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Introducción

INTRODUCCIÓN

La distribuciónespacialde las especiesesquizásuno de los objetivos de estudio

básicosen ecologíay biogeografia.De hecho,seha consideradoque la cuestiónmás

simple que uno puedeplantearseen ecologíaes“porqué una especieenparticularestá

presenteenunoslugaresy ausenteenotros” (Krebs, 1978).La explicaciónmáshabitual

sueleserque la toleranciaecológicade la especiedieta las situacionesambientalesque

puedeocupary segúnestascondicionesse distribuyanen el espacio,determinarálos

lugares que ocupa. La lista de causasque detemiinanel áreay los limites de la

distribución de los organismoses amplia. Cody (1983) la resume en seis puntos,

ampliadaa nueveporWiens(1989a).Estossonla fálta de hábitatadecuado,las barreras

queimpiden la dispersiónaunárea,las interaccionescompetitivasconespeciespróximas

o ecológicamentesimilares, la competicióndifUsa con otras especies,la ausenciade

recursoscríticos, la existencia de áreas adecuadastan pequefiasque no permiten

mantenerpoblacionesviables,los factoresclimáticosqueproducenestrésfisiológico, los

factores históricos y el azar. Es frecuente suponer,por tanto, que los limites de

distribución representanun punto a partir del cual la existenciao el establecimientode

poblacionesviableses imposiblepor la incidencianegativade algunao varias de estas

causas,algo particularmenteobvio cuandola distribución de un organismomarino o

terrestrealcanzala costa.Cuando las fronterasno aparecende estemodo brusco,es

frecuentepensarque se debe a la falta de hábitats adecuados,por acción de algún

limitanteclimático o ambientalmássutil.

Para entender la configuración de los márgenesde la distribución de los

organismos,hay que abordar las causasque determinansu distribución desdeuna

perspectivaecológica.Pero,tambiénhay que anaiizarladesdeunaperspectivaevolutiva
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Introducción

e histórica, para entenderporqué las poblacionesque se encuentranpróximas a la

periferiade sudistribuciónno seadaptana las condicionesenquehabitany, por tanto,se

expandenhacialas regionesadyacentes.

El enfoqueecológicoha sido ampliamenteutilizado. En un primer momentolos

estudiosse centraronmás en las interaccionesbióticas (MacArthur, 1972), aunque,

segúnparece,estosprocesostienenmayor incidenciaen las poblacionescentralesqueen

las peril~ricas,dondeotrosfáctorescomo los climáticos,puedensermásrelevantesa la

hora de delimitar la presenciade una especie(Hoffinann & Blows, 1994).Aunqueen

términosgeneralesseconsideraque la incidenciade los flictoresabióticosaumentaconla

latitud, mientras que los factores bióticos limitarían la distribución a latitudes bajas

(Brown, a aL, 1996), hay quetenerencuentael efectode escala.Pareceserque,a la

hora de determinar la distribución de una especie, la incidencia de los procesos

competitivos y otros factoresbióticos es a escala local, mientras que los fáctores

climáticosesaescalasgeográficas(Wiens, 1 989b).Un ejemploal respectolo tenemosen

las restriccionesfisiológicas descritaspara interpretarla distribuciónde los pájarosde

NorteAmérica, quepareceestarcondicionadapor las restriccionesde tennorregulación

y, en última instancia,por la disponibilidadde alimento (Root 1988a,b; ver Repasky,

1991 paraunposterioranálisisdelos datosde Root). Pareceaparente,por tanto, quelos

factoresfisiológicos puedenjugar un papeldeterminanteen la distribuciónde muchas

especies,restringiendoy regulandolas áreasqueocupan.

Un patrón ampliamentedescritoy que ha llegado a considerarseuna teoría

general en la distribución de los organismos,es que las densidadesde una especie

alcanzan los valores más altos en las porciones centrales de su distribución,

disminuyendohaciasu periléria(Brown, 1984). Estemodelo generalde la distribución
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de densidadesestá planteadopara especiesque dependende muchasvariables con

gradientesespacialmenteautocorrelacionados.Mantienenasí las mayoresdensidades

aquellos lugares con un mayor solapamientode los fáctoresambientalesfávorables,

mientrasque tiendena rarificarse en aquellospuntos cuya combinaciónde dichos

factoressonmenosadecuadosparala especie(Brown, 1984).

La distribuciónde unaespeciepuedeestarmarcadapor la historia. Los fáctores

históricos puedenser estudiadostanto a escalatemporal geológica, como a escala

histórica.Desdeelprimerpuntode vistasehanabordadomuchosestudiosparaentender

la distribuciónactualde los organismos(ver Brown & Gibson, 1983 paraunarevisión).

Sin embargo,los cambiosdedistribuciónaescalahistóricasonespecialmentedifidiles de

estudiarya quesonescasoso incompletoslos datoshistóricosde distribución. Hayque

tenerencuentaque eláreaqueocupaunaespecietiene uncarácterdinámico(Brown, a

al., 1996; Curnutt, a al., 1996), donde las poblacionestienen diferente riesgo de

extincióndependiendode lo céntricao periféricaquesea(Lennon,etaL, 1997).

La aproximaciónevolutiva,por otro lado, encuentranumerososproblemaspara

suestudioempírico.Desdeelpunto de vista teórico,sehademostradoque la dispersión

de los individuosde una especiepresentaefectosantagonistasensudistribución.Aunque

favorecela colonizaciónde nuevoslugares,tambiéncausaun flujo de individuos,y por

tanto de genes,que frustran las adaptacioneslocales.De estemodo, en los modelosde

dispersiónen los que éstaseda al azar,se produceun flujo de individuos desdelas

regionesconaltadensidadhacialas menosdensas.Por tanto,si las poblacionescentrales

mantienemayores densidadesque las periféricas,se verán impedidos los eventuales

procesosde adaptaciónenestasúltimas (Kirkpatrick & Barton, 1997; ver sin embargo

bIt, 1996). Desdeestaperspectiva,las poblacionesperiféricas dificilmente podrán

Cap. 1, pág. 5



Introducción

adaptarsea las condicionesniargmalesenquehabitan,viéndosetal vez impelidasalpapel

desumiderosdemográficos.

En unagran cantidadde estudios,los patronesde distribución se delimitan por

los lugaresdondelas especiesesténpresentesy dondeéstassonausentes.Sin embargo,

como hemos visto antes, la abundanciapuedevariar a lo largo de la distribución

geográficade la especie(ver Brown, et al., 1996paraunarevisión).El modo en como

varíael patrónde abundanciasde unaespeciepuedeayudamosa conocerlos procesos

que actúanregulandosu distribucióny delimitan sus fronteras(Curnutt, et aL, 1996).

Otros aspectos,como la estructuraespacialde la población, los movimientosde los

individuosentrepoblaciones,debensertenidosen cuenta.En definitiva, pocosestudios

han abordadola distribución de los organismoscon un enfoque más dinámico, de

interrelacionesentrepoblaciones,comosonlos modelosde metapoblacionales(Siógren,

1994; Lennon,et al., 1997). De estemodo, el modelo de distribuciónde la densidad

planteado por Brown (1984) también se podría encontrar en una especie que,

manteniendouna estructurade metapoblaciones,esté sujeta a un gradiente de

probabilidadde extinción desdeel centro de su distribución hacia la periféria de la

misma. Conestainterpretaciónseamplialas generalizacionesde Brownya queun único

fáctorvaldría paramarcardicho patrónde distribuciónde la densidad(Lennon,et al.,

1997). Sin embargo,hay numerosasexcepcionesa esta distribución teórica. En la

mayoríade los casos,la textura de la distribucióny la abundanciaesnormalmentemás

complejaque el gradualdeclive de las densidadesdesdelas poblacionescentralesa las

periféricas,siendomáscomún,si no la norma,los patronesmultimodalesde abundancia

(Wiens,1989a;Brown, 1995).
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Tanto en Norte América como en Europase han estudiadolas variaciones

geográficasde lasdensidadesendiferentesespeciesde aves(Emlen,er al., 1986;Tellería

& Santos,1993;Curnutt,et al., 1996). Sehandescritotanto patronesde reducciónde la

densidada medidaque aumentala distanciadel centrode distribucióncomo patrones

multimodales.La interpretaciónque se ha dado a la distribución multimodal esque el

áreaocupadapor una especieestaríacompuestapor una seriede zonascon hábitats

adecuados,dondela tasaintrínsecade crecimiento(r) de la poblaciónserápositiva(pero

no necesariamentemásdensa),rodeadosporáreasconr igual o menordecero.De este

modo, tendremosuna serie de sectores,dentro de la distribuciónde la especie,que

actuaráncomo productoresy exportadoresnetos de individuos, que sostienenotras

poblacionesque semantentráncomo sumiderosdemográficos(ver Lawton, 1996 para

unarevisión). Seríanecesario,por tanto, estudiarla tasaintrínsecade crecimientode la

poblaciónu otrosparámetrosdemográficosparaconocerquéprocesossonlos queestán

actuandoy ver si seajustana los patronesmultimodalesenla densidadcomoreflejo de la

complejidadinternaen la calidadde suspoblaciones.

Si la distribucióndiscontinuade las condicionesambientalespuededeterminarel

tipo de distribución multimodal dc las densidadesde una especie(Tellería & Santos,

1994;Brown, eta!., 1996; Lawton, 1996),tambiénsepodráesperarel mismo patrónde

distribuciónde sus parámetrosdemográficos,cambiandoen respuestaa las variaciones

de las condicionesclimáticas,a los tipos de hábitaty a la disponibilidadde recursos.A

pesardel interésque tiene el estudiode las variacionesgeográficasde los parámetros

demográficosde una especie, pocosestudios los han abordadodirectamente(ver

Randall, 1982; Rogers& Randolph, 1986; Caughley,et aL, 1988), centrándose,en

término general,en abordarlos patronesde abundanciaa pesarde quela densidadno es
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siempreun fiel reflejo dela calidadde las poblaciones(van Horne,1983;Bernsteina aL,

1991;Vickery el aL, 1992).Talvez,la aproximaciónmásprecisaseriaabordarel estudio

de la tasaintrínsecade crecimiento,pero debidoa la dificultad de estimarlaen trabajos

de campo,otrasaproximacionesdeberíanser planteadas.IIoffinann y Blows (1994)

proponenel estudiode las condicionesen las que habitanlas diferentespoblacionesde

unaespeciea lo largode sudistribuciónmedianteel estudiode la condiciónfisica de sus

individuos. Algunos índices ya han demostrado su utilidad en éste tipo de

aproximaciones.Este esel casode la asimetríafluctuante,unamedidade la estabilidad

duranteel desarrolloqueaumentahacialas poblacionesperit~ricas,dondeseencontrarán

condicionesambientalesmásseveras,o al menos,distintasa aquellasen las quehabitael

gruesode la población(Parsons,1992;Moller, 1995).

A pesardel interésquetiene conocerlos patronesde variacióngeográficade la

condiciónfisica de los organismos(Hoflinann& Blows, 1994),sonescasoslos estudios

que sehan llevado a cabosobreesteparticular(ver, Carter& Prince, 1985 en plantas;

Rogers& Randolph,1986 en insectos;Caughley,el al., 1988 en mamiferos).Además,

hay pocosejemplosbiendocumentadosen aves,algo sorprendentesi tenemosencuenta

que probablementehaya más información sobre este grupo de animalesque sobre

cualquierotro (ver Lawton, 1996paraunarevisión).

La avifliuna forestalpaleárticaparecetenersu óptimo ecológicoen los bosques

caducifoliosdel centrodeEuropa,disminuyendosuabundanciay diversidadhaciael sur

(Herrera, 1980; Blondel, 1986). La península Ibérica se encuentraen el extremo

suroccidentaldel Paleárticoy en ella se encuentrael margenmeridional dcl área de

distribuciónde muchasde estasavesforestales.De hecho,sehadescritola comunidad

de aves de sus bosquescomo una muestraempobrecidade la aviláuna paleártica
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(Herrera, 1980; Blondel, 1984). La escasafrecuenciade estasaves forestalesen los

bosquesmediterráneospodríaserdebidaa la localizaciónperi1~ricade la Penínsulay a

suspeculiarescondicionesclimáticasa las quelas avesforestalespaleárticasno estañan

bienadaptadas(Blondel, 1986).Su situacióngeográficaen el extremosurdel Paleártico

y las evidenciasque existende los efectosde susituaciónperit?ricasobrela comunidad

de avesforestales,la conviertenenun escenarioadecuadoparaabordarel estudiode los

patronesde condiciónfisicade estasaveshaciael limite de sudistribución.

En la penínsulaIbéricay probablementetambiénen el resto de las penínsulas

mediterráneas,las variables que mejor definen el patrón de densidadesde los

paseriformesforestalespaleárticossonla distanciaal centro de suáreade distribucióny

lasprecipitacionesmediasanuales(Tellería& Santos,1994).Sehadetectadoquealguna

de estasespeciesno seajustaa un modelo de rampa (ver Caughley,n aL, 1988), de

descensode las densidadesa medidaquenosalejamosde las poblacionescentrales,sino

quemuestranunclaropatrónmultimodal(Tellería& Santos,1993). -

Unade estasespeciesconpatronesmultimodalesen suabundancia,esla Curruca

Capirotada(Sylv¡aatricapilla; ver Fig. 1). La Currucaestáampliamentedistribuidapor

el Paleártico(Fig. 2), siendo una especiemigradoraen gran partede su distribución

(Cramp, 1992).Dentro de la penínsulaIbérica,es frecuenteensutercio norte,mientras

queenel restoocupalos bosquesfrescosde los sistemasmontañososy las formaciones

arbustivasy arbóreasde los sotosfluviales (Purroy, 1997). En la PenínsulaIbérica, la

CurrucaCapirotadatiene dosestrategiasde ocupaciónestacionaldel territorio. Poruna

lado, y como ocurre en buenaparte de centro Europa (Cramp, 1992), mantiene

poblacionesmigradorasque ocuparíanla mitad norte peninsular.Por otro lado, las

Currucasque ocupanel tercio sur dc la Penínsulatendrían un caráctersedentario
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(Cuadrado, 1994). Por tanto, no sólo mantienenuna distribución multimodal de su

densidad, sino que presentapoblacionescon diferentes estrategiasde ocupación

estacionaldelterritorio.

Con el fin de abordarlos objetivos de la presenteMemoria Doctoral, hemos

seleccionadocincoáreasde estudio(ver Fig. 3) representativasde los mediosqueocupa

laCurrucaCapirotadaen la penínsulaIbérica(Purroy,1997).Tresde ellasubicadasen la

mitad nortepeninsulary ocupadaspor la fracciónmigradorade las Currucasibéricas,y

dos enel extremo sur, ocupadaspor la fracción sedentaria.De las tres localidadesdel

norte,unaseencuentraen el límite surde la regiónEurosiberianay las otrasdosdentro

de la regiónMediterránea.Las dos localidadesde Currucassedentariasseencuentranen

los bosquesde las sierrascosterasdel sur de Cádizy en los valles de los arroyosque

desembocanalmar(verFig. 3).

OBJE’nvOs

La Curruca Capirotadapuedeser, por lo expuestoanteriormente,un buen

modeloparaserestudiadoen sus poblacionesperiféricas.El hechode que concurranen

la Penínsuladospoblacionesdiferentes,unacon claro comportamientomigradory otra

sedentaria,podría llevar consigo diferenciasen su patrónde selecciónde hábitat. Por

otro lado, tambiénesprevisibleque estasdos poblacionesdifieran en sumorfología al

mantenerpatronestancontrastadosen su ocupaciónespacial,especialmenteen el caso

de las Currucasmigradorasque tienenque asumir los costesde los desplazamientos

estacionalesentrelocalidadesde críay de invernada.Estasituación,dondeencontramos

dospoblacionesdiferentesen la perifrriade sudistribución,nospermiteel estudiode la

condiciónfisica tanto en las poblacionesperiféricasde la fracciónmigradora,como en la
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poblaciónsedentaria.Asumiendoquela fracciónmigradora,que ocupael centroy norte

de la Península,se encuentraen un áreamarginal del gruesode la poblaciónde las

Currucasmigradoraseuropeas,analizamosel eventualdeteriorode la condiciónfisica en

las localidadesmásxéricasy meridionales.Por otro lado, estudiamossi las Currucas

sedentariasdel áreameridional presentanuna condición fisica peor que las del norte

(comocorresponderíaal patrónarribaexpuesto)o, por el contrarioy por causade su

hipotético aislamientoreproductory adaptacióna las condicioneslocales,presentanuna

condición fisica equivalente a las poblacionesmigradorasdel norte de la Península

Ibérica.

La presentetesispretendeestudiarlas CurrucasCapirotadasenel extremosurde

sudistribucióndesdetresenfoquesdiferentes.

Enprimerlugarestudiamosla seleccióndc hábitatcomounaaproximaciónbásica

al estudio de las Currucas ibéricas. Analizamosel patrón de selecciónen diferentes

localidadescon el fin de ver si existen diferenciasque nos pennitacomprender los

resultadosde los siguientescapítulos.

En segundolugar,estudiamosla morfometríade las Currucasibéricas,paraver si

existendiferenciasentrelas poblacionesmigradorasy sedentarias.Hacemoshincapiéen

los complejosflmcionalesdel vueloy de la alimentación,parapoderinterpretarel origen

y la relaciónde estaspoblaciones.

Entercer lugar,abordamosel estudiode la condiciónfisica de las Currucas.

Por un lado, estudiamosla poblaciónde Currucasmigradorasparaver si existe

undeteriorode la condiciónfisicade laspoblacioneshaciala periferiade sudistribución.

Por otro, comparamosla condiciónfisica de las Currucasmigradorascon la de

lasCurrucassedentarias.
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120

Fig. 3. Situación de las localidadesde estudio. Se muestranlas isotermasde las

temperaturasmediasanualesde 120C y 16%,y las áreascon precipitaciónmediaanual
superiora600 mm(zonasombreada).Ennegrolaszonasmontañosas.

[Location of Ihe studysiles. Mean annual temperalureisothermsfor 12Wand 16W
and areaswith meanannualprecipitation over 600 mm <‘shaded) are shown. Black
areasindicatemountains.]
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Seleccióndehábitatdela CurrucaCapirotada

RESUMEN.- Seleccióny uso del hábitat por cinco poblacionesibéricas de Curruca

Capirotada<Sylvia atricapilla).En estetrabajoseestudiancinco poblacionesde Curruca

Capirotada(Sylvia atricapilla) distribuidas en la penínsulaIbérica de norte a sur.

Analizamossi la especiepresentaunamismaselecciónde hábitat entrelocalidadesy si

esta selecciónda lugar a patronessimilares en el uso del hábitat. Los resultados

demuestranque las Currucasseleccionaronsiemprelos tramosde bosquemás denso,

desarrollado y rico en arbustos, especialmenteaquellos sectorescon una mayor

coberturadezarzamoras(Rubusspp.).La asociaciónde las Currucasconestosarbustos

pudierarelacionarsecon una mayor disponibilidadde recursosalimenticios,dado que

caracterizanaquellossectoresdel bosquedondela humedaddelsuelopuedecompensar

las limitacionesproductivasde la sequíamediterránea.Podríarelacionarse,también,con

otros aspectosde la biologíadel ave (ej. lugarde nidificación). El usodel hábitatvarió,

sin embargo,entrepoblaciones,ya quelas Currucasseajustarona las característicasdel

hábitat de cada localidad. Esto implicó diferenciasen la estructurade los sectores

ocupadosen las diferenteslocalidades.
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SUMMARY.- Selectionand habitat use by five Iberian Blackeap (Sylvia atricapillg>

populations. This paper studies five populations of Blackcaps (Sylvia atricapilla)

distributedfrom north to south along the IberianPeninsula.We analysewhetherthese

Blackcappopulationsshoweda similar patternof habitatselectionand whetherhabitat

selectiondetenninesimilar pattemsofhabitatusealong thestudygradient.Resultsshow

that ah te study populationspreferredforest tractswith well developedtreecanopies

and a denseshrublayer ofplantsspeciesassociatedto wet substrates(e.g. blackberries

Rubusspp.). The correlationbetweenBlackcapabundanceand cover of blackberries

might be associatedwith higher food resourceavailability since moist groundsmay

attenuatetheeffectsoftheMediterraneansummerdrought.In addition,it maybe related

to other speciflcrequirementsofthespecies(e.g.nestingsites).Habitatuseby Blackcaps

differed,however,amongpopulationssincetheyshowedsite-speciflcadjustmentsto the

structureof local habitats.
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INTRODUCCION

Los estudiossobrela seleccióndehábitatde las avespermitenconocerla forma

enquedeterminadosrasgosambientalescondicionansuabundanciau otrosrasgosde su

biología (Wiens, 1989; Morrison et al., 1992; Manly et al., 1993). Además de este

objetivo básico, dichos estudiospermiten generarmodelos capacesde predecir los

efectosde las modificacionesdel hábitatsobresus poblaciones(Morrison et al., 1992).

Lautilidad de estosmétodossueledepender,sin embargo,de la constanciaespacial(o

temporal)de los patronesde selección,pueslos modelosgeneradosen una localidado

en un momentodado, puedenser inserviblesen otras circunstancias(Morrison et al.,

1992). Sin embargo,y peseal interésteórico y aplicadode estosestudios,hay poca

información empíricasobrelos cambiosen la selecciónde hábitat observadosen las

diferentespoblacionesde una misma especiey las eventualesimplicaciones de estos

cambiosenel usodelhábitat(Wiens, 1989;Morrisonet al., 1992).

En estetrabajo analizamosla selecciónde hábitat de la CurrucaCapirotada

(Sylvia atricapilla) en cinco localidadesde la PenínsulaIbérica, distribuidasdenortea

sury representativasde los hábitatsdondecría. Se tratade un pájaroforestal, de dieta

insectívoray frugívora(Cramp, 1992),que es abundantedurantela épocade críaen el

centrode Europay en laRegiónEurosibérianaIbérica, pero quetiendea presentaruna

distribuciónmásheterogéneaen la Mediterránea,dondesu distribuciónse restringea

bosquesde ribera, montañasy ciertossectorescosteroshúmedos(Tellería & Santos,

1993).Nuestroobjetivo escompararla estructurade la vegetaciónde los cinco hábitats

estudiados(disponibilidad)con la estructurade los rodalesde hábitatusadospor las

diferentespoblaciones(Manly et al., 1993) con el fin de contrastar las siguientes

hipótesis:
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1) La selecciónde hábitatde las Currucases invariantea lo largo del gradiente

geográficolatitudinal. Estoimplica que, independientementede las variacioneslocalesen

la estructurageneralde la vegetación,seleccionaránsiempresectoresdel hábitat con

unascaracterísticasdeterminadas.Estahipótesispuededar lugara dos predicciones:la)

Si las Currucassonmuy selectivasusaránsectoresqueno diferiránensu estructuradel

hábitatentrelocalidades,ib) Si, porel contrario,suseleccióndel hábitatesmásamplia,

tenderána seleccionarsiempreun determinadotipo de vegetaciónaunqueseadaptarána

su disponibilidad en cada localidad. Esto implica, por lo tanto, diferencias en la

estructuramediadelhábitatusadoentrelocalidades.

2) Las Currucascambiansu selecciónde hábitatenuna o varias localidades,lo

quesupondríacambiossignificativosen laestructurade lavegetaciónseleccionada.Esto

puede debersea modificacionesrealesen su selecciónde hábitat derivadasde sus

peculiaresadaptacionesalas condicionesde cadalocalidad.

