

Los nidos del grupo experimental eran suplementados con

alimento desde el primer dia en el cual se encontraba material
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de construccién del nido hasta el dia en el cual se realizaba la
puesta del dltimo huevo. El1l alimento consistia en gusanos de
harina (Tenebrico molitor) vivos en un recipiente de plastico
situado en la parte frontal de la caja nido, bajo el orificio de
entrada. A las cajas nido del grupo control se les colocaba el
mismo recipiente pero vacio. Cada dia los recipientes de las
cajas nido del grupo experimental se rellenaban con 10 g de
gusanos. La duracidn media entre la iniciacién de la construccioéon
del nido y la puesta del primer huevo en la zona de estudio fue
de 9.9 * 5.9 dias (media*S.D.), rango= 3-20, n=30. El1 nimero
medio de dias con alimento suplementario fue en promedio 14.9 *
6.5 dias, rango= 7-22, n=15, y el alimento medio diaria consumido
fue de 6.0 * 1.4 g, rango= 4.6-10, n=15. La comida consumida
media por nido experimental fue en promedio de 86.0 * 32.0 g,
rango= 37-131, n=15. Asumiendo que la eficacia de asimilacién de
los gusanos de harina es 0.65 (Kacelnik 1984}, la comida diaria
consumida de 6 g puede corresponder a una energia metabolizable
de 33.3 kJ (contenido energético de los gusanos de harina=8.45
kJ g'; McCauce y Widdowson 1960). El gasto energético de las
hembras de Papamoscas cerrojillo durante la incubacién es de 59.8
kJ por dia (ver capitulo 2). Asumiendo que la construccién del
nido y la puesta de los huevos es tan costoso como la incubacién
Yy que el macho toma la mitad de los gusanos suplementados, el
alimento supone un 27.8% de las necesidades energéticas de la
hembra. Las hembras han de visitar el nido diariamente, ya que
ellas son las que exclusivamente realizan la construccién del
nido (Lundberg y Alatalo 1992). Observaciones de las parejas

experimentales nos permitid verificar gue las hembras hacen uso
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de los comederos. Ningin otro padjaro que no fuera el ocupante de
la caja nido fue observado comiendo del alimento suplementario.
Los comederos de las parejas experimentales se encontraron vacias
en un 12% de las visitas diarias (n=224 dias totales), y en un
49% de las visitas se encontrd que més de la mitad del alimento

habia sido consumido.

Procedimiento estadistico

Se ha utilizado test paramétricos no pareados cuando se analizan
diferencias en la fecha de puesta, tamafio de puesta y tamafio de
huevo, y test de la U de Mann-Whitney cuando se analizan medidas
de éxito reproductivo. En casos con una clara prediccidn
unidireccicnal en los resultados del experimento derivadas de las
predicciones de las hipbdtesis (1) y (2), se utilizdé una

prcobabilidad con una cola.

RESULTADOS

Variacion en el tamafio de puesta

La fecha media de puesta no fue diferente en los 6 afios (Tabla
5.1, Fy ,03=1.44, P=0.21). El1 tamafioc de puesta diferia
significativamente entre los distintos afios (Tabla 5.1,
Fg 223=6.95, P<0.001). Dado que 5 dias es el tiempo necesario para
el desarrollo final del oocito en el oviducto de las hembras de
Papamoscas cerrojillo (Lundberg y Alatalo 1992) y afladiendo los

dias de puesta para los distintos tamafios de puesta, obtenemos

el periodo de produccién de los huevos (6-10 dias para los
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TABLA 5.1. Media, desviacién tipica (DS) y rango de la fecha de puesta, tamafio de puesta y
temperatura media durante la segunda quincena de Mayo para los diferentes afios en la poblacién en
estudio. n= tamafio de muestra.
Fecha de puesta Tamafio de puesta Temperatura (°C)

Afio Media DS n Rango’ Media DS n Rango Media DS Rango
1989 5/Junio 8.3 10 21-49 4.93 0.47 14 4-6 9.1 2.9 5.4-13.6
1990 28 /Mayo 4.3 31 19-35 5.00 0.53 37 4-6 9.5 2.5 5.3-14.2
1991 3/Junio 11.2 41 25-58 5.20 0.62 46 4-6 10.5 3.5 5.1-14.7
1992 1/Junio 16.7 54 14-57 4.50 0.92 64 2-6 10.3 4.1 4.7-17.1
1993 30/Mayo 3.1 24 25-37 5.12 0.61 24 4-6 5.5 2.6 -0.7-9.65
1994 1/Junio 1.5 44 28-35 4.77 0.52 44 4-6 6.9 4.7 0.8-14.6

1= 1 de Mayo.
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tamafos de puesta de 2-6 huevos). El periodo de formacidén de los
huevos transcurre durante la segunda quincena del mes de Mayo.
La temperatura media durante la segunda gquincena de Mayo fue
significativamente menor en 1993, mientras que el afic con un
menor tamafic de puesta medio no fue especialmente fric (Tabla
5.1, Fg o0=5.42, P<0.001, test de Bonferroni).

Para separar el efecto de la fecha de puesta y de 1la
temperatura en el tamafic de puesta, se realizd un ANCOVA con el
afio como factor y la fecha de puesta y temperatura durante el
periodo de formacidén de los huevos como covariables (Modelo:
F;106=11.99, P<0.001; Afio: Fg 14=6.69, P<0.001l; Temperatura:
F,106=3.00, P=0.08; Fecha de puesta: F,; ,,=47.24, P<0.001). El
tamafio de puesta muestra la tipica relacién negativa con la fecha
de puesta, mientras gue la temperatura durante la produccidén de
los huevos no tiene ningin efecto sobre el tamafio de puesta en

esta poblacidn de Papamoscas cerrojillos.

Efecto del alimento suplementario

El peso medio y el volumen medio de las puestas no
experimentatales wvaria independientemente de la fecha (peso:
r,,=0.13, P=0.56; Volumen: r,,=0.28, P=0.20). El tamafio de puesta
es independiente de la fecha de puesta en los nidos control,
nidos experimentales o en ambos grupos a la vez (Figura 5.1). El
periodo de prepuesta, estimado como el numero de dias entre 1la
iniciacidn de la construccién del nido y la puesta del primer
huevo, no difirid significativamente entre los nidos controles
Yy experimentales (9.4 * 5.9 versus 9.6 * 6.0 dias, U=0.10,

P=0.93). La fecha de puesta no varid significativamente entre los
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FIGURA 5.1. Relacidén entre el tamafio de puesta y la fecha de
puesta para los nidos del grupo Control (circulos) y Experimental
(tridngulos). Nidos controles: r,,=~0.37, P=0.17. Nidos
experimentales: r,,=-0.30, P=0.28. Todos los nidos: 1,=-0.31,

P=0.10.



