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INTRODUCCION Y OBJETIVOS



Capftulo 1 Introduccidn y objetivos

1.1.- INTRODUCCION GENERAL

En las dltimas décadas, los pequefios mamiferes han sido
objeto de numerosos estudios dirigidos a conocer distintos
aspectos de su biologia. Su amplia distribucién geografica y su
importante papel en la dindmica de los ecosistemas (Golley et al.
1975, Stoddart 1979), han dado lugar a lineas de investigacién
que van desde anadlisis puramente teéricos sobre su demografia
(Chitty 1370, Krebs 1978, Stenseth 1978), hasta estudios
aplicados que abordan los problemas de su manejo ¥ control

(Myllymdaki 19875, 1979).

Desde el punto de wvista taxondmico, los micromamiferos
constituyen un grupo heterogéneo (véase Bourliére 1975), aunque
presentan rasgos bicldgicos comunes y singulares. En primer
lugar, su pequefic tamafio les sitda en el limite de la condicién
de endotermos, por 1o que han sido estudiados como ejemplos de
las estrategias adaptativas, fisiolégicas y comportamentales
necesarias para ©] mantenimiento de dicha condicién (McNab 1983,

Merrit 1984, Aitchison 1987).

Su limitada capacidad de desplazamiento (Bourliére 1975},
no ha sido dbice para convertirles en organismos modelo en los
estudios de los patrones y mecanismos de dispersién espacial
{Gaines y McClenaghan 1980, Stenseth 1983, Lidicker 1985, Chepko-
Sade y Tang Halpin 1987). Este aspecto y el anterior conectan con
una tercera caracteristica, su capacidad de respuesta poblacional
frente a cambios ambientales de diferente indole, que les ha
llevado a ser protagonistas de una parte importante de la

investigacidn moderna en dindmica de poblaciones (Flowerdew 1985,




capitulo 1 Introduccién y objetivos

Getz et al. 1987, Stenseth y Oksanen 1987, Bujalska y Grim 1989,
Drost y Fellers 1991, etc.}.

Todos estos rasgos se encuentran en la base de las lineas
de investigacién sobre comunidades en este grupo faunistico.
Estas se han orientado tanto hacia aspectos descriptivos de la
composicién de las comunidades de micromamiferos, como hacia
aproximaciovnes analiticas a sus caracteristicas (Pelikan ¥y
Nesvadbova 1978, Mares et al. 1986, Mazurkiewicz y Rajska-Jurgiel
1987, Mares et al. 1989, etc.). En esta uUltima linea, 1la
estructura de la vegetacién, las relaciones interespecificas, o
el reparto espacial y temporal de recurses, aparecen como algunos
de los factores cuantificables que pueden incidir sobre 1la
estructura comunitaria (Morris et al. 1989). Estos andalisis se
han desarrollado tanto en ambientes desérticos {(Hallet 1982,
Hallet et al. 1983, Munger et al. 1983, Abramsky et al. 1985,
Brown 1988, Kotler y Brown 1988, etc.), como en medios forestales
de Areas templadas o tropicales {(Dueser y Shugart 1978, 1979,
Dueser y Hallet 1980, August 1983, etc.).

En los ambientes templados y de manera mas notoria en los
dltimos afos, los anadlisis de la estructura comunitaria han dado
paso a estudios sobre las respuestas especificas a las
caracterigticas ambientales (Montgomery 1980a, 1985, 1989a y b,
Ostfeld et al. 1985, Dickman y Doncaster 1987, Ims 1990). Se
trata, en Gltima instancia, de analizar las relaciones entre los
rasgos biculdgicos tipicos de los micromamiferos y las
caracteristicas de los ambientes que ocupan (véanse también,
Nadeau et al. 1981, Dobscn 1982, Bronson y Perrigo 1987, Galindo
y Krebs 1987, Madison y McShea 1987, entre otros).
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El tratamientoc de aspectos biogeogrAficos se ha apoyado
también en los rasgos biolégicos de los micromamiferos
{(flexibilidad poblacional, capacidad de adaptacién, vida media
corta [Promislow y Harvey 1990], elevadas tasas de cambic
genético, etc.; Corbet 1961, Berry 1970, Brown 1971, Lomolino
1985, Heaney y Patterson 1986, etc.). Asi, ¢l andlisis de las
respuestas adaptativas a condiciones geogrdficas distintas, ha
conducido a la interpretacién de fendmenos de indole especifica
{extincidén, especiacidén, variacidén morfolégica; Malmguist 1985,
George 1988, Alcantara 1991, Yom-Tov 1991), perc también ha
permitido abordar mediante un nuevo enfogue agpectos relacionados
con la composicién y estructuracién de las comunidades animales