Las poblacionesde Currucas ibéricas parecenestructurarseen dos grupos

morfológicos (Tellería & Carbonell, 1998). La forma nominal Sylvia atricapilla

atricapilla alcanzalos Pirineos,dandolugar en la mitad norte peninsularapoblaciones

intennediascon Sylvia atricapilla heineken,típica del suroestepeninsular(Cramp,

1992).Estadisparidadtaxonómica,asociadaavariacionesmorfológicasrelacionadascon

su desigualcomportamientomigrador y trófico (véase Cuadrado,‘1994; Tellería &

Carbonell,obs.persj, podríadeterminardiferenciasensuselecciónde hábitat.
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MATERIAL Y MÉTODOS

Areade estudio.

Durante los mesesdeMayo y Junio de 1996, estudiamosla seleccióny usodel

hábitatde las CurrucasCapirotadasen cinco sectoresrepresentativosde sudistribución

enlapenínsulaIbéricaa lo largode un gradientelatitudinal:

1: Áiava (42055’N 2029’W, altitud media 620 m). El estudio se realizó en las

proximidadesde las localidadesde Guevaray Argomániz.Estazonaestácubierta

por bosquesmixtos de Quercusfaginea, Quercus robur y Acer campestre

distribuidosenun paisajeagrícoladedicadoal cultivo de cereales,remolachasy

patatas.En estazona,justo en el borde meridionalde la Región Eurosiberiana

Ibérica, la especiees abundantey estábien distribuidapor todos los hábitats

forestales(Alvarezetal., 1985).

2: Sienade Guadarrania(40054’N 3053’W; altitud 1100m). Estalocalidadestáubicada

enel valledelPaular,próximaa la localidadde Rascaflia.El paisajeestáformado

porbosquesmixtos de Fraxinusexcelsior,Alnus glutinosay Quercuspyrenaica

entremezcladoscon pastizaleshúmedos,un hábitat típico de la especie en

ambientesmediterráneosde montaña(verDíazetal, 1994).

3: Madrid (40030’N 3040’W, altitud 600 m). Las Currucas colonizan el piso

mesomediterráneoa travésde la vegetaciónde ribera (Populusnigra, Tamarix

gallica, Salix spp.), ya que no ocupanlos bosquesesclerófilos (Quercus ilex)

dominantesen el área(Diaz et al., 1994). El estudio se centró en los tramos

mediosde los ríos Jaramay Guadarrama,próximosa las localidadesde Algete y

Boadilladcl Monte, respectivamente.
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4: SienadeOjén (36001’N 5036’W, altitud250 m). Setratade unhábitatdemontañade

climahúmedo,ubicadoenel extremosurpeninsulary cubiertodebosquesmixtos

de Quercussubery Quercuscanariensis(Alonso, 1980; Ceballos& Guimerá,

1992).

5: Tarifá (36001‘N 5036’W; altitud 0-5 m). Se tratadeunalocalidadsituadaalpie de la

Sierrade Ojén, próximaa la costaatlánticay mayoritariamentedeforestadapor

dedicarsea la críade ganado.Al igual queen Madrid, las Currucascolonizaron

estasáreasbajasa travésde las riberas.Las avesestudiadasocupabanlos sotos

(Neriumoleander,Populusnigra, etc.)del Río Jara(Alonso, 1980; Ceballos&

Guimerá,1992).

Censos.

Se realizó una estima de la abundanciade Currucasen las cinco localidades

medianteunaseriede transectos(Seber, 1982)de 500 m de longitudy 50 m deanchura

(ver Fig. 1). En los bosquesde ribera,conanchurafrecuentementeinferior a los 50 m de

las bandasde recuento,se calculó la densidadsobrela superficie de bosquerealmente

censadoalo largode los transectos.

Seleccióny usodel hábitat.

Se estudió la estructuradel paisaje (disponibilidad)en unidadesde muestreo

circularesde25 m de radiodistribuidascada200 m a lo largode los transectosde censo.

Las variablesmedidas(Tabla 1) flieron seleccionadasteniendoen cuentaquela Curruca

Capirotadaes la más ligadaa los bosquesdesarrolladosy madurosde las Currucasque

convivenenel PaleárticoOccidental(Cody, 1978; Tellería& Potti, 1984). Dadoque su
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distribución ibérica se correlaciona fuertementecon las precipitacionesy que esta

asociaciónpuedetenerquever con las limitacionesala productividadprimariaasociadas

a la sequíaestivalde laRegiónMediterránea(Tellería& Santos,1993, 1994),utilizamos

las coberturasde majuelo (Crataegus monogyna)y zarzamora(Rubusspp.) como

indicadoresde nivelescrecientesdehumedadedáflca(Arnaiz, 1979).Esteúltimo arbusto

tiene, además,un significado relevanteparala especiecomo sustratode nidificación y

alimentación (Cramp, 1992). Al mismo tiempo que se realizaban los censos, se

caracterizaronlos sectoresocupadospor las CurrucasCapirotadasmediantelaestimade

esasmismasvariablesen un círculo de 25 m alrededorde cadaaveobservada(Larsen&

Bock, 1986).Todaslas estimasdecoberturafueronrealizadasvisualmenteporel mismo

observadorempleandolas plantillas de referenciapropuestaspor Prodon& Lebreton

(1981).

El númerooriginal de variablesseredujo a una seriede factoresindependientes

medianteun análisis de componentesprmcipales (ACP). Previamente,las variables

fueron normalizadasmediantelas transformacionesangular(coberturas)y logarítmica

(restode variables).El ACP sellevó a cabosobrela muestrade disponibilidad(n’125) y

se rotaron los componentesmediante el método VARIMAX. A continuación, se

calcularonlos valoresde las unidadesde muestreoprocedentesdel estudiodel uso de

hábitatrealizadopor las aves(n=75) en los gradientesdefinidosporestoscomponentes.

Finalmente, se examinó la respuestade las Currucasa estos gradientesambientales

medianteANOVAs de clasificacióndoble,en los quelos factoresde clasificaciónfueron

la localidad(cinconiveles)y el usoo disponibilidaddelhábitat(dosniveles).
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RESULTADOS

La densidadde Currucasvarió entrelocalidadesalcanzandovaloresmáximosen

Alava (Fig. 1). Las cuatro localidadesrestantespresentaronun patrónde distribución

marcadoporun relativo aumentode la densidadde la especieen la vegetaciónde ribera

frentea los bosques(verMadrid vs Guadarramay Tarifá vsOjén).

El ACPdio lugara trescomponentesconautovalormayorde 1 queexplicaronel

66.71%de lavarianzade los datos(Tabla2). El primercomponente(CP1), separaenel

extremo positivo sectorescubiertospor árbolesjóvenes,con abundanciade Crataegus

monogyna.El CP2 define un gradienteentresectorescon abundanciade arbustos

característicosde zonas húmedas(Rubus spp.) frente a sectorescon sotobosque

despejadoy abundantepasto.El CP3, finalmente, agrupaen el extremo positivo los

sectorescon árbolesdesarrollados.

Se encontrarondiferenciassignificativasentre localidadesy entre el uso y la

disponibilidad en los tres componentes,sin que se detectaraninteraccionesentre

localidady usoen el CPl ni en el CP2 (Tabla 3, Fig. 2). Esteresultadoindica que las

Currucasde todas las poblacionesseleccionaronen la mismadireccióny con la misma

intensidad la disponibilidad de recursosdisponibles en todo el gradiente estudiado,

adaptándosea la estructuralocal de la vegetación.En el caso del CP3 se observóuna

interacciónsignificativa que, sin embargo,puedeinterpretarsecomo un efecto de la

localidadde Tarifá,que carecede árbolesdesarrollados(ver Apéndice).

Sólo el gradientedefinidopor el CP2presentóunaasociaciónsignificativacon la

abundanciade la especie(Fig. 3.; r~ = 0.10, P> 0.05. y r3 = -0.20,P> 0.05, n5, para

CP1 y CP3 respectivamente).Con objeto de ahondaren el papel de las variables

asociadasal CP2sobrela distribuciónde la especie,realizamosun análisisde regresión
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múltiple por pasos(valor de la F paraentrarenel modelo =4) entre la densidadde la

especieen cadatransecto(transformadalogarltmicamente)y todas las variablesde la

Tabla 1 (transformaciónangular para las coberturasy logarítmica para el resto),

incorporandolas localidadesen el modelo de regresióncomo variablesdummy,por si

pudierahaberalgún efecto local sobrela densidadno consideradopor las variablesen

estudio.La coberturade Rubus(17.01%de la varianza)y la de matorrales(8.49%)

fueronlas dosúnicasvariablesincorporadasal modelo(densidad= 0.08 + 0.96 Rubus+

0.29 arbustos;r = 0.505,Fzs¡= 8.73,P <0.001).

DISCUSIÓN

Los resultadosde estetrabajocorroboranla predicción lb (similar selecciónde

habitatentrepoblacionespero usodel hábitat adaptadoa las condicioneslocales).Las

Currucasde cadapoblaciónseleccionaronlos sectorescon arboladomás denso(CP1),

árbolesmásdesarrollados(CP3) y mayorcoberturade arbustoshigrófilos (CP2). Este

patrónfue consistenteentrepoblacionesa pesarde las variacionesde la estructuralocal

del hábitat. Estoscambioslocalesen la vegetaciónpropiciaronque ciertaspoblaciones

ocuparansectoresconunaestructuramediade lavegetaciónque hubierasido rechazada

en otras. Este sería el caso, por ejemplo, de la distribución de las poblacionesde

Guadarramaencomparaciónconlas de Ojén y las deMadrid encomparacióncon las de

Tarifa enel gradientedefinido porel CP2. La Iblta de interaccionessignificativasentre

disponibilidady uso en el CP1 y el CP2 (asumimosque las interaccionesenel CP3 se

debierona la fálta de árbolesde granporteenTarifa) y la inexistenciade un efecto local

evidenciadopor la ausenciade significaciónde las variablesdummyque representanlas

localidadesenel análisisderegresiónmúltiple, evidenciaunarespuesta‘homogéneade las
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poblacionesa las variacionesen la estructuralocal del hábitat. Esto sugiere que, a

nuestraescalade análisis, con lasvariablesconsideradasy en eseescenaruogeográfico,

no se aprecianefectos locales adicionalessobrela selecciónde hábitat que pudieran

relacionarsecon variacionesen la incidencia de la competenciaintra e interespecffica

(Fretwell & Lucas, 1969; véase,sin embargo,García 1983),el riesgo de depredación

(Suhonen,1993) o peculiaridadeslocales de las poblacionesanalizadas(Noon et al.,

1980; ‘Wiens, 1989).En cualquiercaso,esposiblequela verificacióndel efectode estos

otrosfactoreshubierarequeridoun diseñoexperimentalespecificono abordadoeneste

trabajo.

La distribución de abundanciasde las CurrucasCapirotadasen los bosques

estudiadosestuvo asociadade forma consistenteentre localidadesa la presenciade

tramosarbustivosque señalanuna ciertahumedadedáfica(cubiertosespecialmentepor

Rubusspp.). Este puede ser, por tanto, uno de los rasgosdel hábitat seleccionados

activamentepor la Curruca. Las zarzamorasconstituyenun importantesustrato de

nidificación de la especieenEuropa(Mason, 1976) y un señaladorecursoalimentario

duranteel verano(Jordano,1982),por lo que partede las preferencias’de la especiepor

estearbustopodríandebérsea su potencualutilidad trófica duranteel crítko periodo

estival,cuandohan de enfrentarsea lamuda(Jenni& Winlder, 1994).Desconocemossi

estosarbustospresentanademásuna utilidad directa (ej. una mayor abundanciade

invertebrados,unamayor fficilidad en su captura)duranteel período de cría, cuando

todavía no existenfrutos carnososmadurosy la dieta de la Curruca Capirotadaes

mayoritariamenteinsectívora(Guitián, 1985).Un thctor adicionalque POdmexplicar la

asociacióndelas Currucasconlas zarzamorasessupapelcomoindicadorasde humedad

edáfica,yaquedichahumedadatenúnlos efectosde la sequíaestivalmediterráneasobre
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la productividadprimariay la abundanciade insectos(Nabal 1981).Se sabe,de hecho,

que los sectoresmediterráneosmás lluviosos no sólo mantienenuna mayorabundancia

de CurrucasCapirotadas,sino quetambiénseasocianaunamejorcondiciónfisica de sus

pollos, que indica menoresnivelesde estrésduranteel desarrollo(Carbonell& Tellería,

1998).TambiénBlondeletal. (1993)hanseñaladola peorcondicióncorporaly elmenor

éxito reproductivodel Herrerillo ComúnParuscaeruleusen los bosquesmássecosdel

Mediterráneofrancés.

Nuestros resultadossugieren, en resumen, que las Currucas Capirotadas

mantienenunpatrónconstantede selecciónde hábitata lo largo delgradientelatitudinal

estudiadoy que el hábitatseleccionadoseadaptaa la disponibilidadlocal de arbustos.

especialmenteaquellasespeciesindicadorasde humedadedáfica.Además,la abundancia

local de la especiese correlacionacon la coberturade estos arbustoshigrófilos. La

escasezdeestetipo de hábitatsenel paisajemediterráneo,dominadoporunavegetación

esclerófilaadaptadaa la sequía,explicaríala menorabundanciade la especieenla región

Mediterráneay su distribución frecuentementefragmentada.Estos patronesapoyan

empíricamentela ideade quelas poblacionesasentadasensectoresperiféricosde suárea

de distribución tienden a enfrentarse a condiciones ambientales crecientemente

subóptimas,que conducena unarariflcacióny fragmentaciónprogresiva(Brown, 1984,

1995;Lawton, 1993).
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Cuadradoy P. Jordanorevisarony mejoraronconsiderablementeel manuscrito. Este
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Cap.2, pág.28



Seleccióndehábitatdela CurrucaCapirotada

BIBLIOGRAFÍA

ALVAREZ, J., BEA, A., FAUS, J. M. & CASHÉN, E. 1985. Atlas de los vertebrados
continentalesde Álava, Vizcayay Guipúzcoa.GobiernoVasco.Vitoria.

ALONSO, J. A. 1980.Ai4faunadel surde Cádiz.Tesis DoctoralUniversidadComplutense.
Madrid.

ARNAIZ, C. 1979. Ecologíay fitosociología de los zarzalesy espinalesmadrileños
comprendidosen los sectoresGuadarrámico,Manchegoy Celtibérico-Alcarreño.
Lazaroa, 1:129-138.

BLONDEL, J., DíAS, P. C., MAISIXE, M. & PERRET,P. 1993. Habitat heterogeneityand
life-history variation of MediterraneanBlue Tits (Parus caeruleus).Auk 110:
511-520.

BROWN, J.U. 1984. On the relationshipbetweenabundanceanddistributionof spccies.
AmericanNaturalist, 124: 255-279.

BROWN, J. U. 1995.Macroecology.University.ofChicagoPress.Chicago.
CARiBONELL, R. & TELLERÍA, J. L. 1998. Increasingasymmetryof tarsuslength la three

populations of BlackcapsSylvia atricapilla as relatedto proximity to range
boundary.Ibis, 140: 145-147.

CEBALLOS, J. J. & GUIMERÁ, V. M.. 1992. Guíade las avesde Jerezy de la provinciade
Cádiz.AyuntamientodeJereLJerezde la Frontera.

CODY, .M. L. 1978. Habitat selectionand interspeciflc interactionsamong.the sylviid
warblersofEnglandandSweden.EcologicalMonographs,48: 351-396.

CRMvW, 5. (Ed.) 1992. TheBirds ofMe WesternPalaearctic.Vol VI. Oxford University
Press.Oxford.

CUADRADO, M. 1994. Site-tenacityand life-time expectancyof resident and over-
wintering Blackcaps Sylvia atricapilla la the Mediterranean.Ringing &
Migration 15: 58-59.

DÍAZ, M., MARTí, R., GOMEZ-MANZANEQUE, A. & SÁNCHEZ, A. (red.) 1994.Atlas de
lasAvesNidflcantesen Madrid. Agenciade Medio Ambientede Madrid-S.E.O.
Madrid.

FRETWELL, 5. D. & LUCAS, H. L. 1969. On territorial behaviourand other fáctors
inlluencing habitat distributions in birds 1. Theoretical development.Acta
Biotheoretica,19: 16-36.

GARCÍA, E. F. J. 1983.An experimentaltestofcompetitionfor spacebetweenBlackcaps
Sylvia atricapilla and GardenWarblersSylvia bonn in the breedingSeason.
JournalofAnimalEcology,52: 795-805.

GUIILAN, J. 1985. Datossobreel régimenalimenticio de los paseriformesde un bosque
montanode la CordilleraCantábricaOccidental.Ardeolci, 32: 155-172.

JENNI, L. & WINKLER, R. 1994. Moult and ageingofEuropeanpasserines.Academic
Press.London.

JORDANO,P. 1982.Migrant birds arethemain seeddispersesofblackberriesin southern
Spain.Oikos,38: 183-193.

LARSEN, D. L. & BOCK, C. E. 1986. Determiningavían habitat preferenceby bird-
centeredvegetationsampling. En, J. Verner, M. L. Morrison & C. J. Ralph
(Eds.): Wildftfe 2000:Modellinghabitatrelationshipsof Terrestrial Vertebrates,
Pp.37-43.UniversityofWisconsinPress.Madison.

LAWTON, J.U. 1993.Range,populationabundanceandconservation.Trendsin Ecology
andEvolution,8: 409-413.

Cap. 2, pág. 29



Seleccióndehábitatdela CurrucaCapirotada

MANLY, B., MCDONALD, L. & THOMAS, D. 1993. Resourceselectionby animals.
Chapman& Hall. London.

MASON, C. F. 1976. Breedingbiology ofte SylviaWarblers.BirdStudy,23: 213-232.
MORRíSON, M. L., MARCOT, B. G. & MANNAN, R W. 1992. Wildlffe-habitat

relationsh¡ps. Concepts and applications. University of Wisconsin Press.
Madison.

NAHAL, 1. 1981.TheMediterraneancImatefrom abiological viewpoint.En, F. di Castri,
D. W. Goodall, & R. L. Specht, (Eds): Ecosystemsof ¡he World II.
Mediterraneantypeshrublands,Pp. 63-86.Elsevier.Amsterdam.

NooN, B. R, DAWSON, D. K, INKLEY, D. B., ROBBINS,.C. S. & ANDERSON, 5. H.
1980. Consistencyin habitatpreferenceofforestbirdspecies.Transactionsof¡he
45 ¡h NorthAmericanWildftfe andNaturalResourcesConference,Pp.226-244.

PRODON,R. & LEBRETON,J. D. 1981.Breedingavit~unaofa Mediterraneansuccession:
the holm oak and cork oak series in the easternPyrenees.1. Analysis and
modellingofte structuregradient.Oikos,37: 21-38.

SEBER, O. A. F. 1982. The estimationof animal abundanceand relatedparameters.
Griuin. London.

SUHONEN, J. 1993. Predationrisk influencesthe useof foragingsites by tits. Ecology,
74: 1197-1203.

TELLERIA, J. L. & CARBONELL, R. 1998. Morphometric variation of five iberian
Blackcap(Sylvia atricapilla) populations.Journal of Avian Biology, 29: 000-
000.

TELLERIA, J. L. & SANTOS, T. 1993. Distributional patternsof insectivorouspasserines
la the IberianForests: doesabundancedecreasenear the border?Journal of
Biogeography,20: 235-240.

TELLERIA, J. L. & SANTOS, T. 1994. Factorsinvolved in the distributionof forest birds
in theIberianPeninsula.Bird Study,41:161-169.

TELLERÍA, J. L. & Purrí, J. 1984. La distribuciónde las Currucas(O. Sylvia, Cl. Aves)
enel SistemaCentral(España).DoñanaActa Vertebrata, 11: 92-103.

WIENS, J.A. 1989. The ecology of bird communities.Cambridge University Press.
Cambridge.

Cap. 2, pág. 30



Seleccióndehábitatde la CurrucaCapirotada

TABLA 1.

Variablesutilizadasparalacaracterizaciónde laestructuradel hábitat.
[Variables ¡¿sedin assessing¡hes¡ructureof¡he habitat]

Variable Descripción[Description]

HARBO Alturadelarbolado(m) [Tree height (m)]

ARBOL Coberturade árboles(%) [Coveroftrees(%)]

ARBUS Coberturade arbustos(%) [CoverofShrubsC/o)]

TRLO3O N0 de troncosentre10-30cmde0 [No trunksof¡0-30 cm.0]

TR3050 N0 de troncosentre30-50cmdeO[No trunksof30-50cm 0]

TR>50 N0 de troncosde0 > 50 cm [No trunks> 50cm0]

PASTO Coberturadepasto(%) [Cover ofherbs(%)]

CRATAE Coberturade Crataegusmonogyna(%)[Cover CrataegusmonogynaC/o,)]

RUBUS Coberturade Rubusspp. (%) [CoverRubusspp. cover(%)J
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TABLA 2.

Coeficientes de correlación entre las variables de estructuray composiciónde la
vegetacióny los tres táctores del análisis de componentesprmcipales(*: p’cO.OS; **:

pcO.O1).
[Correlations coeficients between ¡he individual~ variables and Me three factors
obtainedin theprincipal componentanalysisof ¡he vegetationstructure. *: P < 0.05;

01]

CP1 CP2 CP3

HARBO 0.423** 0.036 0.768**

ARBOL 0.616** 0.351** 0.546**

ARBUS 0.155 0.888** -0.082

TR1O3O 0.856** -0.021 0.109

TR3050 -0.077 0.008 0.756**

TR>50 -0.142 0.152 0.703**

PASTO 0.204* ~0.675** ~0.392**

CRATAE 0.613** -0.061 ~0.215*

RUBUS -0.026 0.817** 0.089

Autovalor [elgenvaluel 2.85 1.73 1.42

%Varianza[%variancej 31.73 19.24 15.74

E % Vananza[27%variance] 31.73 50.97 66.71
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TABLA 3.

Resultadosde los ANOVAs efectuadossobrela ubicaciónde las unidadesmuestralesen
lastres componentesclasificadassegúnlocalidad(cinco niveles)y uso/disponibilidaddel
hábitat(dosniveles).
[Resul¡sof Me ANOVA analysesperformedon ¡he scoresof thesamplingunits in ¡he
¡hree principal componentesclassl/?edaccording¡o locality «¡ve estudyareas) and
habitat useor availabili¡y (¡wo levels).]