Capitulo 5. 113

grupos (Tabla 5.2), pero las hembras del grupo experimental
realizaron una puesta mayor (Tabla 5.2). Las hembras que recibian
alimento suplementario realizaron una puesta en promedio 0.4
huevos mayor que las hembras control. El peso y volumen medio de
los huevos de cada puesta no difiere significativamente entre los
grupos (Tabla 5.2).

La duracién del periodo de incubacidén no difiere entre los
nidos control y experimental (Tabla 5.3). Lo mismo se observa
para el peso inicial de las hembras durante la incubacidn, el
peso en el dia de la eclosidn de sus pollos y para la diferencia
de peso entre las dos medidas (Tabla 5.3). E1 namero de huevos
fértiles no eclosionados y el éxito de eclosidn no difiere
significativamente entre los grupos (Tabla 5.3), aunque el nimero
de huevos no eclosionados en el grupo experimental era el doble
en promedio que en el grupo control. Si se consideran los nidos
desertados, los polleos vivos presentes en el dia 13 de vida
difiere significativamente entre los dos grupos experimentales
(Tabla 5.4), pero si no se consideran, el numerco de pollos no
difiere entre los dos grupos, aunque se ve una tendencia a ser
mayor en el grupo control (Tabla 5.4). El éxito de la nidada y
el éxito reproductivo difiere significativamente entre los dos
grupos experimentales al tener en cuenta los nidos desertados
(Tabla 5.4). Si no se tenian en cuenta, el éxito de nidada no
diferia entre los grupos, mientras que el éxito reproductivo era
significativamente mayor en el grupo control que en el grupo
experimental (Tabla 5.4). El peso y la longitud del tarso de los
pocllos en el dia 13 de vida era en promedio mayor en el grupo

control, pero esta diferencia no era significativa (Tabla 5.3).
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TABLA 5.2. Fecha de puesta (media*DS), tamafio de puesta, peso (g)
y volumen (mm’) medic de los huevos, en relacién si reciben
alimento suplementario durante el periodo prepuesta y puesta o

no. El peso de los huevos de una puesta no se registrdé. Tamaifio

de muestra entre paréntesis.

Experimental Control t P

Fecha de puesta 31.60+2.95 31.47+2.85 0.12 0.45
(15) (15)

Tamafio de puesta 5.67x0.49 5.27x0.59 2.02 0.027
(15) (15)

Peso de los huevos 1.60+0.09 1.61+0.09 0.33 0.37
(14) (15)

Volumen de huevos 1.56x0.11 1.56x0.10 0.00 0.50
(15) (15)

* Probabilidad con una cola.
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peso (g)
la eclosién y la diferencia

TABLA 5.3. Duracidédn del periodo de incubacidn (dias),
de la hembra durante la incubacién,
tamafio de la
peso (g)
y longitud del tarso (mm) de los pollos el dia 13 de su vida de

entre ambos. Namerc de huevos no eclosionados,

nidada después de la eclosién, éxito de eclosidn (%),

las parejas en el experimento de alimento suplementario. Tamafio

de muestra entre paréntesis.

Experimental Control 9] P

Durac. Incubacidn 14.43+1.28 14.71%1.59 0.33 0.74
(14) (14)

Peso en la incubacién 14.11+0.56 14.00x0.72 0.66 0.51
(14) (15)

Peso en la eclosidn 13.37x0.71 13.42+0.97 0.20 0.84
(12) (10)

Diferencia de peso -0.78+0.38 -0.44x0.86 1.51 0.13
(12) (10)

Huevos no eclosionados 0.8620.77 0.43%0.51 1.50 0.07"
(14) (14)

Pollos al nacer 4.860.86 4.9320.62 0.08 0.47°
(14) (14)

Exito de eclosién 85.00+13.76 92.14%9.48 1.15 0.12°
(14) (14)

Peso de los pollos 12,20+1.83 12.63+1.51 0.50 0.31"
(7) (11)

Tarso de los pollos 16.33+0.70 16.98+0.80 1.58 0.056"
(7) (11)

* Probabilidad de una cola.



Capitulo 5.

116

TABLA 5.4.

Numero de pollos presentes al emanciparse,

éxito de

la nidada (%) y éxito reproductivo (%) de las parejas en el

experimento de alimento suplementario,

teniendo en cuenta los

nidos desertados y sin tenerlos en cuenta. Tamafio de muestra
entre paréntesis.
Experimental Control U p"
Con nidos desertados
NQ de pollos (dia 13) 1.71+1.94 3.28+1.94 2.02 0.02
(14) (14)
Exito de la nidada 36.78+41.77 66.67+40.02 1.91 0.03
(14) (14)
Exito reproductivo 29.52+33.69 62.14%+37.95 2.19 0.01
(14) (18)
8in nidos desertados
N2 de pollos (dia 13) 3.43+1.13 4.18%0.87 1.37 0.08
(7) (11)
Exito de la nidada 73.57+24.95 84.85+19.63 1.14 0.13
(7) (11)
Exito reproductivo 59.05x20.61 79.09+£19.95 1.70 .04

(7) (11)

* Probabilidad de una cola.
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DISCUSION

La fecha de puesta en esta poblacidén es casi tan tardia como la
de las poblaciones que se reproducen en limite septentrional de
la distribucién de la especie (J3rvinen 1989, Lundberg y Alatalo
1992) v es muy similar a las registradas para esta especie en
otras poblaciones ibéricas (Potti et al. 1987). El tamafio medio
de puesta (4.86 * 0.73, n=229) es el mas bajo registrado para
cualquier poblacidén de Papamoscas cerrojillo, siendo maés bajo que
el de poblaciones que se reproducen en zonas montafiosas al norte
del circulo polar Artico o para otras poblaciones de zonas de
montafia de la Peninsula Ibérica (Lundberg y Alatalo 1992). Existe
un descenso estacional del tamafio de puesta, como en otras
poblaciones de Papamoscas cerrcjillo estudiadas (por ejemplo von
Haartman 1967, Kdllander 1975, J&rvinen y Lindén 1980, Potti et
al. 1987). La temperatura media diaria durante el periodo de
produccidn de los huevos no estd relacionada con el tamafio de
puesta ni cuando se comparan los distintos afios, ni cuando se
controla el efecto de la fecha de puesta. 0Otros estudios han
registrado efectos de la climatologia en la reproduccién de
Papamoscas cerrojillos en poblaciones marginales (J&rvinen 1982,
Jdrvinen y VAisanen 1984), pero este efecto de la climatologia
no estd claramente separada de otros, debido a la diferencia
interanual en la fecha de puesta. La ausencia del efecto de la
temperatura, independientemente de la fecha de puesta, en este
estudio argumenta en contra de la posible constriccidén energética
en la determinacidén del tamafo de puesta.

