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I. INTRODUCCION GENERAL

La avutarda (Otis farda) es una de las comparativamente pocas especies de
aves en las que la monogamia social no es el patrén de apareamiento dominante
(ver Oring, 1982, para una revision exhaustiva de los sistemas de apareamiento
en aves). Por el contrario, su biologia reproductiva se basa en los vinculos
poliginicos o en la relacién promiscua, habiendo sido tradicionalmente descrita
como una especie cuyos machos forman leks o leks dispersos (Gewalt, 1959;
Oring, 1982, Héglund & Alatalo, 1995), aunque algunos autores han sugerido la
existencia en esta especie de poliginia basada en la defensa de recursos, o en la
defensa directa de las hembras (Sterbezt, 1981; Carranza et al, 1989). En
cualquiera de estos contextos, los machos deben estar sometidos a una fuerte
seleccion sexual, ya sea intersexual (causada por la eleccion de las hembras) o
intrasexual (causada por la competencia directa entre ellos, p.e. agresiones), o
bien una combinacion de ambas, que ha favorecido la evolucién de un marcado
dimorfismo sexual, especialmente acusado en el tamano. Asi, los machos
adultos pesan de 10 a 15 kg, mientras que las hembras se mantienen entre los 3
y los 4 kg, lo que representa alrededor de un 30% del peso de aquellos. La cria
de los pollos corre exclusivamente a cargo de las hembras, que nidifican a
distancias variables de las areas de exhibicién sexual de los machos, en cuyas

cercanias suelen tener lugar las copulas. Buena parte de los machos abandona



las areas de exhibicion y se dispersa, llevando a cabo migraciones
posreproductivas cuya duracidén y alcance han sido poco estudiados hasta la
fecha (ver, sin embargo, Alonso et al., 1995). Cuando los pollos han alcanzado
los 3 meses de edad, las hembras se reunen en bandos formados por madres,
pollos y hembras que no han tenido éxito en la cria, realizando, igualmente,
desplazamientos posreproductivos de caracter estacional. Los pollos,
normalmente uno, y menos frecuentemente dos, dependen de sus madres
hasta, aproximadamente, un afo de edad, dispersandose posteriormente y
realizando, durante un tiempo variable, movimientos erraticos hasta que se

establecen, alcanzada la madurez sexual, como adultos reproductores.

Como todos los miembros de la familia Otftdidae, la avutarda esta
caracteristicamente adaptada a la vida en medios abiertos y desarbolados
(Johnsgard, 1991). Originalmente pobladora de las estepas naturales del
Paleartico, su habitat principal en la actualidad lo constituyen las grandes
extensiones de cultivo cerealista de secano, resultando especialmente
favorables a la especie aquellas areas en las que se mantienen los usos
agricolas tradicionales, asi como cierto grado de heterogeneidad en el paisaje
(p.e. presencia de vifiedos, cultivos de leguminosas, arbolado disperso; ver

Alonso ef al., 1990; Criado & Heredia, 1996).

El area de distribuciéon de la avutarda se extiende desde la Peninsula
Ibérica y Marruecos, por el Oeste, hasta Asia Oriental, por el Este, aunque en los

ultimos dos siglos ha sufrido una importante regresion. En Europa, todavia esta



presente en Austria, Bulgaria, Repuablica Checa, Alemania, Hungria, Moldavia,
Portugal, Rumania, Rusia, Eslovaquia, Espana, Turquia, Ucrania y Yugoslavia

(Kollar, 1995).

La Peninsula Ibérica, y en especial Espafia, alberga la mayor parte de la
poblacion mundial de avutardas. Estas se distribuyen, principalmente, en dos
grandes zonas, una en el noroeste y otra en el suroeste, con algunos otros
nicleos menores distribuidos por el resto del territorio peninsular. Actualmente
estimamos que la poblacion espaiiola de avutardas oscila alrededor de las
19000 aves, siendo Castilla y Leén, Extremadura y Castilla-La Mancha, las
regiones que albergan la mayor parte de la poblacion con un 85 % del total
(Alonso & Alonso 1996). Esta cifra es superior a las estimadas por otros autores
(Trigo de Yarto, 1971; Palacios et al., 1975; De la Pefia, 1980; ICONA, 1982,
Garzén, 1981, Purroy, 1982; Collar, 1985; Hidalgo, 1990). La diferencia, lejos de
responder a un aumento reciente de la poblacién, es debida al mejor
conocimiento de las zonas avutarderas estudiadas y a una mayor precisién en la

realizacién de los censos (Alonso ef al., 1990).

A pesar de estas cifras, la avutarda es un ave amenazada a escala
mundial. Esta considerada como "vulnerable” (Collar et al., 1994) e incluida en el
Anexo |l del Convenio de Berna, Anexo | del Convenio de Bonn, en el Apéndice |
del Convenio de Washington (CITES) y en el Anexo | de |a Directiva Europea de
Habitats, asi como de interés especial por la legislacion espafiola (Real Decreto

439/90). Un buen ejemplo de la regresion que actualmente experimentan las



poblaciones europeas lo constituye el caso de Hungria, que hasta hace pocos
afios albergaba la segunda poblacion de avutardas mas importante del
continente, después de la ibérica. Los efectivos poblacionales de |la avutarda en
ese pais han disminuido de mas de 8000 individuos en 1941 a solamente 1100

en 1993 (Fodor et al., 1971; Farago com. pers.).

Entre los principales problemas de conservacion de |la avutarda, tanto en
Espafia como a nivel mundial, cabe destacar el abandono de las formas
tradicionales de agricultura extensiva, en favor de los sistemas intensivos, la
conversion de secanos en regadios, el sobrepastoreo, los trazados de lineas
eléctricas, la reforestacién no planificada y la caza furtiva (Glutz et al., 1973;
Cramp & Simmons, 1980; Collar, 1985; Johnsgard, 1991; Martin & Martin, 1990;

Criado & Heredia, 1996).

En Espafia, la especie estd legalmente protegida desde 1980, siendo
considerada, com ya se ha mencionado, especie de interés especial por el Real
Decreto 439/90, que regula la catalogacién de especies protegidas. La avutarda
figura en el Libro Rojo de los vertebrados de Espafia con la categoria de
"Vulnerable". Ademas, algunas de las areas avutarderas mas importantes han
sido declaradas Zonas de Especial Proteccion para las Aves (p. ej. Z.E.P.As. de

Villafafila, Madrigal-Pefiaranda, y Tierra de Campos).

En respuesta a la precaria situacion que afronta la avutarda a escala

global, se ha elaborado un Plan de Accidn europeo (Kollar, 1996) en el que se



establecen las medidas de conservacion a adoptar en los distintos paises. En el
caso de Espairia, dichas medidas contemplan la creacién de Programas Zonales
y el establecimiento de Zonas de Especial Proteccion, el disefio de planes de
manejo de la especie, la lucha contra la caza furtiva, el apoyo a los sistemas
tradicionales de cultivo y el estudio del impacto de los tendidos eléctricos, asi
como la cooperacion con Portugal y el fomento de la investigacion sobre

aspectos basicos de la biologia de |la especie.

La presente memoria pretende contribuir, modestamente, al desarrollo de
este ultimo punto. Solo en los Ultimos afios se ha prestado atencion, desde una
perspectiva puramente cientifica, a la ecologia y el comportamiento de la
avutarda, lo que ha dado lugar a la publicaciéon de diversos trabajos sobre la
dispersion juvenil (Alonso & Alonso, 1992) y su causas Ultimas y proximales
(Alonso ef al., 1998) y el cuidado parental (Alonso et al., 1999), asi como la
variabilidad poblacional en el sistema de apareamiento (Carranza et al., 1989), la
caracteristicas del cortejo sexual (Hidalgo de Trucios & Carranza, 1991) y las
correlaciones fenotipicas de la intensidad de exhibicién sexual en machos
cautivos (Carranza & Hidalgo de Trucios, 1993). Este trabajo aborda tres
aspectos fundamentales de la biologia de la avutarda que, a pesar de ser
tratados como apartados independientes, no dejan de estar estrechamente
relacionados entre si: los movimientos estacionales realizados por los individuos
adultos, el exito reproductor de las hembras, tanto a escala poblacional, como
individual, y el sistema de apareamiento. Este ultimo aspecto de la ecologia

reproductiva de la la avutarda se aborda desde tres enfoques diferentes. Por una
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parte, se describe la dinamica poblacional de la especie en el area de estudio
durante la época de apareamiento, poniendo especial énfasis en la distribucion
espacial de los individuos, la fenologia reproductiva del comportamiento de los
machos y la variacién interanual en los patrones observados. Por otro lado, se
estudia la relacion entre el fenotipc de los machos de avutarda y su
comportamiento durante la época de apareamiento, asi como la influencia de
ambos en su capacidad para atraer hembras e incrementar, eventualmente su
éxito reproductor individual. Finalmente, se explora, mediante un enfoque
comparado, la relacion entre dimorfismo sexual y sistema de apareamiento en el

conjunto de la familia Otididae.

La novedad en este estudio reside en el enfoque individual con el que se
ha realizado, frente al enfoque puramente poblacional de los que le han
precedido al tratar estos temas. Solamente el estudio de los animales
individualizados en su medio natural permite apreciar la diversidad de presiones
selectivas que actuan sobre ellos y las diferentes estrategias adaptativas que se
pueden adoptar en respuesta a dichas presiones. Asi pues, a lo largo del estudio
que la presente memoria resume, se ha seguido a las avutardas capturadas por
distintos procedimientos y marcadas mediante diversas técnicas con el fin de

abordar en detalle los aspectos arriba mencionados.

Esta memoria de tesis consta de 11 capitulos. Los tres primeros estan
dedicados, respectivamente, a la presente Introduccion, la descripcion del area

de estudio y la exposicion de los métodos fundamentales utilizados a los largo de



11

todo el estudio (la metodologia empleada para abordar aspectos concretos se
detalla en los correspondientes apartados de los respectivos capitulos). El
capitulo IV describe las caracteristicas generales de la poblacién de avutardas
del area de estudio, asi como sus tendencias estacionales e interanuales. Los
capitulos V y VI abordan, respectivarhente, los movimientos estacionales de
machos y hembras adultas, discutiendo las posibles causas evolutivas que
podrian haber originado los patrones observados. El capitulo VIl estudia la
variacion interanual de la productividad de la poblacion estudiada en funciéon de
distintas variables meteoroldgicas, asi como los distintos factores que pueden
influir en la varnabilidad individual del éxito reproductor de las hembras. El
capitulo VIII explora las correlaciones fenotipicas individuales del
comportamiento reproductivo de los machos de avutarda y su influencia el éxito
de copula. El capitulo IX estudia la dinamica temporal y espacial del sistema de
apareamiento de la avutarda en el area de estudio. Finalmente, el capitulo X
analiza la relacion entre tipo de sistema de apareamiento y dimorfismo sexual, a
nivel filogenético, en la familia de las otididas. Las principales conclusiones de
cada uno de estos capitulos son resumidas en un capitulo final de conclusiones

generales, con el que se cierra la presente memoria de tesis.

Para finalizar esta introduccidn quisiera puntualizar que, a todo lo largo de
esta memoria, se ha empleado el nombre vernaculo castellano de Olis tarda
tradicionalmente aceptado en la literatura ornitolégica hasta su modificaciénen la
Gltima Lista Patrén, editada por la Sociedad Espaniola de Ornitologia, donde la

especie es ahora denominada “avutarda coman”. Me ha parecido mas sencillo
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emplear la palabra “avutarda’, sin mas, en un trabajo practicamente
monografico. El capitulo X representa la excepcién, al aparecer en él la totalidad
de especies que constituyen la familia de las avutardas y sisones, por lo que,
para evitar confusion de unas con oftras, si he optado por anadir en cada caso el
“apellido” establecido por la Lista Patrén al utilizar el nombre vernaculo de esas

especies.
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Il. AREA DE ESTUDIO

LOCALIZACION GEOGRAFICA

El presente estudio se llevé a cabo en la Reserva Regional de Caza de las
Lagunas de Villafafila y sus alrededores, en el cuadrante nororiental de la
provincia de Zamora, cuyas 32682 ha de extension albergan la poblacién de
avutardas de mayor densidad en todo el area de distribucion de la especie
(Alonso et al., 1995). Situada en la Meseta Norte, y con una altitud media de
unos 700 metros, forma parte de la comarca de Tierra de Campos, siendo sus

coordenadas centrales 41° 50'N y 5° 36W (Fig. 1).

POBLACION HUMANA

Los limites de la Reserva Regional de Caza de las Lagunas de Villafafila
incluyen parte o la totalidad de los términos municipales de Caiiizo, Cerecinos de
Campos, Manganeses de la Lampreana, Revellinos, San Agustin del Pozo, San
Martin de Valderaduey, Tapioles, Villafafila, Villalba de la Lampreana, Villardiga y
Villarrin de Campos (D.G.M.N. 1994). En el padrén de 1991 figura una poblacion

de hecho de 4306 habitantes, residentes en [os once nlcleos de poblacion que
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comprende la Reserva. La densidad media es de 10.9 habitantes/km?, siendo los
términos de mayor densidad los c'orrespendientes a Cerecinoé, Manganeses de
la Lampreana,

San Agustin del Pozo y Revellinos, y el de menor densidad al municipio de San
Maﬁin de Valderaduey. Sélo en tres poblaciones se superan los 500 habitantes:

Manganeses de la Lampreana, Villafafilay Villarrin de Campos.

Reserva de villafafi l




15

Figura 1. Localizacién geografica del area de estudio - Reserva Regional de Caza de las Lagunas

de Villafafila- en la Péninsula Ibéricay en la provinciade Zamora.

CLIMATOLOGIA

Por las caracteristicas de su clima, el area de estudio se puede incluir dentro del
tipo climatico "mediterraneo templado”, con un régimen de humedad
"mediterraneo seco” y un régimen térmico “"templado calido”". Como
consecuencia de este régimen climatolégico, la zona esta sometida una gran
amplitud térmica, con grandes variaciones de las temperaturas extremas y, por
consiguiente, de las medias. Los veranos son calurosos, con maximas en torno a
los 35°C, mientras que los inviernos son frios y prolongados, con heladas
frecuentes, pudiéndose alcanzar los 10-12°C bajo cero. La temperatura media

anual oscila alrededor de los 13°C (De la Granja & Pérez, 1996 y Tabla 1).

La pluviometria media anual oscila entre los 400 y 500 mm, que se
reparten de una forma casi constante entre el invierno, la primavera y el otofio,
siendo algo menor la precipitacion en estas dos ultimas estaciones. En verano la
precipitacién se reduce mucho, y se produce, en su mayor parte, en forma de
tormentas, frecuentes en estos meses (ver Tabla 1). Las precipitaciones de nieve
y de granizo se distribuyen en los meses de invierno y primavera
respectivamente, siendo su frecuencia media de un dia al mes (De la Granja &

Pérez, 1996).
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Tabla 1. Temperatura, precipitacion y nimero de dias de lluvia medios mensuales, asl como sus
correspondientes medias anuales, en la Reserva de Villafafila (estacion meteoroldgica de

Tapioles)entre 1986y 1998,

Temperatura (*C) Precipitacién (mm) Dias de lluvia
Enero 3.65 43.46 969
Febrero 574 23.82 7.33
Marzo 8.95 32.62 553
Abril 10,30 38.55 8.90
Mayo 1513 55.59 12.61
Junio 19.23 28.43 8.33
Julio 23.33 24.84 5,50
Agosto 2262 21.8 442
Septiembre 17.76 30.57 7.00
Octubre 12.85 47.88 13.33
Noviembre 8.10 46.26 10.25
Diciembre 5.80 62.18 11.25

Media Anual 12.46 414.35 103.3
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HIDROLOGIA

La Reserva esta enclavada en la cabecera de la cuenca hidrografica del rio
Salado, y en su interior se pueden diferenciar, claramente, dos unidades
hidrolégicas con distinto régimen de funcionamiento: la cuenca lagunar, en la
que destacan, por su extension, la Laguna de la Salina Grande, la Laguna de
Barillos y la Laguna de las Salinas que, junto con otras menores, ocupan unas
500 ha, y el resto de la zona, cuyos arroyos vierten a la cuenca del rio

Valderaduey por el Este y a la del Esla por el Oeste.

La cuenca lagunar es de funcionamiento semiendorreico, debido a que la
anegacion estacional de las lagunas tiene lugar por la conjunciéon de dos
procesos distintos: el aporte directo de la lluvia y el afloramiento del nivel freatico.
Las precipitaciones en la cuenca lagunar dan lugar a flujos de agua en superficie
que provocan el relleno de las depresiones. Este aporte se produce en una
situaciéon de escorrentia, mas o menos tipica, que desciende hasta las cotas
inferiores de forma muy suave, debido a la escasisima pendiente, propia de un
relieve tan llano. No existe ningun caudal importante que esté encauzado,
aungue si pequefios arroyos estacionales que mueren en las lagunas. El
segundo proceso de inundacién de las cuencas, mucho nas importante que el
anterior, es consecuencia del rebose del acuifero que empapa el terreno y cuyo
nivel depende de las precipitaciones en todo el area de influencia del mismo.
Dado que dicho area es mucho mas amplia que la cuenca lagunar en si, este

aporte resulta fundamental para mantener el encharcamiento del terreno que, no
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obstante, necesita cierto tiempo para acusar las consecuencias de las
precipitaciones, debido a la lentitud del proceso de infiltracion de las aguas a
través del subsuelo. La cuenca esta centrada en un eje que actua de aliviadero,
desaguando las lagunas por el Sur para dar lugar al arroyo Salado (D.G.M.N.

Castillay Ledn, 1994).

GEOLOGIA Y EDAFOLOGIA

Los materiales del Terciario y Cuaternario son, con diferencia, los mas
representados en la zona de estudio, cubriendo a otros materiales paleozoicos
de menor importancia. La naturaleza edafoloégica de la zona se caracteriza por la
presencia de suelos pardo-calizos aptos para la explotacién agricola, mientras
gque alrededor del vaso lagunar proliferan los suelos gley en los que se
conforman los terrenos para el aprovechamiento pascicola que permanecen
semiinundados durante una época del afio. Dadas las caracteristicas
endorreicas de la zona, también hay gran profusién de los suelos salinos, con
extraordinaria abundancia inicial de sales muy solubles. Este tipo de suelos sélo
permite el desarrollo de vegetacién haléfila especializada (D. G. M. N. Castilla y

Leén, 1994).



VEGETACION Y CULTIVOS

La Reserva de Villafafila, como buen ejemplo de estepa cerealista, no destaca
por el alto grado de estructuraciéon de su cubierta vegetal. La vegetacion que
domina el paisaje es la constituida por los cultivos de las distintas especies de
cereal de secano. Sin embargo, estos cultivos juegan un papel crucial a la hora
de proporcionar el habitat apropiado para sustentar la gran riqueza faunistica de
la zona y evitar los procesos de escorrentia. Por otra parte, las comunidades
haldfilas presentes en las cercanias de las lagunas y charcas estan integradas
por especies propias de litoral, que confieren al area una gran riqueza floristica.
Las superficie dedicada a la explotacidon agraria se incrementé sensiblemente
como consecuencia del proceso de concentracién parcelaria (que también
supuso la construccion de una amplia red de caminos) emprendido por el
Ministerio de Agricultura entre los afios 1970 y 1976, provocando la consecuente
reduccion de la superficie ocupada por la vegetacion ruderal, los setos y ciertos

cultivos como los vifiedos (D.G.M.N. Castillay Leén, 1994).

Los cultivos mas representativos son los de cereal, principalmente de

trigo (Triticum aestivumy), cebada (Hordeum vulgare) y, en menor medida, avena
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(Avena sativa) y centeno (Secale cereale) que, en régimen de ano y vez, cubren
mas de un 80% de la superficie del area estudiada (Martinez, 1989). La alfalfa
(Medicago sativa) es el siguiente cultivo en importancia, con un 8% de
cobertura. Los pastos naturales ocupan aquellas zonas de mayor salinidad, no
aptas para el aprovechamiento agricola, cubriendo un 9% de la superficie de la
Reserva (Alonso et al.,, 1990). Otros cultives minocritarios representados en el
area de estudio son el girasol (Helianthus annuus), la veza (Vicia sativa), los

garbanzos (Cicer anetinum), y las vifias {Vitis vinifera).

El arbolado es, sin duda, el tipo de vegetacién peor representado en el
area de estudio, encontrandose reducido a pequefios rodales dispersos. Aunque
la Reserva se encuentra en pleno dominio del encinar continental (en términos
fitosociologicos, Gesnisto hystrici-Querceto rotundifoliae sigmetum y Junipero
thuriferae- Querceto rotundifoliae sigmeturn, Rivas Martinez, 1985) y antafio la
cobertura de estas formaciones debié ser amplia, hoy quedan ya muy pocas
encinas dentro de la Reserva. Los arboles mas frecuentes son el alamo (Populus
spp), especialmente en las proximidades de los cascos urbanos y cauces de
arroyos, el pino pifionero (Pinus pinea) y el olmo (Ulmus spp), este ultimo
también muy ligado a poblaciones y cafios de agua. Recientemente, la
representacion de los pinares estd aumentando debido a la reforestacion. En
algunos puntos de la Reserva, especialmente al borde de caminos, todavia se
mantienen algunos pies de los arbustos que constituian los antiguos setos y
linderos, principalmente escobas (Cytisus spp) zarzas (Rubus spp) y rosales

silvestres (Rosa spp).
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FAUNA

Las aves constituyen el grupo zoologico mas representativo de la Reserva
Regional de Caza de las Lagunas de Villafafila, donde encuentran condiciones
muy favorables para la alimentacién y nidificacién, gracias al mantenimiento de
los usos agricolas tradicionales y a la permanencia de las zonas encharcadas
durante buena parte del afio. En la Reserva coexisten dos comunidades
orniticas principales, la acuatica y la esteparia, ligadas a sendos ecosistemas
bien definidos: el complejo lagunar y la estepa cerealista (Rodriguez & Palacios,
1993). En las lagunas y areas encharcables de la Reserva llegan a invernar
cerca del 50% de las aves acuaticas censadas en Castilla y Leén (Palacios &
Rodriguez, 1996), asi como un creciente contingente de ansares comunes
(Anser anser), que en 1996 superd los 25000 ejemplares (ver igualmente
Palacios & Rodriguez, 1996). Asimismo, la Reserva de de Villafafila constituye
zona de paso otofal {y muy excepcionalmente primaveral) regular de un
contingente de alrededor de 400 grullas comunes (Grus grus, Alonso et al.,
1890b). En cuanto a la comunidad érnitica de caracter estepario, ademas de su
importante poblacién de avutardas, la Reserva y sus alrederdores cuentan con
una poblacion todavia no bien cuantificada de sisones (Tetfrax tetrax), un numero
indetrminado de alcaravanes (Burhinus oedicnemus) y ortegas (Pterocles
orientalis), 40 parejas de aguilucho cenizo (Circus pygargus) censadas en 1993,

273 parejas de cernicalo primilla (Falco naumanni ) contadas en 1995 (Palacios
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& Rodriguez, 1996), asi como una poblacion en declive de perdiz roja (Alectoris
rufa, Palacios & Rodriguez, 1996) y una buena representacion de paseriformes
propios de las estepas herbaceas palearticas de caracter mediterraneo (Suarez
et al, 1991), tales como la calandria comiun (Melanocorypha calandra), la
cogujada comun (Galerida cristata), la terrera comun (Calandrella calandra), el
triguero (Emberiza calandra), la collalba gris (Oeanthe oenanthe) y el bisbita
campestre (Anthus campestris). En afios de plaga de topillo campesino (Microtus
arvalis), tienen lugar espectaculares explosiones demograficas de la, por otro
lado, escasa (aunque invernante regular en la zona) lechuza campestre (Asio
flammeus, obs. pers.) Dada la importancia que para las aves tiene la Reserva de
Villafafila, ésta ha sido declarada Zona de Especial Proteccién para las Aves
(ZEPA) por la Unién Europea y su complejo lagunar incluido en el Convenio
Mundial de Proteccion de Zonas Humedas de Importancia Internacional

(RAMSAR).

Respecto a otros vertebrados, la zona de estudio alberga efectivos de
algunas especies de mamiferos de interés cinegético como la liebre ibérica
(Lepus granatensis) y el conejo (Oryctolagus cunniculus), asi como el
omnipresente zorro (Vulpes vuipes). Constituye, asimismo, una importante zona
de transito de lobos (Canis lupus) entre distintos nucleos poblacionales de esta
especie en la provincia de Zamora (Rodriguez & Palacios, 1993). Entre las
especies de reptiles mas frecuentemente observadas en la Reserva, cabe citar al
lagarto ocelado (Lacerfa Jepida) y 1a culebra bastarda (Malpolon

monspessulanum).



Finalmente, estudios limnolégicos han puesto de relieve la singularidad
las comunidades de invertebrados del complejo lagunar de Villafafila (Alonso,

1986).

23
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ll. METODOLOGIA GENERAL

En el presente capitulo se introducen los métodos de trabajo que se han
mostrado fundamentales en la realizacién de la mayoria de los estudios que
constituyen esta memoria. Estos métodos son tres: el marcaje individual, la
telemetria, es decir, la localizacién de los individuos marcados con emisores de
radio, y los censos de la poblacién de avutardas de la zona de estudio. El
marcaje individual es |la base metodolégica de los principales capitulos de la
memoria, con la excepcion de los capitulos IV y X. Los resultados presentados
en el cpitulo IV sélo pueden ser correctamente interpretados a la luz de los
datos procedentes de los individuos marcados. La misma afirmacién cabe
realizar en relacién con la telemetria, la cual proporciona, ademas, plena
justificacion al marcaje individual, al pe.rmitir una localizacion continuada de los
individuos. Los censos, por su parte, no solamante han proporcionado los
datos necesarios para estudiar las tendencias demograficas descritas en el
capitulo IV, sino que han facilitado el contexto poblacional en el que tienen
lugar los procesos individuales estudiados en los capitulos V al IX. Los
métodos de obtencién, elaboracion y analisis de datos exclusivos de capitulos
concretos son descritos en los respectivos apartados de metodologia. El
capitulo X, por tratarse de un trabajo puramente bibliografico, no comparte
ningun elemento metodoldgico con el resto de la memoria, por lo que los

métodos utilizados se describen su apartado correspondiente.
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EL MARCAJE INDIVIDUAL

El marcaje individual se ha mostrado como un método fundamental en el
estudio del comportamiento animal, especialmente para investigar aspectos
tales como los movimientos dispersivos y migratorios, o el comportamiento
social. Ei marcaje con anillas de colores ha sido, por su economia y
simplicidad, el método tradicionalmente mas utilizado en aves, aunque, en el
caso de la avutarda, el peligro que para los pollos implica el anillamiento,
debido al pronunciado crecimiento en grosor de las extremidades durante su
desarrollo, especialmente en los machos, junto con la dificultad de
visualizacién de las anillas en el campo, a causa de la vegetacién que, con
frecuencia, oculta completamente las patas de las aves, aconsejo la utilizacién
de otro sistema de menos riesgo y mas facil visualizacién, como es el marcaje
con placas alares (Anderson, 1963; Mathisen, 1966; Parry, 1967, Southern,
1971; Blackman, 1973; Morgenweck & Marshall, 1977). Del mismo modo, el
marcaje con radioemisores ha sido reconocido como uno &e los métodos mas
apropiados para el estudio de la biologia y el comportamiento de animales en
libertad, ya gque permite su seguimiento continuo (Amlaner & McDonald, 1980;

Bub & Oelke, 1985; White & Garrot, 1990; Bub, 1991).
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No obstante, algunos autores han planteado objeciones metodologicas
al marcaje con radioemisores. En primer lugar, ciertos estudios sugieren que
los individuos radiomarcados pueden sufrir tasas de mortalidad mas elevadas,
modificar su comportamiento, restringir su movilidad, o ver alteradas sus
condiciones fisicas (Hessler et al., 1970; Boag, 1972; Greenwood & Sargeant,
1973; Craighead & Dunstan, 1976; Lance & Watson, 1977; Snyder, 1985;
Small & Rusch, 1985; Pekins, 1988). Otros autores consideran que, para
reducir al maximo las posibles alteraciones del comportamiento derivadas de la
captura y manejo de los individuos y con el fin de que la actividad de los
animales marcados sea representativa de la poblacién estudiada, es necesario
incrementar la muestra de los mismos, con el consiguiente coste econdomico
adicional {Cochram e lor, 1963). Por otra parte, es conveniente tener en cuenta
algunas dificultades de caracter técnico a la hora de fabricar y elegir el tipo de
radioemisor mas adecuado a las caracteristicas de la especie objeto de
estudio, asegurando, asi, la mejor calidad de recepcion posible y, sobre todo,
la durabilidad requerida para cubrir las necesidades y objetivos del trabajo.
Alonso et. al (1996) y Martin (1997) revisan extensamente los tipos de
emisores, y sus correspondientes sistemas de sujeciéon, que mejor se ajustan a
las caracteristicas de la avutarda en funcion del sexo y la edad de los

individuos.

El estudio de los distintos aspectos de la biologia de la avutarda tratados
en la presente memoria ha requerido el emplec de datos procedentes de la

observacion, tanto de individuos marcados a edad adulta, principalmente
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machos, como de individuos marcados cuando adn eran pollos, tanto machos
como hembras. En consecuencia, en este capitulo se describen los
procedimientos de captura y marcaje de pollos, brevemente, y de adultos, con
mayor extension. Asimismo, se detallan los diferentes métodos utilizados en la

focalizacion de los individuos marcados.

Finalmente, algunos de los objetivos contemplados a lo largo de este
trabajo han requerido la realizacién de censos completos del area de estudio

con una frecuencia que varié en funcidn del objetivo concreto a cubrir.

Captura y marcaje de pollos

Cada afio, entre 1983 y 1993, de 6 a 40 jovenes de avutarda fueron marcados
con placas alares durante la segunda mitad de julio y la primera de agosto,
cuando todavia se encontraban en pleno periodo de dependencia de la madre.
A partir de 1991 los juveniles fueron dotados, ademdas, de un emisor de radio.
El procedimiento de captura consistié en la localizacion de las familias desde
puntos prominentes del terreno, persiguiéndolas hasta conseguir gue los pollos
se separasen de sus madres y se ocultasen entre la vegetacion, donde,
gracias a su piumaje criptico, trataban de pasar desapercibidos. Todos los
pollos capturados fueron pesados y medidos. El peso medio de los individuos
marcados fue de 1950g (2400g de media en los machos y 1590g de media en

las hembras). Aquellos individuos que pesaron menos de 1000g fueron
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liberados sin marcar. Las medidas tomadas sirvieron para elaborar una
relacidbn biométrica que permite el sexado de los pollos en mano con una
confianza del 98% (ver Alonso et al,, 1896 y Martin, 1997 para una relaciéon
completa de dichas medidas y una descripcion detallada del sexado por
biometria de los jévenes de avutarda). Una vez liberados en la zona original
donde la familia fue descubierta, los pollos se alejaban, casi siempre,
caminando, aunque algunos volaron y muy pocos permanecieron echados. En
todos los casos se pudo comprobar que se reunian de nuevo con sus madres,

por lo general inmediatamente después de su liberacion.

Por las razones aducidas mas arriba, todos los individuos capturados
como juveniles fueron marcados con placas alares. Dichas placas fueron
fabricadas con plastico rigido (Gravoply) de distintos colores, sobre las que se
grabaron diferentes simbolos para permitir la identificacién individual (Ena et
al., 1985; Hellmich, 1991 Alonso et al., 1996). Cada marca media 65 x 65 mm,
y en su parte superior presentaban una solapa perforada que permitia su
sujecion al patagio del ave mediante un remache de los utilizados en
zootecnia. La solapa se dobld ligeramente para su mejor adaptacion a la
curvatura del ala plegada. El peso total de la marca junto con el remache fue

de 12g.

Los emisores de radio con los que se dotd a los jévenes (de las marcas
Biotrack y Telonics) pesaron entre el 1,5 y el 4% del peso total del ave en el

momento de su captura. Dado el gran dimorfismo sexual de la especie, se
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utilizaron diferentes meétodos de sujecién de dichos emisores, con el fin de
minimizar las posibles consecuencias negativas sobre el crecimiento de los
pollos. En los pollos hembra se utilizaron, mayoritariamente, los métodos del
“poncho” (Fischer et al., 1993; Smalil et al., 1993; Wilson ef al., 1992; Pekins,
1988; Amstrup, 1980), la banda alar (Alonso et al., 1987) y la sujecion al
patagio, mientras que en los pollos macho se empled principalmente el método
del amés (Heinrich et al, 1994; Ferrer, 1990; Kenward, 1980), siendo
diferentes los tamarios de los radioemisores segun el tipo de sujecion. Como
ya se ha mencionado con anterioridad, Alonso et al. (1996) y Martin (1997)
analizan con detalle la idoneidad de cada método de sujeciébn y modelo de

emisor en el radiomarcaje de avutardas.

El numero total de pollos de avutarda marcados fue de 188, de los

cuales 101 fueron provistos de radioemisor.

Captura y marcaje de individuos adultos

Un total de 13 machos adultos de avutarda fue capturado con redes de
cohetes a lo largo de dos campafias desarrolladas en febrero de 1993 y
febrero-marzo de 1994, respectivamente. El éxito en la captura varié
enormemente de la primera campafia a la segunda debido a la falta de
experiencia previa en el empleo de redes con la especie. En el intento de 1993

se capturaron y marcaron 2 machos, y 11 en los intentos de 1994,
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Las redes disparadas y extendidas por cohetes constituyen una
innovacion respecto a! procedimiento de propulsion de redes mediante balas
disparadas por cafiones, previamente utilizado. Los cohetes son proyectiles no
aerodinamicos constituidos por un cilindro hueco, achatado en su extremo
anterior, una aleta estabilizadora en su extremo posterior en forma de larga
barra de acero, que actia como contrapeso, y unas toberas de escape en la
base. Estos cohetes se conectan a la red mediante cuerdas de choque y son
propulsados por explosivos de clase B, alojados en su interior e inflamados por
iniciadores eléctricos (Dill, 1969; U. S. Fish & Wildlife Service Transmittal
Sheet, 1987). Los cohetes pueden ser dispuestos en lanzaderas cuyo fin es,
principaimente, el de proteger las cargas de la humedad (tal es el caso de la
captura de aves acuaticas como anatidas y limicolas; vease, por ejemplo, Dill,
1950). En nuestro caso, el empleo de este dispositivo no fue necesario. Los
cohetes utilizados fueron del modelo llamado “de impulso”, fabricados en
Espafia a imitacion de los cohetes WMI (Wildlife Materials, Inc.) de factura
norteamericana y cuyas caracteristicas técnicas concretas pueden ser

consultadas en los catalogos de dicha compaiiia.