Efecto [Effec¡]
Uso/DisponibilidadLocalidad

Locality Use/Availabillly

Interacción

Interaction

p F1190 p F4,190 p

CP1 34.29 <0.001 23.95 <0.001 1.66 0.16

CP2 28.41 <0.001 70.32 <0.001 1.91 0.11

CP3 46.71 <0.001 84.06 <0.001 2.72 0.03
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VARIACIONES MORFOMÉTRICAS DE CINCO POBLACIONES
DE CURRUCASCAPIROTADAS (Sylviaatricapilla) IBÉRICAS

Morphometric varia¡ion of jive iberian Blackcap (Sylvia atricapill~) populations.
JournalofAvianBiology29(1998): 00-00



MarlomnetríadelasCurrucasCapirotadasibéricas

RESUMEN. Variaciones morfométricasen cinco poblacionesibéricas de Currucas

Capiro¡adas <Sylviaatricapilla). En estetrab8joestudiamoslas variacionesdeunaserie

de caracteresmorfológicos en cinco poblacionesde Currucas Capirotadas(Sylvia

atricapilla), distribuidasenla PenínsulaIbéricaa lo largo deun gradientelatitudinal. Las

poblacionesde Currucasdel norte y centro de la Penínsuladifieren de las del sur por

teneralias más puntiagudasy largas,por sus picosmás estrechos,tarsosmás cortosy

menortamaño. Estascaracterísticasdefinendos gruposmorfológicosque puedenser

asociadosa diferenteshábitosmigratoriosy tróficos. Las Currucasdel norte y centro de

la Penínsulacrían en hábitats con duras condiciones invernales,por lo que se ven

obligadasa abandonarlosen otoño, migrando hacia sus territorios de invernada.Las

Currucasde los sectoresmeridionalesparecenserresidentes,manteniéndoseenla misma

zona durantetodo el invierno. El comportamientomigradory la especializaciónen la

dieta de invertebradosdel follaje puedenexplicar las diferenciasmorfológicas de las

Currucas norteñas con respectoa las poblacionesde Currucas del sur. Nuestros

resultadossugierenquela poblacióninigradorade Currucasibéricaspuededescenderde

antepasadosdel tipo de las actualesCurrucassedentarias,que sehabríandiferenciado

por laadaptaciónaexplotarla estacionalidaddelasactualesáreasdecría.
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SUMMARY. Morphometric variation of five Iberian Blackcap (Sylvia atricapi1~>

popula¡ions. This paperanalysesthe variationof severalmorphologicaltraits in five

populationsofBlackcapsSylviaatricapilla distributedalonga latitudinalgradientin te

Iberianpeninsula.Thenorthernandcentralpopulationsdiffer from te souternonesla

teir longer andmorepointedwings,narrowerbilis, shortertarsi andsmaflerbody size.

Thesefeaturesdefinetwo morphologicalgroupsandcorrelatewith differencesla their

migrationand feedinghabits. Birds from northernand centralIberia breed la habitats

with harshwinter conditions,which theyabandonla autunin whentey migrate to teir

wintering grounds.Birds ftom the mild, southernsectorsremain there throughoutthe

winter. Their migratoiy behaviour,and a strongerspecialisationfor feeding on foliage

invertebrates,could explaintheir morphologicaldifferentiationwith respectto southern

ones.Oir resultssuggestthat te Iberianmigratorypopulationsmight havedescended

from ancestral,southern-Iikeones,that have becomeadaptedto exploit their seasonal

breedinggrounds.
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INTRODUCCIÓN

El estudiode las variacionesmorfológicasde unaespeciea lo largo degradientes

geográficos,puedeser útil para analizar diferenteshipótesissobre los tkctores que

condicionansudistribucióny biología(Zink & Remsen,1986;Ricklefs & Miles, 1994).

Sin embargo, pocos estudios abordan las diferencias morfométricas de distintas

poblacionesde avesa lo largo de gradientesregionales.Actualmente,estasituaciónse

mantienehastaen paísescon una larga tradición ornitológica, ya que este tipo de

aproximaciones al conocimiento de las aves es a veces considerado como

exhaustivamenteanalizadopor los naturalistasdel pasado(Zink & Remsen,1986). Sin

embargo,estosestudiossiguensiendonecesariossi nosotrosqueremosgenerarnuevas

hipótesisparaconoceraquellostáctoresque afectana las variacionesmorfológicas, o

paracompletarlos resultadosobtenidosatravésde otrasaproximaciones,como aquellos

que abordanla filogeografia de las distintas poblaciones(ej. métodosmoleculares;

Thorpe, 1996;Zink, 1996).

La penínsulaIbéricaproporcionaun interesanteescenarioparael estudiode las

variacionesmorfológicas en aves. Su clima varíadesde las condicioneshúmedasdel

nortey noroeste,a las condicionesxéricas,típicasde la regiónMediterránea,enel resto

de la Península,dondelas montañasconfiguranun patrónde distribuciónirregular de

zonascon elevadapluviosidad. Como en la mayoríade los paseriformesforestales,la

CurrucaCapirotada(Sylviaatricapilla) esabundanteen el nortede Iberia, pero en la

RegiónMediterráneaserestringea zonascon mayoresprecipitaciones,costasy zonas

montañosas(Tellería& Santos,1993).En la penínsulaIbérica, las Currucasdel nortey

montañasdel interior desaparecenduranteel invierno, mientrasque las poblacionesdel

sur semantienenresidentesen las mismasáreasdurantetodo el alio (Finlayson, 1981;
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Cuadrado,1994).Se puedeplantearque las poblacionesibéricascon diferentespatrones

de ocupaciónestacionaly comportamientomigradorpuedenhaberevolucionadocon

diferentescaracteresmorfológicos para hacer frente a los distintos patronesde la

estacionalidaddel hábitat. De hecho, la CurrucaCapirotadaes una especiepolitípica

representadaen la penínsulaIbéricapor la fonnanominalSylviaatricapilla atricapilla,

que alcanzalos Pirineos,mientrasque en el suroestedel Paleárticose encontraríala

forma Sylvia atricapilla heineken (Cramp, 1992). Sin embargo,no hay disponible

información que nos permita delimitar de una forma clara, la distribución de ambas

formas en el norte y centro de la Península,ni la forma en que se correlacionasu

morfologíaconlas ditbrentescondicionesambientalesaqueestánsometidas.

En estetrabajo,analizamoslavariaciónde unaseriede caracteresmorfológicos

encinco poblacionesde CurrucasCapirotadas,distribuidasa lo largo de un gradiente

latitudinal en la penínsulaIbérica. Buscamosdiferenciasendos complejosfimcionales

(Leisler & Winlder, 1985) tácilesde medir en individuos vivos y que puedenilustrar

diferentesvías por las que las poblacionesde Currucaspuedenencararla estacionalidad

de sushábitats:

a) Carac¡eres morfomé¡ricosrelacionadoscon el vuelo. La morfología del ala está

asociadaal comportamientomigrador, siendo las alas largas y puntiagudasmás

adecuadasenergéticamenteparalargosvuelos,relacionándose,por tanto, a especiescon

largosdesplazamientosmigratorios(ej. Zink & Remsen,1986).Por otro lado, las colas

largasincrementanla fricción al volary sureducción,por tanto, seasociaa la reducción

del gastoenergéticoenel melo (Norberg,1995).Sinembargo,la estructuradel alay de

la cola tambiénpuedeestar relacionadacon la densidadde la vegetación,ya que alas

Cap.3, pág. 42



Morfometria delas CurrucasCapirotadasibéricas

cortasy redondeadasy colas largas ibeilitan la maniobrabilidaden el vuelo (Lederer,

1984; Zink & Remser,1986; Norberg, 1990). Se ha sugeridoque cambiosen la tasa

ala/colaquetávorecenla maniobravilidadlimitan el comportamientomigrador(Leisler&

Winlder, 1985). Si las característicasdel ala y la cola de las Currucasibéricasestán

asociadascon un aumentoen su eficacia migradora,y no representanuna respuestaa

cambiosen laestructurade la vegetación,las poblacionesmigradorasdeberánteneralas

máslargasy puntiagudasy colasmáscortasquelas poblacionessedentarias.

b) Caracteresmorfométricosrelacionadoscon la alimentación.La CurrucaCapirotada

esun explotadordelfollaje que sealimentade invertebradosy frutos(Cramp,1992).Las

mvernantesen el sur de Españacuentancon los frutos del matorral mediterráneo

(Jordano& Herrera,1981; Herrera,1984a).Las Currucasquecríanenelnortey centro

de la Península,explotan la estacionalidadde los invertebradosdurantela primavera

(Guitián, 1985), pero no hay información disponible de la dietade las poblacionesde

Currucasdel sur ibérico durantela estaciónreproductora.Sin embargo,la diversidad,

abundanciay persistenciade las plantasconfrutos enel surde España(Herrera, 1985;

Fuentes,1992) sugiriereuna dieta másomnívorade sus poblacionesde Currucas.En

esteescenarioibérico,esperamosunamayorespecializaciónde las Currucasdel norteen

la dieta insectívora. Para analizar esta hipótesis medimos el pico y el tarso

(tarsometatarso)de las Currucas.Picosmásestrechostácilitana los pájarosinsectívoros

labúsqueday pinzamientode los insectosenel follaje, mientrasque los picosmásromos

son más adecuadosparaejercerpresión(Lederer, 1972; James,1982; Carrascale¡ aL,

1990)y, si seasociacon laanchuradel pico, aumentarála capacidadde tragaralimentos

másgrandes(ej. grandesfrutos; Herrera,1984b;Jordano,1987).La longitud deltarsose
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interpretacomounaadaptaciónal comportamientode búsquedadel alimento. Un tarso

corto reduceel esfUerzonecesarioparamaniobrarcuandoseestásuspendido,dadoque

sereducela distanciaentreel centro de gravedady la superficiede agarre,siendo más

útil a lahorade buscarinvertebradosenel follaje (Norberg,1979;Carrascalet aL, 1990;

ver, sin embargo,Moreno& Carrascal,1993).Porotro lado, un tarso largo permiteun

mayor pivotamientoy por tanto, un mayorcampo de acciónen posicionesverticales

(Schulenberg,1983;Carrascaletal., 1990).

MATERIAL Y ME’IODOS

Areadeestudio.

EntreMayo y Junio de 1995, 1996y 1997, estudiamoslas CurrucasCapirotadas

reproductorasde cinco áreasrepresentativasdelas condicionesambientalesen las quela

especiecríadentrodela penínsulaIbérica:

1: Alava (42055’N 2029’W, altitud media620 m precipitaciónmediaanual1000-1500

mnz temperaturamediaanual: 1 20C). Estalocalidadse ubicaen el borde sur de la thja

eurosiberianaibérica, zonadondela especieesabundanteen los hábitatsforestales.Las

CurrucasfUeron capturadasen bosquesmixtos de quejigos,robles y arces (Quercus

faginea, Quercus robur y Acer campestre)diseminadospor un paisaje agrícola de

cultivosde cereales,patatasy remolachas.

2: Sierrade Guadarrama(40054’N 3053’W; altitud 1100 m precipitaciónmediaanual:

700-1000mm; temperaturamedia anual: 100(2). Estasmontañasestáncubiertaspor

bosquesdeQuercuspyrenaicay Pinussylvestris.Las CurrucasCapirotodascríanenlos

sectoresmásdesarrolladosy húmedosde estosbosques.Las CurrucasfUeroncapturadas
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en los bosquesmixtosde Fraxinus excelsior,Alnusglutinosa y Quercuspyrenaicacon

pastoshúmedosdiseminadosentreéstos.

3: Madrid (40030’N 304’W, altitud 600 m precipitaciónmedia anual: 300-500 mm;

temperaturamediaanual: 140(9. Las CurrucasCapirotadasde la Sierrade Guadarrama

penetranen las mesetascircundantessiguiendo los bosquesde galeríaasociadosa los

nos. Estasno ocupanlos bosquesesclerófilosque son dominantesen estasmesetas

(Quercusilex). Los CurrucasfUeroncapturadasen los bosquesriparios (Populusnigra,

Tamarixgallica, Salix spp.)a lo largo de los ríos Guadarramay Jarama,que atraviesan

un paisajedominadode cultivos decerealesy pastizales.

4: Sierra de Ojén (36001’N 5036’W, 250 m precipitación media anual: 1000-1500 mm

temperaturamedia anual:. 16~C). Estas montañas,que soportan altos niveles de

pluviosidad, están cubiertas por bosquesmixtos de Quercus suber y Quercus

canariensis.La fUerte influenciaoceánicay la temperaturarelativamentealtadelextremo

sur de la PenínsulaIbérica, ha favorecido que muchos endemismosbotánicosdel

terciario sehayanmantenidohastala actualidad(ej.. Rhododendronponticum, Myrica

gale...; Frenzel, 1968; Costa et aL, 1990). Los arbustos con frutos carnosos son

abundantes a lo largo del área de estudio (Olea europaeasylvestris,Pistacia lentiscus,

Hederahelix, Crataegusmongyna,etc.).

5: Tarifa (36001’N 5036’W; altitud: 0-5 m precipitaciónmediaanual: 700-1000mm;

temperaturamedia anual: 180C). Esta zona se extiendeal pie de la Sierra de Ojén,

próximaa lacostaatlántica,encontrándosemuy deforestadadebidoa sudedicacióna la

ganaderíaextensiva. Como en el centro peninsular, la Curruca Capirotadausa los

bosques de ribera para colonizar las tierras bajas. La población de estudio ocupa las

orillas del río Jara, cubiertas de Nerium oleander, Rubus spp y Populusnigra, que
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discurre atravesandopastizalesdesarbolados.Los arbustosproductoresde frutos

carnosostambiénsonabundantesenestezona,especialmenteOlea europaeasylvestrisy

Crataegusmonogyna.

Censosy estructuradelhábitat

Paradeterminarel estatusmigradorde las poblacionesestudiadas,censamoslas

CurrucasCapirotadasdurantela primaverade 1996y el invierno de 1996-1997.En cada

localidadcensamoslas avesenunaseriedetransectosde 500 m por50 m deancho(2.5

ha). En los bosquesde ribera,dondela anchurade los mismosfrecuentementeesmenor

de 50 m, calculamosla densidadparael árearealmentecensada.Paraevaluarel efecto

potencial de la estructura de la vegetación en la morfologíade las Currucas, medimos la

coberturade arbustos(vegetaciónde alturainferior a los 2 m) y la coberturade árboles

(vegetaciónde altura superiora los 2 m) en cfrculos de 25 m de radio distribuidosa

intervalosde 200 m a lo largode los transectosdelos censos(Larsen& Bock, 1986).

Capturasy medidas

Las CurrucasCapirotadasfUeroncapturadascon redesutilizando grabacionesde

sus cantos.Aunqueestemétodo esparticulannenteefectivo paramachosterritoriales,

también capturamosnumerosashembrasy jóvenes volanderos.De cada individuo

anotamosla edad, el sexo (en adultos),despuéslos pesamos(balanzadigital ±0.lg

precisión)y medimos(calibredigital con +0.01 mmprecisión).TodaslasmedidasfUeron

tomadaspor la mismapersonaparaevitar sesgosinterpersonaies.Anotamosla longitud

del tarso(tarsometatarso),cola, ala, alturadel pico (a nivel de las narinas)y la longitud

del mismo(Svensson,1992).En el invierno 1997-1998medimosla anchuradel pico de
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una serie de Currucasinvemantes,migradorasy sedentarias,en Tari& y Ojén para

estimar la correlaciónde este caráctercon la longitud y altura del pico. En 1997

medimosla distanciade las plumasprimarias1-9 a lapuntadelala(primariasnumeradas

de la más internaa la másexterna).EstasdistanciasfUeron utilizadasparavalorar la

puntiagudezdel ala, así como paraasignarel estatustaxonómicode las poblaciones,

puestoque las formasatricapilla y heinekendifieren principalmenteen la formadel ala

(p8 eslaque forma la puntadel alaenatricapilla mientrasqueenheinekensonlas p’7-

p8; Cramp, 1992). La puntiagudezdel ala la calculamospor medio de un Análisis de

ComponentesPrincipalescon las distanciasde las primariasa la puntadel ala(Chandíer

& Mulvihill, 1988;MarchettietaL, 1995).

Análisis

UtilizamosANOVAs de uno o dosflictores paraestudiarlas posiblesditérencias

en los caracteresmorfológicos entrepoblacionesy sexos.Mediante comparaciones

planificadas(Statsoft,1996)analizamosla hipótesisde quedifieranensu morfologíalas

Currucasmigradorasde las sedentarias.Controlamosel efecto del tamañocorporalen

los distintoscaracteresestudiadosmedianteun ANCOVA, dondeutilizamos el tamaño

corporalcomo covariantey como ibetor de clasificaciónlos dos gruposde Currucas

(norte y sur). El tamañocorporallo estimamosmedianteun análisisde componentes

principalesconel conjunto de las medidascorporalestomadasacadaCurruca,menosel

pesoy las distanciasde las primariasa lapuntadel ala(Rising & Somers,1989; Freeman

& Jackson,1990). Este método define un componenteprincipal relacionadocon el

“tamañoestructural”de los individuos queesindependientede las reservasenergéticasy

del estadofisico del ave (Piersma& Davidson,1991). Medianteun testde paralelismo
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analizamos las posibles diferencias en la evolución alométrica de los caracteres

morfológicosentrelas Currucasde la poblaciónmigradoray lasde la sedentaria.

RESULTADOS

Distribuciónestacionalde la abundanciaypatronesmigratorios

La mayor densidadprimaveralde Currucasseencontróen el extremonortedel

gradientede estudio(Alava; Fig. 1). Las densidadesde los dosbosquesgaleríafUeron

relativamentesuperioresa lade susrespectivasmontañas,probablementeestepatrónsea

el resultadode un enpaquetamientode los individuos en estos bosquesriparios. En

invierno,el patrónde abundanciascambió drásticamente,sugiriendofUertes diferencias

enel comportamientomigratoriode las distintaspoblaciones.LasCurrucasCapirotadas

desaparecende las tres localidadesdel norte,manteniéndoseestables(Sierrade Ojén) o

aumentandoespectacularmente(Tarifa) en las doslocalidadesdel sur.,Esteincremento

de la densidadesde CurrucasCapirotadasen Tarifa estárelacionadocon la llegada

masivade lasavesinvernantes(Tellería, 1981).

Tamañocorporalypeso

En totalcapturamos162 machosy 71 hembras;Tambiénatrapamos150jóvenes

que fUeron excluidos de todos los análisis por las diferencias en la morfometría

relacionadascon la edad(Norman, 1997). En. un análisis preliminar del dimorfismo

sexualde las medidas,obtuvimosque el único carácterque mostrabadiferenciasentre

sexos era el peso. En las localidades del sur las hembras pesaron más que los machos

(Tabla 1, Fig. 2). Enambossexoslas Currucasdelsurpesaronmásque las delnorte.En

el análisisde componentesprincipales,realizadoparaobtenerun estimadordel tamaño
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del ave, el primer componente(CPla) se correlacionópositivamentecon todas las

variablesutilizadasenel análisis,por tanto, puedeserconsideradocomo unbueníndice

del tamaño estructural(Tabla 2). En relación con éste, las Currucas de las tres

poblacionesnorteñastuvieronun tamañoestructuralmáspequefloque las dosdel sur

(Fig. 3). Despuésdecontrolarel efectodel tamaño(pormedio del CPla) no detectamos

diferenciasen el peso de los machosentre las poblacionesdel norte y las del sur

(ANCOVA; efectonorte-sur:F ¡.132 = 0.06,P0.813; covarianteCP1a: F 1.132 = 28.90,

P<0.001; interacción: F¡¡sí=0.41, P=0.542). Sin embargo, las hembras del sur

continuaron siendo más pesadasque las del norte (ANCOVA; efecto norte-sur:

F1,62=17.50,P<0.001;covarianteCPla: FI.6r14.97, P<0.01; interacción: F161=0.01,

P=0.929).Estepatrónpuedeestarrelacionadocon diferenciasen el estadoreproductor

de las hembrasen las diferentespoblaciones(Moreno,1989).

Caracteresmorfométricosrelacionadoscon el vuelo

Las Currucasdel norte tienenalasmás largasy colasmáscortasque las del sur

(Fig. 2). La forma del ala fUe estimadacon los dos primerosfactoresdel Análisis de

ComponentesPrincipalesrealizadocon las distanciasde las primariasa la puntadel ala

(Tabla3). Los valorespositivosdel primercomponente(CP1 b) describeel incremento

deladistanciade lasplumasmásinternas(pl-p6) a lapuntadelala; los valoresdel CPLb

puedenpor tanto serutilizadoscomo un índicede lapuntiagudezdel ala. A pesardeque

la longitud del ala y suapuntamientoestáncorrelacionadas,esteíndice de la forma alar

muestradiferenciasconsistentesentrelas poblacionesmigradorasy las delsur cuandose

controla el efecto de su longitud (ANCOVA; efecto norte-sur: F1459.67,P0.003;

covariantelongitud el ala: F145=34.70,P<0.001; interacciónF1.4c3.05,P#).09). El
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CP2bsecorrelacionacon las distanciasde las primariasmásexternas(p8-p9)a la punta

del ala, siendo por tanto un indicador de la redondezdel ala. Este CP2btambiénse

correlacionacon la longitud del alapero apesarde ésta,seencuentrandiferenciasentre

las poblacionesde Currucasdelnortey las poblacionesdel sur(ANCOVA; efectonorte-

sur: F
1~5 32.96, P c 0.001; covariantelongitud del ala: FIAS = 15.91, P < 0.001;

interacciónF1,44 = 2.87, P 0.098), con mayoresvalores en estaúltima. Despuésde

controlarel efectodel tamaño,las poblacionesde Currucasdel nortecontinúanteniendo

alasmás largasy puntiagudasquelas del sur(Tabla4), perono seencuentrandiferencias

en la longitud de la cola, la cual se correlacionacon el tamaño corporal de fonna

diltrente en las poblacionesde Currucasdel note y las del sur (Fig. 4). Los valores

mediosde los caracteresmorfológicosrelacionadosconel vuelo no secorrelacionaron

con laestructuradelhábitat,estimadapormediode lacoberturade árbolesy de arbustos

decadalocalidad(Tabla5).

Caracteresmorfométricosrelacionadoscon la alimentación

Las Currucasdelnortetieneneltarsomáscorto, el culmenmásestrechoy el pico

más codo que las Currucasdel sur (Fig. 2). Picos máspequefiosprobablementeestén

relacionadosconuna menor capacidadde aberturadel mismo. La anchuradel pico se

correlacionóconsulongitud (r0.48,P=0.031)y marginalmenteconel culmen(r0.30,

P=0.192) en 20 Currucas(7 sedentariasy 13 migradorasde acuerdoa su morfometría)

medidasen invierno en las dos localidadesdel sur. Una regresiónmúltiple con ambas

característicasdelpicoexplicaronun 37 % de la varianzaen la anchuradel pico (ancho=

-4.89 + 0.47 longitud + 0.89 culmen,r=0.61,P=0.001).Despuésde controlarel efecto

del tamañoestructural,las Currucasdelnortetuvierontarsosmáscortosy culmenmenor
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quelas del sur. Sin embargo,no seencontrarondiferenciasenla longituddel pico (Tabla

4), carácterque difiere entregruposdadoque la longitud del pico de las Currucasdel

norte no seasociaal tamañodelavecomo sucedeen lasdel sur(Fig. 5).

DISCUSIÓN

En el gradienteestudiado,lamorfologíade las CurrucasCapirotadasdifiere entre

las poblacionesdel nortey las del sur. Las diferenciasmorfológicasencontradasparecen

estarrelacionadosfuncionalmentecon la contrastadaestacionalidadde sus habitasde

cria. Variacionesen el tamañoy forma del ala, y en la longitud de la cola puedenser

explicadaspor los diferentespatronesde migraciónque desarrollanlas poblacionesdel

nortey sur de la Península,teniendoen cuentaque estoscaracteresno parecenestar

afectadospor la estructurade la vegetación(ver Leisler & Winlder, 1985 paraunos

resultadossimilaresen un estudio comparadodel géneroSylvia). Con respectoa los

caracteresasociadoscon la alimentación,nuestrodatosapoyanla hipótesisde que las

poblacionesde Currucasmigradorasestánmás especializadasen la capturay búsqueda

de invertebradosdel follaje. Las Currucasdel surparecensermenosespecializadasen la

búsquedade invertebradosy presentan,sin embargo,característicasque sugierenuna

mayor habilidad para la explotaciónde los frutos. Los tarsoslargos favorecen,por

ejemplo,la capacidadde pivotamientodesdeel punto dondeestánposados,adquiriendo

de estemodoun mayorcampode acciónpor lo que podránteneraccesoa frutosmenos

accesibles.Porotro lado,tendránmayor facilidad en la ingestiónde frutos por la mayor

anchuradesus picos(Herrera,1984b;Jordano,.1987;Rey & Gutiérrez,1996).