Existen un gran nimero de evidencias de que el tamafio de
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puesta puede ser incrementado por medio de la suplementacidn de
comida, independientemente de la fecha de puesta (Hogstedt 1981,
Newton y Marquiss 1984, Arcese y Smith 1988, Carlson 1989,
H6rnfeldt v Eklund 1990, Nilsson 1991, Hiom et al. 1991, Bolton
et al. 1992). Davies y Lundberg (1985) sugieren que el tamafio de
puesta podria estar mas limitado por el alimento en especies de
aves de gran tamafio que las pequefias, porque las ultimas dependen
menos de las reservas corporales para la formacidén de los huevos
(pero ver Jones y Ward 1976, Fogden y Fogden 1979, Pinowska
1979). Sin embargo, algunas especies con independencia de la
fecha, incrementan el tamafio de puesta con alimento suplementario
pesando menos de 25 g (Arcese y Smith 1988, Nilsson 1991). En
este estudio se ha inducido experimentalmente un incremento
significativo en el tamafic de puesta en otra especie paseriforme
de pequefio tamafno, independientemente de la fecha de puesta. En
algunos estudios, efectos sobre el tamafio de puesta se hacen sblo
aparentes en afios en los cuales las condicicnes para la
reproduccidén son malas (Arcese y Smith 1988, Meijer et al. 1988,
Hornfeldt y Eklund 1990, Bolton et al. 1992). Este estudio
registra un efecto significativo bajo condiciones presumiblemente
de escasa disponibilidad de alimento como se expresa por los
bajos tamafios de puesta y la baja productividad.

Este estudio sugiere un efecto proximal de la disponibilidad
de alimento en la puesta de los huevos (hipotesis 1). Sin
embargo, una indicacidn de que las constricciones energéticas
durante la puesta no son importantes en esta poblacidén, es que
las hembras con alimento suplementario no acortan el periodo de

prepuesta comparado con las hembras control, como podria ser el
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caso si el inicio de la puesta estuviera limitado por la cantidad
de alimento. Por otro lado, la hipdtesis (2) dice que las hembras
puede usar la informacidén de las condiciones de alimento en el
momento de la puesta para predecir las condiciones futuras
durante la cria de los pollos. El incremento observado en el
tamafio de puesta podria constituir un reajuste a la
disponibilidad percibida de alimento durante el presumible tiempo
critico del cuidado de los polleos (Lack 1947, Slagsvold y Lifjeld
1988, Simons y Martin 1990Q). También debido al aumento del coste
energético durante la incubacidn que supone para la hembra un
aumento del tamafic de puesta (ver capitulo 1), esto también debe
de ser evaluado por la hembra a la hora de aumentar el tamafio de
puesta.

Si el tamafho de puesta estd constrefiido durante la puesta
en esta poblacién en estudio, independientemente de la capacidad
de criar los pollos, se podria esperar que no hubiera efecto del
alimentc suplementario en el éxito reproductivo. Sin embargo, si
el aumento en el tamafic de puesta refleja un reajuste de las
perspectivas futuras para la incubacidén de los huevos o la
crianza de los pollos por las hembras, uno podria esperar un
descenso en el éxito reproductivo para las parejas con alimento
suplementario si la suplementacidén se termina una vez finalizada
la puesta. Comparadas con las parejas control, las parejas
experimentales muestran un menor éxito reproductivo global. Este
resultado sugiere que el alimento suministrado durante el periodo
de puesta, puede inducir a la hembra a realizar una puesta mayor
gue después no seréd capaz de sacar adelante, apoyando la idea de

que el tamafo de puesta en las aves nidicolas estd ajustado a la
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capacidad de sacar adelante a sus pollos (Lack 1947, 1954).
Este resultado también sugiere una posible explicacidn a la
aparente incapacidad de las hembras a producir el "6ptimo" tamafio
de puesta, es decir, el nimero de huevos que produciran el maximo
nimero de pollos. La idea de gque las hembras en algunas
peblaciones cometen un error y realizan una puesta mayor o menor
de la que ellas son capaces de criar (Aparicio 1993), ha sido
propuesto para reconciliar la optimizacidédn individual del tamafio
de puesta (Drent y Daan 1980, Hogstedt 1980, Gustafsson y
Sutherland 1988, Pettifor et al. 1988, Dijkstra et al. 1990,
Pettifor 1993) con la cbservacidn gque el mayor tamano de puesta
natural en una poblacidén a menudo no tiene el mayor éxito (Klomp
1970) y muestra una mayor varianza en fitness que las puestas de
tamafioc medio (Boyce ¥y Perrins 1987). Aungue el alimento
disponible durante la puesta puede ser utilizado para predecir
las condiciones futuras en algunas circunstancias ambientales,
condiciones especificas de ciertos individuos en ciertos afos
puede inducir a ajustes errdneos del tamafio de puesta como se

muestra en este experimento.
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INTRODUCCION

Los modelos de estrategias vitales ("life histories") proponen
gque el esfuerzo reproductivo que estd realizando un organismo,
resulta del equilibrio entre los beneficios en descendencia de
la reproduccién en curso y los costes que pueden afectar
negativamente a intentos reproductivos futuros (Williams 1966,
Charnov y Krebs 1974, Pianka y Parker 1975, Hirshfield y Tinkle
1975, Ricklefs 1977, Calow 1979, Reznick 1985, Stearns 1992). El
esfuerzo reproductivo por encima de ciertos niveles puede reducir
la supervivencia de los adultos (por ejemplo, Clutton-Brock et
al. 1982, Nur 1984, Reyer 1984, Ekman y Askenmo 1986, Reid 1987,
Bryant 1991, Dijkstra et al. 1990), o retrasar o inhibir
totalmente un futuro evento reproductivo (por ejemplo, Slagsvold
1984, Tinbergen 1987), o reducir 1la fecundidad o el éxito
reproductivo en postericores eventos (por ejemplo, McGillivray
1983, R&skaft 1985, Berglund 1986, Orell y Koivula 1990).
Algunos autores han igualade la pérdida de peso con el
stress reproductivo. En las aves se registran frecuentemente
disminuciones en pesc asociadas al ciclo reproductivo (ver como
una revisién Moreno 1989a). En algunos estudios en los que el
tamafio de nidada ha sidco experimentalmente aumentado, se ha
observado un aumento en la tasa y cantidad de pérdida de peso,
comparada con aves criando el tamafio de nidada natural (por
ejemplo, Hussell 1972, Askenmo 1977, Bryant 1979, Nur 1984,
Lessells 1986, Lindén y Mgller 1989), mientras que en otros
estudios tal efecto no ha sido detectado (De Steven 1980, Finke

et al. 1987, Korpimdki 1988).
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En muchas aves nidicolas donde la hembra sola es la que se
encarga de la incubacién de los huevos y del empolle, se observa
un descensc de su peso muy marcado justo después de la eclosion
(Moreno 1989%a), lo gue ha sido asociado a altos niveles de gasto
energético que es invertideo en la ceba de los pollos (Drent y
Daan 1980). Esta pérdida de peso de la hembra puede ser un
sintoma de "stress" fisiolbégico (Nice 1937, Ricklefs 1974, Bryant
1979, Drent y Daan 1980, Nur 1984, Mcoreno 1989a). Empollar la
nidada restringe el tiempo disponible de la hembra para su propia
alimentacidn, mientras que este tiempo dedicado a la busqueda del
alimento se ve desviado a encontrar alimento para los pollos
(Moreno y Hillstrém 1992). Se ha comprobado que la fase de
empolle de la nidada es mas costosa en términos metabdlicos que
la fase final de la cria de los pollos (Moreno 1989b). En el
Papamoscas cerrojillo, no ha sido detectado un cambio del gasto
metabdélico con la edad de los pollos (ver capitulo 4). Por otro
lado los machos no experimentan restricciones en su tiempo para
la bisqueda de alimento, lo cual puede explicar por qué no sufren
ningin cambio de peso a lo largo del ciclo reproductor (Moreno
1989a, 1989c). Esta la llamaremos la hipdtesis del "coste
reproductivo”.