Las redes empleadas difirieron en las dos campanas de captura. En
1993 se emplearon dos redes modelo Turkey, fabricadas por WMI, de 15X12 m
y malla de 2,5 cm, unidas y propulsadas por 3 cohetes cada una. En la
campana de 1994 se utilizé una red de 50X20 m y malla de 10 cm, de disefio

propio y fabricada por encargo en Espafia, siendo propulsada por 9 cohetes.
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Esta red, ademas de poseer una mayor superficie que las dos primeras unidas,
con el consiguiente aumento en las probabilidades de captura de individuos,
ofrece la ventaja de presentar menos resistencia al aire, por lo que su caida al
suelo, una vez desplegada, es mas rapida. Por el contrario, presenté el
inconveniente de tardar mas en desplegarse y el de resultar mas faciimente
enredable en las aves. El material textil empleado en la fabricacion de ambos

tipos de red fue el nyion.

A fin de paliar el estrés al que, como consecuencia de su captura y
manejo, se encontraron sometidos los machos adultos, se instald en el lugar
de marcaje un tunel de lona, a modo de tienda de campafa, en el que se
introdujeron las avutardas y del que se ilas sacaba a medida que eran
marcadas. Las aves fueron provistas, ademas, de capuchas de tela a imitacion
de las empleadas en cetreria y de chalecos sujetos con velcro para impedir

que aleteasen, con el consiguiente riesgo de lesiones.

Con el objeto de minimizar el tiempo de manejo de las aves, las medidas
biométricas tomadas se limitaron al peso (en kilogramos), la longitud del tarso
(distancia entre la muesca posterior de la articulacion intertarsiana y el extremo
inferior del tarso-metatarso, en mm), la cuerda y el arco alares (en mm) y la
longitud de las barbas (distancia del nacimiento de las barbas en la base del

pico hasta el extremo de las mismas, en mm, ver Tabla 1)
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Tabla 1. Valores y media + desviacién estandar de las variables biometricas medidas en los 13

machos capturados mediante redes de cohetes

Individuo Peso (kg) Longitud del Longitud del Longitud dela  Longitud de las
tarso (mm)  arco alar (mm) cuerda alar (mm) barbas (mm)

1 13 165 630 565 260
2 8 155.5 600 535 210
3 11 150 645 580 210
4 9.5 156 615 570 230
5 10 150.5 640 610 230
6 10.75 166.5 655 585 230
7 10.5 161.5 640 570 240
8 9.25 154.5 610 570 200
9 10 146.3 610 565 235
10 10 154.5 610 540 200
11 11 160 640 570 240
12 13 159.5 635 595 255
13 7 153 570 540 150

Media+ DE 10.23+1.68 156.37 £5.93 623.1+2323 568.85+2162 221.54+29.61

Media=DE 105+143 15665+6.10 627511765 571.25+2068 227512127
excluyendo
individuo 13

{joven del afio)
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Con el mismo proposito de minimizar el tiempo de manejo de los adultos
capturados, se optd por no utilizar placas alares e incorporar la marca al mismo
emisor de arnés (de la compania Biotrack, en todos los casos) con que se doté
a Iés aves. Asi, las dos placas de plastico rigido, sin solapa, se pegaron una a
la otra de modo que se obtenia una Unica placa doble con el mismo simbolo y
color en sus dos caras. Esta placa doble se peg6, a su vez, al dorso del emisor
mediante resina epoxi {(ver Figura 1). Los emisores con marca incorporada

fueron preparados con anterioridad al marcaje para ser rapidamente colocados

en las avutardas.
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Figura 1. Dibujo esquematico del montaje de las placas dorsales sobre el emisor de arnés y

aspecto de una avutarda marcada mediante dicho sistema.
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LOCALIZACION DE LOS INDIVIDUOS MARCADOS

Equipo de recepcion

Se utilizaron equipos de recepcion de las marcas AVM (modelo LA 12-DS) y
Telonics (modelo TR 2, con escaner TS-1), alimentados por pilas alcalinas o
recargables de Ni-Cd, conectados mediante cables coaxiales a antenas

direccionales, de tipo yagui, de tres (WMI) o de dos elementos (Telonics).

Localizacion por tierra

Los individuos provistos de placas alares, pero no de emisor (bien por perdida
del mismo o bien por haber sido marcados Unicamente con placas), fueron
localizados, con éxito variable, durante censos completos de la Reserva (ver
mas abajo) y por cbservacion al azar, a lo largo del seguimiento de dia
completo de los individuos radiomarcados. Los individuos provistos de emisor

fueron localizados, fundamentalmente, mediante los siguientes procedimientos:

1- A lo largo de censos, durante los cuales se instalaron equipos de
radiorrecepcién en vehiculos todoterreno. Estos equipos constaron de dos
antenas dirigidas a 45° a izquierda y derecha, respectivamente, del sentido de
la marcha del vehiculo y conectadas a un receptor provisto de un escaner de

frecuencias.
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2- En el transcurso de controles realizados con una frecuencia entre
quincenal y mensual de todos los individuos radiomarcados. En cada control se
anoto la localizacién del individuo marcado en coordenadas UTM, el tamafic y
la composicion del bando en que estaba integrado y el tipo de terreno en que

se encontraba.

3- A lo largo del seguimiento de dia completo de los adultos. El
propésito de estos seguimientos fue el de describir el comportamiento de las
avutardas marcadas. Los métodos de muestreo empleados difirieron en
funcion de las variables concretas a estudiar, por 10 que seran detallados en

los capitulos correspondientes.

Las localizaciones se llevaron a cabo mediante triangulaciones desde
puntos prominentes del terreno (Cochran e lor, 1963; Kenward, 1980; White &
Garrot, 1990), lo que permitié eludir problemas en la recepcidén provocados por

la topografia del terreno o la escasa vegetacion arborea del area de estudio.

Localizacion aérea

Las avutardas radiomarcadas que realizaron movimientos dispersivos fuera de
la zona de estudio, o que simplemente desaparecieron de su area conocida de
campeo, fueron relocalizadas desde avionetas (el rango de recepcion de la

sefial de radio desde un avion es de 10 a 20 veces mayor que desde el suelo).
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Para ello, y gracias a un convenio entre el CSIC y el Ministerio de Defensa, se
emplearon avionetas del Ejército de Aire. El modelo utilizado fue el Bonanza E-
24 de la casa Beechcraft. Las alas de este aparato se disponen en su plano
inferior, lo que le permite alcanzar mayores velocidades que las avionetas con
alas situadas en su plano superior como la Dornier E-9, muy utilizadas en la
localizacién de animales que requieren ser contactados visualmente (Gilmer et
al., 1981). Ademas, las bajas velocidades a las que se desplazan estos
aviones les confieren gran maniobrabilidad, lo que permite la triangulacion con
dos antenas direccionales, cada una en el extremo de un ala. En el caso de la
localizacion de avutardas, por el contrario, no fue necesaria la visualizacién de
los individuos, constituyendo la velocidad una ventaja adicional cuando se
volaba con un alto numero de frecuencias en el escaner, por lo que se opté por
el modelo Bonanza, en el extremo de uno de cuyos planos se instalé una
antena direccional (modelo Yagi de tres elementos) y, en la cara inferior del
mismo, otra omnidireccional. Las dos antenas se conectaron, al igual que en
los vehiculos todoterreno, a un receptor con escaner. El procedimiento de
localizacidn aérea se inicid habitualmente con un vuelo circular de unos 2 km
de radio, a una altura de entre 500 y 800 m sobre el nivel del suelo, sobre la
ultima localizacién del individuo a buscar (Alonso, 1996 et al.; Harrison, 1992).
Una vez detectada la sefial del emisor {la maxima distancia de recepcion
mientras se realizaba la aproximacion a la ultima coordenada conocida fue de
20 km) se fijaba la linea de vuelo del avién en la direccién de recepcion de
mayor intensidad. Al aproximarse a! individuo marcado, la intensidad de la

sefal recibida iba aumentando hasta que, en su vertical, la sefal disminuia de
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manera mas o menos brusca, instante en el que se fijaba la coordenada

mediante un GPS.

En ocasiones fue necesario prospectar grandes extensiones de terreno
en busca de individuos perdidos durante largos periodos de tiempo y para cuya
localizacion las Gltimas coordenadas conocidas dejaron de ser referencias
utiles. En este tipo de busquedas las altura de vuelo se mantuvo entre los 350
y 450 m sobre el nivel del suelo y el escaneo de la frecuencias se realizé a
traves, tanto de la antena direccional, como de la omnidireccional. La anchura
de los transectos cubiertos a dicha altura varié entre 10 y 15 km a cada lado
del avidén, ligeramente menor a la obtenida desde avionetas con alas en el
plano superior (24 km, Melvin & Temple, 1987). Esta altura de vuelo constituye
un buen compromiso entre rango de recepcion y tiempo requerido para fijar la
posicion de un emisor y retomar las busqueda de las frecuencias restantes.
Algunos autores consideran que la ganancia de la sefial no se incrementa a
partir de los 300 m de altura en areas abiertas (Gilmer et al., 1981), aunque
para obtener una buena recepcion sobre zonas montafiosa o boscosas son
necesarias mayores alturas de de vuelo. En el caso de las avutardas provistas
de arnés, se asumio que el rango de altitudes mencionado mas arriba (350-450
m) fue el adecuado para la localizacion de todas las frecuencias, incluso
cuando el ave se encontraba echada o en un area ligeramente accidentada,
dada la posicion constantemente vertical de la antena en este tipo de
emisores. En el caso de las avutardas provistas de poncho, por el contrario,

- fue necesario aumentar el rango de alturas en algunas ocasiones.
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Las localizaciones aéreas tuvieron éxito en casi el 100 % de los intentos.
El error medio entre la localizacién real del individuo y la coordenada anotada

desde la avioneta oscild entre los 500 y los 600 m.

Calidad de la recepcion

La duracién y el rango de recepcion de los diferentes tipos de emisor dependid
del numero de baterias que llevasen y de la frecuencia e intensidad de la
emision. La frecuencia de sefiales se fijd6 en torno a 35-40 pulsaciones /
minuto. Se empezo trabajando con modelos de dos baterias, que luego fueron

sustituidos por emisores de tres baterias, de mayor duracién.

Aungue la recepcién de la sefal ha sido aceptable en todos los tipos de
emisor, los que se colocaron mediante arneses, por la posicion e inclinacién de
la antena, han sido los mas efectivos, al no variar la intensidad de 1a recepcion
como consecuencia de los movimientos de los individuos af realizar diferentes
actividades. La temperatura y la humedad del aire afectaron, en ocasiones, a la
calidad de la recepcién. Como era de esperar, los problemas de recepcion se
acentuaron en las (ltimas fases de la vida funcional de los emisores,

disminuyendo, tanto el alcance como la intensidad de la sefal.
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Excepcionalmente, el valor de la frecuencia de emisién de algin emisor
oscilé a lo largo de varios meses, debido a la deficiente calidad de sus cristales
de cuarzo, pudiendo incluso llegar a interferir con otras frecuencias cercanas
corespondientes a otros individuos, lo que causé alguna dificultad de

localizacion.

CENSOS

Los censos, realizados a lo largo de 11 anos (1987-1998), aportaron
informacién complementaria sobre movimientos estacionales de individuos
marcados, pero sin radioemisor, oscilaciones estacionales e interanuales de la
poblacion, proporciéon de sexos, productividad, mortalidad juvenil, formacic":n y
evolucién temporal de los /eks, inicio de la fase de incubacidn, etc. Aunque los
resultados de los censos son utilizados en la interpretacion de los datos
discutidos en distintos capitulos de la presente memoria, la metodologia
empleada en su realizacion se presenta, junto con los resultados obtenidos y la
discusion de los mismos, en un capitulo con entidad propia, dado el volumen y
la relevancia de la informacion sobre las tendencias de poblacién de avutardas

de la Reserva de Villafafila que una serie temporal semejante proporcionan.
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Finalmente, la probabilidad de contactar con un individuo marcado con
placas alares durante un censo resulté ser algo mayor que la probabilidad de
contactar con él y, ademas, leer sus marcas, dependiendo de la posicion y
actividad del mismo en el momento de ser visto. Ademas, muchas aves
pierden una de las dos marcas alares, por lo que, si son observadas desde el
lado carente de marca, pueden pasar inadvertidas. No sucedié asi, sin
embargo, con los machos adultos marcados con placas dorsales, las cuales
eran leidas practicamente en el 100% de las ocasiones en que uno de dichos
machos era contactado. Del mismo modo, la probabilidad de detecciéon durante
un censo de las aves radiomarcadas fue practicamente del 100%, ya que
siempre se censd con las antenas de radiorrecepcion instaladas en el vehiculo.
Por lo tanto, los censos sirvieron, a su vez, como controles del total de

individuos marcados existentes en el area de estudio.
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IV. LA POBLACION DE AVUTARDAS DE LA RESERVA
REGIONAL DE CAZA DE LAS LAGUNAS DE VILLAFAFILA:

DINAMICA ESTACIONAL Y TENDENCIA INTERANUAL

INTRODUCCION

Los primeros datos fiables sobre el tamafio de la poblacion de avutardas de la
Reserva de Villafafila ya indicaron que el numero total de aves censadas
fluctuaba estacionalmente entre los 1000 y 1800 individuos (Alonso et al,
1990). Las cantidades publicadas con anterioridad a dicho estudio eran mas
bien confusas (ICONA, 1982; Otero et al, 1982; Ena & Martinez, 1988,
Grimmet & Jones, 1989) y repetidamente subestimaban el tamafio real de la
poblacion, debido a deficiencias metodoldgicas durante la realizacion de los

censos (ver Alonso ef al., 1990; Alonso & Alonso, 1996).

En este primer capitulo se presentan los resultados de los censos de
avutarda realizados en la Reserva de Villafafila durante el trabajo llevado a
cabo ininterrumpidamente desde 1987 hasta 1998 y se discuten las
oscilaciones estacionales en el nimero de efectivos de la poblaciéon y en la
proporcidn de sexos, asi como la tendencia interanﬁal de aquella a lo largo de

dicho periodo de estudio. Estos resultados seran de utilidad en la interpretacion
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de los presentados en capitulos posteriores, especialmente los relativos a la
fenologia y dinamica del sistema de apareamiento y a los movimientos

estacionaies de las aves marcadas.

METODOS

Los censos

Entre enero de 1987 y septiembre de 1998 se realizaron 49 censos completos
de la Reserva Nacional de Caza de las Lagunas de Viltafafila, distribuidos mas
o menes regularmente a lo largo de dicho periodo. En cada censo participaron
cuatro personas repartidas en dos coches. La duracion media de un censo fue
de dos dias. Los coches seguian itinerarios prefijados que cubrian la totalidad
de la superficie de la Reserva. Se dio prioridad a la determinacion correcta de
la cantidad de aves, asi como de su sexo y edad (diferenciando pollos todavia
dependientes de sus madres, jovenes independientes menores de un afio y
aves mayores de un afo), aunque ello supusiera reducir la velocidad del
censo. La velocidad media de los censos fue de 21 km/h, con un recorrido
medio de 360 km y una duracion media de 17 horas. En los censos de mayo y
junio, cuando la gran mayoria de las hembras estd incubando, la cantidad de
éstas obtenida no refleja la realidad, ya que la incubacion reduce notablemente
su detectabilidad. Por lo tanto, el nimero de hembras en estos meses se

sumié igual al obtenido en septiembre, cuando la siega del cereal y el grado de
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desarrollo de los pollos permite detectar de nuevo a la practica totalidad de
ellas. Asi pues, la cantidad de hembras censadas en septiembre se considera
la mas aproximada a la de mayo-agosto, si bien aquella puede resultar algo
mayor que la de este ultimo periodo, debido al posible retorno de algunas
hembras que se dispersan para nidificar fuera de la Reserva y que,
posteriormente, pierden la puesta o los pollos (ver capitulo VI de la presente
memoria). Para asegurar la visualizacion de la totalidad de los individuos es
necesario maximizar 1a relacion entre la longitud del recorrido y la superficie a
censar, lo que, en la practica supuso recorrer la mayoria de los caminos de la
Reserva. La relacidn media en los censos llevados a cabo fue de 1.1 km
lineales recorridos por km? prospectado. El horaric de censo abarco desde la
salida del sol hasta la puesta, con una interrupcién a medio dia que vario,
segun la época del afio, de dos a ocho horas (entre las 11 y las 13 horas como
minimo en invierno y las las 8:30 y las 17 horas como maximo en primavera-
verano). Esta interrupcién era necesaria debido a la notable disminucion de la
actividad de las aves en el centro del dia, lo que reduce sensiblemente su
detectabilidad. La prolongacién de los censos en las horas centrales del dia ha
dado lugar, en algunos estudios, a la subestima de las cantidades reales de
avutardas, especiaimente en el caso de las hembras (Alonso ef al,, 1990). En
los censos se utilizaron prismaticos de 8x, 10x 6 12x, y telescopios de 20-40x 6
20-60x, cartografiandose los bandos de avutardas en mapas de la Reserva a

escala 1:50000.
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Las clases de sexo y edad empleadas para categorizar a las aves
fueron las siguientes:

- machos adultos e inmaduros: todos los machos mayores de un afio
- machos jévenes: machos menores de un afio
- hembras: todas las hembras mayores de unos 5 meses, edad maxima a
la que aln se pueden distinguir las hembras jovenes
- hembras jovenes: reconocibles sélo entre agosto y octubre, mes a partir
del cual se incluyen en la categoria anterior
- indeterminados: individuos vistos en condiciones precarias de visibilidad
0 en vuelo
- jovenes de sexo indeterminado: en julio-agosto todavia se ven pollos

dificiles de sexar, debido a su corta edad

Dado el gran tamafo de las avutardas, la excelente visibilidad horizontal
en el area de estudio, el hecho de que la maxima distancia entre caminos
fuese de aproximadamente 1 km, y la experiencia acumulada por los
observadores, se asumié que en los censos se observaba entre el 95 y el
100% de las avutardas existentes en la Reserva, con la ya mencionada

excepcion de las hembras entre de mayo a agosto.

Analisis de los datos

Con el fin de simplificar el analisis de los datos, los escasos individuos que no

pudieron ser sexados durante los censos (el 0.02% en promedio y sélo el
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0.001% en los ultimos 35 censos) fueron considerados hembras , ya que, por
una parte, éstas doblan en numero, aproximadamente, a los machos v,
consecuentemente, la probabilidad de que un individuo sin sexar sea hembra
es muy superior al 50%, y, por ofra parte, los machos resultan generalmente
mas faciles de identificar, especialmente cuando el observador carece de la
suficiente experiencia en el sexado de individuos en condiciones dificiles, tales
como en vuelo, con poca luz, etc. En el mes de septiembre, cuando los
juveniles de ambos sexos son todavia similares en tamaiio y apariencia a las
hembras adultas, los pocos individuos de sexo y edad indeterminados fueron
distribuidos entre las categorias de hembras y pollos de cada sexo en
proporcién a las cantidades censadas para cada una de ellas (ver Alonso ef al.,

1990).

En el presente capitulo se analizan y discuten Gnicamente las
cantidades correspondientes a individuos mayores de un afio para evitar, de
esta manera, variaciones irregulares en el nimero total de avutardas debidas
al desigual éxito reproductor de cada temporada, asi como a la alta tasa de
mortalidad juvenil encontrada en la zona de estudio durante los 2-3 primeros
meses de vida de los pollos (Martin, 1997). En consecuencia, el nimero de
machos empleado a lo largo de este capitulo es igual al nimero total de
machos menos el nimero de machos jévenes del afio que pueden ser
reconocidos en el campo. Respecto a los machos de dos y tres afios, aunque
éstos pueden presentar aun una considerable movilidad propia de individuos

en dispersién juvenil (Alonso & Alonso, 1992 y Alonso et al., 1998), y, por
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tanto, su nimero en la Reserva oscila de forma poco previsible, éste es muy
bajo en comparacion con el de machos adultos establecidos definitivamente en
sus areas de reproduccién dentro de la misma. Ademas, una buena parte de
estos machos inmaduros realizan ya el mismo tipo de movimientos
estacionales que los machos de mas edad (observaciones propias basadas en
individuos marcados), por lo que su inclusion en el total de machos adultos no

afecta a las conclusiones del trabajo.

En cuanto a las hembras, el reconocimiento de los individuos del afio
sblo fue posible hasta finales de septiembre, por lo que se asumié que el
namero de hembras jévenes contadas en ese mes permanecié constante
hasta el mes de junio siguiente, restando dicha cantidad del total de hembras
contadas cada mes en la Reserva, entre octubre y junio. Esta es la
aproximacién mas ajustada al numero real de hembras mayores de un afio en
la zona de estudio en esos meses, ya que, despues de septiembre, el
porcentaje de hembras del afio que mueren o abandonan la Reserva es

despreciable (Martin, 1997).

La variacién mensual en el nimero medio de avutardas durante el
periodo de estudio fue analizada mediante ANOVA simple, mientras que la
significacion de las diferencias entre dos medias mensuales cualesquiera fue
evaluada mediante el correspondiente test a posteriori de diferencia menos
significativa (test DMS). Los cambios mensuales en la proporcion de sexos

(ndmero de hembras/ nimero de machos) a lo largo del afio fueron estudiados,
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igualmente, mediante ANOVA simple y las posibles diferencias mes a mes

analizadas, de nuevo, mediante tests DMS.

Respecto a las tendencias interanuales de |la poblacién de avutardas de
la Reserva de Villafafila, se analizé, por una parte, la evolucién a lo largo del
periodo de estudio de las cantidades medias censadas correspondientes al
numero total de aves mayores de un afio, al numero de hembras y al nimero
de machos, durante la temporada invernal, entendiendo como tal, en este
caso, el periodo incluido entre el 1 de octubre y el 15 de abril del afio siguiente.
Y, por otra parte, se analizd la variacion interanual del numero de hembras que
intentaron la reproduccion cada temporada en la Reserva durante los afios de
estudio, definido éste como el numero de hembras mayores de 2 afios
censadas a primeros de septiembre. La estimacion de esta cantidad se realizé
sustrayendo a las hembras adultas contabilizadas en septiembre el nimero de
hembras vistas a finales de mayo, es decir, aquellas que no se encontraban
incubando, asumiendo que ésas eran, en su practica totalidad, las hembras
que cumplian un afio en dicho mes (observaciones propias basadas en
individuos marcado). En todos los casos se realizé un analisis de correlacion
de rangos de Spearman entre las cantidades correspondientes y los afios de

estudio.

RESULTADOS Y DISCUSION
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Cambios estacionales en el niumero de aves

Durante el periodo de estudio el nimerc de avutardas censadas en la Reserva
a lo largo del afio varié entre un maximo de unas 1700-2200 aves, de octubre a
abril (invierno), y un minimo de unas 1000-1300 individuos, de mayo a
septiembre (verano; todas la diferencias entre las medias mensuales de
invierno y verano basadas en 3 o mas censos fueron estadisticamente
significativas, p< 0.05, Figura 1 y Tabla 1). Exceptuando diciembre, con un
unico censo, todas las muestras mensuales de octubre a abril mostraron
valores maximos superiores los 1700 individuos, con un maximo absoluto de
2174 avutardas, correspondiente a marzo de 1998. Marzo fue también el mes
con la mayor concentracion de aves, arrojando los valores medio y minimo

(1713 individuos) mas elevados.
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Figura 1. Variacién mensual de las cantidades medias (+ DE) de avutardas censadas en la
Reserva de Villafafila entre enero de 1987 a septiembre de 1998. La significacion de las
diferencias mencionadas en el texto entre medias mensuates se comprobé mediante tests DMS
de los respectivos ANOVAs, realizados con medias basadas en 3 o mas censos {a: numero
total de individuos, F,;.,= 9.06, p=0.000 ; b: nimero de machos, F, 3~ 9.69, p=0.000; c:
numero de hembras, Fy, 3,= 8.25, p=0.000).
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Tabla 1. Cantidades mensuales medias y maximas (entre paréntesis) de avutardas censadas

en la Reserva de Villafafila (periodo de enero 1887-septiembre 1998).

No. total de aves > 1 afio

Mes No. de censos No. total de aves Machos Hembras
Enero 1587 (2013) 430 (526) 1048 (1272)
Febrero 1670 (1907) 500 (666) 1065 (1225)
Marzo 1955 (2174) 696 (810) 1133 (1258)
Abril 1611 (1793) 563 (675) 930 (1138)
Mayo 1115 (1348) 382 (493) 635 (717)
Junio 1016 (1070) 281 (315) 616 (717)
Julio 1020 (1020) 219 (219) 611 (611)
Agosto 1222 (1355) 290 (360) 722 (775)
Septiembre 1121 (1293) 293 (406) 727 (948)
Octubre 1535 (1714) 463 (527) 963 (991)
Noviembre 1571 (1728) 436 (523) 963 (1003)
Diciembre 1492 (1492) 375 (375) 1091 (1091)
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Ademas de las variaciones estacionales en las cantidades totales de
avutardas censadas, en la Figura 1 es posible apreciar la existencia de
diferencias entre sexos en dicho patrdn estacional. Si se excluyen los
individuos nacidos en el afio con el fin de evitar variaciones debidas las
diferentes productividades anuales, el maximo namerc de machos censados
en la Reserva corresponde al mes de marzo, cuando se concentran en las
arenas de exhibicion para atraer a las hembras (todas las diferencias entre
marzo y el resto de los meses fueron significativas, p< 0.05, excepto con abril).
A juzgar por el descenso registrado en su nimero, a partir de mediados de
abril, una vez que ha finalizado el periodo de maxima frecuencia de cdpulas
(ver Capitulo IX), mas de la mitad de los machos abandonan progresivamente
la Reserva. La cantidad minima de machos en la Reserva de Villafafila se
alcanza, pues, durante el verano (las diferencias entre los meses de verang, de
junio a septiembre, y el resto de los meses fueron igualmente significativas, p<
0.05). Entre el 20-30% de los machos que abandonan la Reserva tras las
copulas vuelven a ella en otofio, mientras que el resto no retorna hasta

comienzos de la primavera (marzo) para realizar un nuevo intento reproductivo.

Respecto a las hembras, el patrén es ligeramente diferente. El nimero
de hembras reproductoras, tengan éxito en la cria o no, en la Reserva es de
600 a 700 {conteos de mayo, Tabla 1 y Figura 1). Esta cantidad permanece
aproximadamente estable hasta septiembre y es significativamente menor que

la del resto del afio. Entre septiembre y octubre la poblacion de hembras en el



52

area de estudio se incrementa significativamente debido a la llegada, desde
zonas adyacentes, tanto de hembras que han perdido sus pollos, como de
otras que han criado exitosamente (datos confirmados con aves marcadas, ver
Capitulo VI). EI maximo ndmero de hembras se alcanza en diciembre (entre
1000 y 1100 individuos), manteniéndose sin cambios hasta finales de marzo,

cuando comienza la nueva estacion reproductora.

En capitulos posteriores se argumentara que las variaciones
estacionales de las cantidades de machos y hembras de avutarda en la
Reserva de de Villafafila no son sino el reflejo a escala poblacional de distintos
patrones de movimiento que siguen diferentes individuos como respuesta a
diversas causas evolutivas y proximales y que, en conjunto, determinan un
patrén general de movimientos que podria clasificarse como migratorio parcial

y sexualmente diferencial.

La proporcién de sexos (hembras/machos) global en el area censada
también varid, consecuentemente, a lo largo del ciclo anual (Tabla 2). Como en
otras especies poliginicas, la proporcidon de sexos estuvo sesgada a favor de
las hembras en todos los meses. El valor medio obtenido, en aves mayores de
un afo, para la estacién reproductiva fue significativamente menor que el
correspondiente al resto del afo: 1.7 hembras por macho de marzo a mayo
frente a 2-2.5 hembras por macho de junio a febrero (p< 0,05). Esta diferencia
obedece a la entrada masiva de machos en la Reserva a finales de marzo y

primeros de abril para aparearse en los leks. La proporcién de sexos registrada
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en la estacién reproductiva (1.7 hembras por macho) es, por consiguiente, la
estima que mas se aproxima a la proporcion de sexos operacional (proporcién
de hembras fertilizables en relacion al numero de machos sexualmente activos)
para esta poblacion. Sin embargo, el numero de machos que, de hecho,
copulan exitosamente es notablemente inferior al expresado por esta estima
(ver Capitulo 1X), mientras que la practica totalidad de las hembras de dos o
mas afios son probablemente fecundadas por algin macho, por lo que la
proporcion de sexos operacional real debera estar mucho mas sesgada hacia

las hembras.

Tendencia interanual de la poblacion

La poblacién de avutardas que permanece en la Reserva entre el comienzo del
otofio y la primavera temprana se ha mantenido estable a lo largo de los once
anos cubiertos por el estudio, con una leve, aungue no significativa, tendencia
al aumento (Figura 2). Lo mismo sucedid para cada uno de los sexos al
analizarlos por separado, siendo la ligera tendencia al incremento poblacional
marginalmente significativa en el caso de los machos (Figura2). Esta leve
tendencia no obedeci6, en cualquier caso, a la inclusion en el analisis de los
censos de marzo, lo cuales arrojan, como ya se ha visto, las maximas
cantidades mensuales, ya que dichas cantidades se mantuvieron igualmente
estables a lo largo de los sucesivos censos correspondientes a ese mes (total:
r= 0.7, p= 0.08, n= 6; hembras: r,= 0.43, p= 0.4, n= 6; machos: r,;= 0.6, p= 0.4,

n= 6).
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Tabla 2. Variacion mensual de la proporcién de sexos (hembras/macho) a lo largo del afio. Los
afios de estudio y el nimero de censos para cada mes corresponden a los especificados en la
Tabla 1. Los valores de marzo, abril y mayo son significativamente menores que los de otros
meses (test DMS, p< 0.08).

Mes Media mensual incluyendo aves <1 aflo  Media mensual para aves > 1 afio
Media Desviaciéh estandar Media Desviacion estandar
Enero 2.35 0.22 2.47 0.31
Febrero 2.19 0.58 2.21 0.61
Marzo 1.58 0.1 1.64 0.13
Abril 1.64 0.26 1.67 0.29
Mayo 1.77 10.39 1.70 0.21
Junio 2.22 0.35 217 0.66
Julio 2.70 0.00 2.79 0.00
Agosto 224 0.43 2.57 0.58
Septiembre 2.48 0.72 2.65 0.84
Octubre 2.07 0.36 2.1 0.33
Noviembre 2.15 0.48 2.3 0.64

Diciembre 2.87 0.00 2.91 0.00
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mTOTAL AVESg HEMBRAS MACHOS

11}

87-88 88-89 90-91 91-92 92-93 93-94 94-95 95-96

96-97  97-98

Figura 2, Variacicnes en las cantidades anuales medias de avutardas mayores de un afio de
edad censadas durante la temporada invernal en la Reserva de Villafafila entre 1987y 1998
(cada temporada invernal abarca desde ef 1 de octubre de cada afio del eje de abcisas hasta el
15 de abril del afio siguiente). La tendencia al aumento insinuada por el namero total de aves, el
numero de hembras y el nimero de machos no fue significativa (respectivamente r,= 0.30, p=
0.14; r,= 0.21, p= 0.28; r,= 0.31, p= 0.09). Los individuos menores de un afic fueron omitidos
para evitar el efectoc de las oscilaciones interanuales en la productividad y la dispersion y
mortalidad juveniles. La ausencia de valores correspondientes al invierno 89-90 se debe a la

falta de datos en dichos meses.

Por ofra parte, el nimero de hembras que crian en la Reserva si parece
haberse incrementado siginificativamente, desde las 600 de mediados de los
afios 80 a las 948 registradas en septiembre de 1995, ultimo censo fiable de

dicho mes en el periodo de estudio (Figura 3).
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Figura 3. Numero de hembras reproductoras censadas entre 1987 y 1995 (hembras > 2 afios
de edad censadas a primeros de septiembre). La tendencia al aumento es significativa (r,= 0.87,
p= 0.0025).

Aunque la serie de censos aqui presentada es todavia insuficiente para
afirmar la existencia de un claro incremento poblacional, si respalda la
conclusién de que no se ha producido ningun retroceso evidente en de la
poblacion avutardera de la Reserva de Villafafila en la Gltima década. Por otra
parte, si futuros censos terminasen por confirmar la tendencia al aumento en
Villafafila, ello podria significar simplemente que avutardas originarias de otras
zonas de la Tierra de Campos se estan trasladando a la Reserva desde sus
areas de reproducciéon y de invernada a causa de la pérdida de habitat
adecuado en dichas areas. Asi, el ultimo censo de la especie en Castilla y
Ledén (ETI, 1998) ha constatado la reducciéon o total desaparicion de los
nucleos avutarderos mas pequefios y periféricos de la region, a la vez que
registra la mayor cantidad de avutardas censada hasta el momento en dicha

comunidad auténoma (alrededor de 10000 aves). De igual forma, la poblacién
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de avutardas se ha mantenido mas o menos constante a escala nacional
durante la Gtima década, a pesar del declive continuo de muchas poblaciones
marginales (Alonso & Alonso, 1996). La consecuencia de esta tendencia
general, junto con la capacidad de movimiento entre zonas alejadas que
poseen las avutardas {ver Hellmich, 1991; Alonso ef al., 1995 y Capitulos V y
VI de la presente memoria) tiene que haber sido, forzosamente, el aumento de
la densidad de aves en las areas optimas para la especie. Un incremento
poblacional de estas caracteristicas se ajusta a las predicciones de diversos
modelos que estudian el fenémeno de atraccion coespecifica en aves, segun
los cuales, en numerosas especies, los individuos emplean la cantidad y la
localizacién de sus coespecificos como criterios para la subsiguiente seleccion
de lugares de cria (Reed & Dobson, 1993; Danchin & Wagner, 1997). Los
efectos de este mecanismo se ven, ademas, acentuados por la fragmentacién
del habitat, la cual reduce las probabilidades de que los individuos procedentes
de las zonas afectadas se integren en grupos pequefios y aislados (Smith &
Peacock, 1990 y discusion Capitulo IX de esta memoria). El efecto que esta
concentracion podria tener en la supervivencia de las poblaciones de avutarda
estan todavia por evaluar.