(Stenseth 1989, Webb 1989).

En el contexto de la investigacidn en la Peninsula Ibérica,
la tematica tratada en los trabajos sobre micromamiferos se ha
centrado en aspectos taxondmicos y zoogeograficeos en sentido
amplio (Niethammer 1956, Gallego 1970, Vericad 1970, Rey 1971,
1972, Ayarzagiiena et al. 1975, Ruiz~Bustos et al. 1979, GosAlbez
et al. 1982, Sans-Coma y Margalef 1981, Palomo et al. 1981,
Gosdlbez ¥y Claramunt 1982). Sdélo en los ultimos anos se ha
abordado el andlisis de aspectos ecolégicos o el desarrollo de
enfoques mds integradores (Soriguer y Amat 1979, 1980, Vargas et
al. 1984, Gosalbez y Lépez-Fuster 1985, Telleria et al. 1987,
Alcédntara 1989, Palomo 1990, Alcantara et al. 1991, Alcantara y
Telleria 1991, Santos y Telleria 1991, Telleria et al, 1991).
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1.2.- OBJETIVOS

La presente memoria responde a un doble objetivo inicial.
Por una parte, se trata de acceder al conocimiento de 1la

! gque ocupa los ambientes estudiados,

comunidad de micromamiferos
asi como de los patrones globales de distribucidn de las especies
que Jla componen. Por otro lado, se aborda un andlisis
autoecoldégico gque incide sobre las respuestas de las especies

me jor representadas en la comunidad frente a las caracteristicas

cambiantes del héabitat, tanto temporal como espacialmente.

La figura 1.1 esquematiza los principales factores que
afectan a la composicidén de una comunidad animal y las
interacciones que se establecen entre ellos. Entre estos
factores, la historia evolutiva condiciona las caracteristicas
del grupc de especies que define wuna comunidad. Factores
externos, come los procesos geoldgicos o climdticos, caracterizan
un Aarea geografica determinada e imponen condiciones a las que
las especies son capaces de responder o no en funcidén de su base
adaptativa (Stenseth 1989, Morris 1990; véase, no obstante,
capitulo 4 y referencias alli dadas). Esta base define no sélo
patrones de tolerancia fisiolégica especificos, sino también
caracteristicas comportamentales gue pueden modular las

respuestas de los individuos a las condiciones ambientales.

1 Ls definiciér de comunidad incluye up cierto grado de arbitrariedas en e] establecimieato de sus limites
!Kargalef 1982}, Esta puede venir sotivada tanto por sy acotacion espacial como por los propios sigtemay de
andlisis, Asi, en la presente memorie no se han incluidc especies como el topille nival (Nicrofus nivalis)
el topille de Cabrera [Nicrotus cabrerse} o el musgaiio [Neomys snomalus), que han gido citsdas en el dres de
estudio (Rey 1974, Ayarszagiena et al. 1976) pero cuyos peculisres requeriwientos de hbitat les sitdan un tanto
el margen de los patrenes comunitarios globsles, ademds de ohligar al eaplec de metodelogias de trempec muy
egpecificas, Algo similar puede aplicarse a Rattus rattus, Rattus norvegicus y Arvicola sapidus.