En este trabajo surgendos patronesque requeriránmás investigaciones.El

primero se refiere al mayor tamaño y peso de las Currucasdel sur. De acuerdocon
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nuestrahipótesisbásica,el pequeñotamañocorporalde las Currucasdelnortepuedeser

interpretadocomounaadaptacióna la alimentaciónensustratosflexiblesy poco estables

como las ramas finas y las hojas (Gustafsson,1988; Moreno et al., 1997). Una

interpretaciónalternativa,podríaserque los resultadosobtenidosseandebidosal efecto

de la disponibilidadde alimento enel crecimientode los pollosy el tamañofinal de los

mismos(Geist, 1989;Martin & Bellot, 1990;Baker,1992).En la regiónMediterránea,la

productividadprimariay, asociadaa ésta,la disponibilidadde insectos,estáligadaa las

precipitacionesporlo que esperariamosencontrarpájarosmásgrandesenlas localidades

dondelas lluvias sonmásabundantes.Dehecho,las distribucióndelpesoen los machos

pareceseguir estatendenciaen las poblacionesdel norte y en las poblacionesdel sur

separadamente,conunareduccióndelpesodesdelas localidadescon másprecipitaciones

a las más secas(Fig. 2). Sin embargo,el efectopotencialde la productividadno puede

explicarlas diferenciasencontradasenel tamañoestructural,ya que las Currucasde las

localidadescon mayoresprecipitaciones(Alava enel norte vs frentea Tarifa-Ojénen el

sur)difieren consistentementeenel tamaño.Es posibleque,dado elefectopositivode la

temperaturaen la productividadde zonashúmedas(Rosenzweig,1968), las cálidas y

lluviosaslocalidadesdel sur podríansermás productivasque las del norte, facilitando

unamayortasade crecimientode los pollosy un mayortamañofinal de ‘los mismos.

El segundopatrón obtenido en esteestudio, se refiere a la distinta relación

alométricaentre la longitud del pico y de la cola con el tamaño corporal, en las

poblacionesde Currucasdelnorte y del sur.Es dificil de interpretar“a posteriori” estos

patronesmorfológicosen el contextode nuestrotrabajo (ver Ricklefs & Miles, 1994

para una discusiónde los problemasde las interpretacionesecológicasy evolutivas

derivadasde la morfología). Sin embargo,esteresultadorefUerzala visión de que el
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diseño morfológico de ambos grupos de Currucas estánmodeladospor diferentes

presiones.

A pesarde las diferenciasobservadas,la morfometríay estructuradel alade las

cinco poblaciones ibéricas son más similares al grupo heinekenque al nominal

atricapilla. LasCurrucasdel gruponominaltiendenaacentuarlas diferenciasobservadas

entrelos dosgruposde Currucasibéricas(alasmáspuntiagudasy largas,colasy picos

más cortos, etc.; ver Fig. 6 y Cramp, 1992 para una comparacióndetallada).La

PenínsulaIbéricahasido frecuentementecontempladacomo un áreaperiféricadondelas

poblacionesde una serie de paseriformeshan evolucionadoaisladasdel resto de sus

poblacioneseuropeasduranteel Pleistoceno(Baker,1992;Helbig a aL, 1996;Merilá et

al., 1996).Nuestrosdatossugierenla hipótesisde que las Currucasibéricasforma un

grupointerrelacionado,dondelas poblacionesmigradorashandescendidode las del sur,

cuyasdiférenciasmorfológicassonel resultadode la adaptacióna la estacionalidadde

sus áreasde cría. Tambiénes posible que esteprocesohaya saltadomás allá de la

penínsulaIbérica y que Currucasde origen ibérico hayan colonizado sectoresmás

norteñosdel Paleárticooccidental, como de hecho parecehaber ocurrido con otros

vertebradosibéricos(Taberlet& Bouvet,1994).Si éstefuerael caso,la relativasimilitud

de las poblacionesde Currucasibéricaspuedeserun resultadode la escalade nuestra

aproximación,ya que éstacubreunapequeñapartede la variaciónclinal de la especie

(Cramp, 1992).El origeny relaciónde las poblacionesdel PaleárticoOccidentaldeben

serresueltasconaproximacionesmetodológicasmáspotentes(ej. Zink, 1996).

Aunqueno deberíamospasarpor alto la velocidadcon que las poblacionesde

pájarospuedencambiarsus patronesmigratorios(ej. Bertholdet aL, 1990, 1992 para

Sylvia atricapilla) y morfológicos(James,1983), las diferenciasobservadasentre las
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poblacionesibéricas no parecenhaber evolucionado recientemente.En cambio, es

probableque seanconsecuenciadel cambio climático asociadoa la retirada de las

glaciaciones (Moreau, 1954; Harrison, 1982; Pice et aL, 1997).Los bosqueshúmedos

del extremosuroccidentalde la penínsulaIbérica,ocupadosactualmentepor las Currucas

sedentarias,son refugios de una serie de organismosforestalesque parecenhaber

resistido los rigores del clima desde el Pleistoceno (ver área de estudio) y las

modificacioneshumanasde los bosquesibéricos.En la penínsulaIbérica, porejemplo,el

efecto de la actuaciónhumanaha sido la modificación de los bosquesumbrófilos,

provocandoun reemplazamientode especiescomo Quercuspyrenaica y Quercus

fagineapor otrasque estánmejor adaptadasa condicionesmásxéricas(Quercusilex;

Costaet al, 1990; Pefialba,1994),pero cuya capacidadparamantenerpoblacionesde

CurrucasCapirotadasy otros pájaros forestalespaleárticosestá seriamentereducida

(Santos & Tdllería, 1995). Dentro de este contexto, las poblacionesde Currucas

instaladasenlos cálidosy umbrólilosbosquesdel surde la penínsulaIbérica(comootras

del extremo suroestedel Paleártico,la mayoría de las cualesson asignadasal grupo

heineken)podríanparecersea aquellasque empezaronel procesode recolonización

estacional del centro y norte de Iberia al final del Pleistoceno.

Si las diferenciasmorfológicasdescritasentrelos dosgruposde Currucasibéricas

tienenunabasegenética,comopareceserel casoconestaespecie(Berthold& Querner,

1981; ver Berthod, 1993 para una revisión), el estatus de conservaciónde las

poblacionesmeridionales,mucho menos numerosasque las poblacionesmigradoras,

deberíaserrevisado(Lesica& Allendorf, 1995).Tambiénseríamuy interesanteampliar

el estudioaotros paseriformesforestalesquetienenun patrónde distribuciónestacional

y geográficosimilar enelPaleárticoy en laspenínsulasmediterráneas(Harrison,1982).
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TABLA 1

ANOVA bifáctorial (efectospoblacióny sexo)de las variablesmorfológicasentrelas
cinco poblacionesde Currucasestudiadas.

[Two way ANOVA (effects: population and sex) with morphological variables
describingthejive studypopulationsofIberian Blackcaps.]

población

[population]
g.1.¿47 E P
4,220 10.12 <0.001

4,222 10.68 <0.001

4,223 1.02 0.396

4,199 7.28 <0.001

4,223 3.78 0.005

4,196 4.11 0.003

1,220

1,222

1,223

1,199

1,223

1,196

sexo
[sexJ
F

24.93

0.02

0.00

0.81

0.46

1.22

P
<0.001

0.887

0.989

0.370

0.496

0.270

interacción

[interaction]
g.l.[df] F
4,220 3.35

4,222 2.04

4,223 0.10

4,199 0.70

4,223 0.34

4,196 0.24

1

’

0.012

0.090

0.98 1

0.590

0.849

0.916

Peso
[Weigth]
Tarso
[Tarsus]
Long. pico
[BuíLength]
Culmen
[Culinen]
Ala
[Jfing]
Cola
ifail]
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TABLA 2

Resultadodelanálisisde ComponentesPrincipalesde los cinco caracteresutilizadospara
el cálculo deltamañoestructuralde las CurrucasCapirotadas.Sólo los componentescon
autovaloressuperioresa 1 sonmostrados.

[Factor loadingsofthePrincipal ComponentsAnalysisofthejivemorphologicaltraits
¿¿sedto evaluate the siructural size of Blackcaps.Only componentswith eigenvalues
over ¡ havebeenshown.]

Ada
[Wing]
Cola
[Ta¡1]
Culmen
[Culmen]
Longitud delpico
[Bilí length]
Tarso

[Tarsus]
Autovalor
fEigenvaluel
Varianza
(Variancyj
***: p<O.OOl

PCla
0.697***

PC2a
O.342***

0.793*** 0.755***

0.615*** 0.326***

0.313*** ~0.387***

0.627*** ~0.S02***

1.9712 1.195

39.43 23.91
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TABLA 3

Resultadosdel análisisdc ComponentesPrincipalesde las distanciasde lasprimarias1-9
a lapuntadelala.Seseleccionaronlos componentesconautovalormayora 1.
[Factor loadingsof thePrincipal ComponentsAnalysisof Ihe distancesoftheprima>y
feathers 1-9 to the wing tip. Only componentswith elgenvaluesover 1 have been
shown.]

PC1b PC2b

P9 -0.177 O.837**
P8 ~0.329* O.731**
P6 0.770** -0.027
PS 0.906** 0.060
P4 0.942** 0.061
P3 0.942** 0.129
P2 0.918** 0.079
Pl 0.850** 0.121
Autovalor 4.897 1.281
[Eigenvalue]
Varianza 61.208 16.009

*: p<O.OS; **: p<O.Ol
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TABLA 4.

ANCOVA (el tamaño estructural como covariante: CP1a) para analizar el efecto
localidad(norte-sur)enlos caracteresmorfológicos.El signodecovariaciónconel CPla
essiemprepositivo y elpatronde diferenciasentrelos gruposde avesdel nortey surson
comosereflejanenlas Figs.2 y 3.

[ANCOVA (effect:northern/southernbirds; covariate»body sizeas rejiectedby CPJa)
with morphological traits describing northern and southern birds. The sign of
covariation with CPb is always positive and the patterns of c4fferencesamong
northernandsoutherngroupsofbirds areasdepictedin Figs2 and3.]

norte-sur Tamañocorporal:CPIa
[northern-southern] [Body size: CP¡a]

E 2~.iAJ4L F P
1,43 30.97 <0.001 1,43 14.25 <0.001

interacción
[interaction]

g.¡./4f] F P
1,42 0.04 0.852Puntiagudezdelala

(CPib)
[Wingpointness]
Tarso 1,199 31.29 <0.001 1,199 1.20 <0.001 1,198 0.16 0.685
[Tarsus]
Long. pico 1,199 0.25 0.600 1,199 17.96 <0.001 1,198 13.86 <0.001
[Buí Lengt/z]
Culmen 1,199 7.13 0.008 1,199 95.26 <0.001 1,198 0.14 0.713
[Culinen]
Ala 1,199 152.37 <0.001 1,199 430.13 <0.001 1,198 0.37 0.545
[Wing]
Cola 1,199 1.93 0.166 1,199 290.54 <0.001 1,198 7.66 0.006
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TABLA 5

Medias±erroresestándarde las coberturasde árbolesy arbustos(%) en las cinco
localidadesestudiadasy los coeficientesde correlaciónde Spearmanentrelas coberturas
y las mediaspoblacionalesde los índicesmorfométricosrelacionadosconel vuelo. Ala y
colason lasmediasajustadasdelANCOVA de laTabla4. CP1bdescribela puntiagudez
del ala. Ninguna correlación fúe estadísticamente significativa.
[Means±standarderrors oftreeandshrubcovers(96) in thejive localities studiedand
Spearmancorrelation coefficientsbetweenthesevaluesand thepopulationmeansfor
the morphometricindicesrelatedto flight. Wing and taU are the adjustedmeansof
ANCOVA in Table 4. PCJb describes wing pointedness.No correlations were
statisticallysign~cant]

Alava Ga 0é TarifajnMadrid
- --- - -- ----------_

(n=42) (n25) (ír2G) (n=20)

Ala Cola CP1b

(n=21) (n=5) (n~5) (¡rS)

Arboles(%)
[7’ree@~)]
Arbustos(%)
[Shrub(3’4>]

58.62±5.01

52.38±4.78

27.14±3.07 36.12±5.0740.96±5.07 14.90±3.73

12.17±1.95 8.36±1.71 27.15±4.3227.80±3.23
.....

0.2

-0.3

-0.8

0.0

0.4

0.1
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Guadarrama Madrid Ojén Tarifa

FIGURA 1. Densidadesde CurrucasCapirotadas(media±e.s.)en lascinco Iocalidadesde
estudio en primavera e mvierno. El resultado del ANOVAunilhctorial y el número de
transectoscensadosporáreay estaciónsonmostrados;
[Blackcap densities(mean1 s.e.)in thefive studyareasin springand winter Results
ofone-wayANOVA analysesandnumberoftransectscensusedforareaandseasonare
shown.]
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FIGuRA 2. Distribución de los datos de los seis caracteresmofométricosestudiados
(media±e.s.) en las cinco poblacionesde Currucas.Los resultadosdel ANOVA con
ComparacionesPlanificadasentre las tres poblacionesdel norte y las dos del sur, y el
tamañodemuestrasonindicadosen el gráfico.
[Distribution ofsix morphometrictraits (Weight, wing length, tail ¡ength, culmen,buí
length and tarsus length. Mean ± s.e.) in thejive Blackeappopulations.Resultsof
ANOVA Planned Comparisons between the three northern and the hi’o southern
populationsandsamplesizesin eachlocalityareshown.]
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INCREMENTO DE LA ASIMETRIA DEL TARSO EN TRES
POBLACIONES DE CURRUCAS CAPIROTADAS Sylvia atricapilla

RELACIONADO CON LA PROXIMIDAD AL LIMITE DE SU
DISTRIBUCION

Increasing asymmettyof tarsus length itt three populations of Blackcaps Sylvia
atricapillaasrelatedtoproximityto rangebounda¡y.Ibis, 140 (1998): 1 45-147



Asimefríafluctuanteenpoblacionesmarginales

RiESUlvIEN. Incrementode la asimetría del tarso en tres poblacionesde Currucas

Capirotadas Sylvia atricapilla relacionado con la proximidad al límite de su

distribución. En estetrabajomedimos la asimetríafluctuantedel tarso en las Currucas

Capirotadasde tres localidadesibéricas,representativasde los mediosocupadospor la

especieen la mitad norte de la Península.Se encuentrandistribuidas a lo largo del

gradienteclimático ibérico, donde las precipitacionesdisminuyenhacia el sur, en el

mismo sentido en que aumentanlas temperaturas.Según nuestrosresultados, las

Currucasde los mediosmáscalurosossonmásasimétricas.Por tanto, las Currucasde

los mediosmásxéricosseencuentransometidosa un mayorestrésambiental,creciendo

los jóvenesen peorescondiciones.Estosresultadosapoyanla teoríade que las avesde

óptimo eurosiberiano se encuentraninadaptadasa las condiciones de la región

Mediterráneaduranteel período reproductor,donde los pollos creceránen peores

condkiones.Los resultadossondiscutidosen tbnción de su situaciónde las localidades

respectoal limite de sudistribución.
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SUMMARY. Increasingasymmetryof tarsus length itt threepopulationsof Blackcaps

Sylvia atricapillaas relatedto proximityto rangeboundaiy.In this paper,we measure

fluctuating asymmetryof tarsus length of Blackcapsin three Iberian localities. This

localities are representative of Iberian climatic gradient, where precipitation decrease and

temperatureincreasetowardssouth.Blackcapsofwarmerand xeric localities aremore

asymmetric,thereforetheseBlackcapsaregrownin worseenvironmentthanBlackcaps

in the northernlocalities, where they are more closeto the centreof specie’srange.

Theseresults support the ideathat eurosiberianbirds are inadaptedto mediterranean

habitattype, wherenestlingsgrow in worse condition in comparisonwith curosiberian

birds. The resultsare discussedin relation to a decreasein habitat quality toward the

rangeboundary.
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INTRODUCCIÓN

La capacidadde los organismosparaprosperaren una región dadadisminuye

hacia los limites de su distribución(Hengeveld& Haeck, 1982; Brown, 1984; Lawton,

1993paraunarevisión).La regiónMediterráneaeselmargenmeridionaldel Paleárticoy

se caracterizapor la intensasequíaestival que contrastacon los veranostempladosy

lluviosos del norte y centro de Europa(Nabal, 1981). La riquezay abundanciade las

comunidadesde avesforestalesque habitanlos bosquesde estaregiónsonunamuestra

empobrecidade aquellasque ocupan los bosqueseurosiberianos(Tdllería & Santos,

1993, 1994 para estudiosrealizadosen la Penínsulaibérica). La mayoría de los

paseriformesforestaleseuropeos,ampliamentedistribuidosporelPaleártico,disminuyen

sus densidadeshaciael sur,patrónqueseha interpretadocomo efectode la inadaptación

deestasespeciesa lascondicionesclimáticasde estaregión,especialmenteala sequíay a

las altastemperaturasestivales(Blondel, 1990a;Santos& Tellería, 1995).Sin embargo,

hay que tenerencuentaque la abundanciapuedeserun indicadorconfliso de la calidad

del hábitat (VanHorne, 1983), por tanto, esnecesariorealizarestimaso medidasdel

efectodel hábitaten la condiciónflska de los individuos que nospermitaconfirmar la

inadecuaciónde los bosquesmediterráneosparalas avesforestalesdelPaleártico.

Blondel (1990b) propone que la estacióncrítica para la supervivenciade los

pájaros en la región Mediterráneaes el verano~ caluroso y seco, donde las altas

temperaturaspuedencausarestadosde hipertermiay problemasde balancehídricoen los

pollos. Esta hipótesis de la inadecuaciónde los hábitats mediterráneosdurante el

crecimiento y desarrollode los pollos se podría abordara través del análisis de la

asimefría fluctuante.La asimetríafluctuante,índicedel estrésexperimentadopor el ave

duranteel desarrollo,es consideradauna estima indirecta de la adecuaciónde los
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organismos(Soulé, 1967; Hoffman & Parsons,1991; Clarke, 1995), habiendosido

utilizado en otros estudiospara estimar niveles de estrésen poblacionesperil~ricas

(Parsons,1992).En estecapitulovamosa analizarlos nivelesde asimetríafluctuantedel

tarso en poblacionesperiféricasde la CurrucaCapirotada(Sylvia atricapilla). El tarso

(tarsometarso)pareceserun carácteradecuadoen el quemedirla asimetría,dadoquesu

desarrolloescompletocuandolos jóvenessalendel nido (Alatalo & Lundberg, 1986;

Potti & Merino, 1994 parapaseriformesdelmismo tamaño),por tanto,la asimetríaentre

los dostarsospuedeserutilizadacomo un índicedeestrésdurantelas primerasfasesdel

desarrolloy el períodode estanciaenel nido.

La CurrucaCapirotadase distribuye por todo el Paleárticooccidental(Cramp,

1992)y ocupaprácticamentetodos los hábitatsforestalesde la regiónatlánticaIbérica.

EnlaEspañacentralsudistribuciónesdiscontinua,limitándosea ocuparlos bosquescon

mayoresprecipitacionesde los sistemasmontañososy los bosquesde ribera(Tellería&

Santos,1993).De hecho,las precipitacionessonel mejorpredictorde las densidadesde

CurrucasCapirotadasenla penínsulaIbérica (Tellería& Santos,1993, 1994).Portanto,

esperamosquesus nivelespoblacionalesde asimetríafluctuantedel tarsoaumentenenel

mismo sentidoenelqueaumentala sequíaduranteel períododecm.

MATERIAL Y ME1?ODOS

Areade estudio

Durante la primaveradc 1995 y 1996 estudiamoslas CurrucasCapirotadas

reproductorasen tres localidadescon condicionesambientalescontrastadasy que son

representativasde los mediosque ocupanlas Currucasen la mitad norte peninsular

Cap. 4 pág. 74



Asi,nefríafluctuanteenpoblacionesmarginales

(Carboneil& Tellería, 1998).Las CurrucasCapirotadaslas estudiamosen bosquesde

quejigos(Quercusfaginea)de la provinciade Alava(42055’N 2029’ W; altitud: 620 m)

y de robles(Quercuspyrenaica)en lasierrade Guadarrama(40054’N 3053’w; altitud:

1100 m), mientrasqueen la localidaddeMadrid (40030’N 304’ W; altitud: 600 m) las

capturamosen los bosquesgaleríade Chopos(Populusnigra), Sauces(Salixspp.) y

Tamarindos(Tamarixgallica) de los ríos Jaramay Guadarrama.

Despuésde unos años de sequíaen la penínsulaIbérica, las precipitaciones

aumentaronen 1996 (precipitacióntotal desdeAbril a Julio de 1995 y 1996: Alava:

143.6 y 118.4 mm, Guadarrama:77.5 y 167.9 mm y Madrid: 31.9 y 93.8 mm)

disminuyendola temperaturadiaria máxima(temperaturamáximadiaria entrelos meses

deAbrila Julio de 1995y 1996,n= 122 díasporañoy región:Alava: 21.90Cy21.30C;

Guadarrama:22.60C y 21.60C; Madrid: 27.50C y 26.10C). La temperaturamaxima

diaria en primaveravarió entreáreas(F
2726 = 49.2, Pc 0.001)y entrealtos(F> 726 = ~

P <0.05; interacciónaño x área:F2726=0.2, n.s.).

Capturasymedidas

Las Currucasflieron capturadasentrelos mesesde Mayo y Julio de 1995y 1996

con redesjaponesasutilizando grabacionesde canto& Este método esespecialmente

efectivoconmachosterritoriales(FaUs,1981),aunquetambiénpennitecapturarhembras

y jóvenesvolanderos.En cadaindividuo medimos la longitud del tarso derechoe

izquierdoconun calibrede 0.05 mm de precisión(Svensson,1992).Todaslas medidas

fUeron tomadaspor la misma personapara evitar sesgosinterpersonales.Como las

CurrucasfUeron difidiles de recapturar(sólo recapturamoscuatro individuos, de los
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cualessólo uno era de añossucesivos),las estimasdelerrorde medidaenla longitud del

tarsoy suasimetría,las realizamoscon las medidasde 17 PetirrojosErithacusrubecula

que fUeron capturadosen más de una ocasiónen el desarrollode otro estudio. La

asimetríafluctuantefUe estimadacomo la diferenciaentrela longitud deltarsoderechoe

izquierdo (D-I; Palmer& Strobeck,1986).AmbasmedidasfUeron altamenterepetibles

en los Petirrojos(longitud del tarso: %ME = 2.33, F3334 = 84.6, P < 0.001; asimetría

fluctuante:%ME = 8.56,F16 ~ = 22.35,P <0.001;donde%ME expresael porcentajede

la contribucióndel error a la variabilidadtotal de la dimensión;ver Bailey & Byrnes,

1990).No sedetectóantisimetríaen la longitud del tarsode las Currucas,al no diferir

significativamentela distribuciónde los valores(D-1) de unadistribuciónnormal(testde

Kohnogorov-Smirnovparaunamuestra,1995: = 0.15,xis.; 1996: D106 0.08, n.s.).

Porotro lado,tampocopresentaronasimetríadireccional,ya que la mediade los valores

(D-I) no difirió de cero(test de la t paraunamuestra,1995: t65 = 1.48, n.s.; 1996: t106 =

1.39, n.s.; ver Moller, 1995parauna aproximaciónsimilar). La longitud del tarsono se

correlacionóconel nivel de asimetríadel individuo (1995: r65 = 0.145, n.s.; 1996:

0.01, n.s.). No se encontrarondiferencias en la longitud media de los tarsosentre

localidades(Tabla 1).