La proporcion de sexos en la Reserva al comienzo de la época
reproductiva (censos de Marzo, ver Tabla 2), por su parte, mostré una cierta
tendencia internanual, no significativa, a la reduccion (r,.= -0.6, p= 0.21, n= 6).
Es necesario, por tanto, contar con una serie mas larga de datos para
determinar si existe una tendencia poblacional clara en la proporcién de sexos

que indique una posible recuperacion del efecto presumiblemente ejercido por
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la caza selectiva a la que tradicionalmente se sometié a los machos de la
especie, tal y como han sugerido algunos autores (Gewlat, 1959; Cramp &

Simmons, 1980).
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V. MOVIMIENTOS ESTACIONALES I: PATRONES DE

MIGRACION EN LOS MACHOS

INTRODUCCION

El comportamiento migratorio de las aves es altamente variable e incluye
desde desplazamientos regulares y obligados de larga distancia hasta
movimientos de caracter irruptivo e irregular (Terrill & Able, 1988). En términos
generales, se pueden considerar como migradores aquellos individuos que
realizan un desplazamiento anual desde sus areas de cria, a las que
posteriormente retornaran para llevar a cabo el siguiente intento reproductivo
(Sinclair, 1983; Terrill, 1990). Las aves pueden desplegar una gran variabilidad
en su comportamiento migrador. Muchas especies son migradoras en aquellas
partes de sus areas de cria en las que las condiciones climaticas invernales
son particularmente duras, siendo sedentarias en el resto de su distribucion.
Esta variabilidad puede ser encontrada, igualmente, en el seno de una misma
poblacién. En las poblaciones parcialmente migradoras, algunos individuos
migran y otros permanecen sedentarios (Lack, 1944; Gauthreaux, 1982; Smith
& Nilsson, 1987). El estatus migratorio de un individuo puede obedecer a un
dimorfismo puramente genético (Greenwood et al, 1979; Greenwood &
Harvey, 1982) o, por el contrario, ser el resultado de diversas asimetrias

individuales como la edad o la condicion corporal, las cuales determinan, a su
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vez, la posicion social del individuo (Gauthreaux, 1982; Smith & Nilsson, 1987;
Lundberg, 1988). En las poblaciones en las que los movimientos migratorios
tienen un caracter diferencial, éstos difieren en el tiempo en que se producen,
la distancia a cubrir, 0 ambos factores, entre distintas clases de individuos
(clases de edad, sexo, razas, ver Gauthreaux, 1982; Ketterson & Nolan, 1983).
Migracion parcial y migracion diferencial pueden coexistir en la misma
poblacién, de forma que los migradores parciales presentarian, por tanto,
patrones diferenciales en tiempo y distancia (Terrill & Ablel, 1988). Asi por
ejemplo, los miembros de un sexo pueden presentar una mayor tendencia a
permanecer sedentarios, mientras los miembros del otro sexo pueden tender a
realizar movimientos migratorios con mayor frecuencia y de mayor alcance,
exhibiendo, entre ellos, diferencias en la distancia recorrida (ver, por ejemplo,
Schroeder, 1985; Badyaev ef al, 1996). Distintos estudios recientes han
mostrado que algunas especies o poblaciones tradicionalmente consideradas
estrictamente sedentarias o migradoras presentan, de hecho, una notable
variabilidad interindividual en sus patrones estacionales de movimiento

(Schroeder & Brown, 1993; Cade & Hoffman, 1993).

Como se ha comentado con anterioridad en la presente memoria (ver
Introduccion General) la avutarda presenta un una amplia distribucion
paleartica, desde la Peninsula Ibérica y Marruecos, en su extremo occidental, a
China, en su extremo oriental. La especie ha sido tradicionalmente
considerada como sedentaria en el ceste y sur de su distribucién y migradora

en el norte y este de la misma (Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973; Cramp &
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Simmons, 1980). Diversos estudios han demostrado, sin embargo, la
existencia de cambios estacionales en el tamafio de las poblaciones en
distintas areas avutarderas de la Peninsula Ibérica (Hidalgo & Carranza, 1990;
Alonso et al., 1995). En un trabajo previo, Alonso et al. (1995) presentaron los
primeros resultados preliminares sobre los movimientos estacionales de las
avutardas en la Reserva de Villafafila. Sin embargo, ningun estudio se ha
centrado hasta la fecha en los patrones mensuales de movimiento de una
muestra individualmente marcada de machos de avutarda. En el presente
capitulo se describen y discuten, pues, dichos patrones en relacién con las
siguientes cuatro preguntas: (1) ;Pueden estos patrones explicar los cambios
estacionales descritos en el nimero de machos (ver Capitulo IV) en nuestra
zona de estudio, asi como en otras poblaciones de avutarda? (2) ¢ Exhiben los
machos migradores fidelidad a sus zonas tradicionales de cortejo vy
reproduccion (leks), asi como a sus areas de dispersion posreproductiva? (3)
¢ Existe alguna resemblanza entre los movimientos de dispersion juvenil y la
migracion adulta en los machos de avutarda? (4) ;Realizan los machos de
avutarda desplazamientos significativamente mayores que las hembras en sus
movimientos estacionales? Finalmente, se discuten Ibs resultados aqui
presentados a la luz de las diferentes hipdtesis sobre la causalidad de la

migracion parcial y diferencial.

METODOS



62

Como se detalla en Metodologia General, cada veranc entre 1983 y 1993, se
procedié a la captura de jévenes de avutarda cuando todavia dependian de su
madre y pesaban entre 1 y 3,5 kilogramos. Se marcé un total de 105 machos
jovenes con placas alares y, en los ultimos tres afios, se doté adicionalmente a
58 de ellos con un emisor de radio sujeto al ave mediante el sistema de arnés
(Kenward, 1980). La vida media de los emisores se situo entre los 3 y los 4
afios, lo que permitié el seguimiento regular de los individuos, al menos hasta
su establecimiento definitivo como adultos reproductores, normalmente a partir
de su tercer afio de vida (Alonso ef al., 1998). Una vez estabilizados como
adultos, los individuos podian ser regularmente localizados de visu, incluso tras
el agotamiento de los emisores, en el transcurso de censos periddicos de la
Reserva y sus alrededores (ver Capitulo IV). Adicionalmente, en febrero de
1993 y febrero-marzo de 1994, se capturaron 13 machos adultos de avutarda
mediante el empleo de una red de cohete, a los que se doté de los
correspondientes emisores de arnes con una placa dorsal de PVC adherida a
los mismos para su identificacién individual. Uno de estos machos colisioné
contra un cable algunas semanas después de ser capturado. Otro de ellos
resulté ser un joven del afio y, por lo tanto, no fue incluido en el presente
estudio. Se siguid a los restantes machos durante tres afios, obteniéndose, al
menos, una localizacién mensual para cada uno de ellos durante la duracion
del estudio (febrero de 1993 a marzo de 1996, en un caso, y de marzo de 1994
a mayo de 1997, en ocho de ellos). Asi pues, para la elaboracién del presente
capitulo, se han empleado datos procedentes de dos grupos distintos de

individuos: (a) machos adultos marcados como jovenes que continuaron siendo
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localizados en edad adulta (4 o mas afios), bien porque sus emisores seguian
funcionando, o bien porgue se establecieron dentro de los limites de la zona
regularmente censada y, por lo tanto, pudieron ser localizados durante los
transectos, y (b) machos capturados como adultos y dotados de radioemisores.
Estos do grupos sumaron 26 individuos, de los cuales se obtuvo un total de
800 localizaciones en dias diferentes. Algunos individuos marcados como
juveniles se establecieron como residentes en la Reserva y pudieron ser
localizados, al menos, mensualmente. Estos machos, junto con los marcados
de adultos y posteriormente radioseguidos, totalizan 13 machos adultos para
los que fue posible obtener un patrén mensual de movimientos. Los restantes
13 individuos se cdmportaron como visitantes estacionales en la zona de
estudio y, consecuentemente pudieron ser avistados Unicamente en los /eks
durante la época de apareamiento, aportando informacion exclusivamente
sobre su presencia o ausencia en la Reserva. Cada vez que una avutarda era
localizada, bien gracias a su radioemisor, bien de visu durante los transectos,
se anotaba su localizacion en coordenadas UTM, con un margen de error de

100 metros, sobre mapas 1:50000.

Las coordenadas de localizacion de las avutardas fueron representadas
en un mapa a escala 1:50000 de la Reserva conteniendo todos los leks que
existen en la misma y sus correspondientes areas de influencia tras su
explosién (Morales, 1996), basado en datos propios (ver Capitulo IX). Para
cada macho marcado, se mapearon todas las coordenadas correspondientes

al pico en la frecuencia de copulas, en cada uno de los afios de estudio,
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durante la época de apareamiento, que en la Reserva de Villafafila tiene lugar
entre el 25 de marzo y el 15 de abril (Carranza ef al., 1989; Morales et al.,
1996; Capitulo 1X, en esta misma memoria). La coordenada de lek de cada
macho fue definida como la media de todas las coordenadas de localizacién
del mismo durante el mencionado pico de cépulas. Se calculé entonces la
distancia lineal desde dicha coordenada de /ek a cualguier otra coordenada de
localizacion registrada durante el periodo de estudio, obteniéndose, de este
modo, una distancia media mensual al /ek para cada individuo. Como se ha
especificado anteriormente, fue posible calcular dicha distancia media para un
total de 13 machos (11 machos radioseguidos mas dos individuos
regularmente avistados durante los transectos). La variacién mensual en la
distancia media a la coordenada de /ek fue estudiada mediante ANOVA simple
tras la transformacion logaritmica de los datos. Las restantes 13 avutardas
solamente pudieron ser avistadas mientras permanecieron en la Reserva, en
las inmediaciones de sus correspondientes leks, por lo que fueron

considerados como no residentes.

La fidelidad interanual al /ek y a la zona de dispersion posreproductiva
fue estimada a través del porcentaje de machos que fueron vistos afio tras ano
.exhibiéndose en el mismo /ek o untilizando la misma zona posreproductiva. Se
defini6 como perteneciente a la misma zona de dispersién posreproductiva
toda localizacion contenida en un radio de 3 km desde la coordenada de
invernada media en cada uno de los afios de estudio. Para determinar los

porcentages globales de machos sedentarios y dispersivos se contaron los
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individuos en la muestra total (n=26) que fueron detectados en la Reserva
anicamente durante la época de apareamiento y los individuos que fueron
localizados en las inmediaciones de sus correspondientes /eks a lo largo de

todo el afio.

Con el fin de investigar hasta qué punto la migracion en los machos de
avutarda refleja en algo la dispersién juvenil de los mismos, se contabilizo,
entre los 7 machos para los cuales se disponia de los suficientes datos, el
numero de individuos que visitaron como adultos migradores las mismas areas
en las que fueron localizados durante su dispersién juvenil y el nimero de los
que no cumplieron dicha condicidén. Ambos porcentajes fueron comparados

mediante el test de la diferencia entre dos porcentajes (Sokal & Rohlf, 1979).

Se utilizo el test de Fisher de probabilidad exacta (Sokal & Rohlf, 1979)
para analizar la influencia de la edad como factor determinante del
comportamiento migratorio, tras dividir la muestra total en dos clases de edad:
respecivahente, machos entre los 3 y los 6 afios y machos mayores de 6 afios.
La edad exacta era conocida en aquellos machos capturados como ‘juveniles
(n= 15), mientras que los individuos capturados ya de adultos fueron asignados
a las clases de edad arriba definidas segun los criterios especificados en

Gewalt (1959, ver igualmente Capitulo VIII).

El grado de desarrollo de los caracteres sexuales secundarios como

resultado, bien de la seleccién intra-sexual, es decir, la seleccion mediante la
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competencia directa entre machos (por ejemplo, el tamano corporal), o bien de
la seleccidn sexual epigamica, esto es, la seleccion que opera a traveés de la
eleccion por parte de las hembras (por ejemplo, las plumas ornamentales)
puede ser empleado como una medida indirecta del estatus social entre los
machos (Andersson, 1994). Se utilzé6 el peso, como medida del tamaiio
corporal y, por tanto, de la condicién fisica individual (Johnston, 1967; Johnston
et al., 1972; Johnson et al.,, 1980; Boag & Grant, 1981) y el desarrollo de las
barbas (ver Gewalt, 1959 e Hidalgo & Carranza, 1990, asi como el Capitulo
Vil de la presente memoria, para una descripcion detallada de los caracteres
sexuales secundarios y el display sexual en la avutarda) para investigar la
influencia de la dominancia social en el comportamiento migratorio entre los
machos de avutarda. Puesto que el peso corporal no era conocido para la
totalidad de la muesira marcada, se estudiaron en, este caso, unicamente
aquellos machos marcados en edad adulta (n= 11). Se dividid esta submuestra
en dos grupos: aquellos individuos cuyo peso de captura fue menor de 10 kg
(valor de la mediana para el peso) y aquellos machos que pesaron en el
momento de la captura 10 o mas kilogramos. Se tested la posible asociacion
entre categoria de peso y estatus migratoric mediante el test de probabilidad
exacta de Fisher. Respecto al desarrollo de las barbas, éstas fueron
categorizadas de visu en cada macho segln los criterios expuestos en el
Capitulo VIl de la presente memoria. La muestra de machos en los cuales fue
posible realizar dicha categorizacion fue de 15 individuos. Se obtuvo un valor
medio de categoria de barbas para cada macho a partir de la categorizacion

realizada en cada primavera de estudio. Posteriormente, los machos fueron
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repartidos en dos grandes grupos, aquellos con un valor medio de barbas igual
o superior a 2,5 y aquellos con un valor medio de barbas inferior a 2,5, siendo
éste limite el valor de la mediana para la categoria de barbas. Ei grado
asociacion entre estatus migratorio y desarrolle de las barbas fue nuevamente

analizado mediante el test de probabilidad exacta de Fisher.

Finalmente, con el objeto de testear las diferencias sexuales en la
distancia de migracion, se compararon las distancias medias al lugar de
invernada de aquellas hembras marcadas consideradas migradoras en el
Capitulo VI con los correspondientes valores medios de los machos no
sedentarios estudiados en el presente capitulo mediante el test de la U de

Mann-Whitney (Sokal & Rohif, 1979).

RESULTADOS

Cambios estacionales en el nimero de machos

Como se ha expuesto en el Capitulo IV, el maximo nimero de machos es

registrado en la Reserva en el mes de marzo. De mediados de abril en
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adelante, una vez concluido el periodo de maxima frecuencia de cépulas, mas
de la mitad de los machos de avutarda de la Reserva abandonan sus areas de
lek hasta alcanzar su numero los valores minimos durante el veranoc. Como
igualmente se indica en el Capitulo IV, entre un 20 y un 30% por ciento de los
machos retornan a ias areas de lek en Ocubre, mientras que el resto lo hacen

entre febrero y marzo siguientes.

Movimientos estacionales de los machos marcados

Considerando la muestra de 13 machos regularmente radioseguidos, se
obtuvo un patrén significativo de alejamiento del lek (Figura 1, arriba).
Estudiando, sin embargo, ia variacion mensual de la distancia al fek de cada
macho por separado, se encontraron dos patrones claramente distinguibles: un
patréon sedentario, correspondiente a aquellos machos que permanecieron
durante todo el ano en la cercanias del fek, sin realizar movimientos
significativos (a menos de 3 km de su coordenada de cépula, Figura 1, centro),
y un patron migratorio, correspondiente a aquellos machos que realizan
movimientos estacionales significativos entre un area de reproduccién, donde
permanecen desde febrero hasta mayo (4 machgs) 0 desde octubre hasta
mayo (2 machos) y un area posreproductiva, o de invernada, mas o menos
distante, que utilizaran durante el resto de! afo (Figura 1, abajo). Ningun
cambio significativo de area de invernada a lo largo de un mismo periodo
posreproductivo fue registrado. Las distancias entre /ek y areas de invernada

variaron entre individuos, desde 7 km a mas de 20 km. Algunos machos
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dotados Unicamente con placas alares, pero no con radioemisores fueron
avistados a mas de 35 km de sus feks (ver Figura 2). Un caso particular en
nuestra muestra de individuos radioseguidos lo constituye un macho que visitd
dos leks diferentes, separados por mas de 10 km, repitiendo regularmente este

movimiento en cada estacion reproductora.
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Figura 1. Variacién mensual de la distancia media al fek (+ DEj de 11 machos marcados de los
cuales se obtuvo, al menos, un contactc mensual. Arriba: patrén global, incluyendo todos los
individuos (F,, 4= 2.86, p= 0.002); centro: machos sedentarios (n= 5, Fy, ,,= 1.22, p= 0.29),
abajo: machos migradores (n= 6, F,, &= 3.87, p< 0.001). Los machos migradores retornaron a
los feks, bien en octubre (2 machos) o febrero (4 machos).
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Figura 2. Mapa de Ia Reserva de Villafafila {linea discontinua) mostrando las localidades de
invernada (circulos negros) de 6 machos adultos de avutarda radiomarcados y la Jocalizacién
del lek que visitan en ia estacién de apareamiento (asteriscos).



72

Si se considera la muestra global de 26 individuos (11 radioseguidos y
15 marcados unicamente con placas alares), el 31% se comportd como
sedentario y el 69% restante realizé movimientos estacionales significativos
entre los leks y las areas de invernada, generalmente situadas fuera de la
Reserva, en las que permanecié, bien durante el verano, bien durante el

verano-invierno.

No se encontraron diferencias significativas en las proporciones
respectivas de cada patron de movimiento entre los machos menores o
mayores de 5 afos (p= 1,00, n= 26). Tampoco hubo diferencias significativas
en el porcentaje de machos pertenecientes a cada clase migratoria entre los
individuos cuyo peso se situé por debajo de los 10 kg y aquellos que pesaron
mas de 10 kg (p= 1,00, n= 11), como no las hubo entre los machos con un
escaso desarrollo de las barbas y aquellos que presentaron las barbas mas

desarrolladas (p= 1,00, n= 15).
Fidelidad al /ek y al area de invernada

Todos los machos incluidos en la muestra total {n= 26) fueron regularmente
avistados en el mismo ek cada estacion reproductora del periodo de estudio.
Incluso el individuo mencionado arriba que visité dos /eks diferentes, repitié
consistentemente este patrén arno tras afio. Respecto a las areas de dispersion
posreproductiva o de invernada, todos los machos que realizaron movimientos

estacionales significativos y que pudieron ser regularmente radioseguidos
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visitaron las mismas zonas todos los afos del periodo de estudio (n= 6
individuos). Mas auln, ningin macho cambié su estatus de migrador a
sedentario o viceversa durante el periodo de estudio. Por otra parte, los 6
machos mostraron constancia interanual en las fechas de retorno a los /eks y

abandono de los mismos (Tabla 1).

Siete de los machos estudiados aportaron datos suficientes para
comparar las respectivas areas visitadas durante la dispersion juvenil y las
areas a las que acudian como invernantes. Ambas areas coincidieron en seis
casos (86%) y soOlo en uno (14%) las zonas fueron diferentes. Dichos

porcentajes difirieron significativamente (p= 0,01).

Diferencias respecto a las hembras

La distancia de migracion desde la coordenada de coépula fue

significativamente mayor en los machos que en las hembras, siendo los

valores respectivos: mediana= 12483 m, rango= 5946-20062 m, n= 6 y

mediana= 3981 m, rango= 2405-10892 m, n= 10 (Z= 3.04, p= 0.002).

DISCUSION

Dos patrones de movimiento estacional en los machos de avutarda fueron, por

tanto, claramente identificados en la muestra total estudiada: los machos
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sedentarios, que permanecieron, en promedio, dentro de un radio de 2-3
kilometros de su coordenada media de /ek durante todo el afio y que no
mostraron, consecuentemente, un patron definido de movimientos, y los
machos migratorios, que se desplazaron anualmente desde sus /eks a sus
areas de dispersidn posreproductiva o de invernada, mas o menos distantes y
claramente diferenciads, donde pasaron, bien el verano, bien el periodo
verano-invierno. La distincién entre estos dos patrones no es arbitraria (por
ejemplo, un limite sobre una distancia linea!), sino que que se basa en la
presencia © ausencia de cada individuoc marcado durante la época
posreproductiva en el area ocupada por el /ek disperso del que forma parte
cada primavera. Los dos patrones de movimiento se ajustan a la variacion
estacional del numero de machos de avutarda censados en la Reserva, el cual
alcanza su valor maximo en marzo, reflejando la llegada a los /leks existentes
en la misma de individuos procedentes de otras zonas avutarderas. De marzo
en adelante, el nimero de machos de avutarda decrece de nuevo hasta
alcanzar el minimo entre junio y septiembre, cuando la distancia de alejamiento
de los leks alcanza sus maximos valores (Figura 1, abajo). La cantidad de
machos en la Reserva se incrementa significativamente en octubre y, de
nuevo, entre febrero y marzo, coincidiendo con las dos principales fechas de
retorno de los individuos marcados. La proximidad entre ambos valores
correspondientes a la proporcidon de machos sedentarios, uno, el porcentaje
arrojado por la muestra marcada (31%) vy, otro, el estimado a partir de los
censos (39%, nimero de machos de Junio a Septiembre entre nimero de

machos en Marzo) apoya la validez de este intervalo como calculo fiable del
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porcentaje de machos sedentarios en la poblacion de avutardas de la Reserva
de Villafafila. Los escasos datos publicados procedentes de otras poblaciones
de la especie en la porcidn mas occidental de su area de distribucion (Alonso &
Alonso, 1990; Hidalgo & Carranza, 1990) sugieren que el patron de
movimientos estacionales arriba descrito puede representar el comportamiento
migratorio general de la especie, en el que las distancias medias recorridas

variarian en funcion de las caracteristicas particulares del habitat.

Todas las aves marcadas mostraron fidelidad, tanto al /lek como a las
areas de invernada, y ningun individuo cambié su patrén de movimientos de
migratorio a sedentario o viceversa. Mas aun, cada individuo fue constante en
sus respectiva fechas de abandonc del lek y retorno al mismo, lo que sugiere
que los movimientos estacionales en la avutarda pueden considerarse
independientes de las condiciones ambientales particulares de cada afo.
Incluso el macho que se exhibié en dos leks diferentes en el curso una misma
estacion repitid este patrén consistentemente todos los afios. Aunque hemos
observado otro macho desplegando el mismo tipo de comportamiento en otra
poblacién muy distinta (observaciones personales), este patrén de movimientos
podria estar asociado a una estrategia de apareamiento mas bien infrecuente,
quizas analoga a la de los machos satélites de otras especies formadoras de
leks como el combatiente (Philomachus pugnax, van Rhijn, 1991; Hoéglund et
al., 1993) o la agachadiza (Gallinago media, Hoglund & Robertson, 1990}, la

cual ha de ser estudiada todavia en detalle.
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La coexistencia de individuos sedentarios y migradores en Ia‘ misma
poblaciéon corresponde a una situacidon de migracién parcial segun ha sido
definida por Terrill & Able (1988) siguiendo, a su vez, a distintos autores
previos (Lack, 1944; Shiiz & Meise, 1968; Gauthreaux, 1982). La migracién
parcial ha sido descrita en otras especies formadoras de feks y poliginicas en
general, muchas de las cuales fueron originalmente consideradas sedentarias,
como es el caso de diveras especies de Tetraonidae {ver, por ejemplo,
Schroeder, 1985; Rolstad, 1989, Cade & Hoffmann, 1993, Schroeder & Braun,
1993). Podria incluso tratarse del patrén predominante en otras especies de
Oftididae como el sisén (Tetrax tetrax, Cramp & Simmons, 1980) y la hubara
(Chlamydotis undulata, Cramp & Simmons, 1980; Osborne, 1997), las cuales
son consideradas sedentarias en amplias regiones de sus respectivas areas de

distribucion.

Aunque las causas Ultimas y préximas de los macanismos de migracion
parcial no son actualmente bien conocidas, probablemente impliquen factores
tanto ambientales como hereditarios (Greenwood & Harvey, 1982; Schroeder,
1988). En este sentido, Lundberg (1988) sefial6é la existencia de diferencias
significativas en las historias de vida de los individuos en las poblaciones
parcialmente migratorias en las que una fraccién de la poblacion es sedentaria
y la otra migradora, como parece suceder en |la avutarda. Uno de los aspectos
de la historia de vida de los individuos que puede conducir a aparicion de
diferencias en los patrones migratorios es la dispersion juvenil. Se ha sugerido

que los movimientos migratorios en algunas especies de Tetraonidae
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reproducen los movimientos de dispersion juvenil de los individuos desde su
pirmera zona de invernada a su primera zona de primavera (Cade & Hoffman,
1993, Schroeder & Braun, 1993). Los resultados obtenidos en el presente
estudio indican que éste prodria ser, al menos parcialmente, el caso en los
machos de avutarda, aunque la muestra manejada es pequefia y una
comprobacion definitiva de esta hipotesis requeriria un radioseguimiento
intensivo de un gran numero de individuos desde su fase juvenil a lo largo de
una serie mas larga de afios, que incluya el establecimiento de las aves como
adultos (lo que no ocurre, como muy pronto, hasta los 3 afios de edad) y los

subsiguientes inviernos.

Las asimetrias individuales han sido igualmente propuestas para
explicar las diferencias en el comportamiento migrador (von Haartman, 1968).
De acuerdo con esta idea, la migracién parcial puede ser contemplada como
una pura estrategia con dos estados (migrador y sedentario) dependientes de
una condicion individual determinada por la edad, la condicion corporal, el
estatus social o el sexo, entre otros factores (Lundberg, 1988). Dos evidencias
parecen descartar la edad como factor determinante del estatus migrador en
los machos de avutarda: primero, el hecho de que no se detectara ningin
cambio de una estrategia a otra, esto es, de migrador a sedentario o viceversa,
por parte de ninguno de los individuos marcados a lo largo de todos los afios
durante los que fueron monitorizados, y, segundo, la ausencia de diferencias

significativas entre las proporciones de cada patrén en las dos clases de edad.
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El tamano corporal es buen un correlato del estatus social del individuo
en aves (Gauthreaux, 1982; Smith & Nilsson, 1987). En especies poliginicas y
sexualmente dimdrficas ia dominancia o la subordinacion social es, a menudo,
determinada a través de comportamientos agonisticos por parte de los
machos, en los cuales la masa corporal, junto con otros caracteres sexuales
secundarios, juega un papel central (ver, por ejemplo, Clutton-Brock, 1988;
Andersson, 1994). En las las especies con migracion parcial es esperable que
los individuos dominantes permanezcan cerca de sus territorios de
reproduccion mientras que los subordinados migren como consecuencia de la
competencia inte_respeciﬁca (Gauthreaux, 1982; Smith & Nilsson, 1987). Sin
embargo, la falta de una asociacion significativa entre estatus migrador y, bien
peso corporal, bien grado de desarrollo de las barbas, encontrada en este
estudio no parece apoyar esta hipétesis en los machos de avutarda. Esta
ausencia de significacion debe ser tomada, en cualquier caso, con precaucién,
dado que el tamano de muestra manejado es reconocidamente pequefio, no
sb6lo como consecuencia de las dificultades que entrafa la captura de una
especie protegida como la avutarda, sino por la limitada duracién de los
radiomisores comparada con la tardia edad de maduracién sexual de los
machos de avutarda marcados como juveniles, y, finalmente, por las
dificultades intrinsecas a la medida de la condicion corporal de grandes
animales en libertad. Carranza e Hidalgo (1993) encontraron en machos de
avutarda criados en cautividad que el peso corporal se incrementaba en un
30% en las semanas previas al pico de maxima actividad sexual. Este

resultado, obtenido en condiciones diferentes a las realmente existentes en el
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campo, reduciria, de ser aplicable a individuos silvestres (ver también
Discusion en Capitulo VIII), la fiabilidad de las estimas de la condicién corporal
basadas en valores recogidos en ocasiones Unicas como la captura durante el

invierno de un individuo para su marcaje.

Como alternativa a la edad o la dominancia social resultante de la
condicion corporal, hay que considerar, por consiguiente, el determinismo
genetico de las dos estrategias, esto es, migradora o sedentaria, que

concurren en la migracién parcial en los machos de avutarda.

En relacion con las diferencias sexuales, puesto que entre las hembras
se han encontrado, igualmente, distintos patrones de movimiento estacional,
con hembras migradoras y sedentarias coexistiendo en la misma poblacion
(ver Capitulo VII), puede afirmarse que la avutarda exhibe un patréon de
migracion parcial y sexualmente diferencial, que ya ha sido descrito en otras
especies de aves poliginicas como las tetradnidas Dendragapus canadensis

(Schroeder, 1985) y D. obscurus (Cade & Hoffmann, 1993).

Tres hipotesis han sido propuestas con el fin de explicar la migraciéon
diferencial de los sexos en aves (Myres, 1981; Gauthreaux, 1982; Ketterson &
Nolan, 1983, Smith & Nilsson, 1987). De acuerdo con la hipdtesis de
dominancia, si un sexo resulta dominante respecto al otro en la competencia
intersexual por los recursos durante la estacidon no reproductora, el sexo

subordinado se desplazara mayores distancias para tener acceso a esos
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recursos. Carecemos de evidencia directa de que los machos de avutarda
sean dominantes respecto a las hembras. Sin embargo, asumiendo que el
tamafio corporal predice razonablemente las relaciones de dominancia en aves
(Gauthreaux, 1982; Smith & Nilsson, 1987), las hembras de avutarda, que
pesan menos de la mitad que los machos (Gewalt, 1959; Cramp & Simmons,
1980, datos propios) deberian recorrer distancias mayores que los machos en
sus movimientos estacionales, lo que contradice los resultados aqui
presentados. La hipétesis del tamafio corporal sugiere que, si los individuos de
un sexo son de menor tamafio que los del otro y, por consiguiente, estan peor
preparados para soportar condiciones climaticas extremas, como inviernos
especialmente frios, los miembros de ese sexo deberian migrar hacia zonas
mas templadas. No existen diferencias climaticas entre las &reas de
reproduccion y las areas de invernada utilizadas por las avutardas de la
poblacién estudiada y, por supuesto, los inviernos en la zona de estudio no son
en absoluto comparables en crudeza a los propios de Asia centrai y
nororiental, donde las avutardas llevan a cabo migraciones de largo alcance en
direccién norte-sur (Cramp & Simmons, 1980). La hipétesis del tiempo de
retorno sugiere, finalmente, que si uno de los dos sexos experimenta una
mayor competencia intrasexual por la pareja o por los territorios de cria (por
ejemplo, territorios de nidificacion, en el caso de las hembras, o territorios en el
lek, en el caso de los machos), los miembros de ese sexo deberian invernar
mas cerca de las areas de reproduccién con el fin de regresar antes que sus
competidores potenciales del mismo sexo. El sistema de apareamiento de fa

avutarda es una particular modalidad de /ek explotado o disperso en el que no
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existe defensa de territorios basados en recursos por parte de los machos
(Morales, 1996, Capitulo IX de esta misma memoria). En consecuencia, el
retorno temprano a los leks puede no constituir para los machos de avutarda
un factor determinante del comportamiento migratorio. Por el contrario, las
hembras normalmente nidifican dentro de los limites de las areas cubiertas por
los leks en los que copulan, o en sus inmediaciones (ver Capitulo VI y Morales
et al.,, enviado), por lo que la competencia intrasexual por los territorios de
nidificacién debe ser presumiblemente alta. Una evidencia indirecia de la
existencia de fuerte competencia entre las hembras por los territorios de
nidificacién es el incremento en las tasas de agresion hacia hembras jévenes al .
comienzo de la época de apareamiento. Estas agresiones se convierten, a su
vez, en uno de los disparadores del proceso de dispersion juvenil en las

hembras (Alonso ef al., 1998).

Asi pues, las hembras migradoras se beneficiarian de un retorno
temprano a los leks para aparearse y adquirir un territorio de nidificacién antes
de que lo hagan otras hembras. Una vez transcurrida la época de copulas, los
movimientos de machos y hembras se ven constrefiidos por condicionantes
muy distintos. Los machos, por su parte, tienen poco que ganar en términos de
éxito reproductor ya que no contribuyen en absoluto al cuidado de los pollos.
Por otro lado, aunque la densidad de avutardas en la zona de estudio decrece
de mayo a septiembre, la competencia por los recursos troficos puede
aumentar como resultado de la presencia de nuevas familias alimentandose en

territorios mas o menos extensos, coincidiendo, ademas, con el periodo de
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maximos requerimientos nutricionales de los jovenes (Martin, 1997) y minima
capacidad de carga del habitat como consecuencia de la desecacion de la
vegetacion herbacea durante el verano. Por lo tanto, puede ser rentable para
muchos machos el desplazamiento a zonas alejadas de las areas de
reproduccién siempre y cuando el habitat alli sea el adecuado y los costos de
dicho desplazamiento sean asumibles en términos de de supervivencia
(Ketterson & Nolan, 1983). Adicionalmente, los machos mudan justo después
de la época de apareamiento (Gewalt, 1959; Glutz et al, 1973) y durante esta
fase en la que son especialmente vulnerables tienden a buscar zonas con muy
baja densidad humana y minimas molestias y, en ocasiones, con cierta
cobertura vegetal como vifiedos, cultivos arboreos (almendros, olivares) o
encinares adehesados, habitats practicamente ausentes de la Reserva, pero
con presencia significativa en numerosas areas de invernada visitadas por los

machos estudiados (datos propios).

Un esfuerzo continuado de estudio es necesario para comprender en
toda su complejidad los mecanismos que han conducido a la evolucion de los
distintos patrones de movimiento en la avutarda. Una radiomonitorizacion
intensiva a lo largo de todo el periodo de dispersion juvenil de los machos, asi
como durante su posterior vida adulta, y una caracterizacion detallada de los
habitats de cria e invernada constituyen objetivos principales para futuros

estudios.
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VI. MOVIMIENTOS ESTACIONALES II: PATRONES DE

MIGRACION EN LAS HEMBRAS

INTRODUCCION

Como se ha visto en el capitulo anterior, entre los machos de avutarda en la
zona de estudio existen dos patrones de movimiento estacional claramente
diferenciados, uno migrador y otro sedentario, que apuntan, pues, a un modelo
de migracién parcial (Lack, 1944; Shuz & Meise, 1968; Gauthreaux, 1982;
Lundberg, 1988; Terrill & Able, 1988). Asimismo, en ese capitulo se analizan y
discuten las diferencias en distancia de dispersion posreproductiva entre
machos y hembras, que resulté ser significativamente mayor en los primeros
que en las ultimas, por lo que el patron de migracién puede ser considerado,
ademas, diferencial en funcién del sexo (Gauthreaux, 1982; Ketterson & Nolan,

1983; Terrill & Able, 1988).

En el presente capitulo se describen los diferentes patrones de
movimiento estacional encontrados en las hembras de avutarda de la
poblacién estudiada. Dichos patrones son discutidos, a su vez, en relacién con
las siguientes preguntas: (1) ;Pueden estos patrones de movimiento explicar,
como de hecho ocurre en e! caso de los machos, las fluctuaciones en la

cantidad de hembras censadas a lo largo del afio en el area de estudio? (2)
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¢Ejerce la distribucién de los feks influencia alguna sobre los movimientos
estacionales de las hembras de avutarda? (3) ;Afecta el éxito, o el fracaso,
reproductivo a las fechas y el alcance de los movimientos? (4) ;Puede la
dispersion juvenil de las hembras, como se apunta el caso de los machos,

influir de alguna forma en sus ulteriores tendencias migratorias?