-6-
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Fig 1.1.- Modela representative de las relaciones que se establecen entre los principales factores que efectan
& la composicidn y caracteristicas de una comunidad animal (medificado de Meserve 1981,

Las caracteristicas de la vegetacidén {estructurales ¥
floristicas)}) se han empleado como indices de la disponibilidad
de recursos, tanto tréficos como espaciales (Cockburn 1984). Sin
embargo, su empleo plantea un problema de escala espacial que
puede tener una doble vertiente para la fauna de micromamiferos.
El microhabitat, definido a través de variables que afectan a la
distribucién o reparto que un animal realiza de su tiempo y de
su energia dentro de su dominio vital (Morris 1989), aparece como
un buen indicador de la abundancia de recursos en ambientes en

los que ésta responda a una distribucién parcheada a escala

.
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espacial reducida {p.ej., Areas desérticas). En zonas forestales
templadas y boreales, la situacidén cambia; el macrohébitat,
entendido como una unidad espacial distinguible, en la que un
individuo desarrolla todas las actividades durante su ciclo
vital, parece un indicador mds ajustado de la disponibilidad de
recursos, ya que la distribucién de estos estd aqui ligada a una
heterogeneidad definida por una escala espacial superior (Morris

1989).

A caballo entre ambos niveles de escala se encuentran los
cultivos extensivos de las latitudes templadas, con una
compartimentacién mds acusada que los medios forestales, pero con
un dinamismo ¥ mosaicismo estructurales gue hacen que los
recursos respondan a una escala de distribucién maAs amplia que
la que aparece en los medios desérticos. Ademés, los recursos
tréficos y estructurales sufren aqui una separacién espacial, al
menos durante determinadas épocas del cicle anual, condicionada
por las estrategias de manejo de estos paisajes artificiales que
alteran periodicamente la cubierta vegetal de 1las parcelas
cultivadas (véase Diaz 1991a)}. De este modo, la respuesta de las
especies al rastreo de unos ¥y otres recursos puede experimentar

notables variaciones estacionales en estos medios.

En este esquema global, las relaciones inter- e
intraespecificas han centrado parte de la investigacidn sobre
micromamiferos en distintos ambientes (véase Introduccién ¥
referencias alli dadas). Sin embargo, diferentes andlisis han
llevado & menudo a situaciones ambiguas en estudios sobre
competencia realizados en ambientes templados. Mientras que
experimentos de exclusidén han conducido a resultados positivos

apoyando la existencia de competencia interespecifica,
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investigaciones sobre el grado de solapamientc de hadbitat entre

especies sefialaban lo contrario (véase revisién de Morris 1989).

Las relaciones intraespecificas por su parte, parecen
vertebrar de manera mAs notoria y a nivel poblacional los
patrones especificos de ocupacién de los diferentes ambientes.
La territorialidad, la estructura social, los comportamientos
agresivos estacionales, etc., actian sobre la capacidad de los
individuos para acceder a los recurscs, y afectan a los
pardmetros demogriaficos de 1la poblacidn. Sobre éstos incide
también la estacionalidad, que provoca fendmenos como el
gregarismo termorregulador invernal, o el inicio de la actividad
reproductora, muy ligado a factores tréficos (Hansson 19871, 19684,

West ¥ Dublin 19845,

En definitiva, ¥y tras una primera parte introductoria en la
gue se describen las caracteristicas de las Areas analizadas y
la metodologia empleada para el acceso a los animales, la segunda
prarte de esta memoria (capitulos 4, 5 y 6) se fundamenta en las
premisas sefaladas sobre la composicién de la comunidad v les
factores que le afectan. Se hace wuna primera valoracién
descriptiva de la incidencia de las grandes unidades
paisajisticas de los medios naturales {(no afectados por los usos
agricolas del suelo) sobre las caracteristicas de las comunidades
de micromamiferos {(capitulo 4). Se describen asi los patrones de
distribucidén de la abundancia de las especies encartadas,
mientras que en una segunda aproximacién analitica (capitule 5},
se completa esta interpretacidén tratando de aislar wvariables
ambientales gque permitan una mejor comprensidén de los factores

gque los definen.
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En el capitulo 6 se aplica un planteamiento similar para las
comunidades que ocupan los medios cultivados de la meseta norte
de la Peninsula Ibérica, De este modo, a la importancia
biogeografica de las Areas montafiosas del centro peninsular
(véase capitulo 2), se afiade el interés del andlisis de los
patrones de distribucién de los micromamiferos en ambientes
intensamente alterados por el hombre, lo que puede incidir sobre

importantes aspectos aplicados al manejo de sus poblaciones.