Otro punto de vista considera que esta pérdida de peso es
una respuesta a presiones selectivas durante la reproduccidn
(Freed 1981, Norberg 1981, Ricklefs y Hussell 1984). Freed (1981)
Yy Norberg (1981) proponen que la pérdida de peso del adulto
durante la fase de cria de los pollos en aves nidicolas debe ser
adaptativa, porque reduce el coste energético del vuelo en el

momento en el cual esta actividad se incrementa notablemente.
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Esta hipdotesis 1la 1l1llamaremos como de la "pérdida de peso
adaptativa". Ademds, un padjaro con un bajo peso necesita menos
alimento para mantener su metabolismo basal (Norberg 1981, Daan
et al. 1989), vy le permite tener maAs tiempo y energia para
invertirlo en la ceba de sus pollos (ver Houston 1993}.

Para distinguir entre las dos hipotesis alternativas gque
intentan explicar la pérdida de peso que ocurre tras la eclosién
de los huevos en las aves nidicolas, realizamos un experimento
con el Papamoscas cerrojilleo. La idea era cbservar las
consecuencias de una disminucidén del peso en las hembras en su
capacidad para empollar y cebar a los pollos. El1 experimento
consistia en reemplazar los pollos de una pareja por los de otra
que fueran mds jdvenes, cuando los suyos no requieren ya casi ser
cebados y la hembra ya ha experimentado parcialmente la pérdida
de peso (Winkel y Winkel 1976). Por otro lado, las hembras que
tenian los pollos pequefios y les afiadiamos pollos grandes, ven
recortado el periodo de empolle, y tienen que cuidar pollos casi
homeotermos antes de haber sufrido la pérdida de peso. Por lo
tanto, tenemos tres tipos de nidos: control (no manipulados),
"con doble periodo de empolle" (parejas gue crian dos veces
pollos de corta edad), y "sin periodo de empolle" (parejas gque
no crian pollos de corta edad). Después de una semana se
reemplazaban los pollos a su pareja original de forma que todas
las parejas tenian la misma duracién en la cria de los pollos.

5i la fase de empolle es necesariamente costosa para la
hembra, la hipdtesis del "coste reproductivo" (Figura 6.1A)
podria predecir que:

(A) Las hembras "con doble periodo de empolle"” sufririan un
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mayor descenso en su peso una vez que la cantidad de tiempo
dedicada al empolle se vea incrementada, o alternativamente que
el coste sea directamente para la nidada, la cual podria mostrar
menor tasa de crecimiento si los pollos son insuficientemente
alimentados.

(B) Las hembras "sin periodo de empolle" deberian
experimentar una relativa menor pérdida de peso, en comparacidn
a las hembras control o "con doble periodo de empolle", durante
la primera semana después de la eclosidn de sus pollos.

(C) La pérdida total de peso durante el periodo de cria de
los pollos en la hembras "con doble periodo de empolle" deberia
ser mayor gdque en las hembras "sin pericdo de empolle". Las
hembras control deberian sufrir una pérdida total intermedia.

Si la pérdida de peso durante la fase de empolle es
adaptativa, porque asi las hembras reducen los requerimientos
energéticos durante el vueloc en el momento en el cual esta
actividad se incrementa, entonces la hipdtesis de la "pérdida de
peso adaptativa” (Figura 6.1B) predeciria que:

(A) La pérdida de peso virtualmente se completara antes de
que la demanda de alimento de los pollos sea maxima (Freed 1981).
Las hembras "sin periodo de empolle” deberian sufrir una pérdida
de peso mas ripida en la primera semana después de la
manipulacidén, en comparaciétn con las hembras control y 1las
hembras "con doble periodo de empolle".

(B) Las hembras "con doble periodo de empolle" deberian
experimentar una relativa menor pérdida de peso que las hembras
control durante la primera semana después de la manipulacidn.

{C) La pérdida de peso total no diferiré entre las hembras
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Peso de ia hembra

Peso de la hembra

FIGURA 6.1.

mostrando las predicciones de las dos hipdtesis.

l hipétesis del 'coste reproductivo”
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Dias
l hipétesis de la "pérdida de peso adaptativa”
Eclosion T
l Sin empolle
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Dias

indican el dia en el que se intercambiaron las nidadas.

Representacion del modelo de pérdida de peso

Las flechas
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"con doble periodo de empolle”, las hembras control y las hembras

"gin periodo de empolle" durante la fase de cria de los pollos.

MATERIAL Y METODOS

Metodologia general

El estudio se realizdé en un bosque caducifélic de roble, Quercus
pyrenaica, a 1200 metros de altitud en las cercanias de La Granja
(Segovia, 40° 54' N, 4° 01' W) (ver capitulo: Metodologia
general). Desde 1991 a 1994, las cajas-nido fueron revisadas para
obtener datos sobre la ocupacidén por parte de los Papamoscas
cerrojillos para conocer la fecha de puesta (puesta del primer
huevo), tamafioc de puesta y otros parémetros reproductivos. Las
hembras fueron capturadas durante el periodo de puesta,
incubacidn y/o cria de los pollos, mientras a los machos sb6lo se
les capturd durante el periodo de cria de los pollos. Los
Papamoscas capturados eran pesados por medio de un dinamémetro
con una precisidn de 0.1 g y la longitud de su tarso era medido
con un calibre con una precisién de 0.1 mm.