METODOS

Como se explica en el capitulo anterior, cada verano entre 1983 y 1993, se
procedid a la captura y marcaje con placas alares de jovenes de avutarda
cuando todavia dependian de su madre y pesaban entre 1 y 3,5 kilogramos.
Un total de 126 de los pollos capturados fueron hembras, 43 de las cuales,
capturadas en las tres Ultimas campafias de marcaje fueron dotadas de
radioemisores de tipo “poncho” (Amstrup, 1980) o arnés (Kenward, 1980), cuya
duracidon media se situd en los 2 y entre los 3 y 4 afios, respectivamente, lo
que permiti6 el seguimiento regular de las aves al menos hasta su
establecimiento como adultos reproductores, lo que sucede, en promedio, a los
dos afios de edad en el caso de las hembras (Alonso et al.,, 1998). Una vez
establecidas, las hembras pudieron ser avistadas regularmente, incluso
después del agotamiento de los emisores, durante el transcurso de los censos
periédicos de la Reserva y sus alrededores realizados a lo largo del periodo de

estudio (ver Metodologia General).
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Para el andlisis de los movimientos estacionales de las hembras, se
utilizéd el fek visitado en primavera por cada individuo como referencia de origen
de todas las localizaciénes de dicho individuo a lo largo del estudio. Con el fin
de detreminar qué /ek visitaba cada hembra, se calculé su coordenada UTM
media durante el periodo de maxima frecuencia de cépulas de modo analogo
al calculo de la coordenada de lek de los machos (ver capitulo anterior). La
localizacion de todos los /eks de la Reserva y su area de influencia tras la
explosion fue determinada durante los censos periddicos de la zona de estudio
y con la ayuda de la iocalizacion de ios machos marcados (ver Capitulo iX).
Puesto que el proposito del estudio era describir los movimientos de las
hembras adultas, se consideraron Unicamente los datos procedentes de
hembras mayores de dos afios. Como se hizo en el caso de los machos, cada
avistamiento de una hembra marcada era localizado en un mapa a escala
1:50000 y, cuando se realizaron varios avistamientos de un mismo individuo,
se calculd la correspondiente coordenada UTM media, de forma que se obtuvo
un total de 778 avistamientos en dias diferentes. Posteriormente, se calcul6 la
distancia media anual al /ek visitado por cada hembra. Los individuos que
carecieron de localizaciones durante 'uno o mas meses no fueron incluidos en
la muestra final, la cual quedo, pues, reducida a 24 hembras de las cuales se
dispuso de datos suficientes para obtener el patrén estacional de distancia al
lek. Para constatar la existencia de los cuatro patrones de movimiento
estacional descritos en esta capitulo, se estudié visualmente la grafica de
alejamiento mensual del lek de cada una de las hembras. Siguiendo a

Schroeder & Boag (1988; ver también Schroeder, 1985) los individuos cuya
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distancia a la coordenada estimada de copula fue igual o menor a 2 km fueron
clasificados como sedentarios (patron 4, ver Figura 1). El resto de las hembras
fueron clasificadas en los patrones 1, 2 0 3, en funcion de la forma de las
correspondientes graficas. La variacion mensual de la distancia al lek fue
estudiada mediante ANOVA simple, tras la transformacion logaritmica de los

datos.

Con el prop6sito de evaluar la fidelidad al /fek por parte de las hembras,
se determind, como se ha mencionado mas arriba, qué lek era visitado por
cada una de ellas en los sucesivos afios de estudio. Se comparo la proporcion
de hembras que fueron detectadas todos los afos en el mismo lek con la de
aquellas localizadas en mas de un /ek en diferentes afios mediante un test de
la de la diferencia entre dos porcentajes (Sokal & Rohlf, 1979). Del mismo
modo, se determind la fidelidad al area de nidificacién mediante el computo del
porcentaje de hembras que fueron vistas en solitario en afos diferentes en la
misma o diferentes areas (respectivamente a < 2 km o > 2 km de distancia
entre localizaciones) durante el periodo de incubacién (entre finales de abril y
principios de junio) o acompafada de pollos durante el verano, ya que las
familias no abandonan las areas de nidificacion hasta que los jovenes alcanzan
los cuatro meses de edad (Martin, 1997). Puesto que las hembras vecinas que
han perdido los pollos se concentran en pequefios bandos en las cercanias de
sus nidos, también se consideraron como localizaciones de nidificacion
aquellas correspondientes a avistamientos de hembras marcadas en grupos

reducidos hasta primeros de septiembre. Se midié, pues, la distancia entre las
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localizaciones registradas en este periodo en afios consecutivos para calcular
un valor medio. Finalmente, se computd el porcentaje de hembras en la
muestra total que visitaron la misma o diferentes areas de invernada en, al

menos, dos anos.

Para estudiar la posible relacién entre el comportamiento migratorio de
las hembras de avutarda y el alcance de los movimientos llevados a cabo por
los individuos juveniles cuando se encontraban todavia en periodo de
dependencia de sus madres, se compararon las distancias maximas recorridas
desde la localizacion natal de las hembras durante su primer afio de vida por
hembras sedentarias y migradoras en 16 casos de la muestra final para los
cuales existian suficientes datos en dicho periodo. Puesto que la coordenada
exacta del nido natal no era normalmente conocida, se utilizé en su lugar la
coordenada del sitio de captura del pollo, dado que la distancia entre ambos
puntos puede ser considerada insignificante (< 500 m en aquellos casos en
ambas eran conocidas, ver Alonso et al., 1998). Se realiz6é dicha comparacién

mediante el test de la U de Mann-Whitney (Zar, 1984).

RESULTADOS

Cambios estacionales en el nimero de hembras
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Como se muestra en el Capitulo IV, la cantidad media de hembras que
nidifican cada afio en la Reserva, incluyendo las que no consiguen sacar
exitosamente la puesta adelante, se situé en torno las 635 aves (censos de
mayo, ver Tabla X). Estos ndmeros permanecieron mas o menos estables
hasta el mes de octubre, cuando la poblacién de hembras se incrementd
significativamente debido a la llegada a la Reserva de numerosas hembras que
han perdido sus pollos, y una cantidad menor de hembras acompariadas por
jovenes del afo. Este incremento continud hasta diciembre-enero, cuando el
numero de hembras alcanza su maximo de alrededor de1100 hembras
mayores de un afio, manteniéndose sin variaciones significativas hasta finales
de marzo, cuando empieza la cantidad de hembras en la Reserva de nuevo a

disminuir significativamente.

Patrones de movimiento de las hembras marcadas

Considerando el conjunto total de las hembras marcadas, y a pesar de que la
varianza total es significativa, no es posible diferenciar un patrén estacional
claro de movimientos respecto al /ek, dado el tamafio de los intervalos de
confianza en todos los meses (Figura 1a). Sin embargo, tras el estudio por
separado de cada patréon individual, éstos pudieron ser clasificados en 4
patrones bien diferenciados: patréon 1. hembras que se acercan al lek a
principios de marzo o primeros de abril para copular y permanecen en sus
inmediaciones para nidificar y criar a los pollos, desde mayo hasta septiembre,

abandonando la zona del fek en otofio para formar los bandos invernales;
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patrén 2 (Figura 1b.): hembras que se aproximan al lek para copular a finales
de marzo o principios de abril, abandonandolo poco después para nidificar y
criar a los pollos en una zéna alejada del lek, donde permaneceran durante el
resto del afio; patrén 3 (Figura 1c.): hembras que viven dentro de los limites del
lek o en sus inmediaciones la mayor parte del afo, pero lo abandonan tras
copular para nidificar en una zona no muy alejada pero claramente
diferenciada (no solapante) en la que permaneceran tembién durante las
primeras semanas de vida de los jovenes (hasta finales de junio), para
posteriormente retornar a sus areas de residencia habituales en las cercanias
inmediatas de los /eks, donde se quedaran hasta la siguiente primavera; patrén
4 (Figura 1d.): hembras que se quedan a lo largo de todo el afio en las
inmediaciones de los /eks sin llevar a cabo ningun movimiento significativo de
alejamiento de los mismos y manteniéndose dentro de un estrecho rango
distancias respecto a su coordenada de /ek (distancia media mensual a la
misma < 2 km). Los patrones 1, 2 y 3 presentaron una variacion mensual

significativa, mientras que el patron 4 no lo hizo.

Con el objeto de ilustrar los cuatro patrones de movimiento descritos arriba, se
presentan en la Figura 2 las areas de campeo acumuladas de dos hembras
representativas de cada uno de ellos. Las hembras A y B se comportan como
dos individuos tipicamente migradores, siguiendo el patrén 1 arriba descrito.
Ambas presentan un area de cria que ocupan de marzo a octubre y que
incluye el sitio de cépula en el fek y la localidad de nidificacion, también dentro

de los limites del mismo, y un area de invernada, distante y no solapante con la
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anterior, que ocupan de noviembre a febrero. Resulta interesante el hecho de
que las dos hembras de este ejemplo invernen en [a misma zona al sudeste de
la Reserva, mientras que sus respectivas areas de cria difieren
completamente. Las hembras C y D son dos hembras sedentarias que
unicamente abandonan su area habitual de campeo en marzo-abril para acudir
a leks relativamente distantes tal y como se describe para el patrén 2. Las
hembras E y F fueron dos individuos migradores a corta distancia que se
desplazaron a zonas de nidificacidon cercanas fuera de la Reserva durante
mayo Y junio para volver posteriormente a sus areas de campeo habituales
incluidas en los limites de los correspondientes leks, siguiendo, de esta forma,
el patrdon 3 de movimientos estacionales. El patron 4 es ejemplificado por las
hembras G y H las cuales constituyen sendos casos de individuos tipicamente
sedentarios que nunca abandonan las inmediaciones del lek y poseen un area

de campeo relativamente pequena.
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Figura 1. Patrones de variacion mensual de la distancia media al lek (+ DE) de 24 hembras
adultas de avutarda marcadas. La variacion mensual fue significativa (ANOVA simple) para el
patron global (Fig.1a: Fq 5= 2.83, p= 0.0016, n= 24), el patrén 1 (Fig. 1b: Fy; &= 3.4, p= 0.001,
n=6) y el patrén 3 (Fig. 1¢: Fy, 36= 2.4, p=0.023, n= 4). El patron 4 (Fig 1d), no mostro

variacion significativa (F,, 5= 1.09, p= 0.38).
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Figura 2. Mapa esquematico mostrando las dreas de campeo (lineas continuas), calculadas
como el maximo poligono convexo de 8 hembras adultas de avutarda en la Reserva de
Villafafila seleccionadas para ilustrar los patrones 1-4 de movimiento estacional representados
en la Figura 1. Los puntos representan ios lugares de nidificacién de cada hembra y los
asteriscos, los lugares estimados de copula en el /ek, calculados en ambos casos como
coordenadas medias para los afios en los gue se dispuso de datos suficientes. El ek disperso
visitado por cada hembra es delimitado por una linea discontinua. Las hembras A (28 contactos,
de abril de 1993 a marzo de 1996) y B (17 contactos, de abril de 1992 a octubre de 1996)
presentaron un patron tipicamente migratorio con un area de cria y otra de invernada; las
hembras C (41 contactes, de julio de 1992 a agosto de 1995) y D (17 contactos, de abril de
' 1991 a octubre de 1896) abandonaron su rea de campeo habitual (de mayo a febrero) para
copular en un /ek distante; las hembras E (14 contactos, de marzo de 1994 a marzo de 1996) y
F (54 contactos, de julio de 1983 a enero de 1987) se comportaron como migradoras de corta
distancia, desplazandose a un a zona cercana de nidificacion (mayo y junio); y las hembras G
{45 contactos, noviembre de 1987 a marzo de 1998) y H (19 contactos, de agosto

de 1993 a marzo de 1998) fueron sedentarias.
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Efecto del éxito reproductivo en los patrones de movimiento

Se compararon los patrones de movimiento de las hembras migradoras de
larga (patron 1) y corta distancia (patron 3) entre afos en los que las hembras
correspondientes criaron con éxito y afios en los que no Iograronzsacar
adelante a sus pollos (Fiugra 3). Aunque los tamafos muestrales para los afos
con éxito de cria fueron demasiado pequefios (Unicamente dos hembras
exitosas en cada patrén), los patrones de movimiento no variaron
sustancialmente én las fecha de los desplazamientos ni en las distancias

recorridas entre una categoria de anos y otra.
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Figura 3. Patrones de variacion estacional de la distancia media al lek (+ DE) de las avutardas

tipicamente migradoras (patrén 1) y de corta distancia (patrén 3) en funcion del eéxito
reproductivo; las series de puntos negros representan los movimientos estacionales en afos en
los que sacan un pollo adelante (n= 2 para cada patrén) y las series de puntos abiertos
representan los movimientos en afios en que no criaron con éxito (patrén 1: n= 4 hembras, Chi-
cuadrado de Kruskal-Wallis= 33.6, g..= 9, p= 0.0001; patén 3. n= 2 hembras, Chi-cuadrado de
Kruskal-Wallis= 17.4, g.|.= 9, p= 0.04).
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Fidelidad al /ek y a las areas de nidificacion e invernada

Veinticinco de las 27 hembras marcadas para las que fue posible reunir datos
suficientes al respecto visitaron repetidamente el mismo ek a lo largo del
periodo de estudio, mientras que Unicamente 2 cambiaron de /ek una 0 mas
veces en afnos sucesivos. Respecto al area de nidificacion, 21 hembras de un
total de 24 fueron claramente fieles a sus respectivas localidades de
anidamiento, al no ser la distancia entre las localizaciones del nido en afos
sucesivos superior a los 3 km. Los respectivos porcentajes de hembras que
mostraron fidelidad al /ek y al area de nidificacion fueron estadisticamente
siginficativos (p= 0.003, de 2 a 6 datos por hembra, media= 2.5 y p= 0.014, de
2 a 11 datos por hembra, media= 3.7). Por otra parte, la totalidad de las 10
hembras marcadas y regularmente localizadas que llevaron a cabo
movimientos estacionales entre areas de cria e invernada (patrones 1 y 3)
visitaron las mismas areas de invernada cada afio (de 2 a 5 datos por hembra,
media= 3.1). La distancia media entre las areas de cria e invernada utilizadas
por estas hembras fue de 4525 m, variando entre un minimo de 2405 m y un
maximo de 10892 m. Cuando se compard la magnitud de los movimientos
durante el primer afio de vida entre las hembras migradoras (patrones 1y 3) y
las sedentarias (patrones 2 y 4), se encontré que la maxima distancia a la
coordenada natal recorrida por las jovenes aves en ese periodo fue
significativamente superior en las hembras que mas tarde serian migradoras
(migradoras: mediana= 8706 m, DE= 4977 m, n= 6, sedentarias: mediana=

4299 m, DE= 3332 m, n= 10; Z de Mann-Whitney= 2.06, p= 0.04).
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DISCUSION

Como ya se ha comentado en capitulos precedentes, diversos autores han
documentado la existencia de variaciones estacionales en los efectivos de
diversas poblaciones de avutarda (Lukschanderl, 1971; Hutterer & Litkens,
1974; Sterbetz, 1981; Carranza et al.,, 1989; Alonso et al., 1990; Hidalgo &
Carranza, 1990; Hellmich, 1990, 1891). La ausencia de individuos marcados,
sin embargo, habia impedido el estudio de los patrones de movimiento
concretos que subyacen a dichas fluctuaciones estacionales en los nimeros
de individuos censados. Los resultados del presente capitulo, junto con los
discutidos en capitulo anterior, relativos a los machos, confirman las
tendencias, a nivel individual, sugeridas por los conteos poblacionales y
aportan informacién novedosa sobre el alcance y la frecuencia, en el seno de

la poblacién, de tales movimientos estacionales.

Todos los patrones significativos de movimiento estacional realizados
por hembras de avutarda en la Reserva de Villafafila describen una
aproximacioén al ek a finales de marzo y primeros de abril desde localidades de
invernada situadas a distancias muy variables del mismo, asi como un
igualmente variable alejamiento o dispersién entre mayo y octubre hacia areas

donde las hembras podran permanecer hasta febrero. Estos patrones de
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movimiento se ajustan notablemente a las variaciones estacionales en el
nimero de hembras censadas a lo largo de todo el afio (ver Tabla 1, Capitulo
IV). La poblacién de hembras de avutarda en la Reserva de Villafafila alcanza
su maximo en invierno {(1000-1100 hembras adultas de octubre a marzo),
cuando se congregan en busca de las condiciones de alimentacién éptimas
proporcionadas por la alta concentracion de parcelas de alfalfa, fuertemente
seleccionadas como principal substrato de alimentacion inveral (Alonso et al.,
1990; Lane et al., 1999) en la zona de estudio. Este aumento de las cantidades
invernales de hembras y su subsiguiente caida entre abril y mayo, hasta
alcanzar el minimo censado de mayo a septiembre (650-750 hembras adultas),
es en buena medida explicado por los movimientos de las hembras que siguen
los dos patrones de tipo migratorio discutidos en este capitulo, es decir,
aquellas hembras que entran en la Reserva Unicamente para permanecer en
ella durante los meses de invierno (patrén 1), y aquellas que pasan el invierno
y copulan en ella, pero la abandonan para nidificar y comenzar a criar a los
pollos fuera de sus limites (patrén 3). Algunas hembras pertenecientes al
patrén 2, es decir, aquellas que visitan el /ek para abandonarlo tras copular,
pueden, igualmente, contribuir al pico poblacional que se produce en la
Reserva en marzo, debido al mayor nimero de Jeks que se forman dentro de
los limites de la misma que en sus alrededores inmediatos. Aunque el periodo
principal de copulas se extiende durante la primera mitad de abril (ver Capitulo
IX), el nimero medio de hembras contadas en ese mes en la Reserva es
menor que el de marzo, ya que las hembras que siguen el patréon 2

abandonarian los feks poco después de copular.
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Los resultados presentados en este capitulo muestran la diversidad de
patrones de movimientos estacionales que pueden coexistir en las hembras de
avutarda de una misma poblacién. De los cuatro patrones descritos, dos
pueden ser considerados migratorios (patrones 1 y 3, seguidos,
respectivamente, por el 25% y el 17% de la muestra total de 24 hembras
marcadas) y dos como sedentarios (patrones 2 y 4, el 25% y el 33%,
respectivamente, de la muestra marcada). Sin embargo, entre ambos patrones
migratorios, como entre ambos patrones sedentarios, existen marcadas
diferencias que pueden constituir el reflejo de causas proximas diferentes,
aungue en ultimo término, evolutivamente hablando, los cuatro patrones estén
probablemente determinados por una combinacién de dos comportamientos
alternativos (migrador frente a sedentario) bajo presiones relacionadas con la
disponibilidad y seleccion del alimento (Lundberg, 1987, 1988; Terrill, 1990).
Las hembras de avutarda pertenecientes al patron 1 se mueven entre zonas de
cria (que incluye los sitios de copula y de nidificacién) y de invernada (las
cuales visitan repetidamente cada afo) relativamente distantes (mas de 5 km)
¥y, por tanto, realizan verdaderos movimientos migratorios segun la definicion
de Sinclair (1983; ver también Terrill & Able, 1988 y Terrill, 1990). Por otra
parte, las hembras que pertenecen al patrén 3 pasan la mayor parte del afo en
la vecindad del /ek y lo abandonan tras la cépula para nidificar en un area no
lejana (a unos 3 km), pero claramente diferenciada, en la que permanecen
durante el primer mes, aproximadamente, de vida de sus pollos, para retornar

durante el verano a sus areas. Aunque este tipo de movimiento también
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recuerda a la migracion, bien podria ser reinterpretado como un movimiento de
dispersion para nidificar, probablemente determinado por la necesidad de
territorios lo suficientemente extensos y carentes de competidores para la
obtencién de los recursos tréficos requeridos para el rapido crecimiento de los
jovenes en las fases mas temprana de su desarrollo (ver, por ejemplo, Heinroth
& Heinroth, 1928 y Martin, 1997). Tanto el menor nimero de hembras adultas
qgue anidan en la Reserva en relacion al nomero de ellas que invernan en la
misma (600-700 aves frente a 1000-1100, respectivamente), como el
comportamiento territorial de las familias duarnte los primeros 4 meses de vida
de los pollos, cuando éstos se alimentan, fundamentalmente, de insectos
(Martin, 1997 y Lane et al., 1999), sugieren que la poblacién de hembras de
avutarda en esa época del afic en la Reserva puede estar cercana a la
capacidad de carga del habitat. De acuerdo con esta interpretacién, muchas
hembras que invernan y copulan en la Reserva podrian verse forzadas a
abandonar las inmediaciones de los /eks para nidificar en zonas mas

apartadas.

Respecto a las hembras sedentarias, aguellas que integran el patrén 2
se aproximan a los feks (distantes entre 5 y 7 km) Unicamente para aparearse
volviendo rapidamente a sus areas habituales de campeo. En consecuencia,
este comportamiento no se puede calificar de verdaderamente migratorio
segun la definicién de los autores més arriba citados. Los censos periédicos de
la Reserva y la localizacion de los leks dentro de sus limites (ver Capitulos IV y

IX) mostraron que la mayoria de estas hembras residen en areas donde no se
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detectan machos en ningdn momento del afio y que se encuentran
relativamente distantes de cualquier /ek, por lo que las aves se ven obligadas a
recorrer distancias relativamente grandes para copular (ver hembras C y D en
Figura 2). Las hembras pertenecientes al patrén 4 si pueden, sin embargo, ser
consideradas estrictamente sedentarias, llevando a c¢abo pequefios

movimientos que no superan los 3 km de radio respecto al /ek.

En relacion con la fidelidad al /ek, se puede concluir que las hembras
adultas de avutarda exhiben fidelidad el lek que primero visitan al establecerse
como individuos adultos a la edad de dos afos. Alonso et al. (1998) muestran
que la mayoria de las hembras presentan un fuerte caracter filopatrico y
normalmente se aparean en lek mas proximo, tanto a su lugar natal, como a su
lugar de nidificacion. La fidelidad al area de nidificaciéon parece, igualmente,
constituir el comportamiento mas frecuente en las hembras de avutarda, dado
gue la distancia media entre localizaciones consecutivas del nido de un mismo
ave fue menor que el radio medio estimado del area de campeo de las familias
(Martin, 1997). Ambas tendencias, esto es, la fidelidad al /ek y la fidelidad al
area de nidificacidon, contribuyen fuertemente a la significacion de los primeros
tres patrones de movimiento, tanto para las hembras que visitan fugazmente el
area del /ek, volviendo tras la copula, como para aquellas anidan en sus
inmediaciones. Ademas la fidelidad al /ek en los patrones 1, 3 y 4 tiene como
consecuencia, obviamente, el que las hembras visiten siempre el lek mas
cercano. Este resultado es contrario a las predicciones del modelo hotspot de

evolucién del /ek (Bradbury & Gibson, 1983; Bradbury et al., 1986), segun el
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cual el area de campeo de las hembras deberia incluir mas de un lek y éstas
deberian visitar mas de un /ek en cada estacion reproduccién reproductora.
Por el contrario, dicho resultado apoya la hipdtesis sobre la evolucion del
sistema de apareamiento en fek conocida como female preference (Bradbury,
1981; Bradbury & Gibson, 1983; Beehler & Foster, 1988), segun la cual las
hembras visitan Unicamente un /ek durante la estacién reproductora, y siempre
el mas cercano a sus zonas de nidificacion. Por otra parte, las hembras que
integran el patrén 2, a pesar de la larga distancia recorrida desde sus areas de
nidificacion para visitar sus /eks no visitaron, en ningln caso, distintos leks,
sino que viajaron directamente al mismo todos los afios, el cual solia,
igualmente, ser el mas cercano a sus areas de campeo habituales (ver
Capitulo IX). Sin embargo, puede ocurrir, como de hecho fue constatado, que
varias hembras marcadas, que viven habitualmente en una zona relativamente
alejada de cualquier lek, visiten cada una un /ek diferente, situado a una
distancia comparable a la de los otros de dicha zona. Esta fuerte fidelidad al
lek puede ser, en buena medida, el principal factor limitante del rango de
movimientos estacionales en las hembras de avutarda y puede estar, a su vez,
influido por la marcada filopatria natal mostrada por las hembras jévenes que,
mayoritariamente, se establecen como reproductoras en las cercanias del lek

mas proximo a sus lugares natales (Alonso et al., 1998).

La coexistencia de hembras migradoras y sedentarias sefiala, de nuevo,
a la migracién parcial (Terril & Able, 1988) como patron principal de

movimientos en la poblacion de avutardas de la Reserva de Villafafila. Como
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se comentd en el capitulo precedente, la migracién parcial es comdn en otras
especies de aves poliginicas terrestres, como, por ejemplo, diversas especies
de Telraonidae y podria, igualmente, constituir el patrédn dominante en otras de
Otididae. Las diferencias intersexuales en la magnitud de los movimientos
discutidas, igualmente, en capitulo anterior, apuntan, a su vez, hacia un
modelo sexualmente diferencial de migracion (Ketterson & Nolan, 1983; Terrill
& Able, 1988). A este respecto, cabe comentar que en las correspondientes
muestras de hembras (24 individuos) y machos marcados (26 individuos) el
porcentaje total de aves que realizaron movimientos estacionales significativos
fue, respectivamente, el 42% y el 69%, es decir, que en la muestra de hembras
predominaron los individuos sedentarios, mientras que en la muestra de
machos predominaron los individuos migradores. En consecuencia, al caracter
sexualmente diferencial de la migracién en la poblacion de avutardas de
Villafafila no sélo contribuyen las distintas magnitudes en los movimientos, sino
también las distintas proporciones en que individuos de uno y otro sexo

participan en los mismos.

;Como pueden, por otra parte, ser explicadas las diferencias
intrasexuales en los movimientos estacionales de las hembras de avutarda? En
diversas especies de Telraonidae se ha sugerido la posibilidad de que los
movimientos migratorios de las aves adultas reproduzcan en alguna forma los
movimientos de los jovenes del afio durante la dispersién juvenil (Schroeder,
1985; Schroereder & Braun, 1993; Cade & Hoffmann, 1993). Como ya se ha

discutido en el capitulo anterior en el caso de los machos, este mecanismo
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podria actuar igualmente en la avutarda. Asi, el periodo de dependencia
materna de la hembras jovenes dura practicamente un afio (Martin, 1997 vy
Alonso et al., 1998), durante el cual los pollos siguen a sus madres en sus
movimientos. El hecho de que las maximas distancias recorridas durante el
primer afo de vida fuesen significativamente mayores en las hembras con un
patrébn migratorio de movimientos parece apoyar la importancia de los
movimientos durante el periodo juvenil, en el que el aprendizaje de las madres
puede jugar un papel determinante como factor que contribuye a definir el
comportamiento migratorio de los individuos. De este modo, en afios sucesivos
cada hembras permanecera fiel a las zonas visitadas durante su primer afio de
vida, de forma que ni la fidelidad a las mismas ni las fechas de los movimientos
de abandono y retorno se veradn afectados por factores como el éxito
reproductor individual de cada afio, el cual es, por otra parte, normalmente nulo
(ver Capitulo VII). Estos resultados sugieren la existencia, bien de una
estrategia mixta evolutivamente estable con dos estados fenotipicos, migrador
y residente, basados en el aprendizaje de la madre (ver Lundberg, 1988), o
bien de un dimorfismo genético en el que los comportamientos alternativos
permanecen constantes a lo largo de la vida de los individuos,
independientemente de las irregularidades ambientales (Biebach, 1983). Sin
embargo, la hipdtesis alternativa de una estrategia condicional basada en
asimetrias individuales (edad, dominancia, etc., Swingland, 1983; Ketterson &
Nolan, 1983, Lundberg, 1987, 1988) no puede ser descartada sin medidas
precisas de tales asimetrias, asi como de las correspondientes tasa de

supervivencia y éxito reproductor.
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VIl. PRODUCTIVIDAD ANUAL Y EXITO REPRODUCTIVO

INDIVIDUAL EN LAS HEMBRAS

INTRODUCCION

El exito reproductivo en las aves fluctua en funcidon de muy diversos factores.
La disponibilidad de alimento juega un papel fundamental a la hora de explicar
las variaciones en dicho parametro, tanto interanuales, como a lo largo de una
misma estacion (Lack, 1966; Newton, 1989). Otros factores que influyen en el
éxito reproductivo son la presibn de depredacién y las condiciones
meteorolégicas per se (independientemente del efecto que puedan tener en la
disponibilidad trofica) de cada temporada (revisién en .Cody, 1971). La
variabilidad en la respuesta a la accién de dichos factores depende de una
serie de parametros exclusivamente individuales, entre los que cabe destacar
la edad, el rango jerarquico, la condicién fisiologica y el tamario y calidad del
territorio (Clutton-Brock, 1988). A su vez, la importancia relativa de cada uno de
estos factores depende de la estrategia de vida de cada especie, definida por
parametros especificos tales como longevidad, tamafic medio de puesta,
sistema de apareamiento (monogamia frente a poligamia), patrones de
establecimiento de parejas (especies en las que los individuos forman una
nueva pareja reproductora cada afio frente a especies en las que los individuos
mantienen el vinculo a lo largo de toda su vida), patrones de reparto de las

tareas parentales entre macho y hembra, existencia de cria cooperativa, grado
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de territorialidad o colonialismo, etc. (Clutton-Brock, 1988). En este sentido,
diversos trabajos han analizado la influencia de distintas asimetrias (edad,
estatus social, condicion fisiolégica) en el éxito reproductivo individual en el
seno de una misma poblacién y en relacidon con la variacion interanual de las
condiciones ambientales ( ver, por ejemplo, Newton et al.; 1981, Clutton-Brock

et al, 1982, 1988).

En la avutarda el cuidado parental corre exclusivamente a cargo de las
hembras, al igual que ocurre en la gran mayoria de las especies poliginicas
(revision en Clutton-Brock & Godfray, 1991). El comportamiento maternal de
las hembras de avutarda durante el periodo de dependencia de los jévenes,
asi como la inversion materna diferencial en funcién del sexo de los pollos y la
evolucion de la mortalidad juvenil a lo largo de dicho periodo han sido descritos
en detalle por Martin (1897) y Alonso et al. (en preparacién). Por su parte, Ena
et al. (1987) estudiaron el éxito de cria en la poblacién de Villafafila durante
una Unica temporada. Sin embargo, ningln trabajo previo sobre la biologia
reproductiva de esta especie ha analizado la productividad anual y la variacién
interindividual en el éxito reproductor, en condicicnes de libertad, en una
misma poblacién y a lo largo de una serie razonablemente larga de arios (ver

revisiones por Johnsgard, 1991 y del Hoyo et al., 1996).

En el presente capitulo se discuten distintos aspectos del éxito
reproductor de las hembras de avutarda en la Reserva de Villaféfila, tanto a

escala poblacional como a nivel individual, a lo largo de un periodo de estudio



105

de once afios. Desde la perspectiva poblacipnal se estudia la influencia de
distintos factores climatolégicos en la productividad anual, particularmente la
de aquellos que actian en épocas criticas del afio: |la precipitacidn durante el
otofio y el invierno inmediatamente anteriores a cada temporada de cria, como
determinante principal de la disponibilidad trofica durante la misma, y la
precipitacién y la temperatura durante los dias inmediatamente anteriores y
posteriores a la fecha media de eclosién, como posible causa de pérdida de
puestas y pollos jovenes por inundaciéon o enfriamiento. Asimismo, se analiza
la importancia relativa de los dos componentes principales del éxito reproductor
de la poblacién: el tamafio medio de familia y el numero de hembras que han

criado con éxito.

Bajo el enfoque individual, se estudia la variabilidad en el nimero de
pollos criados con éxito cada temporada en una muestra de hembras
marcadas, en funcién de su edad y del éxito reproductivo en la temporada
precedente. Finalmente, se exploran las diferencias entre hembras marcadas
de distinta calidad como reproductoras en afios de alta y baja productividad

poblacional.

METODOS

Estimacion de la productividad anual de la poblacion de avutardas de la

Reserva de Villafafila
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La productividad anual se estim6é a partir del numero total de jovenes de
avutarda del afio presentes en la Reserva de Villafafila en el mes de
septiembre (y que, por tanto, han superado el periodo de maxima mortalidad
duranfe el verano, ver Capitulo IV). Se asumié que en septiembre es posible
detectar la practica totalidad de las familias existentes, debido a la casi total
ausencia de cobertura vegetal suficiente para ocultarlas. A esa cantidad
censada se afadié una pequefa cantidad estimada a partir del escaso numero
de hembras solitarias detectadas que exhibian un tipicamente materno, cuyos
pollos podian estar ocultos en la vegetacidon espontanea de lindes o
barbechos, o en pequefias depresiones del terreno. Para estimar el nimero de
pollos correspondientes a esas hembras solitarias se multiplicd dicha cantidad
por el tamafio medio de familia, el cual se calculd, a su vez, dividiendo el
nimero total de pollos observados entre el nimero de familias censadas. En
los meses de septiembre de 1996 y 1997 se encontrd una cobertura de
girasoles (aln no cosechado en esa época del afio) anormalmente alta en
relacion con los afios anteriores, lo que arroj¢ cantidades de hembras
inusualmente pequefias para ese mes, dada la facilidad con que éstas pasan
inadvertidas en ese tipo de cultivo. Por lo tanto, no se considero valido el censo
de familias en esos dos afios, debido a las altas probabilidades de subestimar

dicha cantidad por ocultaciéon de hembras y jévenes en los campos de girasol.