Por dltimo, la tercera parte (capitulos 7 a 10) se centra
en las especies mejor representadas en la comunidad en los
ambientes naturales, abordando el estudio de parametros
demograficos como el tamafio corporal o la proporcién de sexos,
asi como su variacién estacional y su relacidén con el hébitat.
Se trata, en definitiva, de acceder al conocimiento de los
procesos gue subyacen a los patrones especificos y comunitarios

observados.
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2.1.~ INTRODUCCION

El trabajo de campo se desarrollé en los ambientes gue
definen la catena altitudinal del Sistema Central (Sierra de
Guadarrama). E]l paisaje de este Area geogridfica integra habitats
de caracteristicas bien diferenciadas. De wuna parte, los
ambientes naturales o seminaturales, en los que se basa el cuerpo
central de esta memoria, se caracterizan por ser medios
forestales a los que se asocian las distintas etapas de
degradacién (y/o regeneracidn), y en los que la incidencia
antrépica no es intensa o, cuando menos, es indirecta. Como
contrapunto, las Areas dedicadas al cultivo extensivo de cereales
cuyo analisis se aborda en el capitulo 6, representan ambientes
intensamente manejados por el hombre, y cuyas caracteristicas
suponen una clara alteracidn respecto a los medios naturales de
partida, tanto en aspectos fiscondmices (deforestacién,
heterogeneidad espacial, etc.), como preductivos o incluso
fisicos {formacidén de grandes bancos de semillas, alteracioén
reriédica del sustrato, etc.; véase Roberts 1981, Telleria et al.

1988, Diaz 1991a}

2.2.~- AMBIENTES NATURALES

2.2.1.- Tipos de habitat

Los ambientes naturales estudiados (véase capitulo anterior
sobre este concepto), se encuentran en la provincia de Madrid
(fig. 2.1). Ocupan los valles montanos del rio Lozoya (Valle de
El Paular) y del arroyo de Santa Ana, desde el Puerto de Cotos

(1830 m s.n.m.) hasta Rascafria (1163 m s.n.m.), y desde aqui

-12~-
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hasta €]l Puerto de la Morcuera (1796 m s.n.m.; 40°49’-40°54" N,
3°49’- 3°58’ W). La finca Vinuelas (700 m s.n.m.), préxima a los
municipios de Tres Cantos y Colmenar Viejo (40°35'-40°37' N,
3°40'-3°43’W, aprox.), completa la cobertura geografica del

trabajo de campo en estos ambientes (véase fig. 2.1).

Fig. 2.1.- Situacibn geogrdfics de los ambientes naturales analizados.

-13-
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En conjunto, el Area estudiada representa la catena
altitudinal de vegetacidn natural tipica del Sector guadarramico
del Sistema Central espanol (Rivas-Martinez et al. 1987). Se
pueden distinguir en ella seis grandes unidades de vegetacidn,

que se han empleado como estratos de muestreo (fig. 2.2).

PIORNAL
PINAR ALTO

— 1700

[— 1407
— 1300

N L — 1100
SUPRAMEDITERRANET i
F— aod

- T0O0

m s.nm

Fig, 2.2.- {atena altitudinal de la Sierra de Guadarrama en la gue se muestran ias formaciones vegetales
caracteristicas.

Estas unidades se distribuyen desde el piso bioclimatico
mesomediterraneo hasta el oromediterréaneo, ¥y aparecen
caracterizadas por las siguientes formaciones vegetales (véase

Rivas-Martinez et al. 1987, para descripciones detalladas):

- Encinares de llanura (E): formaciones de Quercus ilex

subsp. ballota con matorral acompafante dominado por la jara

_14_
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pringosa {(Cistus ladanifer) con la que aparecen otras especies
arbustivas (Asparagus acutifolius, Phyllirea angustifolia, Daphne
gnidium, Lonicera etrusca, etc.). La altidud media de 1los
enclaves analizados es de 700 m s.n.m, ¥y se encuandran en el piso

mesomediterraneoc.