En 1993, comenzando el dia 11 desde el inicioc de 1la
incubacidén, los nidos eran revisados diariamente para detectar
seflales de eclosidn. Los nidos eran revisados hasta que tcdos los
huevos de una puesta eclosionaban o se verificaba que algunos de
ellos nunca eclosionarian. Todos los nidos eran controlados hasta
que los pollos morian o se emancipaban. Las nidadas con 8 y 12
dias de edad eran pesados con un dinamémetro (precisién 0.1 g)

y Su tarso era medido con un calibre (precisién 0.1 mm).
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Disefio experimental

En la primavera de 1993, observaciones de 37 nidos control (no
manipulados) fueron completadas con un experimento en el cual la
edad de la nidada era manipulada. En 9 nidos, cuando los pollos
tenian la edad de 4 dias, la nidada era reemplazada por la de
otro nido, la cual habia eclosionado ese mismo dia (Figura 6.2).
Las nidadas intercambiadas tenian el mismo ntGmero de pollos.
Después de una semana las nidadas eran retornadas a su nido
original. Las hembras del primer grupo, tenian un periodo
prolongado de empolle de la nidada y las denominamos hembras "con
doble periodo de empolle". Las hembras del segundo grupo
experimentaban una reduccidén en el periodo de empolle de la
nidada, las denominamos hembras "sin periodo de empolle". Ademas
habia un tercer grupo de nidos no manipulados, denominados
control.

Se intento capturar a las hembras de los tres grupos para
pesarlas con un dinamémetro (precisién 0.1 g) en el dia de
eclosion de sus pollos (42 hembras), el dia 8 (34 hembras) y el
dia 13 (34 hembras) después de la eclosidédn pero antes de la
emancipacidén de sus pollos (Figura 6.2). Las primeros dos valores
indican el cambio de peso experimentado por las hembras durante
los primeros 8 dias después de la eclosgidn de sus pollos {criando
pollecs de 4-10 dias para las hembras "sin pericdo de empolle” y
pollos de 1-3 dias mas 1-5 dias para las hembras "con doble
periodo de empolle", Figura 6.2). El peso de las hembras el dia
1, 8 y 13 después de la eclosién de sus nidadas no mostraba
ninguna tendencia con la hora de captura (dia 1: r,,=0.14, P=0.39;

dia 8: r,,=0.11, P=0.52; dia 13: r;;=-0.03, P=0.86). Por eso
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FIGURA 6.2. Representacidén del experimento de reeemplazamiento
de los pollos. Las flechas indican el dia en el cual se
intercambiaban los pollos, los nimeros representan la edad de los
pollos de 1las hembras "con doble periodo de empolle" (no
recuadradas) b4 las hembras "sin periodo de empolle"
(recuadradas). F= dia en el cual se observd la tasa de ceba y de

empolle. C= dia en el que se capturd y peso a las hembras.
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utilizamos los pesos de las hembras sin corregirlos por la hora
de captura.

En los tres grupos experimentales se tomd para cada nido la
tasa de cebas de la hembra y del macho y el tiempo de empolle de
la hembra durante 45 o 60 minutos, después de la eclosidn de sus
pollos (Figura 6.2). Estos datos fueron tomados por periodos de

15 minutos y premediados.

RESULTADQOS

Cambio de peso con la fase reproductiva

En la Tabla 6.1 presentamos el peso medio de Papamoscas
cerrojillos durante las distintas fases del cicle reproductor.
El peso de las hembras difiere significativamente entre las
distintas fases del ciclo reproductor (fase de puesta,
incubacidén, empolle y con pollos grandes; ANOVA, F; ;,,=183.62,
P<0.001). El1 peso de los machos no difiere entre la fase de
empolle y la fase con pollos grandes (t=0.49, P=0.62, n=124). E1l
peso difiere significativamente entre sexos durante la fase de
empolle (t=8.17, P<0.001, n=117) pero no durante la fase de
pollos grandes (t=1.84, P=0.07, n=172).

Considerando solo el peso de la hembra, analizamos la
tendencia dentro de cada fase con el avance del periodo
reproductor (Tabla 6.2, Figura 6.3). El1 peso de la hembra se
mantiene constante durante la incubacidén, decrece durante la fase
de empolle y alcanza un nuevo nivel constante durante la fase con
pollos grandes (Tabla 6.2, Figura 6.3). Los machos no muestran

ninguna tendencia en el peso durante la fase con pollos grandes
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TABLA 6.1. MediazDS del peso (g) de las hembras y machos durante

las diferentes fases del ciclo reproductor en 1991-1994 (sdlo

parejas control). Tamafio de muestra entre paréntesis.

Puesta Incubacién Empolle Pollos grandes
(dias 1-8) (dias 9-14)
HEMBRAS 15.73+0.88 14.64+0.67 13.74%0.91 12.49+0.60
(13) (153) (83) (82)
MACHOS 12.38%0.51 12.33+0.53
(34) (90)
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TABLAR 6.2. Coeficientes de correlacidén de Pearson entre el peso
de las hembras y machos con el avance de las diferentes fases del

ciclo reproductor. Tamafios de muestra entre paréntesis.

Puesta Incubacidn Empolle Ppollos grandes
HEMBRAS -0.12 -0.15 -0.64 0.02
P=0.69 P=0.06 P<0.001 P=0.86
(13) (153) (83) (82)
MACHOS —_— —_— -0.07 0.007
P=0.71 P=0.95

(34) (90)
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FIGURA 6.3. Variacidn durante el ciclo reproductor en el peso (g)
de las hembras de Papamoscas cerrojillo durante las primaveras
de 1991-1994. Las barras representan las desviaciones tipicas y

los nimeros el tamafic de muestra.
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(Tabla 6.1 y 6.2).

Experimento: efecto sobre el peso de la hembra

En las hembras control habia una correlacién positiva entre su
peso el dia de la eclosidon de los pollos y el cambio de peso
desde ese dia y el dia 8 después de la eclosidon de sus pollos
(r,;=0.82, P<0.001), y desde el dia de la eclosi6tn y el dia 13
después de la eclosidn (r,;=0.61, P=0.02). Asi, cuanto mayor es
el peso de la hembra durante la fase final de la incubacidén mayor
es la pérdida de peso durante la fase de cria de los pollos. No
existe una correlacidén significativa entre el pesoc de la hembra
en el dia de la eclosidn de sus pollos y el pesco medio de los
pollos (r,;=0.33, P=0.13) y el tarso medio de los pollos (r,,=0.06,
P=0.77) en el dia 13 después de su eclosidn.

No existe una diferencia significativa entre los grupos
experimentales en el peso de la hembra el dia de la eclosidén de
sus pollos (Tabla 6.3, ANQVA: F, ;,,=0.70, P=0.50). Como el peso de
las hembras el dia 8 y 13 después de la eclosién puede depender
del peso en el dia de la eclosidén, realizamos dos ANCOVAs con el
tratamiento experimental como factor yv el peso de la hembra en
el dia de la eclosidén de sus pollos como covariable. El peso de
las hembras en el dia 8 después de la eclosién de sus pollos
difiere significativamente entre los grupos experimentales,
cuando se tiene en cuenta el efecto del peso de las hembras en
el dia de 1la eclosién de sus pollos (Tabla 6.3, ANCOVA:
F;,=38.58, P<0.001; Factor: F,,=9.90, P=0.001; Covariable:
F, ;4=95.95, P<0.001), con valores significativamente mayores en

las hembras "con doble periodo de empolle” que en los otros dos
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TABLA 6.3. Media*DS del peso (g) de las hembras en el dia 1, 8
y 13 después de la eclosidén de sus pollos con respecto al

tratamiento experimental. Tamafios de muestra entre paréntesis.