Seguimiento de hembras marcadas
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Las hembras estudiadas proceden de la muestra de aves marcadas como
juveniles entre los afios 1983 y 1993 que se maneja a lo largo de toda la
presente memoria (ver Metodologia General y Capitulo VI). La mayoria de ellas
carecia de radioemisor y, por consiguiente, la constatacion de sus respectivos
intentos reproductivos a lo largo del periodo de estudio se llevé a cabo durante
la realizacibn de los censos periédicos de la Reserva (ver, igualmente,
Metodologia General y Capitulo Vi), una vez establecidas las aves como
adultos reproductores, generalmente a los dos afios de edad (Alonso et al.,
1998). En algunos casos en los que el emisor correspondiente continué
funcionando después del establecimiento de la hembra, estad fue activamente
buscada durante el verano (la fecha media de eclosiéon de los huevos en el
area de estudio, se situa a primeros de junio, ver Martin, 1997) para la
verificacion del correspondiente intento reproductivo y su resultado final. Cada
vez que una hembra marcada era localizada en el cursc de los censos
periédicos de verano (entre junio y septiembre, de 1987 a 1997) se comprob6
la presencia o0 ausencia de pollos acompafiando a dicha hembra. Se considerd
que una hembra habia sacado adelante con éxito a su pollo o pollos si era
vista en su compafiia durante el censo de septiembre, una vez superado el
pico del 60-70% de mortalidad juvenil que se produce en los tres primeros
meses de vida de los jovenes (Martin, 1997). La mortalidad juvenil que tiene
lugar a partir de septiembre y hasta la emancipacion de los jovenes, calculada
a partir de la submuestra de 101 pollos marcados y radioseguidos entre 1991 y
1993, apenas alcanza el 10 % (Martin, 1997), por lo que la tasa de

supervivencia juvenil a mediados de septiembre se puede considerar una
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estima razonable de la tasa final de supervivencia juvenil (la identificacion
individual de los jovenes del afio resulta, ademas, mucho menos fiable una vez
gue las familias se integran en grandes bandos, compuestos por hembras con
pollos, hembras inmaduras y hembras adultas que han fallado en la cria, a
partir del mes de octubre, ver Alonso et al.,, 1990a). De este modo, se
obtuvieron registros de intentos exitosos o fallidos de cria ente 1987 y 1997

para un total de 32 hembras marcadas.

Obtencion de los datos meteorologicos

Se solicitaron al Centro Meteorolégico Territorial de Castilla y Leon (Instituto
Nacional de Meteorologia) los datos correspondientes a los afios de estudio de
precipitacidon media mensual, nGmero mensual de dias de lluvia, temperatura
media mensual, precipitacién diaria de mayo y junio de cada afio, numero de
dias de lluvia en ese periodo y temperaturas maxima y minima diarias en los
mismos meses, en la Reserva de Villafafila. Todos los datos proceden de la
Unica estacion meteoroloégica existente en la Reserva, situada en la localidad

de Tapioles (5°29'47"'N y 41°51°20"W, 691 m s.n.m).

Tratamiento de los datos y analisis estadistico
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Las variables empleadas en el estudio de la relacién entre la productividad
anual de la poblacion de avutardas de Villafafila y la climatologia fueron el
namero medio de pollos censados por hembra, en septiembre, de 1987 a
1995, el tamano medio anual de familia (ampliando la serie, en este caso,
hasta 1997, al tratarse de un valor medio que no requiere del censo total de
hembras para su calculo), la precipitacion media entre los meses de octubre y
marzo (incluidos) inmediatamente anteriores a cada temporada de cria, o
precipitaciones invernales, el nimero medio de dias de lluvia en ese mismo
pericdo, la precipitacion media recogida en la dltima semana de mayo v la
primera semana de junio de cada temporada, o precipitaciones en la fase de
eclosion, el nimero total de dias de lluvia y la temperatura minima media en el
mismo periodo. Se estudid el efecto de cada una de las variables
meteorologicas sobre la productividad y el tamafio medio de familia mediante
las correspondientes correlaciones de Pearson, tras la transformacion
logaritmica de los datos. Por otro lado, con el fin de determinar cual de los dos
factores tiene mayor influencia en la productividad anual, se realizé6 una
regresion multiple de dicha variable con el tamafio medio de familia y el

numero de hembras que criaron con exito cada afio en la poblacion.

Asimismo, se comparé la frecuencia de familias de dos pollos, como
indicador de éxito reproductor poblacional, entre afios de alta y baja
productividad. Se consideraron como afios de alta productividad aquellos en

los que se censoé una cantidad de pollos en septiembre superior al valor medio
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correspondiente al periodo estudiado. Se analizé la diferencia entre ambos

tipos de afio mediante el test de la U de Mann-Whitney.

Respecto a las diferencias individuales en el éxito reproductivo, se
estudié la influencia sobre el mismo de la edad. Para ello se clasificé a las
hembras en tres categorias de edad: 1: hembras de 2 a 4 afnos; 2: hembras de
5 a 7 anos; y 3: hembras de 8 o mas afios. Se analizaron las diferencias entre
las tres clases de edad mediante ANOVA simple, tras la transformacién
logaritmica de numero de polios criados exitosamente por cada hembra
marcada en cada temporada, entre 1987 y 1997. Adicionalmente, se asignd un
valor de 0 6 1 a cada hembra en cada temporada, dependiendo de si habia
criado con éxito o no. Se estudi6 la variacion de la edad de las hembras entre
las dos categorias de éxito reproductor mediante un test de la t de Student,
previa transformacion logaritmica de la edad. Por uitimo, con el objeto de
evaluar el efecto de la edad frente a otros factores individuales, se realizé un
ANOVA de dos vias del numero de pbllos, previa transformacion logaritmica,
empleando como factores el individuo a lo largo de los afios de estudio y la

categoria de edad.

Se estudio, ademas, la asociacion entre el nimero hembras con éxito en
la cria y la calidad del afio, en términos productividad poblacional (ver mas
arriba). Para ello, se clasifico a las hembras como buenas reproductoras si su
indice de éxito reproductor (nUmero de pollos criados exitosamente por una

hembra entre el nimero de intentos reproductores constatados para la misma)
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fue superior a 0.25 y como malas reproductoras si dicho indice fue igual o
inferior a ese valor. Se evalud la asociacion entre estas dos clasificaciones

mediante el test de probabilidad exacta de Fisher.

RESULTADOS

Productividad de la poblacién

La Tabla 1 presenta los valores de productividad y los datos meteorologicos
para cada uno de los anos de estudio. La correlacion de la productividad con
las precipitaciones invernales resultd marginalmente significativa (Figura 1).
Ninguna de la variables meteorolégicas restantes presenté correlacion con la
productividad. Sin embargo, cuando los datos correspondientes al afo 1995
(en que no se registrd precipitacion alguna durante el periodo de eclosion,
segun los datos del obseravtorio de Tapioles) fueron eliminados del analisis, la
correlacién, negativa, entre la productividad y el niumero de dias de lluvia en la
fase de eclosion resultdé altamente significativa (Figura 2). Con el fin de
discernir cual de éstas dos variables ejercia un mayor efecto en la
productividad se llevé a cabo una regresion miultiple por pasos con la
precipitacion invernal y el nimero de dias de lluvia en la fase de eclosion
(incluyendo el afio 95) como variables independientes. Ei modelo de regresion
unicamente aceptd la precipitacién invernal, resultando ésta marginalmente

significativa (r,= 0.61, p= 0.07) y explicando un 30% de la varianza. No hubo
g P
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significacion, por el contrario, en la correlacién entre el tamafio medio anual de
familia y las variables meteorologicas, aunque si se mantuvo una tendencia de

correlacion positiva
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Figura 1. Relacion entre la productividad de la poblacion de avutardas de la Reserva de
Villafafila y las precipitaciones invernales previas a cada temporada de cria, entre 1887 y 1995
(= 0.61, p=0.08, n=9).
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Figura 2. Relacién entre la productividad de la poblacidn de avutardas de la Reserva de
Villafafila y el nimero de dias de precipitacién en la fase de eclosidn de los huevos, a lo largo
del pericdo de estudio. a; andlisis incluyendo los datos correspondientes a 1985 (r= -2.24, p=
0.5, n=9). b: andlisis excluyendo 1995 (r= -0.84, p=0.009, n= 8).
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Tabla 1. Numero anual de pollos estimados en septiembre en la Reserva de Villafafila entre
1987 y 1995, junto con la productividad anual de la poblacion (n® de pollos septiembre/ n°
estimado de hembras > 2 afios), el numero de familias en ese mes y el tamafio medio anual de
la familia, ademas de los valores anuales correspondientes a las variables meteorolbgicas
estudiadas: precipitacion media de octubre a marzo (PPINV), nimero medio de dias de luvia en
ese pericdo (NPPINV), precipitacién media en la dltima semana de mayo y primera de junio

(PPECLO), numero total de dias de lluvia en ese pericde (NPPECLO) y temperatura minima

media en el mismo intervalo de tiempo (TECLQO).

ANO N° POLLOS PRODUCTIVIDAD __ N°FAMILIAS TAMARO DE  PPINY __ NPPINV _ PPECLO  NPPECL
FAMILIA (mm) (mm)
1987 198 0.29 98 1.33 40.48 7.83 0.13 2
1988 69 0.11 32 1.22 28.55 11.67 0.22 3
1989 65 0.10 52 1.13 27.76 583 538 4
1990 115 0.27 88 1.22 56.85 12.67 0.08 2
1991 B9 0.09 80 1.07 36.50 10.33 0.78 5
1992 27 0.04 25 1.08 12.52 467 2.27 9
1993 102 0.14 94 1.11 28.74 7.50 2.94 6
1994 208 0.27 178 1.16 33.47 10.67 0.47 1
1995 36 0.04 32 1.12 25.30 9.50 0 0
media+DE 99465 0.15£0.10 71148 1.16£0.08  32.24#12.13 8.96+269 1.36:1.83 36238

frente a la precipitacion invernal y negativa frente a la precipitacion y el nidmero
de dias lluvia en la fase de eclosion, tanto en las correlaciones independientes

como en el modelo de regresion multiple.

En el modelo de regresiéon multiple que relaciona la productividad anual
de la poblacién con el tamafio medio de familia y con el nimero de hembras

que crian con éxito cada afio, ambas variables resultaron altamente
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significativas (Tabla 2), explicando el nimero anual de hembras exitosas, es
decir, el numero de familias existentes en septiembre, un mayor porcentaje de
la varianza. EI nimero de familias de dos pollos fue, en cualquier caso,
significativamente mayor en afios de productividad superior a la media que en

los afios de bajo éxito reproductor poblacional (Figura 1).

Tabla 2. Resultado del analisis de regresion multiple por pasos de la productividad media anual
en relacién con el niimero de familias censadas en septiembre en la Reserva y el tamafio medio

anual de familia (n® medio de polles por hembra con éxito).

PRODUCTIVIDAD

NUMERO DE FAMILIAS EN LA POBLACION r,=0.69
p= 0.00002
68%
TAMARO MEDIO DE FAMILIA r,=0.46
p= 0.0003

32%
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Figura 3. Distribucién del nimero medio {(+ DE) de familias de dos pollos censadas en
septiembre segun la calidad del afio, estimada en funcién de la productividad en el conjunto de
la poblacion. La diferencia entre ambos tipos de afio fue significativa (U de Mann-Whitney=
2.00, Z= 2.37, p= 0.02, n= 5 y 6 respectivamente).

Exito reproductivo individual

La variacion de éxito reproductivo en funcién de la clase de edad resultd
significativa (Figura 2a). La significaciébn de dicha variacién obedece a las
diferencias hembras de 8 o mas afos respecto a las de menor edad, siendo el
nimero medio de pollos criados con éxito por las hembras de mayor edad
significativamente superior al nimero de pollos criados por las hembras mas

jovenes (t,= 3.021 , g.l.= 78, p=0.003). La edad media de las hembras que
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criaron con. éxito en cualguiera de las temporadas fue, ademas,
significativamente mayor que la de las que perdieron la puesta o los pollos
(Figura 2b). Cuando se realizé el ANOVA de dos factores, la clase de edad
resulté ser altamente significativa (F, ,= 6.48, p= 0.003) frente a la variable

individuo, que se alejé claramente de la significacion (F,; ,= 0.62, p= 0.8).

La edad media a la que una hembra llevé a cabo su primer intento
exitoso de cria, calculada en una muestra de 10 hembras marcadas, en las
que se pudo constatar con certeza absoluta la fecha de dicho primer intento,
fue de 4.20 afios (DE= 1.48), aunque hembras de dos afos de edad ya pueden
acometer su primera tentativa, seglin demuestra la observacién de una hembra
marcada en junio con su pollo de pocos dias, si bien éste murid
posteriormente. Por otro lado, unicamente dos hembras del total de la muestra
marcada (6.25%) criaron con éxito en dos 0 mas afios consecutivos a lo largo

del periodo de estudio.
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Figura 4. Diferencias de edad en e! éxito reproductor individual de la hembras marcadas. a:
Variacién del namerc medio (+ error estandar} de pollos criados exitosamente por hembra y
temporada en cada una de las tres clases de edad establecidas (F;; = 4.88, p= 0.02). b:
Distribucidn de la edad media (+ error estandar) entre las hembras que fracasan en la cria o
crian con éxito en una temporada cualquiera del periodo de estudio (t de Student= 2.51, g.l.=
78, p= 0.01).
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No se encontré6 una asociacién significativa entre hembras
marcadas con un alto o bajo indice de éxito en la cria y la calidad del afo,
estimada en funcién de la productividad poblacional (test de probabilidad
exacta de Fisher, p= 0.52), lo que significa que una elevada proporcién de las
hembras con alto indice de éxito continlan criando en afics de poca
productividad, mientras que ninguna hembra con un indice de éxito igual o
inferior a 0.25 pollos por intento tuvo éxito en la cria en los afos con
productividades inferiores a la media. El valor medic del indice de éxito para el
conjunto de la muestra marcada fue de 0.15 pollos sacados exitosamente
adelante por intento reproductivo y hembra (DE= 0.25, n= 32). Este valor fue
muy similar al de la productividad media anual de la poblacion (Tabla 1, test de

la U de Mann-Whitney, p> 0.5).

DISCUSION

Influencia de la meteorologia en la productividad

El Unico factor climatoldgico que parece afectar de manera importante al éxito
reproductor anual de la poblacién de avutardas de Villafafila es la precipitacién
durante el invierno previb a cada intento reproductivo. Aunque la significacion
en la regresion de esta variable es marginal, su influencia en fa productividad

anual puede ser considerada biolégicamente significativa, al dar cuenta de un
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30% de la variabilidad de la misma, siendo el efecto especialmente notable en
los afios de mayor sequia, que son los de menor éxito reproductivo, como es el
caso de 1992 y 1995, y, en menor medida, de 1988 y 1989 (Tabla 1). Las
lluvias caidas durante el otofio y el invierno determinan, en buena medida, la
productividad vegetal, tanto de especies espontaneas como del cereal, en la
primavera y, por tanto, la disponibilidad de artropodos durante la fase de
maximo crecimiento de los jovenes de avutarda. La dieta de los pollos durante
esta fase se basa, fundamentalmente, en ortdpteros (Litzbarski & Litzbarski,
1996; Lane et al., 1999), cuya abundancia en el medio depende, directamente,
de la produccion vegetal. El desarrollo primaveral de la vegetacion puede
contribuir, igualmente, al buen estado fisiolégico de las hembras, el cual
condiciona, a su vez, la viabilidad de las puestas {Lack, 1968). En este
contexto, resulta interesante sefalar el alto porcentaje de presencia en la dieta
primaveral de la évutarda de plantas anuales espontaneas como Papaver
roheas y Brassica spp., positivamente seleccionadas por las aves (Lane et al.,
1999) y cuya contribucion a la nutricién de los individuos en esta época del afio
esta todavia por evaluar. La correlacion entre precipitacion y productividad
probablemente queda debilitada a partir de un cierto nivel de precipitacion que
asegure un minimo de disponibilidad tréfica, tanto para las hembras antes de la
puesta, como para los jovenes durante el verano, interviniendo en Ia

productividad final factores ajenos a los estudiados.

Respecto al nimero de dias de lluvia durante el periodo de eclosién de

los huevos y la fase de crecimiento temprano de los pollos, su influencia en la
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productividad podria quedar ensombrecida por el efecto de las lluvias
invernales, que actuarian como determinante de la disponiblilidad de alimento
en esa fase critica. Asi, un invierno especialmente seco bastaria para reducir
considerablemente el éxito reproductor poblacional, ocultando el efecto positive
de una bonanza en la fase de eclosion. En consecuencia, las lluvias en esa
fase Unicamente actuarian como potenciadores del efecto negativo de la
sequia invernal y su ausencia apenas contribuiria incrementar los beneficios
que un invierno lluvioso implica por si solo. Esto explicaria por qué la
eliminacion de 1995 del andlisis de la relacién entre productividad y dias de
lluvia en la fase de eclosién resulta en una correlacion significativa, ya que se
trata un invierno muy seco, seguido de ausencia de precipitaciones en dicha
fase critica. No parece, por el contrario, que la temperatura en dicha fase
ejerza una influencia considerable en la productividad, a pesar de la
importancia de este parametro en la regulacién térmica corporal de los jévenes
durante sus primeros dias de vida, estudiada en numerosas especies de aves
nidifugas (p. ej. Potts, 1988; Hudson & Rands, 1988) y del efecto perjudicial en
la supervivencia de los pollos que, a priori, pudiera tener la conjuncién de
humedad y bajas temperaturas. La escasa variabilidad interanual y ia suavidad
de las temperaturas minimas durante el periodo de eclosion en la zona de
estudio (Tabla 1) pueden explicar la ausencia de influencia térmica en el éxito

reproductor de la poblacién.

Una elevada frecuencia de lluvias durante los dias que siguen a la

eclosion puede acarrear cierta mortalidad entre los pollos por pérdida de
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capacidad termorreguladora, a pesar de la estabilidad de las temperaturas.
Tales efectos en la supervivencia juvenil han sido descritos en otras especies
de aves tanto nidifugas como nidicolas. Asi por ejemplo, Slagsvold & Grasaas
(1979) encontraron una correlacién positiva entre el bajo nimero de dias de
lluvia y la escasez de precipitaciones durante los primeros dias de vida de los
pollos de urogallo {Tefrao urogallus) en el sur de Noruega y la densidad otoial
de aves en la misma zona. De igual forma, Carrascal et al. (1993) hallaron el
mismo tipo de correlacion entre éxito reproductor en una colonia de ciglena
blanca (Ciconia ciconia) del Valle del Tiétar (una zona caracterizada,
precisamente, por la suavidad de sus temperaturas) y el numero de dias de
lluvia en el periodo que sigue a la eclosién. Los resultados aqui presentados no
son concluyentes a este respecto. Probablemente, las precipitaciones en esta
fase critica constituyan una causa real de mortalidad juvenil en la avutarda,
aungue su efecto, como ya se ha comentado, quede oscurecido por el de las
lluvias invernales. Una posible explicacion puede residir en el hecho de que,
aunque la fecha media de eclosion de las puestas de avutarda en la zona de
estudio se sitlie a primeros de junio (Martin, 1997), los pollos nacen a lo largo
de un periodo realmente mucho mas prolongado que las dos semanas
consideradas criticas, habiéndose encontrado polios recien eclosionados
incluso en la segunda mitad de julio {(observaciones personales). Por lo tanto,
dado el caracter irregular de las precipitaciones primaverales y estivales en la
region, al igual que en toda la Iberia mediterranea, las probabilidades de que
las lluvias afecten simultanedamente y por igual, es decir, en el mismo estado

de desarrollo, a un porcentaje significativo de los pollos que nacen en la
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Reserva son razonablemente bajas. Por el contrario, los efectos de las lluvias
del invierno en la posterior disponibilidad de alimento son mucho mas
constantes y duraderos en el tiempo, de forma que si pueden repercutir de

manera detectable en la tasa de supervivencia de toda una cohorte.

La cantidad de pollos que nacen anualmente en la zona de estudio
depende mas estrechamente del nimero total de hembras que finalmente
logran criar con éxito, es decir, del nUmero de familias, que del tamafio medio
de familia, el cual presenta una escasa varianza interanual, como muestra [a
Tabla 1. Esta diférencia puede explicar el alejamiento de la significacion
estadistica que muestra el tamafio medio de familia en su correlacién con las
variables meteorolégicas, aunque mantenga las mismas tendencias que la
productividad. A este respecto, cabe destacar la significativamente mayor
proporcién de familias de dos pollos en afios de alta productividad, lo que
respaldaria la conclusion de que, a pesar de la falta de significacion estadistica
de la correlacion entre tamafo medio de familia y meteorologia, en aﬁos

buenos para la cria, sobreviven mas familias de dos pollos y, por tanto,

aumenta el tamafo medio de familia.
Calidad de las hembras y productividad
El niumero de pollos por intento reproductivo y hembra en la muestra marcada,

a lo largo de los 11 afios de estudio, puede ser considerado como bajo en

relacién con los indices de éxito reproductor encontrado en otras especies. No
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existen estudios a largo plazo de éxito reproductor en otras poblaciones de
avutarda, aunque los resultados preliminares de distintos nucleos
poblacionales de la provincia de Madrid arrojan valores similares (datos
propics). El bajo éxito reproductor en la avutarda esta asociado, obviamente,
con las altas tasas de mortalidad juvenil (60-70%) encontradas en la fase
comprendida entre la puesta y la integracion de las familias en los bandos, tal y
como describen Ena et al (1987) y Martin (1997) para la poblacion de
Villafafila. Las causas de mortalidad son diversas, aunque cabe citar la
depredacién de huevos por cérvidos y de huevos y pollos por zorros y perros
(Ena et al., 1987, Martin, 1997) y, fundamentalmente, la falta de alimento
suficiente para suplir las grandes necesidades energéticas de los jovenes en
su fase de crecimiento mas acelerado (Heinroth & Heinroth, 1928, Litzbarski,
com. pers.), tal y como se deriva de la relacién entre lluvias invernales y
productividad, basada en la ulterior disponibilidad de alimento en dicha fase de

crecimiento.

Otro factor que puede influir en el bajo éxito reproductor individual es el
alto coste energético que, para una hembra de avutarda, supone llevar a buen
término un intento reproductor, como se infiere del bajo porcentaje de hembras
marcadas que han culminado exitosamente dos intentos de cria consecutivos.
Una vez que las familias se integran en los grandes bandos invernales, los
pollos contintan dependiendo de sus madres a lo largo del otofio e invierno,
normalmente hasta el comienzo de la siguiente estacién de apareamiento

(Alonso et al, 1998), prolongandose también, aunque con intensidad
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decreciente, las cebas por parte de las madres (Martin, 1997). En algin caso
extremo, la dependencia materna, incluyendo las cebas al pollo, se ha
mantenido incluso después de la siguiente primavera (observaciones
persqnaies realizadas durante el seguimientc de familias con pollos marcados).
En consecuencia, es razonable concluir que, tras realizar una inversion tan
prolongada, las hembras que han criado exitosamente pierdan capacidad para
repetir el éxito en la temporada siguiente, tal y como se ha observado en
diversas especies de mamiferos con cuidado maternal prolongado (Clutton-

Brock et al., 1982; Clutton-Brock & Godfray, 1991}

A pesar del bajo éxito reproductor, Alonso et al. (1996b) encontraron
que la poblacién de avutardas de la Reserva de Villafafila se ha mantenido
estable entre 1987 y 1995. Estos autores hallaron, igualmente, una tendencia
ligera, aunque no significativa, al crecimiento de la poblacion en su conjunto,
asi como una tendencia significativa al aumento del numero de hembras que
se reprodujeron en la Reserva entre 1987 y 1994. La ampliacién de los afios
incluidos en el andlisis hasta 1998 (ver Capitulo 1V) no s6lo ha confirmado la
estabilidad poblacional, sino que ha constatado un aumento de la significacion
en la tendencia al crecimiento del nimero de hembras reproductoras. Esta
tendencia podria simplemente reflejar, como ya se ha argumentado en el
Capitulo IV, la concentracién de avutardas procedentes de zonas de cria
préximas, a causa de una pérdida de adecuacion del habitat en las mismas,

mas que un crecimiento intrinseco de la poblacion estudiada.



126

El bajo éxito reproductor en la avutarda puede ser contemplado como
parte de la estrategia de vida de la especie, en virtud de la cual el
mantenimiento de las poblaciones depende, mas que de una alta tasa de
reclutamiento, de la supervivencia de los individuos, caracterizados por su
longevidad. Por otra parte, tanto la ausencia de un claro patrdn de varianza
individual en el éxito reproductor, como el bajo valor de la desviacién estandar
correspondiente al indice de éxito de la muestra marcada, concuerdan con la
hipotesis de que, en las especies poliginicas, las hembras presentan escasa
varianza individual en el éxito reproductor en comparacién con los machos,
entre los cuales existe un fuerte sesgo en dicho parametro, como resultado de
la seleccion sexual (Clutton-Brock et al., 1988; Andersson, 1994). Una de las
pocas asimetrias individuales entre las hembras que parece afectar claramente
al éxito reproductor es la edad, como se ha encontrado en este estudio. En la
misma linea de evidencia, Gewalt (1959) informa del abandono general de las
puestas por parte de hembras primerizas criadas en cautividad. Asimismo,
Glutz et al. (1973) encontraron, en una poblacién en libertad del este de
Alemania, una mayor frecuencia de puestas de un Unico huevo entre las
hembras que acometen su primer intento reproductivo. En el presente estudio,
Unicamente 2 de las 10 hembras marcadas en las que se constatd el primer

intento exitoso de cria sacaron los pollos adelante en dicho primer intento.

Por otro lado, la falta de asociacidén encontrada entre hembras buenas o
malas reproductoras y la calidad del afo, estimada en funcién de la

productividad poblacional, esto es, el hecho de que las hembras que mejor
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crian en afios buenos sigan siendo las mejores en afos malos, refuerza el
papel de la edad como asimetria determinante en el éxito reproductor
individual, dada su menor dependencia de oscilaciones interanuales en
cualquier parametro poblacional sujeto a la variacion de factores ambientales
como la meteorologia o la disponibilidad de alimento. Sin embargo, no hay que
olvidar otras asimetrias individuales, no consideradas explicitamente en este
estudio, que podrian estar afectando al éxito reproductor de las hembras de
avutarda. Un ejemplo de este tipo de asimetrias puede ser el rango social,
cuyo papel se ha mostrado fundamental en diversas especies de mamiferos, si
bien dicho factor suele estar, a su vez, correlacionado con la edad (ver revision

en Clutton-Brock, 1988).

Las diferencias asociadas a la edad pueden ser el resultado de la
distinta condicién fisioldgica correspondiente a individuos de diversas edades,
de la experiencia acumulada a lo largo de sucesivos intentos de reproduccion,
o0 de una combinacidén de ambos factores. El estado fisioldgico puede limitar,
hasta cierto punto, el nimero huevos puestos por una hembra, debido a su
inmadurez, pero la pérdida generalizada de huevos tras la puesta por parte de
hembras jovenes debe ser atribuida a la falta de experiencia. Los resultados
aqui discutidos se refieren Gnicamente a una serie de 11 afos. La longevidad
exacta de la avutarda no es conocida, pero se sabe que individuos en
cautividad han alcanzado los 28 afos de edad (Glutz ef al., 1873). Aunque la
supervivencia media de las avutardas marcadas en Villafafila es muy inferior

(algo mas de 10 arios, habiendo alanzado los 14 afios la hembra marcada mas
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longeva, datos propios sin publicar), la mayoria de ellas puede tener aun varias
temporadas de cria por delante. Si esto es asi, la varianza interindividual en el
éxito reproductor de las hembras de avutarda debera disminuir a medida que
aumenta su edad y, consiguientemente, su experiencia en la cria. Son
necesarias, pues, series de datos mas largas para confirmar estas

predicciones.
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VIIl. CORRELACIONES FENOTIPICAS Y SOCIALES DE LA

ACTIVIDAD SEXUAL EN LOS MACHOS

INTRODUCCION

La seleccidbn sexual que tiene lugar en las especies con sistemas de
apareamiento poliginicos, en los que los machos compiten por copular con el
mayor nimero posible de hembras y no participan en la cria y cuidado de la
descendencia, se manifiesta, fundamentalmente, en dos fendmenos
directamente observables y medibles en la naturaleza. Por un lado, se
manifiesta en la evolucion de un dimorfismo sexual mas 0 menos pronunciado,
tanto en tamafio corporal como como en morfologia, y, por el otro, en un cierto
sesgo en la distribucién del éxito en la copula entre los machos (Darwin, 1871;

Payne, 1983, Andersson, 1994).

El desarrollo del dimorfismo sexual en tamafio a favor de los machos se
ha venido atribuyendo, desde que fuera discutido por primera vez por Darwin
(1871), a la competencia directa entre machos por monopolizar el mayor
numero de hembras posibles en un contexto agonistico, cuyo resultado suele
ser el establecimiento de jerarquias de dominancia. Iguaimente, la seleccion
intrasexual ha conducido, en numerosas especies, a la evolucién de érganos
que actuan como “armas” en dichas interacciones agonisticas. Por otro lado, el

desarrollo de caracteres en los machos sin aparente beneficio directo para la
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supervivencia de los individuos fue asociado, ya por el mismo Darwin, con a
eleccién para el apareamiento por parte de las hembras de aquellos machos
que muestran un mayor grado de desarrollo de dichos caracteres. En el caso
de las aves, esos caracteres morfolégicos resultantes de la seleccion
intersexual o epigamica suelen ser plumajes ornamentales y coloridos
conspicuos, que actian durante el cortejo o exhibicién sexual en conjuncion
con determinadas pautas comportamentales y, en la mayoria de las especies,

con la emision de sonidos o cantos.

La mayoria de los estudios posteriores a Darwin, tanto teéricos como
empiricos, coinciden en concluir que la eleccién de pareja por parte de la
hembra es el factor responsable del mantenimiento de tales caracteres en los
machos. Los mecanismos evolutivos mediante los cuales tiene lugar la
elecciébn de pareja por parte de las hembras en las especies animales
poliginicas pueden clasificarse en dos grandes categorias (Kirkpatrick & Ryan,
1991; Maynard-Smith, 1991; Andersson, 1994): aquellos mecanismos
accionados directamente por la seleccion natural y que proporcionan, por
tanto, un beneficio directo, en términos de fitness o supervivencia, a la
descendencia de las hembras, y aquellos que son activados por seleccién
indirecta y que se traducen en beneficios genéticos para la descendencia (los
denominados “buenos genes”). Como ejemplos incluidos en la primera
categoria se pueden citar la eleccidon de los machos que mejor proporcionen
algun tipo de recurso importante en la supervivencia de la hembra o sus crias,

la eleccion de aquellos machos cuya blsqueda resulte menos costosa en
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.tiempo y energia debido a su conspicuidad, o la eleccion de aquellos machos
que ofrezcan el menor riesgo de contagio de enfermedades o parasitos
durante la cépula. Entre los mecanismos accionados por los beneficios
geneticos para la descendencia, es decir, los que conducen a [a eleccion de
aquellos machos que poseen ciertos caracteres no direcfamente relacionados
con la supervivencia pero que estan asociados a genes que incrementan la
viabilidad de las crias (efecto pleiotrépico), o bien a la de aquellos machos que
se muestren mas vigorosos y saludables, como expresién fenotipica de su
fitness global, se incluye el definido bajo la hipotesis de "viabilidad total”
(Manning, 1984), la cual establece que las hembras tenderan a elegir a los
machos que porten el menor niumero de genes deletéreos en su genoma. Otro
mecanismo indirecto es el que utiliza la edad del macho como indicador de
viabilidad (Manning, 1985, Andersson, 1994), segin el cual las hembras
elegirian aparearse con los machos que muestren un mayor desarrollo en
ornamentos u otras caracteristicas positivamente lcorrelacionadas con la edad,
ya que los machos mas longevos presentardn una mayor fitness global, al

haber sobrevivido durante mas tiempo, que los machos mas jovenes, portando,

presumiblemente, una menor cantidad de alelos indeseables.

Una de las principales dificultades en el desarrollio de la teoria de la
seleccion sexual reside en la explicacion de la evolucién conjunta de los
caracteres epigamicos de los machos y la tendencia de las hembras a
seleccionar esos mismos caracteres en el proceso de eleccion de pareja. Para

ello se han propuesto distintos modelos genéticos que pueden clasificarse en
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dos grandes categorias conceptuales: los modelos fisherianos o de
retroalimentacién positiva y los modelos basados en el handicap. A
continuacion se resumen muy sucintamente dichos modelos (ver revisiones

detalladas de todos ellos en Andersson, 1994 y Carranza, 1994, por ejemplo):

Modelos fisherianos

a.-La hembra selecciona, siguiendo sus preferencias comportamentales,
un macho portador de un caracter o caracteres independientes de la
viabilidad de la descendencia y que, eventualmente, puede reducir la
viabilidad de dicha descendencia (proceso runaway o de
retroalimentacién positiva, Fisher, 1930).

b.- La hembra selecciona un caracter que puede reducir su propia
fecundidad pero que aumenta el atractivo sexual de sus descendientes

masculinos (hipétesis del “hijo sexy”, Weatherhead & Robertson, 1979).

Modelos de handicap
a.- La hembra selecciona un caracter del macho que puede en si mismo
reducir la las posibilidades de supervivencia de su descendencia, pero
que esta correlacionado con una mayor viabilidad global del individuo que
lo porta (hipotesis del handicap, Zahavi, 1975; lwasa ef al., 1991).
b.- La hembra selecciona un caracter que en si mismo contribuye
directamente a la viabilidad global de su descendencia (seleccion directa

~de caracteres basados en la viabilidad, Kodric-Brown & Brown, 1984).
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Como se ha visto en capitulos precedentes, la avutarda es un ave
poliginica que presenta un fuerte dimorfismo sexual en tamafno: los machos
pesan entre 10 y 156 kg y las hembras Gnicamente entre 4 y 5 kg. Machos y
hembras viven separadamente en bandos unisexuales a lo largo de todo el
ciclo anual. Hacia finales del invierno y comienzos de la primavera, los machos
se concentran en arenas tradicionales (feks) donde establecen o revalidan ia
jerarquia social en el seno de los bandos mediante interacciones agonisticas
en las que, tanto las peleas como las exhibiciones (‘ruedas”, iguales a las
realizadas para cortejar a las hembras, pero con distinto significado en funcién
del diferente contexto social), juegan un papel central (Hidalgo & Carranza,
1991), para luego dispersarse sobre un area mas extensa y exhibirse con el fin
de atraer hembras (lek explotado o disperso, Gilliard, 1969). Los machos no
defienden territorios de exhibicidn propios, sino que se van desplazando y
realizando el display dentro de un area limitada de varias hectareas que suele
solapar con la de muchos otros machos. El sistema resultante, en el que los
machos tratan de copular con el mayor nimero posible de hembras, es algo

similar a lo que Johnsgard (1994) ha denominado “arena movil” .

El presente capitulo, basado en datos procedentes del seguimiento de
individuos marcados, pretende profundizar en el comportamiento de exhibicién
de los machos de avutarda tras la fase de establecimiento de jerarquias
(estudiada bajo un enfoque poblacional en Hidalgo & Carranza, 1991) , es
decir desde poco antes de la “explosion” de los leks (finales de marzo) hasta el

final del periodo de cépulas {mediados de mayo), analizando las tasas de
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exhibicién sexual de los machos marcados y sus posibles correlaciones con
variables fenotipicas y sociales a la luz de las distintas hipétesis sobre los
mecanismos de seleccion sexual epigamica expuestas anteriormente. Aungue
este aspecto de la biologia reproductiva de la avutarda ha sido ya tratado con
anterioridad a partir de datos procedentes de individuos en cautividad
(Carranza & Hidalgo, 1993), nunca habian sido estudiados en aves marcadasr
en libertad y, por consiguiente, integradas en una dinamica social y ecolégica

real.