- Fresnedas (F): formaciocnhes forestales muy aclaradas
dominadas por Fraxinus angustifelia, que puede formar manchas
mixtas con Quercus pyrenaica. Ocupan los fondos de los valles,
sobre suelos profundos de nivel fredtico oscilante (suelos

pseudogleizados; Rivas-Martinez et al. 1987). Son frecuentes los

arbustos espinosos (Rosa sp., Rubus sp., Crataegus monogyna,
etc.) y las comunidades pratenses (Agrostis castellana,
Arrhenaterum bulbosum, Vicia spp., Trifolium spp., etc.), que son

aprovechadas para el pastoreo. Este aprovechamiento ganadero ha
conducido a formaciones parceladas de pastos limitados pos setos,
mas o menos amplios, constituidos por drboles y la orla espinosa
acompahante. Su altitud media oscila en torno a los 1100 m s.n.m.

(piso supramediterréaneo).

- Robledales (R): formaciones de roble melojo (Quercus
pyrenaica). Ademds de especies herbiceas similares a las
presentes en las fresnedas, en las zonas aclaradas aparecen
especies arbustivas del matorral de sustitucidén acompafiadas de
geofitos ¥y hemicriptéfitos: Lavandula stoechas subsp.
pedunculata, Thymus spp., Santolina rosmarinifolia, Paeonia
broteroi, etc. Se enclavan en el piso supramediterrdneo (1290 m

S.n.m. ).

- Pinares bajos (Ps): situados en el supramediterréneo

{altitud media de las 2zonas muestreadas 1370 m s.n.m), son

-15-
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formaciones forestales dominadas por Pinus sylvestris, en
ocasiones combinado con &. pyrenaica. El matorral acompaiiante es

similar al que se unia a los melojares aungue menos abundante.

- Pinares altos (Po): bosques de P. sylvestris del piso
oromediterrdneo. Aparecen acompahados de arbustos como Cytisus
oromediterraneus (=Cytisus purgans) o Juniperus communis. Su

altitud media oscila en torno a los 1760 m s.n.m.

- Piornales (Pi): formaciones arbustivas practicamente
monoespecificas de (. oromediterraneus, que se acompaian de
pastizales dominados por Festuca indigesta. Piso oromediterréneo

{1760 m s.n.m. )

2.2.2.- Climatologia

Desde un punto de vista climatico, el &rea analizada esta
enmarcada por las caracteristicas del piso oromediterraneo, con
temperaturas medias anuales cercanas a los 6 ‘C y una
precipitacidén media anual de 1370 mm, y los pisos inferiores
(meso y supramediterranec), con temperaturas medias anuales entre
los 10 y 12 °C, y precipitaciones entre 733 y 906 mm anuales

(Ministerio de Agricultura 1989; fig. 2.3).

La situacién geografica de 1la Sierra de Guadarrama en el
conjunto del Sistema Central confiere al Area estudiada unos
matices de continentalidad que se reflejan en el contraste entre
la dureza de los inviernos, con heladas muy frecuentes, y las
altas temperaturas estivales (fig. 2.3). A esta amplitud térmica
anual se une el régimen de precipitaciones, gue marca un fuerte

estiaje en los meses de julio y agosto.
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Fig. 2.3.- Diagramss ombrotérmicos de localidades préximas &l drea de estudio y que enmarcan las
caracteristicas globales de los distintos pisos de vegetacifn. Puerto de Navacerrads: pisc oromediterrdneo;
Rascafria: piso supramediterréneo; y Colwenar Yiejo: piso mesomediterréneo,

Los contrastes se hacen mas patentes al considerar los datos
de temperatura para cada piso de vegetacidén (fig. 2.4). Estos
datos se obtuvieron mediante termémetros de miximas-minimas
colocados a nivel del suelo en los seis pisos de vegetacidn
considerados. Los termémetros eran revisados semanalmente durante

el desarrcllo de los periodeos de trampeo (véase mads adelante).
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Fig. 2.4.~ Yalores medios para las temperaturas méximas y minimas, y amplitud térmica media semanal para los
seis pisos de vegetaci6n analizados en as tres épocas del afo consideradas {véase texto sobre 1a procedencia
de los datos}. tstrellas y cuadrados corresponder a temperafuras méximas y minimas respectivamente; las barras
de histograma representan le amplitud térmica.