Tratamiento experimental

"sin empolle” control "doble empoclle"
DIA 1 14.29+0.68 14.09+0.81 14.42+0.64
(8) (25) (9)
DIA 8 12.84%0.73 12.42x0.53 13.42+0.63
(6) (19) (9)
DIA 13 12.52+0.61 12.4430.60 12.46+0.20

(5) (22) (7)
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grupos (test Bonferroni). No existe una diferencia significativa
entre el peso de las hembras en el dia 13 después de la eclosidn
de sus pollos entre los grupos experimentales cuando se tiene en
cuenta el efecto del peso de las hembras en el dia de la eclosidn
de sus pollos (Tabla 6.3, ANCOVA: F,;,=5.94, P=0.004; Factor:
F, ,,=0.22, P=0.81; Covariable: F, ,;=17.38, P<0.001).

El cambio de peso de las hembras entre el dia de la eclosidn
v 8 dias después difiere significativamente entre los grupos
experimentales (Tabla 6.4), con significativamente menores
pérdidas en las hembras "con doble periodc de empolle™ gue en las
hembras "sin periodo de empolle” y hembras control (test
Bonferroni). Asi, las hembras que sufren un esfuerzo méas
prolongado en el periodo de empolle, frenan su pérdida de peso
comparada con las hembras control (0.14 g/d), aungue las hembras
con un acortamiento en el periodo de empolle no aceleran su tasa
de pérdida de peso durante los 8 primeros dias (0.24 g/d)
comparadas con las hembras control (0.21 g/d). La pérdida total
de peso entre el dia de la eclosidn vy el dia 13 después de la
misma no difiere significativamente entre los tres grupos
experimentales (Tabla 6.4).

El peso de los machos el dia 8 y 13 después de la eclosiédn
de sus pollos no difiere significativamente entre los tres grupos

experimentales (Tabla 6.5).

Experimento: efecto sobre el comportamiento de los adultos
Las tasas de ceba de los dos sexos y el tiempo de empolle de las
hembras difiere significativamente entre 1los tres grupos

experimentales (Tabla 6.6), cuando comparamos el comportamiento
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TABLA 6.4 Media*DS del cambio de peso entre los dias 1-8 y 1-13
después de la eclosidn de sus pollos con respecto al tratamiento
experimental (ANOVA). Tamafics de muestra entre paréntesis. La
edad de los pollos que estdn criando las hembras manipuladas se
presentan encima. Los valores bajo la misma linea horizontal no

difieren significativamente (Bonferrcni test).

Tratamiento experimental ANOVA
"sin empolle” control "doble empolle” F P
dias 4-10 + 8 dias 1-3 + 1-5
Dias 1-8 -1.65x0.22 -1.450.36 -1.00+0.48 5.61 0.01
(S) (14) (9)
dias 4-10 +8-13 dias 1-3 + 1-7+ 11-13
Dias 1-13 -1.87x0.33 -1.94+0.51 -1.86x0.61 0.07 0.93

(4) (14) (7)
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TABLA 6.5. Media*DS$S del peso (g) de los machos en el dia 8 y 13
después de la eclosidén de sus pollos con respecto al tratamiento

experimental (ANOVA). Tamafioc de muestra entre paréntesis.

Tratamiento experimental ANOVA
"sin empolle" control "doble empolle" F P
Dia 8 12.12x0.74 12.38+0.39 12.30+0.00 0.40 0.68
(4) (10) (2)
Dia 13 12.28+0.40 12.35+0,.54 12.26+0.36 0.10 0.91

(6) (18) (3)
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TABLA 6.6. Tiempo de empolle de la hembra (media*DS, min/15 min)

v tasa de cebas de los adultos (mediat$S.D., nimero de visitas/15

min)
dias

la misma

{Bonferroni test}.

linea

horizontal no

difieren

con respecto al tratamiento experimental (ANOVA) en los
2 vy 5 después de la eclosidn de sus pollos. Valores bajo
significativamente

La edad de la nidada gue estan criando se

encuentra sobre cada columna. Tamafios de muestra entre
paréntesis.
Tratamiento experimental ANOVA
"sin empolle" control "doble empolle" F P
DIA 2 5 dias 2 dias 2 dias
Tiempo de 4.30+3.93 8.34£2.49 7.84x1.78 5.36 0.01
empolle (7) (13) (9)
Tasa de ceba 3.63+2.35 0.13+0.37 0.25x0.36 11.13 <0.001
( hembra) (7) (13) (9)
Tasa de ceba 5.04%1.70 3.02+0.85 2.60x0.76 22.91 <0.001
{macho) (7) (13) (9)
DIA 5 8 dias 5 dias 2 dias
Tiempo de 0.41x0.61 4.76+3.29 10.02£2.40 32.46 <0.001
empolle (8) (10) {9)
Tasa de ceba 3.50+1.82 1.07x0.99 0.14x0.33 18.48 <0.001
(hembra) (8) {10) (9)
Tasa de ceba 4.42+1.51 3.18+£1.17 1.68+0.62 12.31 <0.001
(macho) (8) (10) (9)
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de los adultos en el mismo dia (2 o 5) después de la eclosidn de
sus pollos (Figura 6.2). En este andlisis, la edad de los pollos
criados era diferente entre los grupos experimentales (Tabla
6.6).

El tiempo pasado por la hembra empollando no difiere, entre
los grupos experimentales, cuando la edad de la nidada es la
misma, aungue el dia de la fase de crianza de los pollos sea
diferente (Tabla 6.7). Las parejas "sin periodo de empolle”
ceban a la nidada con edad de cinco dias significativamente mas
en el dia 2 después de la eclosidn de sus pollos que las parejas
control (Tabla 6.6 y 6.7). Son capaces de compensar del todo la
gran demanda de los pollos debido a la manipulacidn. Los machos
con pollos con edad de dos dias en el dia 5 después de 1la
eclosidén de su nidada, reducen significativamente su tasa de
ceba en comparacién a los machos control y a ellos mismos en el
segundo dia después de la eclosidén de sus peollos (Tabla 6.6 y

6.7).

Experimento: efecto en el crecimiento y mortalidad de los pollos
El peso medio y la longitud media del tarso de los pollos en el
dia 8 y 13 después de la eclosidn no difiere entre los distintos
grupos experimentales (Tabla 6.8). El1 éxito de la nidada en el
dia 8 después de la eclosidn (proporcidn de pollos que viven en
el dia 8 después de la eclosidn) no difiere entre los grupos
experimentales (Tabla 6.8). Sin embargo, el éxito de la nidada
en el dia 13 después de la eclosidén difiere significativamente
entre los grupos experimentales (Tabla 6.8). Los pollos de las
hembras "sin periodo de empolle"”, sufren una mortalidad

ligeramente mayor cuando son criados por las hembras "con doble
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TABLA 6.7. Tiempo de empolle por las hembras (media*DS,

min/15 min) y tasas de ceba de la pareja

(media+DS, visitas/15 min) con respecto al tratamiento experimental o dias después de la eclosidn,

cuando la edad de los pollos criados era la misma. El numerc de dias transcurridos desde la eclosidn

de sus pollos se presenta en paréntesis.