METODOS
Radioseguimiento y toma de datos

Los machos capturados y radiomarcados (ver detalles en Metodologia
General) fueron seguidos durante 2-3 dias completos por semana a lo largo de
las primaveras de 1995, 1996 y 1997 (desde la Ultima semana de marzo hasta
la segunda semana de mayo), concentrandose el mayor esfuerzo de
observacién en los picos de actividad de mafiana (desde el orto a las 11 hora
solar) y de tarde (desde las 15 hora solar al ocaso), tras comprobar que la
actividad, especialmente la actividad sexual, era comparativamente
despreciable en las horas centrales del dia (ver tambien Hidalgo & Carranza,
1990; Hellmich, 1991) y que, en dias soleados, la calima impedia toda

observacion fiable, incluyendo la lectura de las marcas. El seguimiento se llevé
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a cabo desde vehiculos todoterreno y empleando telescopios de 20-40x o 20-
60x. Entre tres y cuatro observadores siguieron, cada uno de ellos, a un macho
diferente, de manera que cada macho no pasaba mas de dos dias a tres
consecutivos sin ser seguido, distribuyendo, de este modo, el esfuerzo de
observacion uniformemente entre todos los individuos marcados en cada
primavera. La toma de datos consistié en una anotacién ad libitum (Martin &
Bateson, 1993) de todas las pautas comportamentales significativas y su
duracién. Cada vez que el individuo marcado seguido comenzaba un periodo
de exhibiciobn sexual éste era cronometrado, anotandose la duracién en
segundos de cada una de las siguientes cuatro fases bien diferenciadas (ver

Fig. 1):

Rueda cero (R0Q}: macho con cuello, barbas y alas en reposo, pero cola
plegada en abanico sobre el dorso haciendo conspicuo el plumaje ventral
blanco de la cola.

Rueda uno (R1): macho con saco gular, y por tanto cuello, ligeramente
inflado y barbas parcialmente erizadas. Carpos caidos mostrando las
plumas ventrales de las alas, cola doblada sobre el dorso y vientre
posterior ligeramente levantado.

Rueda dos (R2). macho con cuello notablemente inflado y ligeramente
inclinado hacia atras, barbas completamente erizadas y carpos
parcialmente volteados. Las lineas de piel oscura desprovistas de plumas

a ambos lados del cuello comienzan a ser visibles.
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Rueda tres (R3}): cuello completamente inflado e inclinado sobre el dorso,
haciendo las lineas de piel desnuda conspicuas, barbas totalmente
erizadas. Carpos completamente volteados, cola totalmente plegada
sobre el dorso y vientre levantado, mostrando la region cloacal. Esta fase
suele ir acompanada de movimientos ritmicos de los carpos cuando
alcanza una larga duracion, especialmente si hay hembras presentes, vy,
en los instantes previos a la copula, de vueltas alrededor de la hembra

por parte del machos.

Asimismo, se contabilizé el numero de eventos de exhibicion o ruedas
que e! macho observado llevaba a cabo. Se considerdé que una rueda no
concluia hasta que el ave no volvia a la actitud de reposo total (Fig.1a) v,
consecuentemente, se considerd todo periodo de exhibicion tal como una
unica rueda. Una rueda, sin embargo, no concluia necesariamente en la fase

final (R3), sino que podia ser interrumpida en cualquier momento.

Al mismo tiempo que se databa la actividad de cada individuo, se
anotaban, también ad libitum, las variaciones en tamafno y composicion del
bando en que se encontrase, mapeando, ademas, los sucesivos cambios en la
localizacién del mismo, asi como en la del resto de los bandos situados en un
radio de 1 km respecto a éi, sobre un mapa a escala 1:10000 de la zona

correspondiente.
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A la muestra de machos capturados y marcados de adultos se fueron
afiadiendo individuos marcados como pollos que se iban estableciendo en los
leks y participando en la dindmica de la poblacion adulta, a medida que
finalizaban su dispersion juvenil (> 3 afios de edad). La muestra total de
machos adultos (definidos aqui como de 3 ¢ mas afios de edad) seguidos
durante al menos una primavera fue de 17 individuos y el namero de machos
seguidos en cada una de las primaveras fue, respectivamente, 10 en 1995, 14
en 1996 y 10 en 1997. El nimero medio de dias de seguimiento por macho y
temporada fue de 8. La disminucién de la muestra, a pesar de la incorporacion
a ella de individuos marcados como pollos, entre 1996 y 1997 se debe a la
muerte de algunos machos por causas diversas (dos por colision con tendido

eléctrico, uno por caza furtiva y otro por causa desconocida).

Para cada periodo horario de observacién, y a lo largo de todas sus
primaveras de seguimiento, se calculé el porcentaje de tiempo que cada
individuo pasé en rueda. De este modo se obtuvieron dos porcentajes horarios
de rueda distintos: un primer porcentaje que incluye desde R1 a R3 (R13) y un
segundo porcentaje que ademas incluye RO (R03). Dividiendo estos valores
entre el tiempo total de observacion en los correspondientes periodos horarios,
se obtuvieron las respectivas tasas horarias de rueda, TR13 y TRO3.
Finalmente, se calculd la media total de TR13 y de TRO3 para cada uno de los
17 machos de los que existe, al menos, una primavera de seguimiento. Otras
variables utilizadas asociadas al display sexual fueron las duraciones medias

de los periodos de exhibicion (DR13 y DR03), calculadas como el promedio de
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los respectivos porcentajes horarios de rueda divididos entre los

correspondientes nimeros de ruedas en cada periodo.

Categorizacion fenotipica de los machos

Con el fin de correlacionar las distintas variables comportamentales y sociales
obtenidas a partir del radioseguimiento, fue necesario categorizar a los machos
marcados en funcién de sus fenotipos, en concreto en funcién del grado de
desarrollo individual de los distintos caracteres sexuales secundarios: el peso
(como expresion del dimorfismo sexual en tamaro), las barbas y el cuello.
Estos dos ultimos caracteres se desarrollan Ginicamente durante la época de
apareamiento, al igual que en otras especies de avutarda (ver, por ejemplo,

Tetrax tetrax, Cramp & Simmons, 1980 y Ardeotis australis, Fitzherbert, 1983)

El peso sélo pudo conocerse en aquellos machos capturados de adultos
y, por tanto, pesados durante el marcaje. De estos mismos machos se obtuvo,
ademas, la longitud de las barbas en milimetros (ver Metodologia General). No
se contd el niUmero de barbas de cada macho para minimizar el tiempo de
proceso de las aves (en una muestra de machos marcados en la provincia de
Madrid, ndimero y longitud de barabas resultaron, sin embargo,

significativamente correlacionados; datos propios sin publicar).

Todos los machos seguidos fueron categorizados, sin embargo, en

funcion del grado de desarrollo de las barbas y el cuello. Esta categorizacion
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se basd en la calificacion de visu, tanto mediante observacion directa en el
campo, como a partir de fotografias, de dichos caracteres. Tanto para las
barbas como para'el cuello, se establecieron tres categorias basicas: 1, 2 y 3.
Se calificé como barbas 1 aquellas que a penas presentaban un desarrollo
incipiente, no sobrepasando la comisura del pico. Recibieron la calificacién de
barbas 2 aquellas que, en visién lateral, alcanzaron la linea posterior del cuello.
Finalmente, se calific6 como barbas 3 aquellas que sobresalian claramente de
dicha linea posterior (ver Fig. 2a). Las situaciones intermed‘ias fueron
calificadas, respectivamente, como 1,5 y 2,5 de forma que, finalmente, se
obtuvieron & categorias de barbas. Cada macho fue calificado
independientemente por cuatro observadores distintos, obteniéndose un nivel
de consenso del 95%, calculado mediante el coeficiente de concordancia W de
Kendall (Siegel & Castellan, 1988). Finalmente, se calculd una calificacion
media para cada individuo con los valores asignados en cada uno de los
correspondientes afos de seguimiento. Se comprobo la fiabilidad de las
calificacidbnes medias a través de una correlacién de rangos de Spearman con
las longitudes reales medidas en aquellos individuos capturados como adultos,

siendo dicha correlacién significativa (r,= 0.7, p< 0.05, n= 8).

En cuanto a la calificacion de los cuellos (ver Fig. 2b), se asigné el valor
1 a aquellos cuellos absolutamente grises, entreverados de castafio en la
base. Estos cuellos son caracteristicos de los jévenes de un afio y apenas se
diferencian, excepto en el grosor, de los cuellos de las hembras, no existiendo

en la muestra seguida, al ser todos los individuos de 3 o mas afos. Se califico
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como cuellos 2 a aquellos que presentaban ya una clara banda castafa en la
base, por encima de la cual hay una banda de color amarillo crema que hace
contacto con el gris de la mandibula inferior. Finalmente, la calificacion de
cuellos 3 se asigné a aquellos con una banda castafa en la base, muy intensa
(practicamente color “caoba”} pero relativamente estrecha bajo una ancha
banda color marfil que llega hasta la mandibula inferior sin transicién de gris.
Entre éstas dos bandas suele haber una estrecha franja de transicion, mas
amarillenta. Las situaciones intermedias se calificaron, de nuevo, como 1,5 y
2,5 y el coeficiente de concordancia de Kendall entre los cuatro observadores

fue de nuevo del 95%.

Categorizacién por edades

La edad exacta del individuo en afos sélo era conocida, obviamente, en
aquellos machos marcados de pollos, asi como en uno de los machos
capturados en edad adulta, pues pudo ser facilmente identificable como un
joven de segundo ano (ver Gewalt, 1959; Cramp & Simmons, 1980 y datos
propios basados en el seguimiento de jovenes en dispersion). En total, se
sigui® a 10 machos de edad conocida al cabo de las tres primaveras de
estudio, durante al menos una temporada. Las edades que tenian estos
individuos en la primavera en la que cada uno de ellos comenzé a ser seguido
1
variaron entre los 3 y los 9 afos. Sin embérgo, el hecho de que, precisamente,

no se dispusiera del peso adulto de estos diez machos, por haber sido

marcados como polios, ha impedido un analisis conjunto de la edad exacta de
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todos los machos de la muestra en relacién a los caracteres fenotipicos y las
frecuencias de exhibicién, con el fin estudiar la importancia relativa de la edad,
por una parte, y del peso, por otra, en la expresion de los caracteres

fenctipicos y en el comportamiento de exhibicién sexual.

De acuerdo con los patrones de edad para machos de avutarda
publicados en Gewalt (1958, ver Fig. 3), se categorizé por clases de edad a la
totalidad de la muestra marcada (n= 17), incluyendo los individuos de edad
conocida. De las tres clases de edad diferenciables de visu establecidas por
dicho autor, sélo resultaron representados en la muestra las dos mayores, ya
que no se incluyé eh el seguimiento ningun macho entre el primer y segundo
afio de vida. En consecuencia, las dos categorias de edad utilizadas en este
estudio fuercn la que comprende a los machos entre los tres y los seis afios y

la que inlcuye a los individuos mayores de seis afos.

Estimacion del éxito de cdpula

En principio, la manera mas directa de medir el éxito reproductivo anual de un
individuo es la cuantificacion del numero de descendientes de dicho individuo
que han sido exitosamente sacados adelante. Sin embargo, en especies
poliginicas en las que el macho trata de aparearse con el mayor nuamero
posible de hembras con las que no comparte ningun tipo de esfuerzo parental
ni mantiene vinculos sociales antericres ¢ posteriores a la cépula, este empeno

resulta impracticable. En consecuencia, es necesario recurrir a variables
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indirectas como el éxito de copula. Esta medida indirecta del exito reproductor
individual ha sido utilizada ampliamente en los estudios de aves formadoras de
leks (ver, por ejemplo, Wiley, 1978; Kruijt & de Vos, 1988; Héglund &

Lundberg, 1989).

El nimero de observaciones de copulas por parte de los machos
marcados a lo largo de las tres primaveras de estudio ha sido, sin embargo,
francamente bajo (n= 5; 2 de ellas por parte de un mismo macho y las cada
una de las 3 restantes por parte de otros 3 individuos) y claramente insuficiente
para establecer comparaciones interindividuales estadisticamente validas. Esta
falta de muestra no se debe, en cualquier caso, a una mala eleccion de los
periodos de observacion, ya que durante los mismos no era infrecuente
presenciar alguna copula en el campo por parte de machos no marcados, lo
que permiti6 establecer el pico de coépulas en el area de estudio y la
distribucién diaria y estacional de las mismas (ver Capitulo IX). Mas aun, los
periodos diarios de actividad sexual observados en Villafafila no difieren de los
descritos en ofras zonas de estudio (Hidalgo & Carranza, 1990; Hellmich,
1991). Esta baja frecuencia de observacion de cépulas dentro la muestra
marcada puede ser el reflejo de un pronunciado sesgo en el éxito de copula
entre los machos de avutarda, especialmente si parece razonable asumir que
la practica totalidad de las hembras mayores de dos afios intenta la
reproduccién (ver Metodologia general y Capitulo VII), de modo que las
probabilidades de que una muestra como la manejada en este estudio incluya

uno o mas machos con una alta tasa de copulas son realmente bajas. La
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escasez de las observaciones de cépulas en el campo parece ser una
caracteristica comun a otras especies de Otididae, como es el caso del sisén

(Tefrax tetrax, Arroyo, 1998, comunicacion personal).

Ante la imposibilidad de medir directamente el éxito de cdpula, se ha
recurrido a variables estimativas del mismo. El empleo de éstas variables se
basa en la premisa de que los machos que realizan un mayor numero de
intentos de copula tienen mayores probabilidades de conseguir copulas
efectivas. Igualmente, las probabilidades de copular seran mayores en
aquellos machos que son vistos solos en compaiiia de hembras con mayor
frecuencia. Bajo tales supuestos, se han utilizado las tasas siguientes, como

medidas indirectas del éxito de copula:

Copula 1: nimero total de intentos de copula, exitosos o fallidos, por
temporada realizados por cada macho marcado, dividido entre el tiempo
total de observacidn de dicho individuo. Se define intento de cépula como
toda ocasién en la que una hembra se aproxima al macho, llegando a
picotearle la cloaca, aunque en fases posteriores pueda interrumpirse el
cortejo (ver Hellmich, 1991, para una descripcion detallada del
comportamiento de copuia en la avutarda)

Cépula 2; numero de observaciones por temporada en que un macho es
visto solo en compaiiia de hembras, es decir, formando con ellas un tnico

bando, dividido entre el tiempo total de observacién de dicho individuo.
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Analisis estadisticos

Para el analisis de la relacion de las diferentes variables comportamentales,
expresadas como porcentajes horarios, con la categorizacion fenotipica de los
distintos individuos seguidos, se empled la correlacién de rangos de Spearman
(Siegel & Castellan, 1988). Cuando se estudid la relacion entre diferentes
variables biométricas, medidas directamente en los machos capturados, se
utilizé la correlacion paramétrica de Pearson (Sokal & Rohlf, 1979). Respecto a
la edad, se analizaron las posibles diferencias, entre las dos clases incluidas
en la muestra, en el desarrollo de los caracteres sexuales secundarios (peso,
barbas y cuelo), asi como en las variables asociadas a la exhibicion sexual,
mediante el test de la U de Mann-Whitney. En la muestra de 10 individuos de
edad conocida, se analiz6 la variacion de la edad media de cada uno de ellos
frente a las calificaciones de barbas y cuello mediante correlaciones no
paramétricas de Spearman. La variacion de dicha edad media frente a las
tasas de exhibicion y frente a las variables estimativas de éxito de copula se
estudid mediante correlaciones paramétricas, previa transformacion logaritmica

de los datos.
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El efecto en la duracién de las ruedas y la tasa de exhibicion de los
diferentes tipos de contexto social se analizé, una vez mas, mediante ANOVA

simple.

Con el objeto de estudiar la relaciéon entre las variables indirectas de
éxito en la copula y el grado de desarrollo de los distintos caracteres sexuales
secundarios, se realizaron los correspondientes analisis de correlacion de
Spearman. Las diferencias entre las clases de edad para dichas variables

fueron, de nuevo, analizadas mediante el test de la U de Mann-Whitney.

RESULTADOS

Correlaciones entre caracteres fenotipicos y peso

El peso resulté positiva y significativamente correlacionado con la longitud de
las barbas medida durante el marcaje (r= 0.70, p= 0.05, n= 8), con los valores
posteriormente asignados de visu a las barbas durante la observacion (r=
0.69, p= 0.05, n=8) y, marginalmente, con los valores asignado de igual modo
al cuello (r= 0.67, p= 0.07, n= 8). La calificacioén de las barbas y la calificacion
del cuello resultaron altamente correlacionadas entre si (r,= 0.75, p= 0.0004,

n=17).
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Correlaciones entre los caracteres fenotipicos y las tasa de exhibicién

sexual

La Tabla 1 resume todas las correlaciones estudiadas de las variables
asociadas a la exhibicidon sexual. Las tasas de rueda resultaron significativa y
positivamente correlacionadas con el peso y con ia longitud de las barbas. La
duracién media de las ruedas también presentd una correlacion significativa y
positiva con el peso, aunque no con la longitud de barbas. Las tasas de rueda
también resultaron significativa y positivamente correlacionadas tanto con la
calificacion de las barbas como con la del cuello. La duracién media de las
ruedas presentd, igualmente, correlacion significativa y positiva con ambas

categorizaciones fenotipicas.

Tabla 1. Correlaciones entre el peso (kg) y las variables fenotipicas de los machos estudiados y

las correspondientes tasas de exhibicidon sexual.

TR13 " TR03? Duracién media de
las ruedas
s p n ry p n ry p__n
Peso 0.88 0.00 8 0.86 0.01 8 073 004 8
Longitud de las barbas 0.85 0.01 8 079 0.02 8 053 018 8

Calificacion de las barbas ®*  0.52 003 17 043 008 17 056 002 17

Calificacion del cuello 3 064 0.01 17 053 00 17 047 005 17

1 tasa horaria de ruedas, de R1 a R3.

2 tasa horaria de ruedas, de R0 a R3.

* segun tres categorias en funcidn del grado de desarrollo: 1, 2 y 3; los estados intermedios fueron calificados como
1.5 y 2.5 (ver Métodos, Categorizacion fenotipica de los machos).
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Correlaciones entre caracteres fenotipcos, tasas de exhibicion sexual y

éxito de copula

Las correlaciones de las variables estimativas del éxito de copula (Cépulal y
Cépula2) con las distintas variables fenotipicas y asociadas a la exhibicion
sexual se detallan en la Tabla 2. Tanto Codpulat como CodpulaZ2 se
correlacionan positivamente y de forma significativa con todas las variables

fenotipicas y asociadas a la exhibicién sexual.

Tabla 2. Correlacion de las variables estimativas del éxito de cépula con los caracteres

fenotipicos y las tasas de exhibicion sexual.

Cépulal '’ Copula2 ?

r, p n r P n
Peso 0.79 0.02 8§ 0.74 0.04 8
Calificacion de las barbas * 0.62 0.01 17 0.56 0.02 17
Callificacion del cuello 0.68 0.00 17 0.71 0.00 17
TR134 0.57 0.02 17 0.76 0.G60 17
TRO3* 0.60 0.01 17 0.85 0.00 17
Duracion de las ruedas 0.49 0.05 17 0.51 0.04 17

" numero total de intentos de ¢opula, exitosos o fallides, por temporada realizados por cada macho marcado, dividido
entre el tiempo total de observacién de dicho individuo,

? nimero de observaciones por temporada en que upn macho es visto solo en compafiia de hembras, es decir,
formando con ellas un Unico bando, dividido entre el tiempo total de observacion de dicho individuo.

? sequn tres categorias en funcién del grado de desarrollo: 1, 2 v 3; los estados intermedios fueron calificados como
1.5y 2.5 (ver Me'todos, Categorizacion fenctipica de los machos).
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* tasa horaria de ruedas, de R1 a R3.
5 tasa horaria de ruedas, de RO a R3.

Tabla 3. Diferencias en peso (kg), y calificaciones de barba y cuello (media * DE) entre machos

de avutarda de 3 a 6 afios de edad y machos mayores de 6 arfios.

Test de diferencia ’

De 3 a 6 afios Mayores de & aftos 4 p
n n
Peso 9.19+0.85 4 11.31+1.15 4 2.31 0.02
Calificacién barbas ? 208+0.74 12 280=x0.27 5 1.84 0.0
Calificacién cuello ? 2.08+0.36 12 2.80+0.45 5 227 0.01

'test de la U de Mann-Whitney.
* seglin tres categorias en funcién del grado de desarrollo: 1, 2 y 3; los estados intermedios fueron calificados como
1.5y 2.5 (ver Métodos, Categorizacion fenotipica de los machos).

Tabla 4. Diferencias en las tasas de exhibicién sexual, duracién de la ruedas y tasas
estimativas del éxito de copula (media + DE) entre machos de 3 a 6 afos de edad y machos

mayores de 6 afios.

Test de diferencia '

De 3 a6 aflos (n=12) Mayores de 6 afios {n= 5) z p
TR13% 519+21 10.90+ 214 3.16 0.00
TRO3? 6.81+291 13.53+£3.95 2.64 0.01
Duracién ruedas 8.59+45 18.08 + 5,92 2.53 0.01

Cépula 14 0.36 + 0.69 1.77 £1.63 1.85 0.05
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Copula 2’ 0.95+091 4,30 +2.02 2.90 0.00

7 test de la U de Mann-Whitney.

2 tasa horaria de ruedas, de R1 a R3.

*tasa horaria de ruedas, de R0 a R3.

* numero total de intentos de copula, exitosos o fallidos, por temporada realizados por cada macho marcado, dividido
entre el tiempo total de chservacién de dicho individuo.

5 numero de observaciones por temporada en que un macho es visto solo en compaiia de hembras, es decir,
formando con ellas un unico bando, dividido entre el tiempo total de observacion de dicho individuo,

Diferencias con la edad

El peso y las calificaciones de barbas y cuello difirieron entre las dos
categorias de edad establecidas, siendo los valores medios significativamente
superiores (de modo marginal en el caso de la calificacion de barbas) entre los
machos mayores de 6 afios (ver Tabla 3). Por su parte, tanto las tasas de
display (TR13 y TRO03), como la duracién media de las ruedas, fueron
significativamente superiores en la categoria de mayor edad, tal como muestra
la Tabla 4. Los machos adultos mayores de 6 afios presentaron, igualmente,
valores medios significativamente mas altos para las dos variables estimativas
del éxito de cédpula. Respecto a la edad conocida, ésta se correlacioné
positivamente de manera significativa con las calificaciones fenotipicas de
barbas (r,= 0.74, p= 0.01, n= 10} y cuello (r= 0.69, p= 0.03, n= 10). Las
correlaciones con las tasas de exhibicion y las variables estimativas del éxito

de copula no resultaron, sin embargo, significativas.

DISCUSION
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Los resultados aqui presentados muestran como las variables que miden la
frecuencia y duracion de la de exhibicién sexual (tasas de exhibicién y duracion
de las ruedas), asi como las medidas indirectas del éxito en la cépula, se
encuentran correlacionadas con la categorizacion fenotipica de los machos
adultos de avutarda, basada en el grado de desarrollo de los caracteres
sexuales secundarios {(barbas y cuello), incluidos en la muestra estudiada. Del
mismo modo, dichas variables resultaron correlacionadas con el peso y con la
longitud de las barbas en la submuestra de individuos de peso y biometria
conocidos. En definitiva, tales variables estan correlacionadas con el grado de
desarrollo de las caracteristicas fenotipicas sometidas a seleccion sexual en
los machos de avutarda. Asimismo, el grado de desarrollo de dichas
caracteristicas tiende a ser significativamente mayor en los machos mayores
de seis afios que son, a su vez, los que pasan, en promedio, un mayor
porcentaje de tiempo en exhibicion sexual y cuyas ruedas son las mas
duraderas. Estos machos son, ademas, los que presentaron valores medios de

éxito de copula significativamente mas altos.

Relacion entre actividad sexual, grado de desarrollo de los caracteres

epigamicos y condicion fisica

Numerosos estudios tedricos y empiricos sugieren que la mayoria de los
caracteres sexuales secundarios se desarrollan en funcion de la condicién
fisica del macho (ver, por ejemplo, Williams, 1966, West-Eberhard, 1979;

Kodric-Brown & Brown, 1984; Andersson, 1986; Folstad & Karter, 1992). Tal
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desarrollo puede, por tanto, ser contemplado como parte del esfuerzo
reproductor realizado por los machos, el cual es tanto mayor cuanto mejor es
su condicion fisiologica. En otras palabras, el desarrollo de los caracteres
sexuales secundarios implica un coste energético para el macho, el cual
afrontara mejor, en términos de supervivencia, dicho coste, cuanto mejor sea
su condicién fisioloégica. En consecuencia, es esperable una cierta plasticidad
fenotipica en el crecimiento de los caracteres sexuales secundarios, como
resultado del reparto del presupuesto energético de los individuos entre las
distintas funciones de crecimiento, mantenimiento y reproduccién (Andersson,

1994).

Carranza & Hidalgo (1993) compararon la composicion aminoacidica de
las proteinas procedentes de plumas de las barbas y del cuelloc de machos de
avutarda criados en cautividad con la composicibn de las proteinas
procedentes de otros tipos de pluma de los mismos individuos, concluyendo
que no existen diferencias significativas en coste energético entre la
produccién de los caracteres sexuales morfologicos y otros tipos de plumaje.
Este resultado no implica, sin embargo, que barbas y cuello no actien como
indicadores de la condicion fisiolégica del individuo. Asi, dado su caracter par y
su conspicua disposicion simétrica, las barbas de los machos de avutarda
podrian constituir un caso de asimetria bilateral fluctuante, la cual reflejaria la
constituciéon fenotipica y genotipica de los individuos (M&ller, 1980, 1992,
M@ller & Hoglund, 1991; Andersson, 1994). El grado de simetria de este tipo

de caracteres sexuales secundarios parece, en efecto, estar estrechamente
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correlacionado con la viabilidad y el éxito reproductor de los machos en
distintas especies de aves poliginicas (ver, por ejemplo, Mateos & Carranza,

1996; Badyaev, 1998).

En cuanto al cuello del macho de avutarda como indicador de condicion
fisica, existe una gran variabilidad interindividual en el grado de enrojecimiento
de las plumas de la gola, llegando ésta en algunos casos a ser practicamente
de color caoba, como ya se ha mencionado. Dicha variabilidad podria
obedecer a diferencias en el contenido de carotenoides en su constitucion. Los
colores carotenoides brillantes en las aves estan relacionados con la calidad
de la dieta (Ralph, 1969, Oison & Owens, 1998) y, por consiguiente, también
con la condicion fisica del individuo, como se ha demostrado en el caso del
fringilido Carpodacus mexicanus, en cuyo estudio se ha constatado,
igualmente, la importancia de esta coloracioén en la eleccion de pareja por parte
de ia hembra (Hill, 1991). Tanto la posible asimetria fluctuante de las barbas,
como el papel del contenido en carotenoides de la gola del macho de avutarda
son dos importantes aspectos a explorar en futuros estudios sobre la seleccion

sexual en esta especie.

Al igual que los caracteres sexuales secundarios, la propia exhibicién de
cortejo implica un coste energético que puede llegar a ser considerable, como
se ha mostrado en otras especies de aves formadoras de /eks, como el gallo
de las artemisas (Centrocercus urophasianus, Vehrencamp et al., 1989), y

poliginicas en general, como el pavo silvestre ( Meleagris gallopavo, Badyaev
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et al., 1998). Dado lo elaborado y “aparatoso” de la exhibicién de cortejo, no
hay razones para pensar que el display sexual en la avutarda es menos
costoso que en otras especies de aves con similares sistemas de
apareamiento, tal y como sefalan, igualmente, Carranza & Hidalgo (1993).
Tanto el descenso significativo del porcentaje horario de tiempo dedicado a la
alimentacion registrado en la segunda semana de abril, coincidiendo con un
marcado incremento de las tasas de display y de la duracién media de las
ruedas (ver Capitulo IX), como el hecho de que algunos machos de avutarda
sean incapaces de volar, por aparente agotamiento, a partir de la primera
semana de mayo (observaciones propias), indican que el coste energético total
de la actividad sexual en los machos de avutarda es elevado, dando lugar,
ademas, a un incremento en el riesgo de muerte de los mismos, por

depredacién o desnutricion al final de la estacion.

Si, como parece razonable, se asume la existencia de dicho coste, hay
que esperar diferencias interindividuales, tanto en el desarrollo de los
caracteres sexuales epigamicos, como en las tasas y duracidén del display
sexual, en funcién de la capacidad de cada macho para afrontarlo, lo que

depende, a su vez, de su condicién fisica.

El tamafio corporal se ha utilizado frecuentemente como parametro
indicador de la condicién fisica en aves y, por lo tanto, constituye una medida
fiable de la viabilidad de los individuos (ver, por ejemplo, Johnston, 1967,

Johnston et al., 1972 , Johnson et al., 1980; Boag & Grant, 1981). El tamano
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es, ademas, un componente fundamental del dimorfismo sexual en la avutarda.
Por otro lado, distintos estudios han demostrado la heredabilidad del tamario
corporal en aves y, por consiguiente, su sujecién a la selecciéon natural (Boag &
Grant, 1978; Grant & Price, 1981, por ejemplo). El peso constituye, a su vez,
una medida altamente fiable del tamafio corporal. En consecuencia, las
correlaciones obtenidas en el presente estudio entre el peso y el grado de
desarrollo de barbas y cuello, asi como entre el primero y las variables de
exhibicion, parecen apoyar la importancia de la condicién fisica en el desarrollo
de los caracteres sexuales epigamicos y en la capacidad de display de los
machos de avutarda. Asimismo, la capacidad fisiclégica de los machos para
hacer frente a los costes de la actividad sexual;, es decir, en definitiva, la
condicién fisica del individuo, parece tener su recompensa en términos de
eleccidn de pareja, y por tanto, de éxito reproductor, como apunta la
correlaciéon con ambas variables de éxito en la copula, tanto del peso y grado
de desarrollo de los caracteres epigamicos, como de las variables de

exhibicion.

Por otra parte, el peso corporal de los machos juega, a su vez, un
importante papel en la competencia intrasexual en especies poliginicas en las
que los machos compiten por monopolizar el mayor numero posible de
hembras, ya sea mediante lucha directa entre elios o a través del
establecimiento de jerarquias (ver revisiéon en’Andersson, 1994), de forma que
las hembras tenderan, en principio, a aparearse con los machos dominantes

(aunque un nUmero creciente de estudios parece indicar que esta Ultima
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afirmacion no siempre se cumple, tél y como revisan Qvarnstrom & Forsgren,
1998). En el caso de la avutarda, la fase agonistica previa al inicio del cortejo,
en la que la frecuencia de displays agresivos y peleas entre machos es
particularmente elevada (Cramp l& Simmons, 1980; Hidalgo & Carranza, 1990),
parece dar lugar a una fuerte jerarquizacion de los bandos. Cabe, por lo tanto,
esperar que la competitividad de los machos en este contexto agonistico
dependa en gran medida de su tamafio y, consecuentemente, de su peso

corporal.