RESULTADOSY DISCUSIÓN

En total, capturamos93 machos,27 hembrasy 51 jóvenes(Alava: n = 78;

Guadarrama:n = 39; Madrid: n = 54). Como las Currucasibéricasmuestranalta tasade

fidelidadpor lasáreasde cría(Cantos& Telleria, 1994),asumimosquela mayoríade los

individuoshannacidoen los lugaresde captura.
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No se encontrarondilérenciassignificativasen los valores de asimetríaentre

sexos(ANOVA: 1995: = 0.01, n.s.; 1996: F163 = 0.2, n.s.) o edades(ANOVA:

1995: = 0.2, n.s.; 1996: F1104 = 0.003, n.s.). Sin embargo,la asimetríafluctuante

incrementódesdela localidadde Alava a la de Madrid (Fig. 1). La asimetríadel tarso

varió entreáreas = 9.2P <0.001)y años(F2165 = 10.5,P <0.01; interacciónaño

x área: = 2.1, n.s.).Estavariaciónentreañosafectómayoritariamentea las de la

localidadmásmeridional(test de la t parala variacióninteranualen la asimetría:Alava,

= 0.9, n.s.; Guadarrama,t1128 = 1.5, n.s.; Madrid, t2232 = 2.7, P < 0.01). Esta

reducción en la asimetríade las Currucas de Madrid en el año 1996 puede estar

relacionadacon la mejoríade las condicionesambientalesdurantela primaverade 1996

(con temperaturasmássuavesy mayoresprecipitacionesen la localidadde Madrid). Sin

embargo,pollos y adultosmuestranunpatrónsimilarde variaciónentreaños(ANOVA

de tres vías; entre localidades,F2159 = 10.4, P < 0.01; interanuales,F1159 = 6.53, P <

0.05;entreedades,F1159 = 0.16, n.s.; interacciónlocalidad-añoF2159 = 3.56; P <0.05;

otrasinteraccionesn.s.). Como los adultosmedidosen 1996 nacieronen 1995 o antes,

no esposible que subajaasimetríaseauna consecuenciade una reduccióndel estrés

ambientaldurantela primaverade 1996. Si la asimetríafluctuanterefleja la habilidadde

los individuosaenfrentarsea las limitacionesambientales,la reducciónentrelos dosaños

de la asimetríaenlos adultospodríanreflejar la desapariciónde los queseencontraranen

peorescondicionesfisicas(ver M@ller, 1995paraunaexplicaciónsimilar en el cambio de

los patronesde asimetríaen Mirlos ComunesTurdus merula). Aunquemás datosson

claramentenecesariosparainterpretarla variacióninteranualde la asimetría(ej. ¿sonuna

consecuenciade la durezade la sequíadel veranode 1995?;¿esla bajatasade recaptura

interanualun reflejo de una fUerte mortalidad?), los resultadosen ‘este trabajo son
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consistentescon el contexto teórico en el que se postula el incrementodel estrés

ambientalen los jóvenesde CurrucasCapirotadasa lo largo del gradientelatitudinal

norte-surde los bosquesibéricos,sentidoenel queaumentala sequíay elestréstérmico.

Aunquehemosrelacionadola asimetríafluctuanteal estrésambientalduranteel

desarrollo,hay queteneren cuentaque la asimetríatambiénpuedeserdebidaa otros

factoresapanede los ambientalesque no hemosestudiado~Estees el caso del estrés

debido a la reducciónen la variabilidad genética,hibridación o mutación (Palmer&

Strobeck,1986;Leary& Allendorf, 1989).Sin embargo,laspoblacionesde Currucasde

Madrid tienenuna distribuciónmás o menoscontinua,siguiendo los bosquesgalería

desdelas poblacionesde la Sierrade Guadarramacolonizanlos bosquesriparios de las

tierrasbajasde Madrid (Díazetal., 1994).Estepatrónde distribuciónno coincideconel

clásico escenariode pequeflasy aisladaspoblacionesperiféricas,susceptiblesde sufrir

efectosgenéticosdebidos a endogamiay/o incrementode la homocigosis(Parsons,

1992).
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TABLA 1.

Valoresmediosde la longitud del tarso (mm) de las CurrucasCapirotadasde las tres
áreadeestudio.

¡Mean(±s.e.)scoresoftarsuslength<‘itt mm) ofBlackcapsftomthethreestudyareas.]

Tarsoderecho

[Right tarsus]

Tarsoizquierdo

[Lefi tarsus]

Alava (rr78) 19.96±0.075 19.92±0.074

Guadarrama(n39) 19.97±0.088 19.99±0.083

Madrid (n=54) 19.95±0.097 19.91±0.084

— 0.05 n.s. =0.lln.s.
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FIGuRA 1. Media (+ e.s.) de la asimetríafluctuante de los tarsosde las Currucas
Capirotadasen lastresáreasde estudioenlas primaverasde 1995y 1996.

[Mean (1e.s.)fluctuatingasymmetryofBlackcaptarsuslength itt the threestudyareas
during the 1995and 1996springs.Numbersshowsamplesizes.]

Alava Guadarrama Madrid
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Feathertraits and ptilochronologyas indicatorsof stressitt Iberian Blackcaps.Bird
Study,(itt press):ooo-ooa
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RESUMEN. Ptilocronologiay característicasde las plumascomoindicadoresde estrés

en CurrucasCapirotadas<Sylvia atricapilla) ibéricas.En estetrabajoanalizamosplumas

deCurrucasCapirotadasdetreslocalidadesdela mitadnortede lapenínsulaIbérica.Las

característicasde las plumassonbuenosindicadoresde las condicionesambientalesenel

momentoen que seforman,por tanto, sepuedenutilizar paracalcularindicesde estrés

ambientalconel fin de detectardiferenciasenla calidadde lasdistintaslocalidadesen las

que habita una misma especie. Indices basadosen la anchurade las bandas de

crecimiento,longitud, pesoy asimetríafluctuante(AF) de lasrectricesfUeronanalizadas,

estudiandoel efectode la edady de las localidadesa lo largo del gradienteen estudio.

Las bandasde crecimientode los juveniles(pero no la de los adultos),el pesode las

plumas, la tasapeso/longitudy la asimetríafluctuantevarió entrepoblaciones(plumas

con bandasde crecimientomás estrechas,más ligeras y mayoresniveles de AF en la

poblacióndel sur), aportandoevidenciasdel incrementode estrésambientalsobre las

CurrucasCapirotadasde los sectoresmássecosy térmicosde la penínsulaIbérica.
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SIJMMARY. Feather traits and ptilochronology as indicators of stress in Iberian

BlackcapsSylvia atricapilla. This papercomparesfeathertraits to explain differences

betweenpopulationsin stressofthreeBlackcapSylviaatricapilla populationsdistributed

alonga N-S gradientof increasingdroughtin theIberianPeninsula.Indicesbasedon the

width of growthbars, length, massand fluctuating asymmetry(FA) of rectriceswere

examinedfor age effectsand variation among populations along the gradient. The

growthbarsofjuveniles(but not adults),feathermass,mass/lengthratio and FA varied

betweenpopulations(narrowerbars, ligliter feathersand increasingFA in te southern

populations), providing evidenceof increasingstressof moult in Blackcapsof drier

Iberianregions.
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INTRODUCCIÓN

La abundanciade los paserifonnesforestalesen el Paleárticosereducehacia la

región Mediterránea,rarificéndose o desapareciendoen el mismo sentido en que

disminuyenlasprecipitaciones(Tellería& Santos,1993, 1994).Aunqueno seconocelos

factoresambientalesimplicadosenestepatrón,ni la forma en que puedenafectara la

biología de las aves,puedeque estéasociadoa las limitaciones de ‘la productividad

primaria impuestaspor la escasezde precipitaciones(Blondel, 1990). Muchospájaros

paleárticos parecen estar inadaptadosa las peculiares condiciones climáticas y

productivasmediterráneas.Por ejemplo,en la poblaciónde HerrerillosComunes(Parus

caeruleus)quecríanen el surde Francia,sehadescritoun menoréxito reproductory la

peor condiciónfisica de aquellosque ocupanlos bosquesesclerófilos,en comparación

con los de los bosquescaducifolios, donde ajustanmejor su ciclo reproductora la

distribución estacionaldel alimento (Blondel et al., 1993; Dias et aL, 1994). Las

CurrucasCapirotadas(Sylviaatricapilla) reproductorasenla mitad nortede la península

Ibéricamuestranun incrementode la asimetríafluctuantedel tarso,un índice de estrés

ambiental,asociadoa la proximidadal límite meridionalde sudistribución(Carbonell&

Tellería, 1998a).Estosresultadoshan llevado a sugerirque los bosquesmediterráneos

debenactuarcomo hábitatssumideros,dondela tasade crecimientode la poblaciónsería

negativoy por tanto, semantendríana lo largo del tiempo por el aportede individuos

procedentesde otraspoblaciones(Carboneil& Tellería, 1 998a;Dias, 1996).

Las característicasde la muda, o los índices asociadosal crecimiento de las

plumas, puedenser buenosindicadoresde la condición fisica durante este período

(Gosler,1991, 1995;Grubb,1995),ya que el crecimientode la plumaimplica el gastode

una gran cantidadde energía(ver Lindstróm et aL, 1993). De hecho,durantela muda
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completalos paseriformesreemplazanun 20-30%de su pesoseco (Jenni& Winkler,

1994; Lindstrémet aL, 1993). Este importantecosteenergéticoincluye el contenido

calorífico de las nuevasplumas,la energíarequeridaensusíntesisy la energíarequerida

paraproduciry mantenerlos tejidos implicadosenla elaboraciónde la pluma (Murphy&

King, 1991, 1992;DietzetaL, 1992).La duraciónde lamuday las característicasde las

plumasdependende una seriede fáctoresrelacionadoscon los requerimientosde los

pájarosy la disponibilidaddel alimento (ej. calidaddelalimento,horasde luz disponibles

parala alimentación,termorregulación,taniaflo del individuo, etc.,ver Murphy & King,

1991).Por consiguiente,sepuedeesperarque aquellaspoblacionesde una especieen

una regióndada,sujetasa diferenterégimen de disponibilidadde alimento, mostrarán

diferenciasen los patronesde muday calidad de las plumas(Grubb, 1995; Caríson,

1998). Se ha comprobado,por ejemplo, que la longitud, pesoy simetríade las plumas

son sensiblesal estrésnutricional (Swaddle& Witter, 1994; Murphy et aL, 1988) de

modo que puedenser utilizadaspara estimar la condición fisica de las aves (Grubb,

1995).

En estetrabajo,analizamosalgunascaracterísticasde lasrectricesde las Currucas

Capirotadas(Sylviaatricapilla) en tres localidadesibéricasdistribuidasa lo largo de un

gradientelatitudinal de incrementode la xericidad.Estaespeciees abundanteen los

bosquesy campiñasdelcentrodelPaleártico,peroenel sur, y especialmenteen la región

Mediterránea,sudistribuciónserestringea los bosquemáshúmedos(Tellería& Santos,

1993).Comoenmuchosotrospaserifonnes,los adultosde CurrucasCapirotadasmudan

totalmentedespuésdelperíodoreproductor,mientrasque los jóvenesdel añodesarrollan

las plumasde la colay de las alasen el nido y durantelos primerosdíasde volanderosen

las proximidadesdel mismo (Jenni& Winlder, 1994).La mudade las CurrucasIbéricas
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coincide con el verano (Jenni & Winlder, 1994), momento del año en el que la

abundanciade los invertebradosdisminuye drásticamenteen los bosquesy matorrales

mediterráneos(Herrera,1980).Por tanto, la estructurade las plumasde lacolay de las

alaspuedereflejar la disponibilidadde alimento duranteel períodode muda(adultos)y

estanciaenel nido (jóvenesdel año). De estemodo, sepuedeconsiderarun bueníndice

para analizar la capacidadde encarar las restriccionestróficas, en este momentotan

crítico delciclo anual,de diferentespoblacionesdeunamismaespecie.Esperamosque,a

medidaquenosdesplazamoshacialos pisosmástérmicosde la regiónMediterránea,las

poblacionesde CurrucasCapirotadasencuentrenmayoresrestriccionesambientalestanto

enelperíodode críacomoenel de la muda.

MiETODOS

Areade estudio

Estudiamos las Currucas Capirotadasde tres localidadesrepresentativasdel

gradienteclimático que seencuentraen la mitad norte de la penínsulaIbérica: Alava

(42055’14 2029’W; 620 m altitud; 350 mm de precipitaciónmediaentrelos mesesde

Abril y Agosto;21.20C mediade las temperaturasmaximasentreAbril y Agosto), Sierra

de Guadarrama(40054’N 3053’W; 1100 m; 270 mm; 21.20C) y Madrid (40025’N

3040’W; 600 m 130 mm 270C). En la localidad de Alava las Currucas están

ampliamentedistribuidaspor los bosquesmixtos de Quercusfaginea, Quercusrobur y

Acercampestre.La poblaciónde la Sierrade Guadarraniaseencuentralocalizadaen el

valledeRascafría,cubiertode Quercuspyrenaica,Fraxinusangust~olia,Populusnigra,

Alnus glutinosay Salix spp., mientrasque las Currucasdc Madrid se restringena los

bosquesriparioscon Ulmusminar, Tamarixgallica, Fraxinus angustfolia, Salix spp. y
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Populusnigra delpiedemontemeridionalde la Sienade Guadarrama.Estasdos últinias

poblacionesabarcanlos doshábitatstípicos que ocupanlas Currucasen la zonacentro

de la penínsulaIbérica, dondelas Currucasrestringensu distribucióna los bosquesde

frondosasde las montañasy los bosquesde ribera de las mesetas(Tellería & Santos,

1993; Carboneil& Tellería, 1998b).

Métodosde capturo, medidase índicesde lasplumas

Entre la segundamitad de Mayo y finales de Julio de 1996 capturamoslas

CurrucasCapirotadasmedianteel usode redesjaponesasy grabaciones(47 machos,19

hembrasy 41 juveniles).Medimosla longituddel tarsocon un calibredigital (0.01±0.02

mmdeprecisión)conel fin deobtenerunaestimadel tamañodel avey podercontrolar

el efecto que éstepuedateneren las característicasde las plumas(Lindstr6m et al.,

1993; ver para una aproximaciónsimilar Grubb & Yose~ 1994). La edad y el sexo

tambiénfUe registradoy, antesde ser liberadas,se les quitó la quinta rectriz derechae

izquierda.Elegimosestaplumaparaevitar la pérdidade maniobrabilidadpor reducción

de la superficiede mantenimientode lacola(Balmford& Thomas,1992;Thomas,1993).

Las plumasde los jóvenescrecieronen el año de captura,mientrasque las de los adultos

crecieronel año previo (Jenni & Winkler, 1994). Algunos adultos puedenser, sin

embargo,avesensusegundoaño de vida, con lo cual habríandesarrolladosusrectrices

comojóvenesen el períodoreproductoranterior. Ya en el laboratorio,en cadapluma

medimos:(1) la longitud máximaconun calibre digital (resolución:0.01±0.02mm); (2)

el pesoconuna balanzadigital Mettler ToledoAG-245 (0.01 mg, 0.02 de repetibilidad

instrumental); (3) la longitud total de 10 bandasde crecimiento centradasentre el

segundoy último tercio de la bandera(Grubb 1989).Todaslas medidasfueronhechas
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por la misma persona para evitar sesgos interpersonales.Aquellas píumas que

presentaronevidenciasde serreposiciones,porpérdidasposterioresa la muda(bandas

de crecimientomuy marcadas,longitud claramentemenor que la de su píuma par,

creciendoenel momentodecaptura,...),o aquellasque estabancreciendoenlos jóvenes,

no fUeron utilizadas en ninguno de los análisis. Con estasmedidascalculamoslos

siguientesíndices:

Longitudtotal de 10 bandasde crecimiento.Cadabandacorrespondea un períodode

crecimiento de 24 horas(iBrodin, 1993). Cuanto mejor sea la calidad y/o mayor la

cantidadde alimentoingeridoporel ave,másanchasseránsusbandas(Grubb, 1995).El

total de la anchurade las 10 bandasrevelaráelestadonutricionalde las Currucasdurante

un período de 10 días, siendo más estrechasen los individuos con una dieta más

deficiente(Grubb,1995).Comoa vecespuedeserdificil medirlalongitud de las bandas,

elegimos, de las dos rectrices de cada individuo; aquella en la que fueran más

contrastadasparapoderestimardeunaformamás fiableesteíndice.

Longitud, pesoy tasa peso/longitudde las plumas. Bajo condiciones de estrés

nutricional, las plumassonmasligerasy cortasqueen condicionesnormales(Murphy et

aL, 1988). Los pájaros malnutridos muestran una reducción en los elementos

estructuralesde lasplumas(Murphy et aL, 1988),de estemodo, a igualdadde tamaño,

diferenciasde pesopodríareflejardiferenciasen la densidaddela pluma. Calculamospor

tanto la densidadde la pluma (mg/mm)por medio del cocientepeso/longitud,como un

índicemásde lascondicionestróficasaqueseencuentransometidoslas aves.Utilizamos

los valoresmediosde las rectricesderechae izquierdadecadapájaro.

Asimetríafluctuante en la longitud, pesoy tasa peso/longitudde las plumas. La

asimetría fluctuante (AF) refleja pequeñasy aleatoriasdesviacionesde la perfecta
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simetría,la cualpuederesultarde la incapacidadde los individuos a llevar a cabo el

desarrolloannónicode caracterescon simetríabilateral (Van Valen, 1962). Es una

medidaepigenéticade la lálta de homeostasisen el crecimiento de un caráctercon

simetríabilateral, bien por estrésambientalo por lálta de variacióngenética(Parsons,

1990). Generalmentesecalculacomo el valor absolutode la diferenciaentrelos valores

derechoe izquierdoencaracteresbilaterales(Balmfordet aL, 1993;Moller, 1995, 1997;

Swaddle& Witter, 1994).Los nivelesde asimetríaen las plumastambiénsonsensiblesa

estrésnutricional (Swaddle & Witter, 1994). Puede también ser un resultadode

diférenciasen la abrasióndebidoa flilta de consistenciaen las plumas(Francis& Wood,

1989, Rogers, 1990) y por tanto, tratarsede un índice adicionalde la calidad de la

pluma.

Para estimar el error de medida (repetibilidad de las medidas),tomamosdos

medidasindependientesde la longitud de las rectricesen 10 aves, así como de sus

asimetríasy la longitudtotal de las 10 bandasde crecimiento.Con estasmedidascomo

variablesdependientesy cadaindividuo como una clase(tamañode la muestraen cada

clase= 2) hicimosun ANOVA. El coeficientede correlaciónintraclaser1 (Sokal& Rohlf

1981) fUe usadocomo una estima del error de medida (altos valores implican alta

repetibilidad;ver paraunaampliaciónKrebs, 1989).Nuestrasmedidasfueronaltamente

repetibles (longitud pluma derecha, r,#).998~ longitud pluma izquierda, r,=0.999,

asimetríafluctuantede la longitud, r~=0.899y longitud de 10 bandasde crecimiento,

r1=0.944). Examinamossilos datosde asimetríase ajustabana los requisitos de la

asimetríafluctuante(distribuciónnormalcon mediacero)mediantetest de normalidady

testde la t paraunamuestra(Swaddleet aL, 1994).La distribuciónde los valoresde la

asimetríaseajustarona unadistribuciónnormal(testde Kolmogorof-Smirnov:asimetría
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de la longitud, d=0.11,P>0.05; asimetríadel peso, d0.125, P>0.05; asimetríadel

cocientepeso/longitud,d0.08,P>0.2)y no difirieron deunamediade cero (testde la t

paraver si la mediadifiere decero: asimetríadel peso,t97=0.78,P>0.O5;asimetríade la

densidadt94=0.9,P>0.05)exceptola longitud quemostróasimetríadireccional(t94=2.52,

P~c0.O5).

RESULTADOS

No se encontrarondiferenciasentremachosy hembras(ANCOVA bifactorial,

P>0.05 para todas los rasgosestudiados;covariante:longitud del tarso) por lo que

ambossexosse han tratadoconjuntamenteen el resto de los análisis (Tabla 1). Las

poblacionesy edadesno difirieron en la longitud del tarso (ANOVA biffictorial de la

longitud del tarso. Efectos: población: F2,101=0.99, n.s.; edad: F1101#).05, n.s.;

interacciónpoblación-edad:F2,101=0.54,n.s.).Porotro lado,los índicesde las plumasno

secorrelacionaroncon la longitud del tarso(ver etéctosdela covarianteenTabla2). No

se encontrarondiferenciasentrepoblacionesen las bandasde crecimiento pero los

jóvenestuvieron bandasmás estrechasque los adultos en las dos poblacionesmás

meridionales(Tablas1 y 2; ver Fig. lA). Encontramosdiferenciasen la longitud de las

rectricesentreedades(losjuvenilestuvieronplumasmáslargasquelos adultos)perono

entrepoblaciones(Tabla2). Porotro lado,encontramosdiferenciasde pesoy de la tasa

peso/longitudentrepoblaciones(plumasmás ligerasen las poblacionesdel sur) y entre

clasesdeedad(juvenilescon plumasmáspesadas;Tabla2). Sin embargo,no obtuvimos

diferenciassignificativasen la asimetríafluctuantede la longitud y pesode las rectrices,

tanto entreclasesde edad,como entrelocalidadespero si que se obtuvierondiferencias
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entre localidadesen la asimetríade la tasa peso/longitud,encontrandolos mayores

mvelesenlas Currucasde la localidadde Madrid(Tabla2, Fig. iB).

DISCUSIÓN

Nuestrosresultadossugierenmayoresniveles de estrésen las poblacionesde

CurrucasCapirotadasde los sectoresmássecosde la regiónMediterránea.Sin embargo,

los índicesutilizados difieren en la sensibilidadparareflejar limitacionesambientales,

variando,además,con las clasesde edad.Las diferenciasentrejóvenesy adultosen la

longitud y peso de las plumas puedenreflejar diferenciasen el desgaste,ya que las

plumasde los jóvenesvolanderosson nuevas,mientrasque las de los adultos fUeron

desarrolladasenel veranoanterior (Jenni& Winlder, 1994).A pesarde las diferencias

entreedades,tanto las plumasde los adultoscomo de los jóvenes,fUeronmás ligerasen

las poblacionesdel sur, reflejandounaconstanciatemporalen elpatrónentrelocalidades

dado que las plumas de los adultosy de los jóvenesfueron producidasen veranos

consecutivos(1995y 1996).Encontramosun patróngeográficosimilar en las bandasde

crecimientode los juveniles,dado que las bandasfUeronmásanchasen las Currucasde

la localidad de Álava que en las dos poblacionesdel sur. Esto sugiere una mayor

incapacidadde los jóvenesde las localidadesmeridionalesadesarrollarsusplumasigual

de rápido que aquellasque crecenen localidadesmás septentrionales..La falta de

diferenciasentreadultospuedeserel resultadode sumayor capacidaddeestegrupode

edad a enfrentarsea las limitacionesambientalesen las localidadesdel sur. Las aves

forestalesdel sur de Espafiadesarrollancambiosen su selecciónde habitat despuésdel

período reproductor,normalmentedesplazándosea sectoresmás húmedos(Herrera,

1980).Medianteestecomportamiento,los adultospodránatenuarel estrésde muda,sin
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embargo,los juvenilesno seencuentranenla mismasituación.Susplumassetienenque

desarrollaren el nido y en susinmediacionesa expensasdel alimentoproporcionadopor

los adultos(Bairlein, 1978).