Edad de Tratamiento Tiempo de empolle Cebas-hembra Cebas-macho
los pollos {diags tras la eclosidn) t P t P t P
2 Control Doble .52 0.861 0.76 0.45 1.19 0.25
empolle
(2) (2)
2 Control Doble 1.58 0.13 0.07 0.94 4.05 <0.01
empolle
(2) (5)
2 Doble Doble 2.06 0.07" 0.72 0.49° 3.51 0.01°
empolle empolle
(2) (5)
5 Control Sin 0.26 0.80 3.11 <«0.01 2.68 0.02
empolle

(5)

(2)

*

test pareado de la t.
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TABLA 6.8. Peso (g) y longitud del tarso (mm) de los pollos en
el dia 8 y 13 de vida, éxito de la nidada (%) en el dia 8, entre
logs dias 9 v 13 v en el dia 13 después de la eclosidédn con
respecto al tratamiento experimental(ANOVA). Cuatro nidos no
fueron medidos el dia 8 de wvida. Tamafios de muestra entre
paréntesis. Valores bajo la misma linea horizontal no difieren
significativamente (Bonferroni test). El nimero de dias pasados

en los distintos nidos se presenta scbre los valores (de= doble

periodo de empolle; se= sin periodo de empolle).

Tratamiento experimental ANOVA
"sin empolle" control "doble empolle" F P
7de+lse 3de+5se
Peso pollos 11.71£1.25 11.49+]1.22 11.80x0.50 0.22 0.80
dia 8 (9) (24) (9)
Tarso pollos 15.70x1.04 15.82+0.99 16.06+0.26 0.23 0.80
dia 8 (9) (24) (5)
7 de+6se 3se+7de+3de
Peso pollos 14.15+0.56 14.46+0.76 14.4310.46 0.72 0.49
dia 13 (9) (30) (9)
Tarso pollos 17.56+0.36 17.77+0.39 17.82+0.28 1.29 0.28
dia 13 (9) (30) (9)
7de+lne 3de+bne
Exito nidada 92.59+12.11 97.93+8.18 100.0+0.00 2.00 0.15
dia 1-8 (92) (29) (9)
5 ne 2ne+3deb
Exito nidada 95.37+9.42 99.28+3.78 100.0+0.00 2.44 0.10
dia 9-13 (9) (28) (9)
7de+6bne 3de+7ne+3de
Exito nidada 88.89+16.67 97.83%6.65 100.0+0.00 4.39 0.02

dia 13

(9)

(30)

(9)
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periodo de empolle" (primeros 8 dias) y por sus propios
progenitoras (los Gltimos dias) (Tabla 6.8). Asi pues, no esté
claro a qué tipo de hembras se le puede atribuir la mortalidad

de estos pollos.

DISCUSION

Jones (1987a) ha mostrado en un experimento de reemplazamiento
de nidadas con Golondrinas comunes (Hirundo rustica), que las
hembras parecen tener una respuesta al empolle programada y
simplificada a una relacién lineal decreciente en funcidén de la
edad de los pollos. $Sin embargo, Winkler y Berndt (1972) han
demostrado en otro experimento de reemplazamiento de nidadas con
el Papamoscas cerrojillo, que la duracidén de la fase de empolle
no estd fijada endogenamente y que estd influenciada por la edad
de la nidada. En esta Tesis, se muestra gque la respuesta de
empolle de las hembras de Papamoscas cerrcjillo en un experimento
de reemplazamiento de nidadas, alcanza el nivel esperado por la
edad de los pollos presentes en el nido como si estuvieran
empollando su propia nidada durante un periodo de empolle (Tabla
6.7). Por lo tanto, las hembras de Papamoscas cerrojillo no
parecen tener una respuesta de empolle programada, como ocurre
en las Golondrinas comunes {(Jones 1987a).

Distintos estudios sobre el ciclo reproductor en aves han
mostrado una marcada diferencia entre sexos con respecto a los
cambios de peso (como revisidn ver Moreno 1989a). E1l sexo que no
realiza la incubacién (el macho en el Papamoscas cerrojillo) en

especies con una incubacién uniparental no experimenta cambios
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de peso significativos durante el ciclo reproductor. E1
tratamiento experimental no tiene ningin efecto sobre el peso de
los machos, porque los machos tienen un peso estable a lo largo
del ciclo reproductor y no almacenan ni movilizan reservas
(Moreno 1989a). Sin embargo, el sexo incubador (las hembras en
el Papamoscas cerrcjilleo) frecuentemente tienen una pérdida de
peso durante el ciclo reproductor (Winkler y Winkler 1976,
Lundberg y Alatalo 1992). Durante el periodo de prepuesta, las
hembras incrementan su peso principalmente debido al crecimiento
de las gonadas y a la formacidn de los huevos (Moreno 1989a). Eso
normalmente se continua con una abrupta pérdida de peso mientras
realizan la puesta hasta el momento gue inicia la incubacidén y
entonces mantiene o aumenta el peso a lo largo de la fase de
incubacidn (Silverin 1981, Moreno 198%a). Después de 1la
eclosion, el peso de la hembra disminuye bruscamente, alcanzando
un nuevo periodo de estabilidad al final del ciclo de cria de los
pollos (Figura 6.3; Tabla 6.1)

Existe una controversia sobre si la reduccidn en peso
observada durante el ciclo reproductivo en muchas especies (ver
Bryant 1979, Silverin 1981, Coulson et al. 1983, Jones 1987a,
1987b, Moreno 1989%b, Moreno et al. 1991) representa un sintoma
de stress fisiolégico (Nice 1937, Ricklefs 1974, Bryant 1979,
Drent y Daan 1980, Nur 1984, Moreno 1989a), o es una adaptacidn
para reducir el gasto de energia durante el vuelo en un momento
en el cual esta actividad se incrementa de forma importante
(Freed 1981, Norberg 1981).