La importancia del tamarfio corporal para los machos de especies
poliginicas que tienen que hacer frente a una fuerte competencia intrasexual se
manifiesta ya en las fases juveniles del desarrollo. Asi, diversos autores han
sefialado que la ingesta de alimento durante el periodo juvenil de la vida del
individuo es determinante en su futuro peso adulto y, consecuentemente, su
futuro exito reproductor, ya que aquellos machos con una baja tasa de
crecimiento en sus primeros meses de vida no pueden compensar dicha tasa
en los afios posteriores (Clutton-Brock ef al., 1982; Green & Rothstain, 1991;
Festa-Bianchet et al., 1994). En este sentido, Alonso ef al. (1998), encontraron
gue una mayor fasa de ingestion de los pollos macho de avutarda durante el
periodo de dependencia materna determinaba una mas temprana integracion
en los bandos de machos reproductores y, por tanto, un aumento de su
capacidad competitiva en su periodo inmaduro, durante el cual pelean por
escalar en la jerarquia de los bandos de machos para incrementar, asi, sus

expectativas de apareamiento.
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Relacién entre caracteres epigamicos, actividad sexual y edad

En numérosas ocasiones, el desarrollo de los caracteres sexuales secundarios
refleja la edad de los individuos (ver revisidon en Manning, 1985). Esta relacién
puede obedecer, en parte, a una mejor condicion fisica de los machos mas
viejos, como consecuencia del perfeccionamiento, con el tiempo, de sus
capacidades para la consecucién de alimento, entre otras, gracias al
aprendizaje (Marchetti & Price, 1989; Wunderle, 1991). Por poner sdlo un
ejemplo entre las aves, las plumas ornamentales adultas del macho del
manaquin de cola larga (Chiroxiphia linearis), una pequefia ave formadora de
leks de tan sélo 20 g de peso, alcanzan su pleno desarrollo a los 4 afios de
edad del individuo, el cual, por término medio, no alcanza el estatus de macho
dominante y, por tanto, posibilidades de apareamiento hasta los 10 afos
(McDonald, 1989). En consecuencia, si las hembras de aquellas especies en
las que la dependencia de la edad en el desarrollo de los caracteres
epigamicos actla como mecanismo indicador en la eleccion de pareja eligen
machos con un gran desarrollo de dichos caracteres, estaran escogiendo
individuos con una alta capacidad de supervivencia que serd heredada,
previsiblemente, por su descendencia (Trivers, 1972; Halliday, 1983; Manning,
1985). El resultado de esta eleccion es la discriminacion de los machos mas

jovenes (Manning, 1989; Petrie ef al., 1991).
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Las diferencias en el peso (Cramp & Simmons, 1980, por su parte, ya
sefialan diferencias de peso entre machos de distintas edades) y en el
desarrollo de los caracteres epigamicos, asi como en las tasas y duracion de
las ruedas, entre clases de edad presentadas en este capitulo sefalan a la
edad como probable mecanismo indicador de viabilidad en la avutarda. La
correiacion significativa encontrada entre la edad conocida y ias respectivas
calificaciones de barbas y cuello refuerza dicha conclusion. Los valores medios
de las dos medidas de éxito de copula, significativamente mayores en los
machos mas viejos, apuntan a que la edad del macho cumple, en efecto, un
papel determinante en la eleccion de pareja en esta especie. Por otra parte, la
falta de significacidn encontrada en la submuestra de machos de edad
conocida entre dicha variable y las tasas de exhibicion y copula indica la alta
variabilidad gque puede existir, a su vez, dentro de cada grupo de edad. En
concreto, esta muestra de 10 machos esta claramente sesgada hacia las
edades mas tempranas, con 5 individuos entre los 3 y los 4 afos de edad y 9
entre los 3 y los 6 anos, no existiendo patron significativo en ninguno de tales
grupos de edad. Cabe concluir, por lo tanto, que dentro de un mismo subgrupo
de edad existe una importante variabilidad en la intensidad de la actividad
sexual y en las preférencias de las hembras, a pesar de que las diferencias
entre las grandes clases de edad establecidas por Gewalt favorezcan, en
promedio, al grupo mas viejo. Una muestra lo suficientemente grande de
machos de edad y peso conocidos permitiria determinar hasta qué punto las
diferencias de peso originan la variabilidad en actividad sexual y éxito de

copula
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Carranza & Hidalgo (1993), en un estudio realizado con machos adultos
de avutarda criados en cautividad, no encontraron relacién entre el peso y la
edad de los individuos estudiados, descartando, asi, un posible papel de ese
ultimo factor como indicador de viabilidad. Sin embargo, en dicho trabajo no se
especifica el rango de edades utilizado, por lo que la falta de correlacién entre
ambas variables puede deberse a una insuficiente variabilidad en las edades
manejadas en Ié muestra. En ese mismo estudio, la correlacién entre la
longitud de las barbas y el peso de los machos resultd inexistente. Si
encontraron correlacién, en cambio, entre longitud de barbas y edad. Los
autores concluyeron, por tanto, que la longitud de las barbas no constituye un
buen indicador de la condicién fisica de los individuos, lo que esta en
contradiccién con los resultados presentados en este trabajo. Aunque la
correlacion aqui presentada entre longitud real de barbas y peso esta al borde
de la significacion, se ha repetido con medidas procedentes de una muestra
mucho mayor (n= 34) de machos capturados en otra zona de estudio,
resultando, en esta ocasién, altamente significativa (p<0.000, datos propios sin

publicar).
Conclusion
En conclusion, el peso corporal, como componente fundamental de ila

condicion fisica, parece constituir un factor determinante en la capacidad de los

machos de avutarda para hacer frente a los costes de la actividad sexual.
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Asimismo, en la medida en que se manifiesta a través del grado de desarrollo
de los caracteres sexuales epigamicos, ésto es, barbas y cuello, la condicion
fisica tiene consecuencias directas en el éxito de apareamiento. Por otra parte,
tanto si se analiza el peso, como el desarrollo de los caracteres epigamicos,
resulta dificil desligar condicién fisica y edad. En el presente estudio resuité
imposible determinar inequivocamente si existe una correlacién edad-peso
adulto, ya que no se disponia del peso los individuos de edad conocida ni fue
posible conocer la edad exacta de los machos marcados y pesados como
adultos. Sin embargo, a juzgar por las marcadas diferencias en peso, tasas de
exhibicidon y estimas indirectas del éxito de cépula entre los individuos mayores
y menores de 6 afios, parece que la edad cumple un papel central como
mecanismo indicador de viabilidad del macho en la eleccion de pareja en la
avutarda, tal y como se ha descrito en otras especies de aves poliginicas como
el argos real (Argusianus argus, Davison, 1981), el pavo real (Pavo cristatus,
Manning,1985, 1989) o el ave lira (Menura superba, Smith, 1982). Finalmente,
si, como asi parece, la actividad sexual representa un considerable coste
energético para los machos de avutarda, un mecanismo genético de tipo
handicap (ver introduccién) debe haber dirigido la evolucién de las preferencias
de la hembra. Ahora bien, no se ha encontrado en el presente estudio ningun
indicio de respuesta condicional en la actividad sexual del tipo “todo o nada” al
estado fisico del macho como la descrita en Carranza & Hidalgo (1993) para
las aves criadas en cautividad. Todos los machos estudiados llevaron a cabo
cierto grado de exhibicion sexual, con mayor o menor intensidad, durante la

época de apareamiento. Mas ain, machos jovenes de 2 afios, no incluidos en
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la muestra estudiada, fueron vistos haciendo la rueda en plena época de
copulas, si bien con una tasa muy baja y, posiblemente, con un alto porcentaje

de componente agonistico.
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IX. TENDENCIAS INTERANUALES Y ESTACIONALES DE LOS

LEKS DE AVUTARDA EN LA RESERVA DE VILLAFAFILA

INTRODUCCION

Ei termino “sistema de apareamiento” hace referencia, en su definicion mas
amplia, a la forma en que los individuos se procuran pareja reproductiva. La
descripcion del sistema debe incluir cémo se obtiene la pareja, cuantas parejas
obtiene cada individuo, cudles son las caracteristicas del vinculo entre los
miembros de la pareja reproductiva y cuales son los patrones de distribucién
del cuidado parental entre los sexos (Emlen & Oring, 1977). Para Vehrencamp
& Bradbury (1984), el sistema de apareamiento de una poblacidon se puede
definir, de manera mas concisa, como el conjunto de adaptaciones fisicas y
comportamentales cuyo fin concreto es el apareamiento, asi como algunas de

fas consecuencias sociales de dichas adaptaciones.

Desde el trabajo pionero de Lack (1968) hasta el presente, diversos
autores han revisado los sistemas de apareamiento y su funcionamiento en
aves (Oring, 1982; Wrangham & Rubenstein, 1986; Davis, 1991, entre otros).
Debido a su caracter minoritario dentro de este grupo zooldgico frente a las

especies socialmente mondgamas (Lack, 1968; Oring, 1982), las especies
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poliginicas y sus diversas estrategias de apareamiento han sido objeto, a su
vez, de exhaustivos estudios comparados (Hoglund, 1989; Oakes, 1992,

Johnsgard, 1994; Héglund & Alatalo, 1995).

La poliginia en harenes, mediante |la defensa de las hembras o de los
recursos, y el apareamiento promiscuo en arenas de exhibicion comunal, o
feks, son los sistemas de apareamiento habitualmente atribuidos a la za.vutarda
por los distintos estudiosos de la especie (Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973,
Sterbetz, 1981; Carranza et al., 1989; Hidalgo & Carranza, 1990; Hellmich,
1991; Morales et al,, 1996). En términos generales, se considera que una
especie preser‘\ta apareamiento en lek cuando los machos no proporcionan a
las hémbras mas recursos que sus gemetos, su distribucién espacial en época
de apareamiento es agregada y los criterios empleados por las hembras en la
eleccion de pareja excluyen la calidad del territorio y el cuidado parental
(Hoglund & Aalatalo, 1995). Algunos de los referidos trabajos sobre el
comportamiento reproductivo en la avutarda han puesto especial énfasis en la
gran flexibilidad del sistema de apareamiento de la especie. Asi, Sterbetz
(1981) describe diversas estrategias de apareamiento para nueve poblaciones
distintas en el sureste | de Hungria, desde la monogamia hasta harenes
basados en la defensa de las hembras, pasando por la exhibicion comunal de
machos promiscuos que limitan su vinculo con las hembras al momento de la
copula. Sin embargo, como sefialan Hidalgo & Carranza (1990), la monogamia
no parece ser una estrategia verosimil en una especie tan marcadamente

dimarfica como la avutarda, en la que, ademas, no existe evidencia sélida
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alguna de inversion parental por parte del macho (esta posibilidad ha sido, a
pesar de todo, recogida en algunos trabajos de revision, ver, por ejemplo,

Johnsgard, 1994).

De acuerdo con Carranza et al. (1989) la variabilidad en el sistema de
apareamiento de la avutarda, como en el de muchas otras especies, tendria su
origen en la variacidbn geografica e interanual de condiciones ambientales
como la climatologia, la distribucién espacial de los recursos tréficos, el grado
de dispersion de machos y hembras, la estabilidad del habitat o la presion
cinegética sobre los machos. Esta variabilidad no existiria Unicamente entre
poblaciones, sino entre temporadas distintas en una misma poblacién, e
incluiria la poliginia en harenes con defensa de las hembras y/o los recursos y
los sistemas de tipo fek, incluyendo los leks dispersos o “explotados” (Gilliard,
1969; Emlen & Oring, 1977), lo que permitiria a las avutardas maximizar su
éxito reproductor al adoptar la estrategia de apareamiento que optimice la
relacion costes/beneficios en funcion de las condiciones ambientales
prevalentes. Para estos mismos autores, el sistema de apareamiento
dominante en la poblacién de avutardas de la Reserva de Villafafila es la
poliginia en harenes mediante la defensa de las hembras y/o los recursos.
Morales et al. (1996) critican esa conclusién argumentando lo ihadecuado del
método empleado por los primeros y, apoyandose en observaciones de
individuos marcados y en censos de primavera en afios sucesivos, defienden
la existencia de un sistema de apareamiento basado en un comportamiento de

arena (Johnsgard, 1994), asimilable a los denominados Jeks dispersos o
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“explotados” (Gilliard, 1969; Emlen & Oring, 1977; Snow, 1985; Hoglund &
Alatalo, 1995). Siguiendo a estos Ultimos autores, en el presente capitulo se
pretende dar cuenta del nimero de estas arenas o leks existentes en la
Reserva, describiendo su funcionamiento general: tamafo, evolucién
interanual, variacion estacional del nivel de agregaciéon de los machos,
fenologia de las cépulas y evolucion estacional de la actividad sexual de los

machos individualmente marcados presentes en dichos leks.

METODOS

Estudio poblacional

En la Reserva de Villafafila existen 11 areas en las cuales se produce una gran
concentracion de machos en bandos desde finales del invierno (febrero) hasta
comienzos del mes de abril, es decir, durante |la fase precopulatoria (Hidalgo &
Carranza, 1991) y hasta el comienzo de la disgregacién de los machos para
exhibirse aisladamente. La maxima superficie cubierta por estos machos tras la
dispersion de los bandos es muy variable, pero por regla general coincide con
determinadas barreras fisiograficas, tanto naturales (alineaciones de cerros,
localmente denominados “tesos”, y las propias lagunas y cafios que mueren en
ellas), como creadas por el hombre (carreteras entre poblaciones, grandes
caminos de concentracion parcelaria) que los machos no suelen cruzar (salvo

excepciones, ver Capitulo V!) mientras dura la época de celo (ver, igualmente,
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el Capitulo VI). Es el total de estas areas y las agrupaciones de machos que
las ocupan lo que ha sido tenido en cuenta a la hora de establecer el nimero

de Jeks existentes en la Reserva (Figura 1).

A partir de los censos de primavera realizados entre 1987 y 1998, se
determiné el numero de machos que visitan cada /ek anuaimente. Se empleé
para ello el censo mas temprano disponible cada afic a partir del 15 de marzo,
ya que de esta manera se contabilizaba el maximoe numero posible de machos
por fek. Con el fin de estudiar la variacién interanual del tamario de los feks, se
analizé la cantidad de machos que forman cada lek, a lo largo del periodo de
estudio, mediante correlaciones no paramétricas de Spearman (Zar, 1984). Se
computd, igualmente, el nimero de hembras presentes en cada /ek. Se calculo
el niumero medio de machos y hembras por lek en cada afio de la serie y se
analizé, mediante correlacion paramétrica (Zar, 1984), previa transformacion
logaritmica de los datos, la relacién entre la cantidad media de machos por afio

en cada lek y la correspondiente cantidad media de hembras.
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Figura 1. Mapa de la Reserva mostrando la localizacion de los 11 leks en ella existentes, asi
como las principales poblaciones y carreteras que las unen. Se muestran, igualmente, las tres

grandes lagunas de la cuenca endorreica.
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Empleando los censos de primavera correspondientes a los afios 1994 y
1995, durante los cuales se censoé la Reserva quincenalmente en marzo, abril y
mayo, se estudié la evolucién quincenal a lo largo de la estacioén reproductiva
del tamafio de los bandos de machos mediante ANOVA simple, tras

transformar logaritmicamente los datos.

Finalmente, y con el fin de estudiar su distribucién temporal, durante
las primaveras de 1994 a 1996 se registraron todas las copulas e intentos de
copula (ver definicidn de “intento de copula” en el Capitulo VIIl) de avutarda
observadas fortuitamente en el campo en el transcurso de los censos y del
seguimiento de los individuos marcados. Se analizé la distribucién quincenal de
la frecuencia de copulas entre la segunda mitad de marzo y la primera de
mayo, de cada uno de esos tres afios, mediante un ANOVA no paramétrico de

Kruskal-Wallis (Zar, 1984).

Estudio individual

Los datos basados en el seguimiento individual de machos marcados proceden
de la anotacién ad libiturn de la actividad de las aves tal y como se expone en
el Capitulo VIII, obteniéndose, de esta forma, un porcentaje horario de tiempo
dedicado por cada macho a cada pauta comportamental significativa a lo largo
de todos los dias en que fue seguido (ver, igualmente, en el Capitulo VIl la

distribucion del esfuerzo de seguimiento). Se calculdé una media semanal del
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porcentaje horario correspondiente a cada pauta para cada macho de la
muestra marcada y se analizé su variacion a lo largo de la estacidon
reproductiva, abarcando un total de 7 semanas, desde la Gltima de marzo
hasta la segunda de mayo, mediante los correspondientes ANOVAS simples,
previa transformacion angular de los datos. Las pautas estudiadas fueron
EXHIBICION (tiempo total dedicado a realizar la rueda, véase de nuevo el
Capitulo VIII), ALIMENTACION (incluyendo el tiempo dedicado a la busqueda
de alimento), VIGILANCIA, CUIDADO DEL PLUMAJE y DESCANSO (tiempo
que pasa el individuo echado). Asimismo, se estudié la variacion semanal de la
duracion media de las ruedas y del tamafio medio de bando en que se
integraba el macho marcado, registrado también ad /ibitum, tras su

transformacién logaritmica.

Finalmente, con el fin de determinar en qué tipo de contexto social
dedican los machos mas tiempo a la exhibicién sexual, se comparé la duracién
media de las ruedas realizadas por los machos marcados en tres tipos
diferentes de situacion: en compaiiia exclusiva de una o mas hembras, en
solitario y constituyendo un bando con otros machos. Las diferencias fueron

estudiadas mediante ANOVA simple.

RESULTADOS

Estudio poblacional
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La Tabla 1 muestra el nimero medio de machos que integran cada uno de los
11 leks de avutarda de la Reserva de Villafafila entre 1987 y 1998. La Tabla 2
muestra, por su parte, la tendencia interanual del tamafio de dichos /eks. En
esta tabla se aprecia que 6 de los leks experimentaron un aumento significativo
a lo largo de los 11 afios estudiados (leks A, B, G, H, | y J), mientras que 1 (lek
C) sufrié una disminucion significativa de sus efectivos y 4 se mantuvieron mas

0 menos estables (leks D, E, F y K).

Tabla 1. Nimero medio {(+ DE) de machos entre 1987 y 1998 en cada unc de los /leks de

avutarda contabilizados en la Reserva de Villafafila

Lek N° de machos
A 38,55+9,38
B 11,9116 56
C 11,9116 56
D 37,27+15,27
E 34,27+18,58
F 106,36+40,20
G 75,27+24,07
H 157,82+44 86
I 52,55+29,63
J 27,09+1208

K 36,18+9,57
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Tabla 2. Tendencia interanual del tamario de los leks de avutarda de la Reserva de Villafafila a

lo largo de 11 afics (1987-1998).

Lek s P
A 0.70 0.02
B 0.76 0.006
C -0.60 0.05
D 0.26 0.45
E 0.31 0.31
F 0.19 0.57
G 0.69 0.02
H 0.76 0.006
I 0.90 0.0002
J 0.69 0.02
K -0.28 0.40

Los feks que presentaron un mayor niumero medio de machos a lo largo

del periodo estudiado fueron, igualmente, los que concentraron un mayor

namero de hembras (Figura 2).
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Figura 2. Relacion entre el nimero de machos y el nimere de hembras en cada lek en la
Reserva de Villafafila (r= 0.77, p= 0.005, n= 11).

El tamafio de los bandos de machos disminuyé progresivamente hasta
la segunda quincena de abril, recuperandose a partir de la primera semana de

mayo {Figura 3).

r

NUMERO DE INDIVIDUOS

MARY1 MAR2 ABR2

QUINCENA

Figura 3. Variacién quincenal del tamafio medio de los bandos de machos de avutarda (+
desviacién estandar) durante la estacion reproductiva en la Reserva de Villafafila. Las

diferencias fueron altamente significativas (F, 126~ 92.14, p< 0.001).
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Por su parte, la frecuencia de copulas observadas en el campo vari
significativamente entre la segunda quincena de marzo, cuando comenzaron a
observarse las primeras cépulas, y la primera de mayo, cuando dejaron de ser

detectadas (Figura 4).
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Figura 4. Variacion quincenal de la frecuencia media {(+ desviacion estandar) de copulas
observadas en el campo en las primaveras de 1994 a 1996, Las diferencias entre guincenas

fueron estadisticamente significativas (Chi? de Kruskal-Wallis= 10, g.1.= 3, p= 0.02, n= 16).

Estudio individual

La Figura 5§ muestra la variacién semanal de los porcentajes horarios de tiempo
medios dedicados, por parte de los machos incluidos en la muestra marcada, a

las distintas actividades estudiadas.
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Figura 5. Variacion semanal del porcentaje horario medio (+ DE) de tiempo dedicado por los 17
machos adultas marcados a distintas actividades durante la estacién reproductiva (de la Gltima
semana de marzo a la segunda de mayo). Las diferencias fueron muy significativas en la tasa
de exhibicién (Fs = 6.56, p< 0.001) y en el tiempo de alimentacion (Fg ,5,= 4.81, p< 0.001),

mientras que en el resto de las pautas no hubo variacién significativa
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En dicha figura se aprecia como la tasa de exhibicién experimenta un
salto significativo tras la Ultima semana de marzo para mantenerse depués en
niveles muy similares desde la segunda semana de abril hasta la primera
semana de mayo (ninguna de las comparaciones por pares de semanas entre
la segunda de abril y la primera de mayo arrojaron diferencias significativas:
test LSD, p> 0.05). Por su parte, el porcentaje de tiempo dedicado a la
obtencion de alimento disminuye significativamente a partir, precisamente de la
segunda semana de abril, manteniéndose luego en niveles similares hasta la
segunda semana de mayo (la diferencia entre la Ultima semana de marzo y la
primera de abril no fue significativa, pero ambas difirieron estadisticamente del
resto, test DMS, p< 0.05). El porcentaje de tiempo dedicado por los machos
marcados al resto de actividades no varié significativamente. La figura 6
muestra, por su parte, variacion semanal de la duracién media de las ruedas, la
cual resulté estadisticamente significativa. Esta variable experimentd un
aumento mas escalonado que el porcentaje horario de exhibicion, de manera
que Unicamente las comparaciones entre la segunda semana de abril y la

primera de mayo no alcanzaron la significacion (test DMS, p> 0.5).
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Figura 6. Variacion semanal de la duracién media de las ruedas realizadas por los 17 machos
marcados a lo largo de la estacién reproductiva (desde la dltima semana de marzo hasta la

segunda de mayo). Las diferencias fueron muy significativas (Fg g= 4.81, p< 0.001).

La figura 7 describe la evolucion del tamafio medio de bando en que los
machos se integraban, a lo largo de las siete semanas en que se dividié la
estacién reproductiva. El tamafio medio de bando varié significativamente,
hasta alcanzar valores minimos entre la segunda semana de abril y la primera
de mayo, periodo durante el cual no mostré diferencias significativas (test
DMS, p > 0.5). Finalmente, la Figura 8 muestra cémo varia la duracién de las
ruedas llevadas a cabo por los machos marcados en funcién de los distintos
contextos sociales arriba establecidos. Las ruedas fueron significativamente
mas duraderas cuando fueron realizadas en la Unica presencia de hembras

que cuando el macho se encontraba completamente solo, siendo en este caso
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mas duraderas, a su vez, que cuando éste se encontraba integrago en un

bando.
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Figura 7. Evolucion semanal del tamafio medio de los bandos de machos adultos a lo largo de
la estacion reproductiva, basada en el seguimiento de los individuos marcados. La variacion fue

altamente significativa (Fg o;= 11.55, p< 0.001).
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Figura 8. Duracion media de las ruedas en funcién del tipo de bande en que se encuentran los
machos estudiados. A: un Unico macho acompafiado por una ¢ varias hembra; B: machos
solitarios; C: bande de machos. Las diferencias fueron altamente significativas (F, 5= 12.46, p<

0.001).
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DISCUSION

Como se menciona mas arriba y puede apreciarse en la Tabla 2, el tamafio de
7 de los 11 leks estudiados aumentd o disminuyd significativamente entre 1987
y 1998, mientras que los restantes 4 J/eks permanecieron estables. La
tendencia al aumento es mayoritaria y podria formar formar parte del fenémeno
de concentracién demografica en zonas éptimas apuntado en el Capitulo IV de
esta memoria. De los 6 /eks que aumentan significativamente, 4 (A, B, 1 y J)
son claramente periféricos, encontrandose muy proximos al limite de la
Reserva, cuando no lo rebasan (ver Figura 1), y 2 (G y H) estan entre los tres
leks de mayor tamanio (junto con el lek F, Tabla 1). Si la mencionada tendencia
a la concentracién desde zonas aledarnias a la Reserva es cierta, cabe esperar
que sean, precisamente, los J/eks mas exteriores los que reciban con
preferencia los nuevos efectivos procedentes de ofras areas avutarderas de la
comarca, especialmente de aquellas adyacentes, dada la marcada fidelidad
de la avutarda a las zonas de reproduccion, exhibida tanto por machos como
por hembras (ver Capitulos VI y Vil). Revisiones recientes del fenémeno de
atraccion coespecifica en aves concluyen gque numerosas especies emplean la
cantidad y localizaciéon de los individuos de su misma especie como criterios

para la seleccion de subsiguientes zonas de reproduccion (Reed & Dobson,
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1993; Danchin & Wagner, 1997). El hecho de que dos de los /leks de mayor
tamafio de la Reserva hayan experimentado un sensible un aumento en sus
efectivos a lo largo de los 11 afos estudiados es igualmente consistente con
tales conclusiones. Este efecto coespecifico resulta, ademas, amplificado por
la fragmentacion y pérdida del habitat, al reducirse las probabilidades de que
los individuos dispersados, procedentes de los nicleos afectados, encuentren
grupos aislados en los que integrarase (Smith & Peacock, 1990). Las causas
de la disminucion del tamafio del lek C no estan claras (cambios en el regimen
de cultivos, presencia de un muladar ilegal en las inmediaciones con la
consecuente afluencia de personas que depositan alli animales muertos y de
perros que acuden en busca de carrofia, ocasionando molestias a la aves)
aunque si parece probable que la pérdida de individuos en dicho lek haya
contribuido al crecimiento del adyacente Jek B, el tnico vecino inmediato de C

que ha experimentado un aumento significativo (Figura 1).

Por otra parte, Pulliam & Caraco (1984) mostraron que la regla general
por la cual la densidad esperada de individuos de una misma especie
presentes en un area concreta viene determinada por la calidad del habitat,
segun un modelo de distribucion libre ideal (Fretwell & Lucas, 1970), no se
cumple en las especies gregarias, en las cuales la densidad de individuos
puede superar el 6ptimo esperado hasta alcanzar el maximo soportable por el
habitat, punto a partir del cual los individuos comienzan a sufrir la excesiva
densidad demografica. Esto es especialmente cierto en aquellas especies en

las que los individuos difieren significativamente en su capacidad competitiva
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(Sutherland & Parker, 1985; Parker & Sutherland, 1986). En las especies que
presentan apareamiento en leks, ademas, el alto sesgo en el éxito de
apareamiento de los machos (ver, por ejemplo, Capitulo VIlI) tiende a
moderarse en los leks de mayor tamafio (Héglund & Alatalo, 1995), por lo que
cabe esperar que, a igualdad de otros factores, los leks formados por un mayor
ndmero de machos sean seleccionados por los individuos dipersados con
preferencia respecto a los mas reducidos, tal y como parece haber sucedido en

los feks Gy H.

Los estudios y modelos tedricos mas recientes que tratan de explicar la
evolucion de este tipo de sistemas de apareamiento contemplan los feks como
parcelas que difieren entre si en la tasa de encuentro de hembras (Alatalo et
al., 1992; Héglund et al., 1993, Widemo & Owens, 1995; Widemo, 1998). Bajo
esta perspectiva, los machos tenderian a congregarse, bien segun un modelo
hotspot (Bradbury & Gibson, 1983; Bradbury et al., 1986), bien segun un
modelo female preference (Bradbury, 1981; Bradbury & Gibson, 1983, Beehler
& Foster, 1988), en los lugares con mayor probabilidad de apareamiento, la
cual depende, obviamente, del nimero de hembras presentes en la parcela.
En definitiva, las preferencias de las hembras favorecerian el agrupamiento de
los machos en los /feks de mayor tamafo. Asi, si los machos de alto rango
jerarquico son capaces de obtener un elevado éxito de copulas en las parcelas
con mayor tasa de encuentro de hembras (ver, por ejemplo, Widemo, 1998),
los machos subordinados podrian incrementar sus probabilidades de copula

aumentando el tamario de los leks y generando, de este modo, un mecanismo
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de agregacion alrededor de los machos dominantes o hotshots (ver Beehler &
Foster, 1988) en dichas parcelas (Widemo & Owens, 1995). Este tipo de
mecanismo ha sido descrito, por ejemplo, en el combatiente (Philomachus
pugnax, Widemo, 1998) y en el gallo lira (Tetrao fetrix, Alatalo et al., 1992). En
este segundo estudio, los leks de mayor tamafo recibieron mayor nimero de
visitas por parte de las hembras, registrandose en ellos mas cépulas que en
leks de menor tamafo, con el resultado de un mayor éxito reproductor medio
de los machos. Las hembras que visitaron los /eks mas grandes tuvieron
también mayores oportunidades de copular. Los machos del afo raramente
copularon, pero su presencia en los leks aumentd las posibilidades de los
machos maduros, lo que sugiere que el tamarfio del fek en si mismo, y no
Unicamente la calidad de los machos, influye en las preferencias de las
hembras por los leks mas grandes. La relacion positiva encontrada entre el
tamafno de los leks de avutarda en la Reserva de Villafafila y el nimero de
hembras que los visitan (Figura 2}, obedeceria a una situacién similar, lo cual
es consistente, ademas, con el funcionamiento de un modelo female
preference, como se propone en el Capitulo VII, en base a los movimientos de

las hembras durante la época de apareamiento.

En relacién con la evolucion estacional del tamanio medio del bando de
machos en la poblacién a lo largo la época de apareamiento, la Figura 3
muestra como el minimo se alcanza durante la segunda mitad del mes de abril,
aunque se mantiene muy bajo ya desde el comienzo de dicho mes (las

diferencias entre ambas quincenas se alejaron claramente de la significacion:
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test MDS, p> 0.1). Es, precisamente, al alcanzarse ese minimo, es decir,
cuando la gran mayoria de les machos se han dispersado sobre todo el area
ocupada por el lek, cuando se registra la mayor frecuencia de copulas (Figura

4).

El reparto de las actividades directamente relacionadas con el cortejo
por parte de los machos marcados sigue un patrén estacional semejante. Asi,
tanto la tasa de exhibicidon sexual, como la duracion media de las ruedas,
alcanzan su valores maximos en la segunda mitad de abril. Por su parte, el
tiempo dedicado a la obtencién de alimento disminuye significativamente a
partir, precisamente, de la segunda semana de ese mes, manteniéndose luego

en niveles similares hasta la segunda semana de mayo.

En conclusidon, la actividad sexual epigamica se concentra,
mayoritariamente, en la fase de explosién del /ek, cuando el nivel de
agregacion de los machos es menor, lo que permite el acercamiento a los
mismos por parte de las hembras que, presumiblemente, prefieren las
condiciones de tranquilidad que proporciona la laxitud del /ek al disminuir la
frecuencia de agresiones entre machos y de interrupciones de copulas
(observaciones personales; ver también Hellmich, 1991). El acercamiento de
las hembras tiene, ademas, un efecto potenciador de la intensidad de
exhibicién sexual, como se puede deducir de la Figura 7, la cual muestra como
la duracion media de las ruedas es mayor cuando el macho realiza el display

en la comparniia exclusiva de una o varias hembras (caso A) respecto a cuando
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lo hace en solitario (caso B), siendo la duracién de las ruedas en esta
situacién, a su vez, mayor que cuando tienen lugar en el seno de los bandos
(caso C) donde estas desempefan una funcion fundamentalmente agonistica
(Hidalgo & Carranza, 1990, 1991). Respecto al tiempo dedicado a la
alimentacion, su disminucion a partir de la tercera semana de abril puede ser
considerada una consecuencia logica del incremento del tiempo invertido en el
cortejo y forma parte del coste energético de la reproduccién que afrontan los
machos (ver, por ejemplo, Andersson, 1994 y Capitulo VIIl). Aunque cabria
esperar un incremento significativo en el tiempo de alimentacién ya en la
segunda semana de mayo, cuando la actividad sexual disminuye hasta niveles
minimos, éste no se produce, en buena parte debido al agotamiento fisico de
muchos machos, lo que les obliga a permanecer echados durante largos
periodos del dia (observaciones personales basadas en el seguimiento de los

machos marcados).

La concentracion de la actividad sexual epigamica (directamente
responsable de los procesos de eleccion de pareja y seleccion sexual) en la
fase de dispersion de lo machos es caracteristica de los leks denominados
dispersos o “explotados” (Gilliard, 1969; Emlen & Oring, 1977; Snow, 1985;
Héglund & Alatalo, 1995) y ha sido igualmente descrita en numerosas
especies de aves (recopilacién en Johnsgard, 1994). En cualquier caso, la
distincién entre lek clasico, segun las definiciones de, entre otros, Bradbury
(1981) y Oring (1982), y lek disperso no resulta siempre 0til, ya que las

diferencias entre ambos son de grado y no categdricas, de forma que,
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finalmente, cabe englobar dentro de una definicion mas flexible de lek a todas
las variantes que se den a lo largo de un gradiente continuo en el nivel de
agregacién. Una definiciébn de estas caracteristicas es la formulada por Lewis
(1985), segln la cual el comportamiento de fek se da siempre que un cierto
namero de machos adultos de una especie se congregan, con mayor ¢ menor
intensidad de agregacién, regularmente para llevar a cabo la exhibicién sexual
en un area determinada o arena, cuya extension puede variar en funciéon de la
especie en cuestidon, de la estructura concreta de habitat, de los cambios
interanuales en dicha estructura, etc (ver también la discusién que, en el
mismo sentido, hacen Hoglund & Alatalo, 1995, y el comentario al respecto, en
el caso de la avutarda, de Morales et al.,, 1996). Teniendo en cuenta la gran
variabilidad en el nivel de agregacion observado en el conjunto de poblaciones
de la especie (ver, por ejemplo,Cramp & Simmons, 1980; Sterbetz, 1981;
Hidalgo & Carranza, 1990), cabe, razonablemente, incluir el comportamiento
de exhibicién sexual y apareamiento en arena realizado por los machos de

avutarda en dicha definicion.
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X. LEKS Y DIMORFISMO SEXUAL EN AVUTARDAS Y SISONES:

REVISION COMPARATIVA

INTRODUCCION

A lo largo de la presente memoria se han tratado dos de las principales
caracteristicas de la biologia y el comportamiento reproductives en la avutarda,
esto es, el dimorfismo sexual y el apareamiento en /eks. Diversos autores han
postulado una relacién directa entre apareamiento en /eks y dimorfismo sexual
(ver, por ejemplo, Darwin, 1871; Lack, 1968; Payne, 1984). Sin embargo, en un
extenso estudio comparativo que examinaba la asociacion del dimorfismo
sexual en tamafo y en plumaje con el apareamiento en leks, sobre una
filogenia reconstruida de las diferentes familias de aves en las cuales se dan
especies dimorficas y/o formadoras de /eks y empleando el método de Ridley
(1983) para determinar si existe o no independencia en la aparicidén de ambos
caracteres, Hoglund (1989) no encontré asociacion significativa alguna entre la
evolucion del dimorfismo sexual y del apareamiento en Jeks. Por ofra parte,
QOakes (1992) reanalizé los datos de Hoglund y obtuvo una relacion
significativa entre los dos caracteres estudiados, concluyendo que la evolucion

del comportamiento de lek ha favorecido la posterior aparicion del dimorfismo
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sexual en las aves, de forma que los taxones en los que existe el apareamiento
en leks son, en promedio, mas dimérficos que aquellos en los que no existe
ese sistema de apareamiento. En un reanalisis ulterior de la misma
informacién, Hoglund & Sillén-Tullberg (1994) emplearon el método de
Maddison (1990) para comparar las medias genéricas de los taxones
hermanos que diferian en el sistema de apareamiento (leks frente a ausencia
de leks) y analizar la concentracién de dimorfismo sexual y apareamiento en
lek a lo largo de los distintos clados, sin encontrar, de nuevo, una asociacién

significativa entre los dos.

La familia Ofididae (avutardas y sisones) constituye un taxon
relativamente homogéneo y, con toda probabilidad, monofilético, incluido en el
orden Gruiformes (Osborne ef al., 1985; Sibley et al.,, 1988; Del Hoyo et al.,
1996). Se trata, igualmente, de una familia que parece haber experimentado
escasa modificacion y diversificacion morfolégica durante los ultimos 40-50
millones de ainos. El total de especies que constituyen la familia Ofididae varia
entre 22 y 25, en funcién de qué autores se consideren (ver Johnsgard, 1991 y
Del Hoyo et al., 1996 para sendas revisiones completas de la sistematica de la
familia). Todas las Otfididae son aves terrestres, marchadoras, de tamafo
mediano o grande y restringidas en su distribucién al Viejo Mundo donde
habitan estepas, tanto naturales comoc antropégenas, sabanas y desiertos.
Aungue la mayoria de las especies de avutardas y sisones han sido muy
escasamente estudiadas, tanto morfolégica como comportamentalmente, se

sabe que muchas de ellas son sexualmente dimérficas en tamafio y/o plumaje
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y que, al menos algunas de ellas, presentan un sistema de apareamiento de
tipo lek (Osborne et al.,, 1985; Johnsgard, 1991; Del Hoyo et al,, 1996). En
relacién con el tipo de exhibiciébn sexual que realizan los machos de cada
especie, ésta puede ser clasificada, grosso modo, en dos categorias distintas,
segun se trate de una exhibicidbn exclusivamente terrestre o presente un

componente variable de exhibicién aérea (Johnsgard, 1994).