Destaca la gran amplitud térmica de los pisos extremos de

la catena altitudinal.

En los enclaves mas altos,

esta amplitud

viene motivada por la fuerte insolacidén diurna, que se contrapone

a la caida nocturna de temperaturas. En las zonas inferiores el
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descenso de las temperaturas minimas no es tan acusado en los
encinares, pero las temperaturas maximas pueden alcanzar valores

superiores a los 35 °“C.

Las temperaturas minimas invernales, medidas a nivel del
suelo, se alcanzan en las fresnedas ¥ no en los pisogs de
vegetacidn mAds altos. Esta situacidn puede explicarse por las
condiciones de humedad freatica que dominan en las fresnedas
durante este periodo, ¥y que conducen a una acusada bajada
térmica. En las zonas de piornal, la cobertura arbustiva, las
mayores pendientes que facilitan el drenaje del Buelo, e incluso
a la cobertura de nieve en alguncs enclaves, facilitan
situaciones microclimdticas menos estrictas (véase p.ej.,

Hoffmann 1984).

2.3.~ AREAS CULTIVADAS

El 4rea prospectada ocupa unos 200 kma

en la provincia de
Segovia, cerca de la ciudad de Sepulveda, entre 41° 12'-41° 38’
N y 3° B5'-3° 48’ W (fig. 2.5). La altitud media oscila en torno
a los 1000 m.s.n.m., encuadrandose en el pisoc bioclimatico

supramediterraneo (Rivas Martinez 1981).

El clima es continental contrastado, con heladas frecuentes
entre cctubre y mayo y temperaturas medias que oscilan en torno
a los 2 "C en eneroc y alcanzan los 20 "C en julio y agosto. La
precipitacidén media anual ronda los 600 mm (Ministerio de

Agricultura, 1987).

La dureza climatica y la calidad de los suelos han definido

un aprovechamiento agricola basado en el cultivo extensivo de
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cereales, junto con un aprovechamiento ganadero, también
extensive, de las zonas no cultivadas (Terdan y Solé Sabaris
1978). Estos usos agricolas y ganadercs han conducido a la
deforestacién, con los cultiveos riberefios de &lamos (Populus

nigra) como las Unicas zonas arboladas.

O

ERIALES

-PASTOS

CULTIVOS

Fig. 2.5.- Situacién geogrdfica de los ambientes con dominio de cultivos cerealistas. El blogue-diagrama
esquematiza la compartimentacion del paisaje estudiado,
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En este paisaje pueden definirse cuatro grandes unidades que

caracterizan la compartimentacién del drea estudiada {fig. 2.5):

- Cultivos: representan el 70% de la superficie analizada.
Cultivados regularmente con cebada, trigo, centeno, avena y, de
modo intermitente, con girasol, estos sectores se encuentran
sujetos a periddicas alteraciones debidas a las labores agricolas
{(labrado, sembrado, cosechado). Ademéds de las plantas cultivadas,
una serie de especies arvenses estan presentes en estas unidades:
Lolium rigidum, Papaver rhoeas, Polygonum aviculare, Cirsium

arvense, etc.

- Pastizales: Areas méds humedas, situadas generalmente en
depresiones del terreno que se intercalanh con las 2zonas
cultivadas (lindes). Suponen un 15% de la superficie, v presentan
una vegetacidén herbacea dominada por Agrostis castellana, Vulpia
myuros, Eryngium campestre, Trifolium campestre, T. arvense, T,

glomeratum, etc,

- Eriales: son las Areas que ocupan las zonas mAs Aridas y
cen suelos menos desarrollados, con frecuentes afloramientos
rocosos. La vegetacidn estd dominada por caméfitos de pequefio ¥y
medic porte (Thymus =zygis, T. mastichina, Genista hispanica,
Adenocarpus granatensis, etc,) y por teréfitos y hemicriptéfitos
(Koeleria vallesiana, Aegilops geniculata, Avenula bromoides,

etc.). Constituyen el 8% del paisaje analizado.