Los índicesde asimetríahan mostradoresultadosmásconfusosdadoque, ni la

asimetríade la longitud ni la del pesodescribieronpatrónalguno entrepoblacionesni

entre edades.La selecciónde caracteresapropiadospara el análisis de la asimetría

fluctuantees particularmenteimportantedado que el gradode asimetríaen diferentes

caracterespuedenno estar correlacionados,de estemodo, algunos puedenser más

adecuadosque otros como indicadoresdel estrésenel desarrollo(Palmer& Strobeck,

1986).Por otro lado, la utilidad de la asimetríaen uncarácterdisminuyecon.el. nivel. de

asimetríadireccional, puesto que una partede la asimetríaobservadapuedeser un

componenteheredabledel crecimiento(Palmer& Strobeck,1986; 1992). Portanto, la

utilidad de la asimetríafluctuantede la longitud de las plumasesprobablementebajay la

falta de variación entre poblacionespuede ser resultadodel efecto de la asimetría

direccional (Palmer& Strobeck, 1986; 1992; Teather, 1996). Sin embargo,en los

valoresde la asimetríafluctuante de la densidadde las plumasencontramosque los

mayoresniveleslos presentanlas Currucasde Madrid, apoyandola ideade los mayores

niveles de estrésen las Currucasque mudanen los mediosmás xéricosde la región

Mediterránea.

Podemosconsiderarotras interpretacionesalternativasa nuestrosresultados.Las

Currucasde los bosquesde ribera de Madrid podríanser individuos de baja calidad

fenotipica provenientes,por dispersióno migración diferencial, de otras poblaciones.

Estainterpretaciónpareceimprobableparael presenteestudio,ya que‘los individuosde

las tres poblacionesno difieren respectoal tamaño(estimadopor la longitud del tarso;
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ver para una aproximaciónsimilar, Dias et aL, 1994; Meller, 1995). Además,parece

dificil quela poblaciónde lasmontañasde Guadarramaestécompuestapor individuosde

bajacalidadprovenientesde las áreasfuentedel norte (separadaentre 150 y 200 km.) o

que las poblacionesde los bosquesriparios estuvieran compuestaspor individuos

provenientesdel áreafuentede Guadarrama,localizaa 60 km. de distancia.En resumen,

nuestrosresultadosaportanevidencias del incremento del estrés en los períodos

reproductory de mudaen las regionesxéricasde la PenínsulaIbérica para la Curruca

Capirotada.
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TABLA 1.

Valoresmedios(±e.s.)y tamaño de la muestraentreparéntesis,para las plumas de
adultos(A) y jóvenes(Y) enlas trespoblacionesde estudio(AiF: asimetríafluctuante).
[Mean values(+s.e.) and samplesizeofvariablesmeasuredin feathersfor adults (A)
andjuveniles(J) in tite titreestudypopulations.(AF :fluctuatingasymmetry).]

Longituddeltarso(mm)
[Tarsuslength(mm)]

Anchurade 10 bandas(mm)

[Widthof10 bars(mm)]

Longitud dela pluma(mm)
[Featherlength (mm)]

Pesodela pluma (mg)
[Feathermass(mg)]

Peso/longitud(mg/mm)
[Feathermass/length(xlOO)]

AP longitud(mm)
[AF length(mm)]

AP peso(mg)
[AF mass(mg)]

AP peso/longitud(xlOO) (mg/mm)
[AF mass/length(xlOO) (mg/mm)]

Alava

A 19.87±0.10(28)

1 19.80±0.16(19)

A 29.45±0.50(23)

11 29.86±0.54(17)

A 62.87±0.40(22)

J 64.21±0.37(17)

A 6.62±0.10(24)

J 6.92±0.08(17)

A 10.51±0.14 (22)

Y 10.78±0.12(17)

A 0.28±0.05(22)

1 0.29±0.08(17)

A 0.09±0.02(24)

1 0.095±0.02(17)

A 0.09±0.01(22)

1 0.12±0.03(17)

Guadarrama

20.10±0.11(17)

19.92±0.21(11)

29.90±0.71(15)

28.14±0.45(11)

63.31±0.64(15)

63.02±0.39(11)

6.37±0.14(15)

6.63±0.10(11)

10.05±0.14 (15)

10.51±0.13(11)

0.27±0.06(15)

0.21±0.04(11)

0.06±0.02(15)

0.08±0.03(11)

0.09±0.02(15)

0.10±0.04(11)

Madrid

19.93±0.17(21)

20.09±0.15(11)

30.08±0.50(19)

28.25±0.40(10)

63.04±0.50(19)

64.34±0.58(11)

6.45±0.09(20)

6.73±0.15(11)

10.26±0.08(19)

10.45±0.17(11)

0.35±0.08(19)

0.24±0.08(11)

0.12±0.03(20)

0.11±0.02(11)

0.20±0.04(19)

0.15±0.03(11)
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TABLA 2.

Resultadosde los ANCOVAs de dos vías (g.l.), con la longitud del tarso como
covariante,paratestearel efectode la edady la poblaciónen la seriede índicesde las
plumasobjeto del estudio (AiF: asimetríafluctuante).Interaccionesentrecovariantesy
edad/poblaciónno fUeronsignificativascon ningunode los caracteresestudiados(testde
paralelismo).
[F ratios oftwo wayANCOVAs <‘d.f), witit tarsusIengthas tite covariate, to testfortite
effectsof age andpopulation on severa!featiter indices(FA fluctuatingasymmetry;
see text for details). Interactions betweencovariate and age/populationswere no
signijicantiii anyfeatitertraits (testofparallelism).]

Covariante

Covariate

Factores

Factors

Tarso(mm) Edad Población Interación

[Tarsus(mm)] [Age] [Population] [Interaction]

Anchuradelobandas(mm)
[FVidthof10 growthhars]
Longitudde lapluma
[Featherlength]
Pesodela pluma
[Feathermass]
Peso/longitud
[Mass/length]
Asimetríadelongitud
[AF length]
Asimetríadelpeso
[FAmass]
Asimetríapeso/longitud

1.44(1,82)

2.62(1,88)

3.01 (1,91)

1.22 (1,88)

0.46(1,88)

0.27(1,91)

0.17(1,88)

5.56* (1,82)

3.96* (1,88)

9.30** (1,91)

7.81** (1,88)

1.19(1,88)

0.13 (1,91)

0.06 (1,88)

0.29(2,82)

0.65 (2,88)

3•93* (2,91)

4.82* (2,88)

0.05 (2,88)

1.55(2,91)

3.68* (2,88)

2.11 (2,82)

1.35 (2,88)

0.03 (2,91)

0.56(2,88)

0.57(2,88)

0.20 (2,91)

0.64 (2,88)

*: <0.05, **:<0.0l.
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FIGuRA 1. A. Valoresmedios(±e.s.)de la anchurade las diezbandasde crecimientoen
las rectricesde las CurrucasCapirotadasjóvenes(O) y adultos(@) en las tres áreasde
estudio.B. Valoresmedios(±e.s.)de la asimetríafluctuanteen la tasapeso/longitudde
las rectricesparalostotalesanivel poblacional(adultosy jóvenes).
[A. Meanvalue(±s.e.) ofwidth of ¡O growtit bars in rectricesofblackeapjuveniles(O)
and adults (•) in tite titree study areas. B. Absolute means(Ysv.e.) of fluctuating
asymmet’yin rectrix mass/lengthratio in eacitpopulation(adultsandjuveniles).]
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VARIACIÓN REGIONAL DEL PESO DE LA CURRUCA
CAPIROTADA (Sylviaatricapilla) EN LA MITAD NORTE DE LA

PENÍNSULA IBÉRICA

Regionalvariationofbodyweight in North-IberianpopulationsofBlackcaps(Sylvia
atricapilla).



Variaciónregionaldel pesoenla CurrucaCapirotada

RESUMEN.- Variación regionaldelpesode la CurrucaCapirotada (Sylvia atricapilla)en

la mitad norte de la penínsulaIbérica. En este trabajo estudiamosel peso de las

CurrucasCapirotadas (Sylviaatricapilla) de treslocalidadesibéricassituadasa lo largo

del gradiente ibérico de aumento de la xericidad hacia el sur (Alava, Sierra de

Guadarramay sotosfluviales de Madrid). Se encontrarondiferenciasgeográficasen el

pesode los machos,pesandomásla poblaciónmásnorteña,peronoen los jóvenes(las

hembrasno fUeronanalizadosporel pequeñotamañode la muestra).Los resultadosen

los machosno se debierona diferenciasde tamaño entre las tres poblaciones,ni a

diferenciasenlas estrategiasde acumulaciónde grasa,por lo quelas variacionesde peso

podríaninterpretarsecomo un índice de sudesigualcondiciónfisica. Las diferenciasde

pesoen los machospuedenestarrelacionadascon la calidaddelhábitaty la inversiónen

la reproducción.Los resultadossondiscutidoscomo un índice de la adecuaciónde los

medios que ocupan las CurrucasCapirotadashaciael limite surdesudistribución.
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SuMiMARY.- Regional variation of body weigitt in Nortit-Iberian populations of

Blackeaps(Sylvia atricapilla).This paperstudiesthe variationof body weight in three

populationsof Blackcaps(Sylvia atricapilla) located along a latitudinal gradientof

increasingxericity (Álava, GuadarramaMountains and riparian forestsfrom Madrid).

Males but not fledglings of thesepopulationsdiffered in body weight aste northern

maleswere more weighty thansouthernones(femaleswere excludedof the analysis).

Thesepattemsin maleswere not affectedby interpopulationdifferencesin body size or

interfiurcular fat accumulationstrategies.Body weight seemedto reflect thusthe body

condition of the studied populations. These results suggest.the poor suitability of the

morexerichabitatsfor breedingblackcaps.

Cap. 6, pág. 103



Variaciónregionaldelpesoen laCurrucaCapirotada

INTRODUCCIÓN

Como en la mayoría de los paseriformespaleárticos,la Curruca Capirotada

(Sylvia atricapilla) presentauna disminucióndlinal de su peso hacia sus poblaciones

meridionales(Cramp, 1992), aunquepoco seconocesobrelos factores implicadosen

estasvariacionesgeográficas.Estostixctores puedenserde origenmúltiple, ya que el

peso de las aves varía en función del tamaño de los individuos, la estrategiade

acumulaciónde grasa, la situación reproductora,el comportamientomigrador o la

condicióncorporalde las poblacionesestudiadas(Askenmo,1982; Berthold & Querner,

1982; Zink & Remsen,1986;Moreno, 1989;Blem, 1990;CuadradoetaL, 1989;Ekman

& Hake, 1990;Hurly, 1992;Bednekoff&Krebs, 1995).

Dentrode la penínsulaIbéricalaCurrucaCapirotadaestáampliamentedistribuida

por la regiónEurosiberiana,mientrasque en la regiónMediterráneasu distribuciónse

restringe a las zonas con mayores precipitaciones (Tellería & Santos, 1993),

aprovechando,en los sectoresmás deforestadas,las densasformacionesarbustivasy

arbóreasde los sotosfluviales(Purroy,1997).Estepatrónde distribuciónen el límite sur

de su distribuciónseatribuye a la falta de adaptaciónde la especiea las condiciones

climáticas de la región Mediterránea,que se caracterizapor su fUerte sequíaestival

(Carbonell& Tellería, 1998a,1998b). Portanto, dentrode esteescenariogeográficoy

dadala asociaciónentreel pesoy la condiciónfisica (Silverin, 1981; Askenmo,1982),

podríapredecirseuna variaciónde esteparámetroa tenor de los cambiosambientales

asociadosalgradienteambientalpeninsular.

En esteCapítulo estudiamoslas variacionesen el pesode tres poblacionesde

Currucas Capirotadasdistribuidasen un gradientecrecientede xericidad duranteel

período reproductor.Analizamos si existendiferencias tanto en el tamaño de los

Cap. 6, pág. 104



Variación regionaldelpesoenla Curruca Capirotada

individuos, como en la estrategiade acumulación de grasa que puedan explicar

eventualesdiferenciasdepeso.Nuestroobjetivo es ilustrarsi, controladoslos efectosde

los factoresque afectanal peso,las Currucasde los ambientesmásxéricos son menos

pesadasdebidoa las restriccionesde estosambientes(Carboneil& Tellería, 1998a).

MATERIAL YMETODOS

Áreade estudio.

El trabajo de campo se desarrollóen tres localidadesrepresentativasde los

mediosocupadospor las CurrucasCapirotadasen la mitad nortede la PenínsulaIbérica.

En la región Atlántica seleccionamosla localidad de Alava (42055’N 2029’W; 620

m.s.n.m.;169 mmde precipitaciónentrelos mesesde Abril y Julio; temperaturamáxima

media entre los meses de Abril y Julio 21.60C; datos del Instituto Nacional de

Meteorología).Esta zona se encuentracubiertapor bosquesde Quercusfaginea, Q.

robur y Acer campestredistribuidosentrepastizalesy camposagrícolasdedicadosal

cultivo de patatas,remolachasy cereales.Dentro de la región Mediterráneahemos

seleccionadodos localidades.Una, la sierra de Guadarrama(de aquí en adelante

Guadarrama),esrepresentativade los hábitatsque ocupanlas CurrucasCapirotadasen

los sistemasmontañososdel interior peninsular,y la otra, sotosde los ríos Jaramay

Guadarrama(de aquíen adelanteMadrid), representativade los mediosocupadosen las

mesetas.El sector ocupadopor las Currucasen Guadarrama(40054’N 3053’W; 1100

m.s.n.m.;197 mm; 21.6 0C) estácubiertopor bosquetesde Quercuspyrenaica,Fraxinus

angusqfolia,Populusnigra distribuidosentrepradosde siega, mientrasqueen Madrid

estánen los bosquesde riberade los RíosGuadarramay Jarama(40025’N 3040’W; 600

m.s.n.m.; 139 mm; 28.1 0C) con Populus nigra, Ulmus minor, Salix spp., Fraxinus
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angustifolia, Tamnarix gallica. Estos bosquesde ribera atraviesanzonasdeforestadas

dedicadasapastizalesy al cultivo de cereales(ver Carbondil& Tellería, 1 998b).

Capturay tomadedatos.

Las CurrucasfUeron capturadascon redesjaponesasdesdemediadosJunio a

finales de Julio de 1996. En los mismos mesesde la primaverade 1997 volvimos a

repetir el muestreocon el fin de aumentarel tamaño de muestrade los jóvenes. Se

empezóel muestreoen la localidadmásmeridionalcon el fin de tratar de capturarlas

Currucasenel mismomomentofenológico,al final de la cría, cuandolosjóvenesyahan

salidodelnido. Se determinólaedady el sexodecadaavecapturada(Svensson,1992)y

antesde ser liberada,setomaronlas siguientesmedidas:el pesoconunabalanzadigital

(0.1 g de precisión),los acúmulosde grasaenla cavidadinterfarcularasignandovalores

de 0 (grasano visible) a 5 (cavidad interfarculartotalmentellena de grasa.Busse&

Kania, 1970),la longitud de ambostarsos(tarsometatarso),altura delpico a la alturade

las narinasy longituddel pico conun calibredigital (0.01 ±0.02 mm de resolución)y la

longitudmáximade ambasalasy la cola, conunaregla(0.5 mm de precisión; Svensson,

1992). Todos los datos fUeron tomados por la misma personapara evitar sesgos

interpersonales.

Análisisde datos.

Se capturaronun total de 215 CurrucasCapirotadas;65 machos,48 hembrasy

102 juveniles, repartidosentre las tres localidadesde estudio (Alava: 24 machos!20

hembras¡ 56 juveniles, Guadarrama20/15/24 y Madrid 31/13/22). Las hembrasse

excluyeronde los análisispor el efectodel estadoreproductorsobreel peso(Moreno,
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1989), dificilmente de controlar en trabajosde campo tan extensivos,ya que puede

enmascarareventualesdiferenciasgeográficas.Debido a queel repartodecapturasa lo

largo del día no lite homogéneo(Fig. 1) sólo seanalizaronlos datos de las Currucas

medidasantesde las 14:00h (ver Lehikoinen, 1987).El análisisdelpesoen los machos

sólo se hizo con las capturasde 1996 debido al escasonúmerode capturasen 1997

(Álava 4, Guadarrama7 y Madrid6).

El tamañocorporalfUe estimadomedianteun análisisde componentesprincipales

conlasmedidasdecadaindividuo (menosel pesoy los acúmulosdegrasa).Estemétodo

sueledefinir unoscomponentesquesepuedeninterpretarcomoun índicedeltamañodel

individuo (tamaño estructural; Rising & Somers, 1989; Freeman& Jackson,1990),

independientede las reservasenergéticasy de su estadofisico (Piersma& Davidson,

1991). Paraver si existen diferencias de tamaño entre poblaciones,realizamosun

ANOVA con el tamañoestructuralcomo variabledependientey las poblacionescomo

factoresdeclasificación.MedianteANCOVAs unifactorialescomparamosel pesode los

machosentrelas tres poblaciones,utilizando el tamaño estructuraly los acúmulosde

grasacomo covariantes.En el análisisdel pesode los jóvenestambiénincluimoscomo

factor el año.Medianteun test de paralelismo(StatSoft,1996)analizamosel efecto de

las covariantessobreel peso paraver si existen diferenciasentre poblacionesen la

relaciónalométricadeestasvariables.

RESULTADOS

Enel análisisde ComponentesPrincipalesobtuvimosdoscomponentes(Tabla 1).

El primero de ellosseasociaal complejo fUncional del vuelo, caracteresque presentan

unacorrelaciónbajacon la longitudde los huesos,por lo que su relaciónconel tamaño
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del ave es pequeña(Pascual& Senar,1996). Sin embargo,el segundocomponentese

correlacionacon la longitud del tarsoy con las medidasdel pico, dos caracteresque,

medidosen aves vivas, se correlacionansignificativamentecon las longitudes de sus

huesosy, por tanto, puedenconsiderarsecomoadecuadospara caracterizarel tamaño

del ave (Pascual& Senar, 1996). Utilizamos el segundo componente(CP2) para

caracterizarel tamañoestructuralde las Currucas,no encontrandodi&renciasdetamaño

entrelocalidadesen los adultos(F,.¡0t0.436,¡‘=0.647) ni en los jóvenes(F2,9r0.221,

¡‘=0.802; verTabla2). Enrelaciónal peso,los machospresentarondiferenciasenelpeso

unavezcontroladoslos efectosdel. tamañoestructural(CP2)y de las reservasde grasa

(Localidad:.F2.349=5.141,¡‘=0.011; efectosde las covariantes;CP2: t34=2.52,J>=0.016,

grasa:t34=2.22, ¡‘=0.033), con un mayor efecto del tamaño.estructural(coeficientede

correlacióntstandarizado,[3=0.411)que los acúmulosdegrasa([3#).334). Ewresumen,

pesaronen promediomás los machosdeÁlava (mediaajustadadel peso: 16.70g,.n=l5)

que los de Guadarrama(16.38g, n10) y Madrid (15.74g, n’14). No se encontraron

diferenciasen los patronesalométricosde los efectosde las covariantessobreel peso

(test de paralelismo: F4.sr0.518, ¡‘=0.723). Los jóvenes no presentarondiferencias

significativas entre localidades(F2.7r0.523, ¡‘=0.595), ni entre años (F,,75=2.304,

¡‘=0.133 ; interacciónlocalidad-año:F2,zrO.543,¡‘=0.583) una vez controladoslos

efectos del tamaño (CP2: t75=3.491, ¡‘<0.001) y de las reservasde grasa (grasa:

t75—4.44,¡‘<0.001), aunquepesaronalgomás los jóvenesde Alava (mediaajustadadel

peso:16.15 g, n=38)quelos de Guadarrama(15.90g, n=23)y Madrid (16.10 g, n22).

Sin embargo,al contrario que en los machos,obtuvimosque la grasatiene un mayor

efecto sobre el peso ([3=0.513) que el tamaño estructural([30.418). Por otro lado,
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encontramosque el efectodelas covariantessobreel pesodifiere entrepoblaciones(test

deparalelismo:F4.7m4.639,¡‘zrO.002)

D!SCUSION

Se sabeque las condicionesnutricionalesexperimentadasen las fl~ses tempranas

del desarrolloafectana la supervivenciay fUturo éxito reproductoren numerosasaves

(vanNoordwijk et al., 1981; Gustafsson& Sutherland,1988,Alatalo et al., 1990;Lindén

et al. 1992, Haywood & Perrins, 1992). El tamañoy el peso, así como la tasade

crecimiento de las aves,estándeterminadospor las diferentescondicionesa que se

encuentransometidoslos pollos durantesu desarrollo (James,1983; Johnston,1993;

Rhymer, 1992; Gebhardt-Henrich& van Noordwijk, 1994). Estosfactorespuedenser

tan diversos como, por ejemplo, la disponibilidad y abundanciade alimento, las

condicionesmeteorológicas,la edady experienciade los padres,el tamañode la nidada

y, en términosgenerales,la calidad del hábitat (ver parauna revisión,Ricklefs, 1983;

O’Connor, 1984).La abundanciay/o calidadde alimento puedeproducir,por ejemplo,

un desarrollomásrápidode los pollos y/o un mayor tamañofinal (Berthold,1976;Boag,

1987; vanNoordwijk et al., 1988; Geist, 1987; Baker, 1992).Dentro de estecontexto,

podríamosesperarqueen la regiónMediterránea,dondela productividady la eventual

abundanciade insectosdependede las precipitaciones(Mooney, 1981), las avesde los

ambientesmás xéricos tenganun peor desarrollo,menor tamañoy peso, que las de

sectoresmáslluviosos(Martin & Bellot, 1990).Estopodríaexplicarel menortamañode

las Currucasmediterráneasfrentea las centroeuropeas(Cramp, 1992).En nuestrocaso,

sin embargo,los patronesde variación entre localidadesdel peso y tamaño no son

coincidentesen los machosya quelas poblacionesvaríanenpesosin hacerloen tamaño,
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mientrasque en los jóvenesno sedetectanefectosde la localidadenninguno de los dos

parámetros.Esteresultadonoshacepensarque las Currucasde las tres localidadesde

estudiolleganal final de sudesarrolloen las mismascondicionesapesarde saberqueen

el medio más seco, la localidad de Madrid, las Currucasse encuentransometidasa

mayoresniveles de estrésen la estanciaen el nido (Carbonell & Tellería, 1998a) y

primerosdíasde volanderos(Carbonell& Tellería,1998c).