Debido, probablemente, a la referida falta de informacién, Unicamente
dos especies de avutardas (una formadora de leks y la otra no) fueron
consideradas en los trabajos arriba mancionados. En el presente capitulo, se
revisa el la categoria dada por Hoéglund (1989, 1994) a las Otididae como
familia en la que el apareamiento en /leks constituye una excepcién, por lo que
setrataria, consiguientemente, de un taxén escasamante informativo respecto
a la relacion entre apareamiento en lek y dimorfismo sexual. Se aplica,
ademas, el método de Ridley (1983, ver también Harvey & Pagel, 1991),
controlando, por tanto, el efecto de la ascendencia comun, para estudiar el

grado de asociacion dichos caracteres en la familia Otididae.

METODOS

Se recopilaron de la literatura las citas existentes sobre presencia o ausencia
de dimorfismo sexual en tamafio y apareamiento en lek, asi como sobre el tipo

de exhibicidon sexual (terrestre frente aéreo) en las distintas especies de
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avutardas y sisones. Se clasificaron como sexualmente dimérficas en tamario
todas aquellas especies en las que los machos son de mayor tamario que las
hembras y como monomoérficas todas aquellas en las que los machos son del
mismo o menor tamafio que las hembras. No se consideré el dimorfismo
sexual inverso como una categoria independiente, ya que lo que se pretendia
comprobar es si el dimorfismo sexual masculino es el resultado de una fuerte
seleccion sexual en los Jeks. Para incluir cada especie en una de las dos
categorias se siguié¢ el criterio empleado por Hdglund (1989) que considera
como dimérficas aguellas especies en las que los machos fueron, en promedio,
mas de un 10% mas pesados que las hembras o cuya longitud alar fue mas de
un 5% mayor que la de las hembras. Lamentablemente, los datos disponibles
para ciertas especies fueron mas bien escasos: alguno pesos faltaron por

completo y los datos de longitud alar se basaron en muestras muy pequenas.

Para clasificar a las especies de Ofididae como formadoras de /eks o no,
se utilizdé la definicibn amplia empleada por diversos autores como Lewis
(1985) y Hoglund & Alatalo (1995) y discutida en el Capitulo 1X, es decir,
aquellas especies en las que los machos no proporcionan a las hembras mas
recursos que sus gametos, su distribucion espacial en época de apareamiento
es agregada y los criterios empleados por las hembras en la eleccion de pareja
excluyen la calidad del territorio y el cuidado parental fueron consideradas
como formadoras de Jeks. Esta definicion amplia incluye, pro tanto, los leks
clasicos (Bradbury, 1981) y los leks explotados o dispersos (Gilliard, 1969,

Emlen & Oring, 1977). En numerosas especies de avutardas y sisones (por
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ejemplo, la avutarda comun, el sisén comun y todas las especies de Ardeotis y
Neotis, ver Tabla 1) las distancias entre los machos en exhibicién es tipica de
los leks dispersos, manteniéndose, ademas, el contacto visual entre los
machos gracias lo conpicuo de su parada, ya sea de tipo “bola blanca”, como
en el caso de la avutarda comtn y otras grandes avutardas, ¢ de tipo “cohete”
como en el caso de sisén comun, y a las buenas condiciones de visibilidad que
suelen imperar en los habitats abiertos (Johnsgard, 1994). En relacién con el
tipo parada o exhibicién sexual, ésta fue clasificada como terrestre, si se
desarrolla exclusivamente en el suelo, y tanto si se trata de una exhibicion
fundamentalmente visual como como sonora, y como aérea, si tiene lugar, total
o parcialmente, en el aire (saltos, vuelos, persecuciones). La Tabla 1 muestra
grado de dimorfismo sexual, el sistema de apareamiento y tipo de parada

atribuidos en la bibliografia a cada una de las especies consideradas.
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Tabla 1. Dimorfismo sexual en tamafio, sistema de apareamiento y tipo de exhibicién sexual el
las 22 especies de Otididae. Las especies en las cuales |a diferencia de peso entre macho y
hembra es mayor del 10%, o en las cuales la diferencia en longitud del ala entre macho y
hembra es mayor del 5%, fueron consideradas dimorficas. Los valores se dan con signo
negativo en las especies en las que el dimorfismo es inverso. En aquellas especies en las que
el sistema de apareamiento y el tipo de exhibicidn tinicamente se suponen, las categorias se

dan entre parentesis.

Dimorfismo (%) Sisterna de apareamiento Tipo de exhibicion
Peso Longitud del ala
Qtis tarda 58.85 datos 21.26 Johnsgard, Jlekdisperso Gewalt, 1959, etc  terrestre Gewalt, 1959, etc
propios 1991
Ardeotis 42 67 Del Hoyo 13.04 Johnsgard, {/ek disperso) (terrestre)
arabs etal, 1991
1996
A. kori 48.03  Osborme & 16.12 Osborne &  lek disperso Hellmich 1988 terrestre Hellmich 1988
Oshome, Osborne,
1998 1998
A. nigriceps 54.4 Del Hoyo 27.00 Johnsgard, Jekdisperso  Ali & Rahmani, terrestre Ali & Rahmani,
etal, 1991 1984 1984
1996
A. australis 56.52 Del Hoyo 11.5 Johnsgard, lek disperso  Fitzherbert,1978 terrestre Fitzherbert,1978
et al, 1991
1996
Chlamydotis 42.00 Del Hoyo 87 Johnsgard, machos Collins, 1984 terrestre Collins, 1984
undulata ef al., 1991 aislados
1996
Neofis 53.93 Del Hoyo 15.97 Johnsgard, (jek disperso) (terrestre)
ludhwigii et al, 1991
1996
N. demhami 68.42 Del Hoyo 17.35 Johnsgard, Jekdisperso  Tarboton, 1989 terrestre Tarboton, 1989
etal, 1991
1996
N. heuglinii 53.33 Del Hoyo 14.53 Johnsgard, (lek disperso) (terrestre)
et al., 1991
1996
N. nuba » 15.25 Johnsgard, (/ek disperso) (terrestre)
1991
Eupodotis _ 8.26 Johnsgard, monogamia Johnsgard, 1891 sonora Johnsgard, 1991
senegalensis 1991 .
Eupodotis _ 0.99 Johnsgard, monogamia  Johnsgard, 1991 sonora Johnsgard, 1991
caerulescens 1991
E. vigorsii 15.62 Del Hoyo 6.5 Johnsgard, moenogamia  Johnsgard, 1991 sonora Johnsgard, 1991
etal, 1991
1996
E. rueppellii _ 476 Johnsgard,  monogamia  Johnsgard, 1991 sonera Johnsgard, 1991
1991
E. humilis - 1.96 Johnsgard, monogamia  Johnsgard, 1991 (sonora)
1991
Lophotis _ 2.9 Johnsgard, Jek disperso  Johnsgard, 1991 aérea Johnsgard, 1991
ruficrista 1991
Afrotis afra _ 3.03 Johnsgard, machos Johnsgard, 1991 aérea Johnsgard, 1991
1991 aislados
Lissotis 37.77 Del Hoyo 7.4 Johnsgard, lek disperso Schulz, 1986 aérea Schulz, 1986
melanogaster etal., 1991
1996
L. hartlaubii _ 8.26 Johnsgard, (lek disperso) (aérea)
1991
Houbaropsis -339 Del Hoyo -19.04 Johnsgard, fekdisperso  Rahmani et af., aérea Rahmani et af.,
bengalensis etal, 1991 1990 1990
1996
Sypheotides _ -6.38 Johnsgard, J/ekdisperso  Rahmanief al., aérea Rahmani et al.,
indica 1991 1990 1990
Tetrax tetrax 8.14 Del Hoyo 0.99 Johnsgard, ek Schultz, 1985 aérea Schultz, 1985
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et al 1991
1996
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Aunque el dltimo trabajo de recopilacidon (Del Hoyo et al, 1996)
contabiliza 25 especies para la familia Otididae y reconoce las antiguas tres
subespecies de Lophotis ruficrista (sisén mofudo austral) y las dos de Afrofis
afra (sison negro alioscuro) como especies independientes, en el presente
capitulo se ha considerado a cada uno de esos taxones como una Unica
especie, siguiendo a autores previos como Osborne et al. (1984), Urban et al.
(1986) y Johnsgard (1991). La razén de esta clasificacion es que se trata de
taxones escasamente conocidos y sobre los que la poca informacion
disponible hace referencia solamente a una de las antiguas subespecies, de
modo que los datos existentes sobre Lophotis proceden unicamente de dos
subespecies y los relativos a Afrotis proceden sélo de una. Por otra parte, se
han mantenido los géneros Lophotis, Lissotis, Houbaropsis y Sypheotides
como taxones independientes en reconocimiento de su singularidad frenta a

Eupodotis (Del Hoyo ef al., 1996).

Para aplicar el método de Ridley (1983) se empled la filogenia de la
familia publicada en Johnsgard (1991), la cual es hipotética (nlo existe, por
ejemplo, una filogenia de avutardas y sisones basada en hibridacién de ADN u
otra técnica molecular) pero la unica disponible en la bibliografia. Se asigné un
estado a los caracteres “dimorfismo en tamario” y “apareamiento en /lek” a cada
una de las especies que constituyen la filogenia y se determind el estado
ancestral de cada caracter mediante comparaciones outgroup (Ridley, 1983;

Harvey & Pagel, 1991), como se muestra en la Figura 1. Se determind el
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namero de ramas de la filogenia en las cuales se ha producido una transicion
de estado de cualquiera de los dos caracteres estudiados y se asigndé cada
rama a una de las cuatro combinaciones posibles (dimorfismo y apareamiento
en /lek, monomorfismo y apareamiento en /ek, dimorfismo y ausencia de leks y
monomorfismo y ausencia de feks). Estas combinaciones dieron lugar a una
tabla de contingencia de 2x2 (ver Tabla 2) en la cual la asociacion de los dos
caracteres estudiados fue comprobada mediante un test de Fisher de

probabilidad exacta (Siegel & Castellan, 1988).

Tabla 2. Numero de transiciones de estado de los caracteres estudiados ocurridas
independientermnente en la filogenia de las Otididae, calculadas segin el método de Ridley
(1983).

Se aparean en leks y poseen dimorfismo Se aparean en leks y no poseen dimorfismo

1 2

No se aparean en leks y poseen dimorfismo  Ni se aparean en leks ni poseen dimorfismo

2 1

RESULTADOS Y DISCUSION

El test de Fisher de probabilidad exacta de la asociacién entre apareamiento
en lek o no y dimorfimo o monomorfismo sexual en tamafio no fue significativo
(p= 0.40), lo que significa gue las transiciones de estado en cada uno de los

caracteres ocurrieron independientemente.
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Puesto que el dimorfismo sexual esta presente en 14 de las 22 especies
de la familia (ver Tabla 1 y Figura 1), es razonable asumir que ese es el estado
ancestral del caracter (ver también Johnsgard, 1991). La Figura 1 muestra,
igualmente, que el dimorfismo se habria perdido dos veces y que el
apareamiento en /ek habria aparecido una unica vez en la familia Otididae. En
un caso, el dimorfismo en tamafo se habria perdido en una especie formadora
de leks como el sisdbn comun (Tetrax tetrax), mientras que, en el segundo caso,
habria desaparecido en una rama completa incluyendo los géneros Eupodolis,
Afrotis, Lophotis, Houbaropsis y Sypheotides. Dentro de este clado, el
apareamiento en /ek se habria mantenido en una de las dos ramas principales
(Houbaropsis -Sypheotides). La segunda rama se habria separado, a su vez,
en dos lineas: una, Eupodotis - Afrotis, en la que ese sistema de apareamiento
se habria perdido y otra, Lophotis, en la que se habria conservado. Finalmente,
dentro de la linea Eupodotis - Afrotis el dimorfismo sexual habria evolucionado
una vez de forma independiente en sisén del Karoo (E. vigorsii). Por su parte,
la rama de la avutarda hubara (Chlamydotis undulata) se habria mantenido
como no formadora de leks, manteniendo el dimorfismo sexual. Hay que
sefialar, por otro lado, que algunas de las ramas en las que habria
evolucionano el apareamiento en leks son, precisamente, las que presentan un

mayor grado de dimorfismo sexual (Otis, Ardeotis y Neotis, ver Tabla 1).

Cabe concluir, por tanto, que el aparemiento en /fek no ha actuado como
un régimen selectivo comun a todas las especies de la familia Ofididae, dando

necesariamente lugar al desarrollo de un marcado dimorfismo sexual. Como
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Hoglund (1989) y Hoglund & Alatalo (1995) han sugerido, este puede ser el
caso en la gran mayoria de las familias de la clase Aves en las que ambos
caracteres estan presentes. Es mas, en algunos casos el apareamiento en fek
ha coincidido con la pérdida del dimorfismo sexual en tamafio y dicha
coincidencia también ha tenido lugar en algunas Otididae (por ejemplo, Tetrax,
Houbaropsis, Sypheolides y Lophotis). En consecuencia, es necesario buscar
explicaciones alternativas al desarrollo del dimorfismo sexual en tamafo.
Héglung & Alatalo (1995) proponen el tipo de exhibicion sexual como una
explicacion plausible para distintos taxones de aves. Asi, en las especies que
se exhiben en el aire o sobre ramas de arboles, los machos tienden a ser del
mismo 0 menor tamafo que las hembras, debido sus mayores requerimientos
de agilidad. Tal parece ser el caso en algunas especies de Oltididae que
presentan algan grado de exhibicidon aérea, como el sisbn comun, cuyos
machos son conocidos, ademas, por sus persecuciones en el aire (ver, por
ejemplo, Cramp & Simmons, 1980 y Schulz, 1985) o los sisones bengali
(Houbaropsis bengalensis) y de penacho (Sypheotlides indica). Estas dos
tltimas especies presentan, ademas, dimorfismo sexual inverso en tamario
(Johnsgard, 1991; Del Hoyo, 1996; ver también Tabla 1). El tamano de los
machos puede haber sido favorecido, por otra parte, como un mecanismo para
potenciar el efecto de sefializacion a larga distancia en aquellas especies con
exhibicion terrestre de tipo “globo” o balloon, lo cual puede explicar, en parte,
por qué los géneros que presenian ese tipo de exhibicion (Otis, Ardeotis y
Neotis) son los mas dimérficos. Sin embargo, no puede olvidarse el papel que

desempefan las agresiones en la determinacién del estatus social y, por
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consiguiente, del éxito reproductivo entre los machos de algunas de esas
especies (la avutarda comun, por ejemplo, Hidalgo y Carranza, 1990), por lo
que el dimorfismo sexual puede haber sido favorecido, en buena medida, por

la seleccién intrasexual (Andersson, 1994).

Una de las razones por las que cabe esperar un mayor dimorfismo
sexual en las especies formadoras de leks es el mayor campo libre que este
tipo de apareamiento deja a la accién de la seleccién sexual a travées de la
elecciéon de la hembra. Sin embargo, tales oportunidades para la seleccion
sexual epigamica estan, a menudo, limitadas por distintos factores como el
riesgo de depredacion, acoso por parte de machos indeseados, interrupciones
de cépulas, copulas infértiles, o contraccion de enfermadades y parasitos (ver
revision en Andersson, 1994). Adicionalmente, en algunas especies el tamano
de los machos depende de la edad. En el caso de las especies mas dimorficas
de la familia Otididae, como aquellos pertenecientes a los géneros Ofis y
Ardeotis, los machos crecen continuadamente a lo largo de toda la vida
(Gewalt, 1959; Cramp & Simmons, 1980; Johnsgard, 1991). No existe
evidencia directa de la relacién entre el tamafio corporal del macho y la
eleccion de la hembra en estas especies (ver, sin embargo, Capitulo VIII), pero
si tal relacion se diese, las hembras podrian estar simplemente eligiendo a los
machos de mayor tamafio porque son viejos y, por tanto, presentan una alta
capacidad de supervivencia cuya descendencia puede, en buena medida,
heredar. En consecuencia, el dimorfismo sexual en tamafo no seria el

resultado directo de una fuerte seleccion sexual epigamica en los /eks.
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Xl. RESUMEN Y CONCLUSIONES

Técnicas de marcaje y seguimiento

El marcaje con emisores de radio, bien acompafiado de placas alares, ¢ bien
con placas dorsales incorporadas, se ha revelado como el método 6ptimo para
el estudio del comportamiento de las avutardas, al proporcionar informacién
precisa sobre movimientos, areas de campeo y comportamiento individual
durante series cada vez mayores de afnos. La localizacién de los individuos
marcados mediante avionetas puede considerarse como el método mas
aconsejable para determinar el rango de movimientos de las avutardas adultas,
las localidades de invernada de los individuos adultos y las fechas de
abandono de /eks y de retorno a los mismos. Una alternativa que, en el futuro,
puede resultar rentable para la consecucion de estos mismos objetivos es la

telemetria por satélite.

Los censos

Los transectos realizados para censar la poblacidn de avutardas de la Reserva
de Villafafila constituyen el método idéneo para contabilizar la practica totalidad
de las aves presentes en el area de estudio en cualquier época del afio,
excepto entre los meses de mayo a agosto. La metodologia de censos

descrita, correctamente aplicada, es valida para cualquier otra poblacion de
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avutarda, com ya han demostrado diversos estudios anteriores al presente
(Alonso & Alonso, 1990). Este método proporciona informacién precisa sobre
oscilaciones estacionales de la poblacién, localizacion y extension de los leks,
variaciones en el grado de cohesion de los machos, productividad,

reclutamiento, etc.
Variaciones estacionales de la poblacién

Durante el periodo de estudio el nimero de avutardas censadas en la Reserva
a lo largo del afio varid entre un maximo de unas 1700-2200 aves, de octubre a
abril (invierno), y un minimo de unas 1000-1300 individuos, de mayo a
septiembre (verano).Practicamente todas las muestras mensuales de octubre a
abril mostraron valores maximos superiores los 1700 individuos, con un
maximo absoluto de 2174 avutardas, correspondiente a marzo de 1998. Marzo
fue también el mes con la mayor concentracion de aves, arrojando los valores

medio y minimo (1713 individuos) mas elevados.

Se encontraron diferencias sexuales en dicho patrébn estacional. El
maximo nimero de machos mayores de un ano corresponde al mes de marzo,
cuando se concentran en los leks. Su numero comienza a disminluir a partir de
mediados de abril hasta alcanzar el minimo de junio a septiembre.
Aproximadamente el 70% de los machos adultos abandonan la Reserva tras la
época de apareamiento. Entre el 20 y el 30% de éstos retornan a ella en otofio

mientras que el resto no lo hace hasta comienzos de primavera (marzo).
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Respecto a las hembras, en la Reserva se reproducen entre 600 y 700. Esta
cantidad se mantiene hasta septiembre y constituye el minimo anual. Entre
septiembre y octubre la poblacidon de hembras comienza a crecer debido a la
llegada de aves que han perdido sus pollos y de familias procedentes de zonas
aledafias. Las cantidades méaximas de hembras se dan entre diciembre y

finales marzo, cuando comienza la nueva estacion reproductiva.

La proporcion de sexos en la poblacion varia, consecuentemente, a lo
largo del ciclo anual y se mantiene sesgada a favor de las hembras en todos
los meses, siendo el valor correspondiente a la estacion reproductiva (1.7
hembras/macho, de marzo a mayo) significativamente inferior al
correspondiente al resto del afio (2-2.25 hembras/macho). El valor
correspondiente a la estacion reproductiva puede ser considerado como la
mejor aproximacion a la proporcion de sexos operacional de |la poblacion de la

Reserva.

Tendencias interanuales de la poblacién

La poblacién de avutardas presentes en la Reserva entre comienzos del otofio
y finales de marzo se ha mantenido estable a lo largo de los 11 afios de
estudio, con una leve, pero no significativa, tendencia al aumento. La
estabilidad se mantuvo al estudiar la tendencia de cada sexo por separado,
presentando los machos un incremento marginalmente significativo. Por otro

lado, el nimaro de hembras que crian anualmente en la Reserva si parece
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haberse incrementado significativamente a lo largo del estudio. Estas
tendencias podrian ser resultado de cambios en el habitat avutardero a escala
regional, cuya consecuencia habria sido la concentracién de individuos
procedentes de las zonas afectadas en las areas con mejores condiciones de
habitat o, simplemente, en las que presentaban de antemano mayor densidad
de poblacién, obedeciendo, por tanto, a un efecto de atraccidn coespecifica. El
incremento debido a un aumento en la tasa de reclutamiento no resulta
verosimil por varias razones: 1° la gran mayoria de los pollos macho que
nacen en la Reserva no se establecen en /eks dentro de ella, sino en leks
alejados de sus areas natales (Alonso et al., 1998), 2° la productividad media
anual es muy baja y presenta una alta variabilidad de afo en afo (véase mas
abajo), y 3°, la mayoria de las hembras no crian con éxito antes de su cuarto
afo de edad (véase, igualmente, mas adelante), por lo que el tiempo necesario
para que se percibiese un posible efecto del reclutamiento superaria con

creces el abarcado por este estudio.

La proporcion de sexos muestra una ligera tendencia, no sinificativa, a
disminuir. Hoy por hoy, por tanto, no es posible hablar de una supuesta
recuperacion del efecto ejercido antafio sobre la poblacion de machos por la

caza selectiva.

Movimiento estacionales de los machos
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Una proporcion mayoritaria de los machos de avutarda de la Reserva (entre el
61% y el 69%) llevan a cabo anualmente movimientos estacionales regulares
de alejamiento y retorno a los leks. Esta conclusidon es apoyada, tanto por las
oscilaciones estacionales en la cantidad de machos presentes en la Reserva
(véase mds arriba), como por los datos procedentes de la muestra marcada.
Los machos que realizan estos movimientos muestran fidelidad interanual a
sus leks, asi como a sus zonas de dispersion posreproductiva ¢ invernada.
Algunas de estas zonas se encuentran a mas de 20 km del /lek
correspondiente, segun ha sido posible averiguar a partir de machos
rediomarcados, aungue algunos individuos portadores de marcas alares, pero
no de emisor, pueden haber alcanzado a‘reas mas alejadas. Los machos
sedentarios {31-39% de la poblacién) suelen permanecer a no mas de 3 km del
centro de sus zonas de reproduccion.

Este patron de movimientos corresponde, segun diversos autores, a una
migracién parcial. Parece existir una cierto grado de coincidencia entre las
areas visitadas por los machos durante su dispersion juvenil y las zonas a las
que, posteriormente, acudiran como invernantes. No se encontrd un asociacion
clara entre el estatus migrador de un macho y el grado de desarrollo de sus
caracteres sexuales secundarios (barbas, masa corporal) como predictores de
su rango social. El determinismo genético es otra posibilidad a considerar

como explicacion de las diferencias individuales en estatus migrador.

Movimientos estacionales de las hembras
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Un porcentaje significativo de la poblacion de hembras realiza, ai igual que los
machos, movimientos estacionales regulares. La diversidad de patrones de
movimiento es, sin embargo, mayor que en los machos debido, en buena
medida, a los condicionantes particulares que afectan a las hembras. Los mas
importantes de son la necesidad de buscar un lugar de nidificacion y la
explotacion de un territorioc para alimentacion de los pollos durante sus
primeros meses de vida (Martin, 1997). Los patrones de movimiento respecto
al ek encontrados a partir de la muestra de hembras marcadas son cuatro: (1)
hembras sedentarias que no se alejan, en promedio, mas de 2 km de su lugar
de cbdpula en todo el afio, nidificando en sus inmediaciones. (2) hembras que
nidifican y crian a los pollos durante sus primeros tres meses de vida en la
inmediaciones del lek donde copulan para, a partir de septiembre, alejarse de
éste y pasar el invierno en areas mas o menos distantes a las que son fieles
ano tras afo, retornando en época de celo al mismo fek. (3) hembras que viven
durante todo el afo en un area mas 0 menos reducida que incluye su lugar de
nidificacién, pero que en época de copulas se desplazan para aparearse en
leks distantes y volver rapidamente a su zona de campeo habitual. (4) hembras
que viven durante la mayor parte del ano en la inmediaciones del /fek donde
copulan, el cual abandonan para nidificar fuera de ese aéra de campeo
habitual, a la que vuelven hacia finales de verano para continuar la cria de los
polios. Los patrones (1) y (3) se pueden considerar sedentarios, mientras que
los patrones (2) y (4) pueden ser considerados como migratorios,
independientemente de las distancias recorridas. La existencia de estos cuatro

patrones es respaldada por la variacion mensual en el nimero de hembras
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censadas y por las fechas en las que se detecta la entrada y salida de
individuos. Se puede concluir, por tanto, que las hembras presentan también
un patrén de migracién parcial. Por otro lado, el hecho de que las hembras
visiten un Gnico lek cada temporada y siempre el mismo cada afio, siendo éste,
ademas, siempre el mas cercano a la localidad de nidificacién, se ajusta a las
predicciones del modelo de preferencia de las hembras de evolucién del

apareamiento en leks.

Las hembras que recorren mayores distancias en su dispersién juvenil
tienden a ser migradoras cuando son adultas, mientras que las que menos se
desplazan en ese periodo tienden a ser sedentarias. Asi, cada hembra
permanece fiel, en afos sucesivos, a las zonas visitadas durante su primer afio
de vida, independientemente del éxito reproductor de cada afio, el cual es

normalmente nulo (véase mas abajo).

El origen evolutivo de este patron de migracion parcial puede estar en
una estrategia mixta evolutivamente estable con dos variante fenotipicas
(migradora y sedentaria), basadas en el aprendixaje de la madre, o en un
dimorfismo genético. Tampoco se puede descartar una estrategia condicional
basada en asimetrias individuales (edad, dominancia, etc.). Los resultados

aqui presentados no son concluyentes a este respecto.

Diferencias sexuales en la migracién
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Los machos migradores realizan desplazamientos significativamente mayores,
en promedio, que las hembras, lo que, dados los condicionantes de estas
Gltimas durante la época de cria, se ajusta a lo predicho por la hipétesis del

tiempo de retorno sobre la evolucién de la migracion sexualmente diferencial.

Productividad de la poblacion

El éxito reproductor poblacional medio durante el periodo estudiado es de 0.15
pollos por hembra (DE= 0.1). Este valor puede ser considerado como muy
bajo, teniendo en cuenta que la practica totalidad de las hembras mayores de
un ano (alrededor 700) intentan anualmente la reproduccién en la Reserva. La
productividad anual depende de la cantidad de precipitaciones invernales
(entre Octubre y Marzo, incluidos) previas a cada temporada de cria, las cuales
determinan la disponibilidad de alimento en la fase de maxima tasa de
crecimiento de los pollos. EI numero de dias de precipitacion en la fase de
eclosiéon actuaria Uunicamente como potenciador de efecto negativo de una
sequia invernal y su ausencia apenas contrbuiria a aumentar los beneficios de
un invierno lluvioso. La temperatura en esta fase no parece tener efectos
significativos, debido a la escasa variabilidad interanual y suavidad de las

minimas en esta época del afio.

La productividad anual depende mas estrechamente del nimero de

familias exitosas que del tamafo medio de familia, resultando este
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significativamente mayor en afnos de productividad superior a la media. Es

decir, en afios buenos sobreviven mas familias de dos pollos.

Exito reproductor individual en las hembras

Las hembras mas viejas tienen mayor éxito reproductor, especialmente a partir
de lo ocho afos de edad. Asimismo, la edad media de las hembras marcadas
que criaron con éxito en cualquier temporada durante el periodo de estudio es
significativamente superior a la de las hembras que perdieron los pollos.
Ningun otro factor individual parece tener un efecto significativo sobre el éxito
reproductor. La edad media a la una hembra realiza su primer intento
reproductor con éxito es de algo mas de cuatro afos, aunque las hembras de
dos afos ya pueden acometer su primera tentativa. Unicamente el 6% de las
hembras marcadas criaron con éxito en dos o mas afos consecutivos. Las
hembras que tienden a tener un mayor éxito reproductivo (las mas viejas)
mantienen esa tendencia en afos de baja productividad poblacional, mientras
que ninguna de las hembras con bajo éxito reproductivo (las mas jévenes) cria
en dichas temporadas. Es decir, en afios malos solo tienen éxito las hembras

buenas.

Todo lo anterior refleja el alto coste energético que para las hembras
supone criar con éxito un pollo y la importancia de la experiencia, adquirida a
lo largo de un periodo vital prolongado, como determinante del eéxito

reproductivo individual. Por otra parte, la baja varianza en este parametro
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encontrada en la muestra marcada coincide con lo esperado en una especie

poliginica sometida a una fuerte seleccién sexual.

Correlaciones fenotipicas y sociales de la actividad sexual en los machos

El peso corporal, como componente fundamental de la condicion fisica, parece
constituir un factor determinante en la capacidad de los machos de avutarda
para hacer frente a 10s costes de la actividad sexual. Asimismo, en la medida
en que se manifiesta a través del grado de desarrollo de los caracteres
sexuales epigamicos, ésto es, barbas y cuello, la condicion fisica tiene
caonsecuencias directas en el éxito de apareamiento. Por otra parte, tanto si se
analiza el peso, como el desarrollo de los caracteres epigamicos, resulta dificil
desligar condicion fisica y edad. En el presente estudio resulté imposible
determinar inequivocamente si existe una correlacién edad-peso adulto, ya que
no se disponia del peso los individuos de edad conocida ni fue posible conocer
la edad exacta de los machos marcados y pesados como adultos. Sin
embargo, a juzgar por las marcadas diferencias en peso, tasas de exhibiciéon y
estimas indirectas del éxito de copula entre los individuos maycres y menores
de 6 afios, parece que la edad cumple un papel central como mecanismo
indicador de viabilidad del macho en la eleccion de pareja en la avutarda.
Finaimente, si, como asi parece, la actividad sexuai representa un considerabie
coste energético para los machos de avutarda, un mecanismo genético de tipo
handicap debe haber dirigido la evolucion de las preferencias de la hembra. No

se ha encontrado en el presente estudio, sin embargo, ningun indicio de
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respuesta condicional en la actividad sexual del tipo “todo o nada” al estado
fisico del macho. Todos los machos estudiados llevaron a cabo cierto grado de
exhibicidon sexual, con mayor o menor intensidad, durante la época de

apareamiento.

Evolucion interanual de los leks

En la Reserva de de Villafafila existen actualmente 11 grandes arenas de
apareamiento o leks. Los leks mas pariféricos aumentaron sus efectivos
(numero de machos contabilizados en [a segunda mitad de Marzo) entre 1987
y 1998. Los dos feks de mayor tamarno de la Reserva también aumentaron
significativamente. Este patron de incremento se ajusta a lo esperado en un
procesc de atarccidon coespecifica cuando se producen perturbaciones o
destruccion de habitat en nicleos poblacionales vecinos y concuerda con las
ligeras tendencias al crecimiento poblacional encontradas. Asimismo, el
incremento de los leks de mayor tamafio concuerda con las predicciones de los
modelos de distribucion libre ideal para especies gregarias, cuando los
individuos difieren en su capacidad competitiva. Del mismo modo, coicide con
lo esperado segun diversos modelos de formacion de los leks que predicen
que los individuos dispersados seleccionaran las arenas mas concurridas al ser

en ellas menor el sesgo en el éxito de copula.

Los /eks formados por un mayor nimero machos son, a su vez, visitados

por un mayor namero de hembras. Es decir, estas arenas se forman en las
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zonas de mayor tasa de encuentro de hembras, lo cual favorece el crecimiento
de los leks por acumulaciéon de machos alrededor de los individuos de alto
rango jerarquico que intentan incrementar sus probabilidades de copula en
esas zonas. Esta coclusion es consistente con el modelo de preferencia de las
hembras, propuesto en esta memoria para la evolucion de los feks de avutarda

a partir de los movimientos de las hembras marcadas.

Los leks de avutarda experimentan una variacion signifivativa en su nivel
de agregacion a lo largo de la estacion reproductiva, de forma que los machos
comienzan a exhibirse en el seno de grandes bando y terminan realizando el
cortejo en solitario, aunque a distancia visual del resto de los machos que
constituyen el lek, los cuales se dispersan por todo el area de exhibicion,
delimitada nosmalmente por determinadas barreras como carrteras y grande
caminos o zonas alomadas. Esta fase de explosion del /ek tiene lugar en la
segunda semana de abril. Es en esta fase cuando la intensidad de exhibicién
alcanza su maximo y tienen lugar la mayoria de las copulas. Durante este
periodo los machos reducen significativamente el porcentaje de tiempo que
dedican a la alimentacién. Esta reduccion puede ser empleada como medida
del coste energético de la reproduccion. Esta evolucibn estacional es
caracteristica de los denominados Jleks dipersos o esplotados y las
caracteristicas fundamentales del sistema de apareamiento de la avutarda en
la zona de estudio se ajustan a las definiciones aceptadas de lek de caréqter

menos restrictivo, como las de Lewis (1985) y Héglund & Alatalo (1995).
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Relacién entre dimorfismo sexual y apareamiento en lek en las Otididas

Segun los resultados de la aplicacion del método de Ridley a la Unica filogenia
disponible hasta el momento de la familia Ofididae, no parece existir una
asociacion clara entre existencia, en una especie dada, de apareamiento en
lek y la presencia o ausencia en la misma especie de dimorfismo sexual en
tamafio. Este resultado puede variar, sin embargo, cuando se disponga de un
arbol filogenético mas fiable, basado, por ejemplo, en hibridaciéon de ADN u
otras técnicas moleculares. El resultado coincide, no obstante, con el obtenido
por Héglund (1989) al aplicar la misma metodologia, tanto a la familia
Tetraonidae, como al conjunto de la clase Aves, asi como el obtenido
posteriormente por Hoglund & Sillén-Tullberg al reanalizar los datos mediante
el método de Maddison. La conclusién que se deriva es, por tanto, que el
apareamiento en /fek no ha actuado como un regimen selectivo comun a todas
las especies de la familia que, necesariamente, haya dado lugar al desarrollo
de un marcado dimorfismo sexual. Una hipétesis alternativa es que el tipo de
exhibiciébn sexual haya favorecido una disminucién de las diferencias de
tamano entre los sexos, de manera que las especies que realizan exhibiciones
aéreas han reducido el dimorfismo a cambio de una mayor agilidad, mientras
que el gran tamafo de los machos de aquellas especies que realizan
exhibiciones visuales terrestres, puede haber sido favorecido por la seleccién
al proporcionar mayor conspicuidad a gran distancia. Por otra parte, si, como
parece ser el caso en la avutarda comun, tamano corporal y edad estan

correlacionados en las especies mas dimorficas, éste puede estar actuando
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como indicador de capacidad de supervivencia para las hembras, capacidad
que pueden transmitir a su descendencia mediante l1a eleccion de los machos

mayores.
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