La hipbétesis del "coste reproductivo" predice gque las

hembras "sin periodo de empolle" deberian disminuir menos su peso
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durante el periodo de empolle y experimentar una menor pérdida
total de peso durante la fase de cria de los pollos que las
hembras "con doble periodo de empolle" y control. Esto es porque
ellas no tienen restringido el tiempo dedicado a la busqueda de
alimento desde la eclosién de los pollos. La hipdtesis de la
"pérdida de peso adaptativa" predice gque las hembras "sin periodo
de empolle" deberian perder més rapidamente peso durante la fase
de empolle y tener una pérdida de pesc total durante la fase de
cria de 1los pollos similar a la de los otros dos grupos
experimentales de hembras. Esto es porque tienen que reducir el
periodo para alcanzar el peso ideal para el vuelo cuando los
pollos necesitan la mayor cantidad de comida (presumiblemente
después del octavo dia de edad) y porque el peso final alcanzado
debe de ser el mismo para los tres grupos experimentales. En el
presente experimento, el peso de las hembras el dia 13 después
de la eclosidn y el cambio total de peso durante la cria de los
pollos no difiere significativamente entre los grupos
experimentales, como predice la hipétesis de la "pérdida de peso
adaptativa". Sin embargo, las hembras "sin periodo de empolle”
no pierden mas peso durante los primeros 8 dias de la fase de
cria de los pollos que las hembras control. La tasa de pérdida
de peso de forma voluntaria debe estar constrefiida
fisiolégicamente bajo un cierto umbral, lo que determina la tasa
observada.

La hipétesis del "coste reproductivo” predice que las
hembras "con doble periodo de empolle" deben tener un fuerte
descenso en la pérdida de peso en el momento en el cual se las

aumenta el esfuerzo de empolle. Como alternativa,el coste podria
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ser experimentado por la nidada, como indicaria un crecimiento
peor o un aumento en la mortalidad. Sin embargo, las hembras "con
doble periodo de empolle" tienen una pérdida de peso mas lenta,
ajustando su peso a la edad de los pollos que en ese momento
estdn criando. No existe ninguna evidencia de un desarrollo
defectuoso de los pollos gue estén criando. También, la pérdida
de peso virtualmente se completa antes de que la demanda de los
pollos sea la mayor (Freed 1981, Jones 1987a), y no ocurre
necesariamente cuando las hembras estan empollando a los pollos,
lo cual no apoya la existencia de stress fisioldgico debido a
restricciones en el tiempo de busqueda de alimento (Moreno 1989a,
1989b, Clutton-Brock 1991, Moreno y Hillstrom 1992). E1 hecho de
que las hembras con mayor peso en el momento de la eclosidén de
sus pollos pilerdan mas peso hasta alcanzar un nivel comin final
(ver Moreno 1989c para un resultado similar) también apoya la
hipbtesis de la "perdida de peso adaptativa". La mortalidad de
los pollos en los nidos de las hembras "sin periodo de empolle”
es dificil de atribuir al efecto de un simple tratamiento, ya que
pasaron los primeros 8 dias con las hembras "con doble periodo
de empolle” y el resto con sus progenitoras. El1 presente estudio
proporciona pruebas que parcialmente apoyan la hipdtesis de la
"pérdida de peso adaptativa", mientras gque ninguna de las
predicciones estd de acuerdo con la hipdtesis del "coste
reproductivo”.

Ciertos estudios han mostrado una correlacidn entre el
tamafioc de la nidada y el peso de la hembra y/o la pérdida de peso
de la hembra (Hussell 1972, Winkel y Winkel 1976, Askenmo 1977,

Bryant 1979, Nur 1984, Lessells 1986, Lindén y Mgller 1989,
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Hillstrtm 1992). Estos estudios apoyan la idea que diferencias
en el grado de pérdida de peso en las hembras puede ser indicador
de costes reproductivos. Sin embargo, estos estudios no explican
el por qué de la pérdida de peso de las hembras en el momento en
el que lo realizan. De acuerdo con los resultados presentados
aqui, las hembras ajustan su peso flexiblemente a la edad de los
pollos, alcanzando el nivel més bajo cuando el tiempo de wvuelo
es presumiblemente el maéximo. Asi la pérdida de peso después de
la eclosidn de los pollos generalmente no refleja restricciones

energéticas en las hembras de las aves nidicolas.
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CONCLUSIONES.

l.- En condiciones desfavorables o habitats con una baja
disponibilidad de alimento, las restricciones energéticas durante
la reproduccidén causan una reduccidén en el peso de las hembras
que da, como consecuencia, una reduccién del tamafio de puesta y
del éxito reproductor. En un habitat desfavorable, una buena
condicidén de la hembra durante la incubacidén acorta la duraciodn
de ese periodo y aumenta el numero y tamafioc de los pollos al
volar del nido. Los factores ambientales tienen una fuerte
influencia en el éxito reproductivo y en la productividad de
poblaciones en &areas marginales, y deben influir en la
distribucidén de las poblaciocnes reproductoras.

2.~ Para las hembras que realizan una puesta de 5 huevos en
la poblacién de Siete Picos, incubar un huevo mds les supone un
aumento del 11% en gasto energético diario. Las hembras gque
realizan la puesta mds grande (6 huevos) no responden al aumento
experimental del tamafioc de puesta con un aumento del gasto
energetico diario. Ellas parecen incapaces de exceder un umbral
energético, el cual podria suponer una reduccidén de reservas
necesaria para el cuidade y cria de los pollos (Moreno 1989a),
o afectar a su propia supervivencia o la realizacién de futuros
intentos reproductivos.

3.- En un habitat con una baja disponibilidad de alimento
se observd gque durante la incubacidn, el alimento tiene un efecto
negativo sobre la duracidén del periodo de la incubacién. Las
consecuencias para el éxito reproductivo de la pareja pueden ser

positivas, ya que significa una reduccidén en la exposicién de los



Conclusiones. 148

huevos a los depredadores y un anticipo en la fecha de eclosiodn.

4.- El resultado de un experimento en el que se manipulaba
el tamafio de nidada y se media el gasto energético de los
adultos, nos muestra que no necesariamente se provoca cambios en
la tasa de esfuerzo de los adultos, como se evidencia con las
hembras de este experimento. Asi, realizar manipulaciones del
tamafioc de nidada y esperar costes reproductivos puede ser, en
muchos casos, una empresa infructuosa, sin el conocimiento del
gasto energético en ese mcmento. En este experimento se observa
una diferencia en la respuesta de los dos sexos a la manipulacidn
del tamafio de nidada. Las hembras no responden al incremento de
las demandas de la nidada.

5.- E1 alimento durante el periodo de puesta puede inducir
a la hembra a realizar una puesta mayor gue después no sera capaz
de sacar adelante, apoyando la idea de que el tamafio de puesta
en las aves nidicolas esta ajustado a la capacidad de alimentar
sus pollos. Aungue el alimento disponible durante la puesta puede
ser utilizado para predecir las condiciones futuras en algunas
circunstancias ambientales, condiciones especificas de ciertos
individuos en ciertos afios puede inducir a ajustes errdneos del
tamafio de puesta.

6.- La pérdida de peso después de la eclosidn de los pollos
generalmente no refleja restricciones energéticas en las hembras
de las aves nidicolas. Las hembras ajustan su peso flexiblemente
a la edad de los pollos, alcanzando el nivel mé&s bajo cuando el

tiempo de vuelo es presumiblemente el maximo.
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