Los resultadosde este trabajo muestranque las variacionesde pesoaféctan

básicamentea los adultosy que estasdiferenciasno serándebidasa una mejor calidad

intrínsecade los individuosde Álava,yaqueno encontramosdiferenciasde tamañoentre

las Currucasde las tres poblacionesdeestudio.Es improbable,por tanto, que seestén

produciendomigracionesde los individuos depeorcalidadfenotípicade las localidades

más húmedashacia los mediosmásxéricos.Por tanto, las diferenciasde peso en los

machosseráun reflejo de la distinta calidadde los hábitatsduranteel períodode cría

(Silverin, 1981; Askenmo, 1982). Estos resultadoscontrastan, en parte, con los

obtenidos sobre Herrerillos Comunes (Parus caeruleus) en mosaicosde hábitats

mediterráneos,dondeseha encontradoque tanto los jóvenescomo los adultossonmás

pequeñosy pesanmenosen los bosquesmássecos(Dias et al., 1994; Dias & Blondel,

1996). Estos resultados,interpretadospor los autorescomo una inadaptaciónde la

especie a estos medios xéricos, coinciden bien con la hipótesis del efecto de las

condicionesduranteel crecimientoenel tamañoy pesofinal de los individuos.Por tanto,

nosencontramoscondosformasdiferentesenel efectode la calidaddel hábitatsobrela

condición fisica de las poblaciones. Las Currucas podrán amortiguar las peores

condicionesaumentandoel esfUerzoen la reproducción,. obteniendojóvenesde iguales

característicasenlas distintaslocalidades,quep<xk~~tenersimilaréxito reproductor,si,
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comomostraronHaywood& Perras(1992)con¡‘oephilaguttatay con¡‘arus major, el

pesode los jóvenesvolanderosdeterminaráel fUturo rendimientoreproductor.En esta

línea, el inter-anualcostoreproductivo(ver Gustafsson& Sutherland,1998),dondeun

alto esfUerzo en la reproducciónen un año tiene un efecto negativo en el esfUerzo

reproductorde los siguientes,esel precio que puedenestarpagandolos adultosde los

medios más xéricos para sacar adelantejóvenesvolanderoscon una condición fisica

adecuada.

En resumen,las Currucasde los mediosmásxéricosparecenllegar al final desu

desarrolloen las mismascondicionesque las de otros mediosmás adecuadosparala

especieacostade un mayordesgastede los adultosensucría,a pesardeencontrarselos

jóvenessometidosa peorescondicionescomo indicanotros índicesde condiciónfisica.

Estosresultadossoncongruentescon lahipótesisde-unapeorcalidadde los mediosmás

térmicosy secosde la RegiónMediterráneaparalas avesforestalespaleárticas.
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TABLA 1

Coeficientesdecorrelación(normalizaciónVarimax) entrelas variablesmorfométricasy
los dos factoresdelanálisisde componentesprincipales.Tamañodemuestra211.
[Correlations coefjicients (Varimax normalised) betweentite individual variables of
morpitometrics.traits andtite twofactorsobtainedin tite principal componentsanalysis
ofbodysize.Samplesize2¡J.]

__________ ________ CP1 CP2

Tarso [Tarsus] 0.234 0.401
Long. Pico [Long bUí] -0.193. 0.828
Culmen[Culmen] 0.221 0.706
Cola [Tau] 0.882 0.079
Ala [Wing] 0.897 0.119

Autovalor [eigenvalue] 1.72 1.365
% Varianza[% varianze] 0.345 0.273
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TABLA 2

Valoresmedios(±e.s)enlas tres localidadesdel peso(g), grasay los doscomponentes
CP1 y CP2,obtenidosdel análisisdel tamaño(Tabla 1) paramachos(M) y jóvenes(J).
Tamañode lamuestraentreparéntesis(M/l).
[MorphometricsfeaturesofBlackcapsin tite titree study localities, weight (g),fat and
two principal componentsprovidedby Principal ComponentsAnalysis of bird size
(Table¡), areshowformales(Al) andyoung(.1). Mean±s.e.Samplesize iii bracket]

Álava

(24/56)

Guadarrama

(19/24)

Madrid

(21/22)

Peso[Weigitt] M 16.74±0.14 16.16±0.27 16.01±0.23

J 16.40±0.18 15.84±0.22 16.18±0.18

Grasa[Fat] M 1.93±0.22 1.21±0.24 1.55±0.23

J 2.09±0.16 1.65±0.23 1.82±0.23

CP1 M -0.13±0.19 -0.44±0.21 0.07±0.22

J 0.11±0.14 -0.12±0.18 0.44±0.18

CP2 M 0.37±0.15 0.27±0.21 0.31±0.27

J -0.43±0.12 -0.43±0.18 -0.29±0.17
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FIGURA 1. Númerode machosy jóvenescapturadosporhorasen las tres localidadesde
estudio.
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CONDICIÓN FÍSICA DE POBLACIONES MARGINALES DE

CURRUCAS CAPIROTADAS (SyIv¡aatricapilla) IBÉRICAS
Bodyconditionin marginalpopulationofIberian Blackeaps(Sylviaatricapillg).



Condiciónfisicadepoblacionesmarginales

RESUMEN. Condición jísica de poblacionesmarginales de Currucas Capirotadas

(Sylvia atricapilla) ibéricas. En este trabajo analizamosdiferentes indicadores de

condicióntisica (asimetríafluctuantedel tarso,bandasde crecimientode las plumasy

peso) en Currucas Capirotadasde cinco localidadesdistribuidas entre la fracción

migradoray sedentariadelapoblaciónIbérica. La fracciónsedentariapareceencontrarse

msladadel gruesode la poblaciónde la especie,al mantenercaracteresmorfológicosy

biológicos diferentes.Se comparala condición fisica de las Currucasque ocupanel

centrode la PenínsulaIbérica,periféricasde la fracciónmigradorade la especie,con las

sedentarias.Para controlar el efecto del hábitat en las dos áreasmediterráneas,se

seleccionaronencadaunabosquesde montaliay bosquesde ribera,conel fin de abarcar,

en lo posible,la diversidadde hábitatsocupadospor la especie.Además,comparamosla

condiciónfisica de las Currucassedentariascon las de unapoblaciónsituadaenlaregión

Burosiberiana(en condicionesmás próximas al óptimo ecológicode la especie)para

comprobarsi se encuentranen similarescondiciones.Las Currucasde los sotostienen

peor condiciónfisica que las de los bosquesde montalia,por lo menosen lo que a> los

jóvenesserefiere. Los resultadosobtenidosen los índicesasociadosal periododemuda

indican, sin embargo,que los adultosde los bosquesde riberamudanmásrápido queen

los bosquesde montafla. Pesea las diferenciasen la calidad de hábitats,nuestros

resultadosnospermitenapuntarque las Currucassedentariasseencuentranenmejores

condicionesque las Currucasmigradorasmediterráneas,y en similarescondicionesque

las Eurosiberianas.Los resultadosde esteestudiorefUerzanla ideade la diferenciacióny

adaptaciónde las Currucassedentariasa los enclavesdondese encuentranacantonadas.
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SUMMARY. Body condition in marginal population of Iberian Blackcaps <Sylvia

atricapilla). This paper analyseste variation of several body condition indices

(fluctuating asymmetryof tarsus length, feater growth bars and body weight) of

BlackcapsSylviaatricapilla, in five Iberianlocalities distributedinsidete rangeofboth

migratory and sedentarypopulationsegmentsof the Iberianpeninsula.Ihe sedentary

populationseemsto be isolated of the major migratory portion of speciesand has

different biological and morphologicalfeatures.In this work, we comparedthe body

conditionof migratory Blackcapsfrom centralIberia with sedentarypopulationsfrom

southernIberia. Wc havealso analysedthe effect of foresthabitat typeby selectingtwo

localities in eacharea; one in mountain forest and other in riparian forest. Finally, we

comparedthe body conditionof sedentaryBlackcapsof southernforestwith Blackcaps

of forest of one Eurosiberianlocallty, wherethe environmentare more similar to the

optimal environmentof the specie.Blackcapsof riparianforest were in worsecondition

than thosein mountainforestsat least with respectto young Blackcaps.Nevertheless,

adultsin riparianforestmoultedfasterthanadultsin mountainforest, likely becauseof a

high food availability. Our results suggestthat sedentaryBlackcapshavebetter body

conditionthanmigratoryBlackcapsin Mediterraneanregion,andhavesimilar condition

thanBlackcapsoccupyingtheEurosiberianlocality. Theresultsof this studysupportthe

ideaof that sedentaryBlackcaps,in the more southernlocalities, arewell adaptedto

environment.
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INTRODUCCIÓN

La PenínsulaIbérica seencuentraen el extremo suroccidentaldel PaleárticoY

estáocupadapor las regionesEurosiberianay Mediterránea.Dentro de la Península,la

abundanciade muchasespeciesde aves forestalesdisminuye al aumentarla xericidad

ambiental(Tellería& Santos,1994),interpretándosecomo el resultadode la inadaptación

de estasespeciesala sequíaestivalmediterráneaenel limite meridionalde sudistribución

(Blondel, 1990; Santos& Tellería, 1995). De hecho,se ha observadoque en algunas

especiesforestalesse produceun crecientedeterioro de su condición fisica y/o éxito

reproductoren los sectoreso bosquesmás secos(Blondel et aL, 1993; Dias, 1996;

Carboneil& Tellería, 1998a,1998b). EstaiiThrmaciónconcuerdacon la ideade quelas

poblacionesasentadasen los sectoresperit~ricosde su distribuciónse enfrentana un

crecientedeteriorode las condicionesambientalesde las ve dependen(Brown, 1984,

1995).La inadaptacióndeestaspoblacionesperil~ricasseexplicaría,enparte,porqueel

flujo de individuosprocedentesde las áreascentrales,normalmentemáspobladas,impide

el desarrollode procesosde adaptaciónen las áreasmarginales(Hoffinann & Blows,

1994; Holt & Gaines,1992;Holt & Gomulkiewicz, 1997; Kirkpatrick & Barton, 1997).

Desde esta perspectiva, sólo aquellas poblaciones aisladas reproductivamentese

adaptaríanbiena las condicionesmarginales.

Como muchos otros paseriformesforestales, la Curruca Capirotada (Sylvia

atricapilla) estáampliamentedistribuidapor el norte de la penínsulaIbérica (Purroy,

1997), dondese dan las condicionesambientales(clima, vegetación,etc.) típicas de la

RegiónEurosiberiana(Ozendaetal., 1979). En la RegiónMediterránea,sin embargo,la

Curruca Capirotadapresentauna distribución discontinuay fragmentada,ocupando

ciertossectorescosteroshúmedos,las montaiiasdel interior y sus mesetascircundantes

Cap. 7, pág. 120



Condiciónfisicadepoblacionesmarginales

dondeseasociansistemáticamentea los bosquesde ribera(Díaz, et aL, 1994; Purroy,

1997).Aunqueseconsideraque la mayor partede la PenínsulaestáocupadaporSylvia

atricapilla heineken(Cramp, 1992), hay dos morfotipos asociadosa sus estrategias

migradoras(Tellería & Carbonell, 1998). Las poblaciones migradorasde la mitad

septentrionalpresentanrasgosmorfológicosrelacionadoscon una mayorcapacidadde

vuelo (alas más largas y puntiagudas)y con una mayor especializaciónen la dieta

insectivora(picosmásaguzados;ver Tellería& Carbonell,1998).Las del sur, de carácter

sedentario(Finlayson, 1981; Cuadrado, 1994), tienen alas más cortas y picos más

gruesos. Dado que el comportamientomigrador de esta especie está determinado

genéticamente(Berthold,1991)y quelos caracteresmorfológicosantesmencionadosson

altamenteheredables(Boag & Noordwijk, 1987), se podría pensarque las Currucas

meridionalesconstituyenuna poblaciónperiféricadiferenciada,tanto por su morfología

como por su caráctersedentario,del gruesode la poblaciónmigradoraque cría en la

mitad nortepeninsulary buenapartede Europacentral(Telleria& Carboneil,1998).

La distribuciónde las densidadesde laCurrucaCapirotadaen el gradienteibérico

parececonfirmarla crecienteinadaptaciónde la poblaciónmigradorahacia los sectores

mássecosdel centropeninsular(Tellería & Santos,1993;Carbonell& Tellería, 1998a,

1998b),así como la aparenteprosperidadde las Currucassedentariasenlos bosques

húmedosdel extremosur(Tellería& Santos,1993).No estáclaro, sin embargo,que la

abundanciaseaun fiel reflejo de la adecuacióndel hábitat (ver Van Horne, 1983;

Bernsteina aL, 1991; Vickery el aL, 1992),por tanto, seríaimportantecomprobarsi

otros índicescorroborantalespatrones.La formamásadecuadade conocerel gradode

adecuacióndel hábitat, en fUnción de su localización geográfica,sería medianteel

estudiode la tasi intrínsecade crecimientode diferentespoblaciones(Caughleyet aL
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1988). El problemaestribaen la dificultaddeconseguirestainformaciónconpoblaciones

silvestres,especialmenteen las poblacionesperiféricassi las densidadesson bajas (ver

Caughleyet aL 1988). Hoflh~ann& Blows (1994)proponenel estudiode diferentes

índicesde condiciónfisica a nivel poblacionalcomo alternativaa la estima de la tasi

intrínsecade crecimientoy aotrosparámetrosdemográficos.

En estetrabajovamos a estimary a compararla condiciónfisica de Currucas

Capirotadasmigradorasy sedentariasmediañtetres índices (asimetríafluctuante del

tarso,bandasde crecimientode las plumasy peso)quereflejanla condiciónfisica de los

animalesen distintosmomentosde períodoanual(estanciaenel nido, muday momento

de captura).Si las poblacionesmediterráneasde las Currucasmigradorassonperiféricas

respectoal gruesode la fracción migradora,y si la ftacción sedentariase encuentra

aisladade la migradora,esperamosquelas sedentariastenganunacondiciónfisica similar

a las poblacionesmigradorasnorteñasy mejorquelas migradorasperiféricas.

MATERIAL Y MÉTODOS

Areade estudio

Hemosseleccionadotres sectoresque reflejan las condicionesen las que habitan

las CurrucasCapirotadasibéricas.Uno de ellos en la regiónEurosiberiana(norte) está

representadopor la localidad de Alava que utilizamos como control de las condiciones

en la que habita el grueso de la especie.Los otros dos se ubican en la región

Mediterráneacondoslocalidadescadauno (centro: Guadarraniay Madrid.y Sur: Ojén y

Tarifa). Con el fin de abarcar,en lo posible,la diversidadde hábitatsocupadospor la

especieen los dossectoresmediterráneos,seseleccionóen cadauno una localidadde

bosquesde montaña(Guadarramay Ojén) y otradebosquesde ribera(Madrid yTarifa).
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En la Tabla 1 se describensucintamentelas característicasambientalesde los tres

sectoresdeestudio(verCarbonell& Tellería, 1998cparamásdetalles).

Capturasy medidas

Entrefinales de Mayo y Julio de 1996 y 1997, capturamos305 Currucascon

redesjaponesas(Alava: 47 en 1996 1 52 en 1997; Guadarrama:28/29; Madrid: 32/29;

Ojén: 20/40;Tarifa: 12/21). En 1996 no capturamosjóvenesen las dos localidadesdel

surpor lo que en 1997repetimosel muestreocentrándonosprincipalmenteenestegrupo

de edad.CadaCurrucafUe pesadacon una balanzadigital (0.1 g de precisión)y se le

midió la longitud de ambostarsos(tarsometatarsos),la longitud del pico y su altura a

nivel de las narinasconun calibredigital (0.01 ±0.02 mm de resolución)y la longitud

máxima del ala y la cola con una regla (0.5 mm de precisión; ver Svensson,1992).

Registramos,además,la edady el sexode cadaindividuo. Antes de serliberadas,les

quitamoslaquintarectrizderechae izquierda,paraserestudiadaenel laboratorio.

Indicesde condicióncorporal

Asimetríafluctuante (AF) de la longitud del tarso (tarsometatarso).Cuantifica

pequefiasdesviacionesaleatoriassobrela simetríaperfecta,debidasa la incapacidadde

los individuos a llevar a cabo un desarrolloannónicode sus rasgosbilaterales(Van

Valen, 1962).Es consideradacomo una estimaindirectade la eficaciabiológicade los

individuos (Soulé, 1967; Hoffinann & Parsons,1991; Clarke, 1995; Leung & Forbes,

1996) y ha sido utilizada paracompararnivelesde estrésentrepoblacionescentralesy

marginales(Parsons,1992).Analizamosla asimetríaen los tarsosporseruna estructura

óseaque en los paseriformesde mediano tamaño termina su desarrollo durantesu
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estanciaen el nido, siendo completocuandolos jóvenessalendel mismo (Alatalo &

Lundberg, 1986; Potti & Merino, 1994 para paseriformesdel mismo tamaño).Esta

medida ya ha sido utilizada previamente en Currucas Capirotadas detectándose

variacionesgeográficasasociadasapoblacionesmargmales(Carbonell& Tellería1998a).

La asimetríafUe estimadacomo la diferencia entre la longitud del tarso derechoe

izquierdo(ver paraunaaproximaciónsimilar Carbonell& Tellería, 1998a).Examinamos

silos valoresde la asimetríacumplíancon los requisitosde la asimetríafluctuante

(distribuciónnormalcon mediacero)mediantenormalprobabilityplots (Statsofl, 1992)

y el testde la t paraunamuestra(ver Swaddleet aL, 1994).Como la distribuciónde los

valores se ajustana una distribución normal (coeficiente de correlaciónde.normal

probabilityplots, r=0.97,P<O.001,n166) y su mediano difería significativamentede

cero (t165=1.21,P=0.23),seasumióquela asimetríaera fluctuante.Previamentehemos

demostradoque las medidasde la asimetríason altamenterepetibles(coeficientede

correlaciónintraclase,r~#).91;ver Carbonell& Tellería, 1 998a).Los valoresabsolutos

de la asimetríatienencaracterísticasde la mitad de unadistribuciónnormal,por lo que

fUeron normalizados mediante la transformación Box-Cox, AF’(AP+0.03f
009,

recomendadaparanormalizardatoscon sesgopositivo que contienenceros(Aitken et

aL, 1989),dondeAY’ esla asimetríatransformada,AIF esla asimetríaenvalor absoluto

(ID-II) y, 0.03 y 0.009sonlos coeficientesrecomendadosparaestetipo de variables(ver

Swaddleet aL, 1994).Conestatransformación,AiF’ seajustaa unadistribuciónnormal

(coeficientede correlaciónnorrnalprobabihtyplots;rO.98-0.99,P«0.O01en las cinco

localidades).
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Longitudde JO bandasde crecimientoen las rectrices.Esteíndiceesunaestima

de la tasade crecimientode la pluma. Dadoque la velocidadde crecimientode la pluma

dependedel alimento(Grubb, 1989, 1995),puedeutilizarsecomoun índicede la calidad

trófica del hábitat (Grubb & Cimprich, 1990; Grubb & Yosef, 1994; Carlson, 1998).

Paracalcularlo,medimosenel laboratoriola longitud totaldediezbandasde crecimiento

centradasentreel segundoy el tercer tercio de la banderade la pluma (Grubb, 1989).

Cadabandacorrespondeal crecimientodeun períodode 24 horas(Brodin, 1993)por lo

que la longitud de las diezbandaspuedeser tratadocomo un indicadorde lavelocidad

de crecimientode la pluma. Comola longitud deestasbandasdependede la calidady la

cantidadde alimentode laquedisponeel ave,esun buenindicadordelestadonutricional

del individuo en el períodode crecimientode la pluma (ver parauna revisión Grubb,

1995). Como en otros muchos paseriformes,los adultos tienen una muda completa

despuésde la reproducción,mientrasque los jóvenesdel año desarrollansus plumasen

los últimos díasde estanciaen el nido y en los primerosdías de volanderos(Jenni&

Winkler, 1994). Dado el diferente significado de las plumascomo índice de estatus

nutricional en adultosy jóvenes,y el desigualsignificado temporal, hemosanalizado

independientementelos dosgruposde edad.

¡‘eso. Esampliamenteutilizado comoíndicede la condiciónfisicaen aves(Blem,

1990)y, adiferenciade los anteriores,esunestimadordela condicióndel individuo enel

momento de su captura. Para.estudiarel peso como índice de condición fisica, es

necesariocontrolar el efecto del tamaño del individuo (Meer & Piersma,1994), por

tanto,previamentecalculamosun estimadordel tamañoestructural.Medianteunanálisis

de componentesprincipales, realizado con todas las medidascorporales,podemos
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obtenerun factor que seasocieal tamañodel individuo (ver Rising & Sommers,1989;

Freeman& Jackson,1990) y que seaindependientede las reservasenergéticasy del

estadofisico del ave(Piersma& Davidson,1991).Con dicho factor, incorporándoloen

el análisisdel pesocomo covariante,controlamosel efectodel tamañosobreel mismo.

El análisisdelpesolo realizamosconlas Currucascapturadaspor la mañana(antesde las

14 horas)paraevitar el efectodel ritmo diario sobreel peso,ya queel muestreono se

repartiópor igual a lo largodel díaentodaslaslocalidades.

Análisisdedatos

Debidoa lasdiferenciasmortblógicasentreadultosy jóvenes(Norman,1997) y a

la diferente interpretación que tienen las dos clases de edad (condición fisica de

parentalesy calidadde los jóvenesproducidos),hemosanalizadopor separadolos dos

grupos. En primer lugar, hemos analizadolos índices de condición fisica mediante

ANOVAs multifactoriales, donde la localidad, el sexo (sólo en adultos) y el año de

captura(1996y 1997)fUeronlos factoresde clasificación.En segundolugar,y sobreJos

grupos homogéneosdefinidos en el análisis anterior~ hemos analizado, mediante

comparacionesplanificadas(Statsofi, 1992), los tres efectos específicosobjeto del

presenteestudio.El efectode la calidaddel hábitatcomparandolos bosquesmontanos

con los de llanura asociadosa los ríos (bosque-sotos:Guadarrama-Ojénvs Madrid-

Tarifa). Por otro lado, hemoscomparadolos índicesde condiciónfisica entre los dos

sectoresmediterráneos,las migradorasdel centrode la Penínsulacon las sedentariasdel

sur (centro-sur: Guadarrama-MadridVS Ojén-Tarifa). Por último, comparamos la

condiciónfisica de las Currucassedentariasque habitanel medio forestal(Ojén) con las

que viven en Alava (Alava/Ojén; de aquí en adelantecontrastenorte/sur).Como no
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tenemosdatosen 1996de jóvenesen las localidadesmeridionales,hicimos previamente

un análisis del efecto año con las tres poblacionesmigradoras.En el casode detectar

efectodel año,los análisisposterioresserealizaronúnicamenteconlosdatosde 1997,en

casocontrarioutilizamosel total de los datos.

RESULTADOS

Asimetríafluctuantede la longituddeltarso

Los adultos no presentarondiferenciassignificativasen ninguno de los tres

factoresconsiderados(localidad,sexo y año; ANOVA: P>O.lS en todos los casos).No

seencontrarondiferenciassignificativasentrecentro/sur,ni norte/sur(ver Tabla 2). Se

observó,sin embargo,un efecto marginaldel hábitat,con mayoresnivelesde asimetría

en las Currucasde los sotos(ver Fig. 1). En el casode los jóvenes,no seencontraron

diferencias entre años en las tres poblaciones migradoras (F1,13¡=O.12, P=0.73;

interacciónaño x localidadF2,131=0.09,P=0.91). Tampoco se encontrarondiferencias

entrehábitats,ni entrecentro/sur,aunquelos jóvenesde Currucasde ‘Ojén presentaron

nivelesde asimetríasignificativamentesuperiorquelos de Vitoria (Tabla2; verFig. 2).

Longitudde JO bandasde crecimientoenlas rectrices

Los adultospresentarondiferenciassignificativasen la longitud de las bandas

entre localidades(E4 nj
4.O7, P==O.004) y años(F

113646.69,P<0.001),con interacción

entreambosfactores(F4.13j’6.15,P0.001;verFig. 1) pero no entremachosy hembras

(F11360.24,P0.63).Al analizarporseparadolos dos años,encontramosque,mientras

en 1996 no sedetectarondiferenciasen las trescomparacionesconsideradas(Tabla 2),

en 1997 las huboal reflejarun mayor crecimientode lasplumasenlos sotosfrentea los
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bosques,enel sur frenteal centroy enel nortefrenteal sur (Tabla2, Fig. 1). En el caso

de los jóvenes,sedetectarondiferenciasinteranualesenel crecimientode las plumasen

las tres poblacionesnorteñas(Fi.ur 27.99, P<0.001; interacción año x localidad

F2122=13.02,P<cO.001;ver Fig. 2) por lo que sólo seanalizaronlos datosde 1997. Las

plumasde los polloscrecieronmásen los bosquesqueen los sotosy enel surque enel

centro,perode formasimilar enelnortey enel sur (ver Fig. 2).

¡‘eso

Previamente,obtuvimosun estimadordel tamaño(CPl) que explicó un 38% de

la varianzadel conjuntode las variablescorporales(ver.Tabla3). Estecomponentetuvo

unefectosignificativo sobreelpesotantoenadultos(efectodelCP1 como covarianteen

el ANCOVA del peso: F1112=31.03,P<i0.001)como enjóvenes(F1,92==10.02,P=0.002).

El pesovarió significativamenteentrelocalidades(F4.11273.10,P=0.O18) pero no entre

años (F1.112=0.68,P=O.41). Las hembraspesaronmás que los machos(F1,1¡2=15.46,

P<C0.001), un rasgoconocido(ver Tellería & Carbonell, 1998) quenos llevó a analizar

los datospor separado.Los machosno presentarondiferenciassignificativasen ninguna

de los tres análisis específicos(P>0.1 en todos los casos)mientrasque las hembras

pesaronmásen el sur que en el centroy que en el norte, aunqueno se encontraron

diferenciasentrehábitats(Tabla 2). En los jóvenesde las tres poblacionesnorteñasno

detectamosdiferencias de peso entre años (F1320.63,P0.43; interacción año x

localidad F2,92=0.85,P=0.43),pesandomásen el surque en el centroy nortepero sin

encontrardiferenciasentrehábitats(Tabla2, verFig. 2).
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DISCUSIÓN

Se puede generalizarque las Currucas sedentariasparecenpresentarmejor

condiciónfisica que las Currucasmigradorasdel centrode la Penínsulay en condiciones

similaresa lasdelnorte.

Los resultadosobtenidosen el presenteestudio difieren según los índices

utilizados. La asimetríarefleja mayoresnivelesde estrésen los bosquesde ribera, que

pareceser el hábitat menos adecuadopara la especie.Por otro lado, encontramos

diferenciasentrelas localidadesdeAlava y Ojén, con valoressuperioresen la segunda,

por tanto, podemosinterpretarque las Currucasque habitan los bosquesdel sur

peninsularseencuentranen peorescondicionesambientalesque las del norte. Pero,a

pesarde que esteíndice es lo suficientementesensibleparareflejar diferenciasentre

localidades,no sabemosexactamentea qué factoresambientalesse asociaa diferencia

delresto de índicesestudiados.Las bandasde crecimientode las plumas,por ejemplo,

reflejanla calidadtrófica delos hábitatsdondelas Currucasmudarono dondecrecieron,

segúnsetratede adultoso dejóvenes.Enestecaso,los resultadosreflejan,porun lado,

las diferenciasen la calidaddel hábitatde mudaentreañosy, por otro, las diferencias

entre localidades.Sería necesario,por tanto, la realización de otros estudiosmás

específicospara conocera qué factoresson atribuibles las variacionesanualesen las

bandasdecrecimiento.Es especialitenteinteresantelas diferenciasencontradasentrelos

jóvenesde las distintaslocalidades,yaque enestegrupode edad,el estadonutricionalva

a incidir enla supervivenciadurantelafasedejuvenilesy ensufUturo éxito reproductor,

efectosque han sido detectadosen otras especies<le aves (Gustafsson& Sutherland,

1988;Alatalo et aL, 1990; Lindénet aL, 1992;Haywood& Pemins, 1992).Dentro de la

regiónMediterránea,las Currucasque críanen los bosquesmontanostendránpollos en
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mejorescondicionesquelas que críanenlavegetaciónde ribera,apoyandolosresultados

obtenidoscon las asimetríasde los tarsos.Por otro lado, las Currucas sedentarias

tendránjóvenesenmejorescondicionesquelas Currucasdelcentrode la Penínsulay en

similarescondicionesa los quecrecenenelnorte.Portanto,la fracción sedentariade las

Currucasibéricaspareceigualmenteadaptadaa las condicionesde sus hábitatsde cría

que la poblacióncurosiberianaestudiada.En el caso de los adultos, la interpretaciónes

máscomplejadebido a las mayoreslongitudesde las bandasde las Currucasde Tarik.

Nuestrosresultadosapuntana unamudamásrápidaen las Currucasde los bosquesde

nberaqueen sus respectivosbosquesde montaña.Es posibleque las Currucasdeestos

medios,especialmenteen la localidadde Tarifa, dispongande mayor disponibilidadde

recursosquelas Currucasde sus respectivosbosquesde montañapor la fructificaciónde

los abundantesarbustosque hayen dichosbosquesde galería(ver Carbonell& Tellería,

1 998c).

La interpretaciónde los resultadoobtenidosen el pesoesmás complicada.La

constanciatemporaly espacialdel pesoen hembrasy jóvenes,pudieraestarreflejando

una peculiaridadmorfológicade la poblaciónde Currucassedentarias.Pudieraser,por

ejemplo,unaadaptaciónecomorfológicarelacionadacon su sedentarismoen vez de un

índicede condicióncorporal.Segúnestahipótesis,las Currucasmigradorastenderíana

presentar,a igualdad de tamaño,unamenormasacorporal,manteniendode éstemodo

menorcargaalarlas migradorasrespectoa las sedentarias.Estainterpretaciónchoca,sin

embargo,con el hecho de que los machosno presentandiferenciassignificativasen el

peso.Hay, además,otrasevidenciasqueparecenapoyarlas buenascondicionestróficas

de estas aves durante la reproducción. El tamaño de las Currucas sedentarias,

sensiblementemayor que el de las migradoras(Tellería & Carbonell, 1998), se ha
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interpretadocomo unaposibleevidenciade unamejoralimentaciónde los pollosdurante

el desarrollo(Baker, 1992),aunquetambiénpodríaserotro carácterdiferenciadorde

estapoblaciónsedentariarelacionadocon la cargaalar(Norberg,1995).

En cualquiercaso, lo más relevantede estosresultadosconciernea la mejor

condiciónde los jóvenesproducidosen la poblaciónmeridionalfrentea lasdel centrode

la Península,ya que se trata de dos poblacionesmediterráneasalejadasdel núcleo

eurosiberianoy conpatronessimilaresdeocupacióndel territorio (bosquesde montañay

ríos), pero con notablesdiferenciasmorfológicasy biológicas.Estudiosanterioreshan

demostradoque la población de Currucasmigradorasdel centro de Españatiende a

presentarunapeor condiciónfisica que sushomólogasmigradorasdel norte(Carbonell

& Tellería, l998a, 1998b),por lo que estosresultadosapoyanla ideade las precarias

condicionesa las que seencuentransometidaslas avesde estosambientesestacionales

del centropeninsular.Puedeaceptarse,por lo tanto, que sonpoblacionesmarginalesde

la numerosafracciónmigradorade la especieque, a diferenciade lo que ocurreconsus

homólogasmeridionales,muestranclarasevidenciasde inadaptacióna las restrictivas

condicionesdel ambienteMediterráneo.Porotro lado, la poblaciónmeridionalseajusta

a la ideade una trayectoriaevolutiva independiente,ideaque seve respaldadapor las

diferenciasmorfológicasrespectoala poblaciónmigradora(Tellería& Carboneil,1998).

Quedapordiscutir, sin embargo,el origeny relacionesde ambaspoblaciones.Es

posible que, de cumplirse en esta especieel aludido aislamientohistórico en el que

parecenhabersedesarrolladodesdeel Pleistocenolaspoblacionesibéricasdeciertasaves

(Baker, 1992; Baker et aL, 1990; Salomon,1987; Meril~ et aL, 1996), las Currucas

migradorasprocedande las meridionalesy reflejenen la morfologíasu adaptacióna las

periódicas migracioneshacia los hábitats estacionalesde reproducción (Tellería &
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Carbonell,1998). Las áreastérmicasy húmedasdel sur peninsular,que hoy ocupanlas

Currucasmeridionales,estuvieroncubiertosde bosquesdurante las glaciacionesdel

Pleistocenoactuandocomo refUgiosde la faunaforestal(Frenzel, 1968). Graciasa la

climatologíahúmedade estossectorescosteros,los bosquesparecen‘habersedefendido

mejor de las ulterioresmodificacioneshumanasque los instaladosen los sectoresmás

secosde la Península.En estesupuesto,las poblacionesde Currucasasentadasen los

bosqueshúmedosy térmicosdel sur de la PenínsulaIbérica, podríanserdescendientes

directos de aquellas que ocuparon estos reductos pleistocénicos antes de la

recolonizaciónestacionaldel Paleárticoal final delPleistoceno.

La población migradora de Currucas Capirotadasibéricas serían.un núcleo

marginalde la poblaciónde Currucasmigradorasdel Paleárticooccidental.La retirada

de las glaciacionesy la crecientealteraciónhumanadelMediterráneohabríanpropiciado

un avancehaciael nortedel óptimo ecológicoparala fracciónmigradorade la especie.

Esta interpretaciónse apoyaríaen su distribución, que está ligada a los ambientes

húmedosamedidaquenosaproximamosal extremomeridionaldesudistribucióny a las

evidenciasde estrésen los sectoresmás xéricos(Carboneil & Tellería, 1 998a, 1 998b).

Pero este gradiente de deterioro del hábitat no habría afectado a las poblaciones

meridionales, acantonadasen los bosques atemperadosy húmedos del extremo

suroccidental del Paleártico, donde la especie parece haber mantenido rasgos

morfológicosy biológicos peculiares,alcanzandoaltas densidades(Tellería & Santos,

1993)y donde,segúnevidencianuestroestudio,parecepresentarunacondicióncorporal

similar a la de poblacionesubicadasen la región Eurosiberiana.Estas poblaciones

marginalesdeberíanconsiderarse,por lo tanto, entidadesindependientesdel núcleo

migrador.
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Condiciónfisicadepoblacionesmarginales

Tabla2

Resultadosde los contrastesplanificadosrealizadossobrelos índicesde condición fisica de
adultosy jóvenes.Efectosespecíficos:Hábitat(Guadarrania+Ojén¡Madrid+Tarifa),Centro/Sur
(Guadarrama+Madrid/Ojén+Tarifa)y Norte/Sur(Álava/Ojén).AY: valoresde la asimetríadel
tarsotransformada.Bandas:anchuradediezbandasde crecimientoenla úluma.
[Resultsofplannedcomparisonsusedto contrastbodycondition indexesbetweenadultsand
youngs. SpecWc effects: Habitat (Guadarrama+Ojén/Mczdrid+Tarifa), Centre/Southern
(Guadarrama±Madrid/ Ojén±Tarifa), Northern/Southern(Alava/Ojén). AF: values of
fluctuating asymmetryof tarsus length transformed.Feather: length of ten growth bars of
feather]

HABITAT CENTRO/SUR NORTE/SUR
g.l. F P F P F P

A

AFtarso[AF]

adultos[adults] 1,146 3.29 0.072 0.02 0.89 0.43 0.51
jóvenes[youngs] 1,131 2.40 0.12 0.53 0.82 4.35 0.039
Bandas[Featherl
adultos1996 1,136 0.062 0.804 0.003 0.958 0.879 0.35
[adults 1996]
adultos1997 1,136 6.03 0.015 15.62 0.001 6.13 0.01
[adults 1997]
jóvenes1997 1,122 15.21 <0.001 11.35 0.001 0.39 0.53
[youngs1997]
Peso[Weight]
machos[males] 1,112 1.487 0.225 2.296 0.132 0.015 0.902
hembras[females] 1,112 0.0002 0.9 7.285 0.008 6.343 0.01
jóvenes[youngs] 1,92 0.04 0.84 14.38 <0.001 9.02 0.003

Cap.7, pág. 138



Condiciónfisicad~poblacionesmarginales

TABLA 3

Coeficientesde correlaciónentrelas variablesmorfológicasy los dos componentesobtenidos
del análisis de componentesprincipales. Sólo aquelloscon autovaloresmayor a uno son
mostrados.w109.
[Factor loadingsofeachmorphotnetricvariable in thetwofactorsobtczinedin theprincz~al
componentsanalysis.Onlycomponentswith eigenvaluesover 1 huyebeenshown.n=309.]

Tarso/[Tarsus]
Pico/[Bill]
Culmen/[Culmen]
Cola/[TaiU
AlaI[Wing]
Autovalor/[Eigenvalue]
%Varianza/[% Variance]
***: P<0.001.

CP1
O.579***
0.555***
0.631 * * *

0.741* * *

0.570** *

1.917
38.34

CP2__

0.59
0.391*** ¡

~0.455***
~0.673***

1.227
24.53
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Discusión

DIsCUSIÓN,CONCLUSIONESY PERSPECTIVAS

Los resultadosobtenidosen los capítulos anterioresnos permiten responder

alguno de los interrogantescon los quese inició estaMemoriaDoctoral, dándonospié,

por otro lado, a plantearnuevasperspectivasde estudio.A lo largo de este capítulo

intentaremosdar unavisiónintegradade lo aportadoporestaMemoria,espigando,tanto

los aspectosa nuestrojuicio más sobresalientes,como aquellos otros que surgen

despertandonuevasinterrogantes.

Enel Capítulo2 estudiamosla selecciónde hábitatde nuestroorganismomodelo

en las cincopoblacionesdeestudio.Lo másclarode los resultadosfUe la demostración

de quelas CurrucasCapirotadasmanifestaronlos mismopatronesde seleccióndehábitat

entodaslas localidadesestudiadas.Suspreferenciasconstantesles hacíanreaccionarcon

la misma intensidady enel mismo sentidoa la desigualestructurade la vegetaciónde

cadauno de los lugaresestudiados.Estoparecíailustrarunaciertahomogeneidadinter-

poblacionalen lo que a la selecciónde hábitat se refiere. Además,la posibilidadde

explicar buenapartede la varianzade la distribuciónde abundanciassegúnla cobertura

deciertosarbustostípicosde sueloshúmedos(Rubusspp.),parecíaavalarla ideade que

las CurrucasCapirotadasibéricasconfiguranunapoblacióncon preferenciasecológicas

similares,independientementede suubicacióngeográfica.La disminuciónde la especiea

lo largo del gradienteibérico, o sus máximosnumericosen ciertassierrasmeridionales

reflejo deun patrónmultimodal (ej. Sierrasde Cádiz,ver Tellería& Santos, 1993),no

seríasino un reflejo de la desigualcalidaddel hábitat. Desdeestaperspectiva,parece

posible explicar la distribución ibérica de la especiemediantela hipótesisdel nicho

(Hutchinson& MacArthur, 1959;Brown, 1984).
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Estaaparenteuniformidadecológicasequebró,sin embargo,enel Capítulo3, al

observarque las tres poblacionesnorteñasdifieren de las dos meridionalesen rasgos

morfológicosinterpretablesdesdeunaperspectivaecológica.Las difrrenciasen la forma

del pico y enel tamañode los tarsos,parecenponerenevidenciala existenciade sutiles

diferenciasenelusodel hábitatduranteel períodoreproductor,que hemosinterpretado

en clave de una dietamás insectívorade las poblacionesnorteñas.De sercorrectaesta

interpretación,la comentadauniformidadde las poblacionesen la seleccióndel hábitat

estaríamatizadapor variacionesen la dieta, que quizástambiénimpliquen eventuales

diferenciasenel usode los substratosde alimentación(Moreno& Carrascal,1993),que

nosotrosno habíamosconsideradoen el Capítulo 2. No setrataríaya, por lo tanto, de

poblacionessimilares.Estaideade las diferenciasentrelas poblacionesnorteñasy las que

ocupanel extremo sur peninsularseamplió, y corroboró,al considerarlas diferencias

morfológkasrelacionadascon el vuelo. Las tres poblacionesseptentrionalesvolvían a

diferir de las dos meridionalesal presentaralasmás largasy apuntadas,y colas más

cortas, que las dos meridionales.Estos son rasgoshabitualmenterelacionadoscon el

caráctermigradorde las poblacionesde aves(Marchettiet al? 1995. M6nkkónen,1995)

que, en nuestro caso,concuerdancon la informaciónconocida sobrela distribución

estacionalde abundanciade las CurrucasCapirotadasen el gradienteibérico (Capítulo

3). Segúnesto,las poblacionesnorteñasseríanmigradorasy las meridionalessedentarias

o divagantesde ámbito local. Parecíaquedarevidenciada,por lo tanto, la existenciade

dossubpoblacionesen el gradientede estudio,caracterizadasporuna¡desigualrespuesta

a la estacionalidadde los hábitatsde cría(migradorasy masinsectívor~svs sedentariasy

más omnívoras)y diferenciadaspor un número considerablede rasgosmorfológicos

externos.Sin embargo,nosfalta profUndizaren la posibilidad de aislamientoreproductor
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entrelas poblacionesmigradorasy sedentarias.Diversasinvestigacioneshandemostrado

las basesgenéticasdel comportamientomigrador y su labilidad cuando, mediante

retrocruzamientos,nuevoshábitosmigratoriospuedenevolucionarenun corto período

de tiempo (ver paraunarevisión Berthold, 1991). Puedepensarse,porello, que ambas

poblacionespresentanun considerableaislamientoreproductorpesea la masivaIrrupción

de aves mvernantesen las áreasocupadaspor la población sedentaria,con las que

conviviránen simpatríadesdeOctubrehastaMarzo (Murillo & Sancho,1969; Cantos,

1995).

Estosprimerosresultadosplanteanyaun escenariointeresantede abordardesde

la perspectivadel estudio de poblacionesmarginales.Paraempezar,y analizandoel

comportamientomigradorde las CurrucasCapirotadaspaleárticas,nosencontramoscon

quelas formasmigradorasibéricaspuedenconstituirpoblacionesperiféricascon respecto

al gruesopoblacionalcentroeuropeo(Cramp, 1992; Harrison, 1982). Si las formas

sedentariassondiferentesdelas migradorasy ocupanlocalidadestodavíamásmarginales

del área de distribución de la especie~pudiéramosencontramosante un caso de

diferenciaciónalopátrica de una población marginal. Si esto es cierto, debiéramos

considerarcomo entidadesindependientestanto a las formas migradorascomo a las

sedentarias.Esperaríamos,por lo tanto, que las poblacionesde aves migradoras

asentadasen las localidadesmás meridionalesy secas (Madrid) estén en peores

condiciones que las localizadas más cerca de su óptimo ecológico (Álava) y,

probablemente,tambiénen peorescondicionesque las avessedentariasacantonadasen

las localidadesmeridionales.

Los capítulos4, 5 y 6 se han dedicadoa corroborartal predicciónen las tres

poblacionesseptentrionales.Estos capítulos,en buena parte metod~lógicos,nos han
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corroboradola idea de que las Currucasmigradorastienden a presentaruna peor

condicióncorporalen los sectoresmarginales.Desdeestaperspectiva,parececumplirse

de nuevola hipótesisdel nicho,así como la propuestaincapacidadde estaspoblaciones

marginalesparaadaptarsea las condicionesextremasdelbordede suárea(Kirkpatrick &

Barton, 1997). Incluso sepodríaespecular,aunqueno tenemosinformación fehaciente

con la que soportar esta idea, con el carácterde sumidero de estos ambientes

mediterráneosparala fáunaforestalpaleártica(Dias, 1996).

En el Capítulo 7, finalmente, hemos estudiadola condición corporal de las

poblacionessedentariascon respectoa las migradoras.A pesar del muy desigual

significado (e incluso difidil interpretación;ej. asimetría fluctuante) de los índi9es

utilizados, puedeconcluirseque las Currucassedentariasestánigual o mejor que las

migradoras acantonadasen el sectores mediterráneos(Guadarrainay Madrid) y

presentanunacondicióncorporalparecida,en términosmedios,a las Currucasdel norte

(Álava). Una primera interpretación,siguiendo los modelosteóricosde los procesos

adaptativosen los límites de distribución&ara una revisión ver Capítulo 1;.Holt &

Gomulkiewicz, 1997; Kirkpatrick & Barton, 1997), sería la aceptacióndel carácter

adaptativode las modificacionesmorfológicasde estaspoblaciones,que les permiten

encajarbienen las condicionesdeestosambientesmarginales.El problemaestá,en que

tal interpretaciónignoralas propiascondicionesambientalesen las que sedesenvuelven

estaspoblaciones,asícomo las evidenciashistóricasque pudieranapoyarla.Por lo que

concierne al primer aspecto,recordemosque no hay evidenciaséarasde especial

madecuaciónde estas localidadespara la especie (Capítulo 2). Lo mismo podría

concluirsede análisis efectuadosa mayor escala,donde las precipitacionesmodelizan

especialmentebien la distribución del animal en el entornoibérico (Tellería & Santos,
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1993). Por lo que concierne al enfoque histórico, tal interpretaciónpodría ser un

auténtico dislate, dado que los bosquesmeridionales fUeron refUgios durante las

glaciacionesenel Pleistoceno(Frenzel,1968),desdedonde la faunavolvió a recolomzar

el nortede Europaal retirarse las glaciaciones(Harrison, 1982; Cooperet al?, 1995).

Parecemáslógico pensarque la fracciónmigradorade las Currucasibéricashayasurgido

de poblacionessimilaresa las actualmenteacantonadasen los bosqueshúmedosdel sur

peninsular,desdedonde se habríanextendido hacia el norte y no al revés. Esta

interpretaciónencaja con la hipótesis más conocida sobre el origen del sistema

migratorio paleártico (Morcan, 1954). Desde esta perspectiva,por lo tanto, las

poblacionessedentariasseríanrestosde las acantonadasdesdeel Pleistocenoen estos

bosquesdel sudoestepeninsular,dondehan logrado sobrevivir graciasa las peculiares

condicionesde humedad,termicidady frondosidad.Las migradoras,habríaniniciado la

colonizaciónde las mesetasibéricas,traspasandotal vez los Pirineosparallegara buena

partedeEuropaoccidental(otrosvertebradoslo hanhecho,como el Ursas arctos. Ver

Taberlet& Bouvet, 1994). Perola retiradadel óptimo ecológicohacia el norte;como

consecuenciadel progresivoavancede la climatologíamediterránea,habríadeteriorado

las condiciones ambientales de aquellas poblaciones asentadasen _los ambientes

estacionalesmás secos(ver discusionesde los Capítulos3 y 7). Por describirlo de una

maneragráfica, se habríacreadoun territorio subóptimo para la especieentre las

poblacionessedentariasmásseptentrionalesy lasmigradorasmásmeridionales.

Pensamosque todo lo expuestohastaaquí abre nuevaslineasde investigacion.

Habría que analizar,en primer lugar, la filogeografla de la especieen el Paleártico

occidental, para ver las eventualesrelaciones entre las formas sedentariasdel

Mediterráneooccidentaly Macaronesiacon las migradorasde las mesetasibéricas y
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Europaoccidental.Tambiénhabríaque analizarel estatuspoblacionalde muchasde las

pequeñaspoblacionesde avessedentarias,previsiblementefragmentadasy aisladasen

enclavesóptimosy numéricamentereducidascon respectoa la fracción migradora.Y,

por supuesto,pareceobvio el interésde estudiar las interaccione~entre las fonnas

sedentariasy migradorasdurantesucoincidenciasimpátricaen la cuencamediterránea:

suseventualesdiferenciasen la seleccióndehábitat,en la dietay en el comportamiento

de búsquedadel alimento (recordemos su desigual morfología), así como sus

interaccionesreproductivassi las hubiera.
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