- Sotos: alcanzan sélo el 3% de la superficie coneiderada,
vy se componen de plantaciones de 4Alamos (Populus nigra), sin

apenas sotobosque arbustivo., El estrato herbéaceo estd formado por
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Agrostis castellana, Holcus lanatus, Cynosurus cristatus vy
Brachipodium sylvaticum como especies dominantes. En las
proximidades de los cursos fluviales a los que bordean, aparecen
drboles y arbustos de diferentes especies (Salix sp., Fraxinus
angustifolia, Ulmus minor, Rubus sp., Crataegus monogyna, etc.),

aunque siempre poco abundantes.

Las caracteristicas fisiondémicas, floristicas y productivas
de estas unidades han sido descritas exhaustivamente en Telleria

et al. 1988 (véase también Diaz 1991a).
2.4.- INTERES BIOGEOGRAFICO GENERAL DEL AREA DE ESTUDIO

En conjunto, el Area estudiada ofrece una amplia variedad
ambiental (Rivas-Martinez 1981), consecuencia de la diversidad
climatica que el gradiente altitudinal genera en las zonas
montafiosas {Font 1983), Estas condiciones hacen que en latitudes
mediterrdneas los sistemas montafiosos actien como "islas"
continentales, refugios de elementos nortefios tanto faunisticos
como floristices en su retraccidédn forzada por los cambios

climdticos postglaciales (Herrera 1977).

La importancia biogeogradfica de la cadenas montafiosas
ibéricas ha sido sefialada para las aves en diferentes ocasiones
(Potti 1985, Telleria 1987, Zamora 1988), habiéndose puesto
también de manifiesto el papel de los pisos de vegetacién
inferiores (bosques caducifolios asimilables a los de Areas mas
septentrionales), que actidan como vias de penetracién de fauna
nortefia (Potti y Telleria 1984), perc también como Areas de
contacto con elementos tipicamente mediterrdneos (ecotonos

biogeograficos).
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Este argumento es igualmente aplicable a 1la fauna de
micromamiferos, para los que la escasa movilidad aumenta el
efecto de insularidad de los ambientes montafiosos, ¥y con ello el
interés zoogeografico de estas zonas (Brown 1971, Herrera 1877).
Por otra parte, el marcado cardcter continental de la Sierra de
Guadarrama reduce la extensién de los ambientes de matiz nortefio
(y htumedo; Telleria 1987}, lo que conduce a un empobrecimiento
en especies eurosiberianas respecto a las comunidades de Areas
montafiosas mAs septentrionales (Herrera 1377). A esta reduccidn
climatica, se anhade la intensa actuacién humana sobre los piscs
inferiores de la Sierra de Guadarrama {(véase, p.ej., Telleria et
al, 1988), que ha reducido la extensién de estos "refugios

biogeograficos”" favoreciendo la presencia de especies ubiquistas

o de origen mediterrdneo (Herrera 1977).

En resumen, ¥y desde la perspectiva de la fauna de
micromamifercs, el Area analizada presenta un doble interés. Por
una parte su caridcter de Area montanosa mediterranea favorece la
presencia de elementos faunisticos nortefios aislados. Por otro
lado, la incidencia de la actividad humana en sus zonas basales
altera las condiciones ambientales naturales, favoreciendo a unas
especies en detrimento de otras, al menos potencialmente. En este
escenario geografico, la presente memoria aborda los patrones y
procesos biolégicos que afectan a las comunidades de

micromamiferos que en €1 se desarrollan.
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Capitulo 3 Trampeos. Disefio del muestreo

3.1.- METODOS DE TRAMPEO

La naturaleza discreta y generalmente nocturna de los
micromamiferos obliga a la utilizacidén de métodos de trampeo que
permitan su captura y manejo (véase, p.ej. Bateman 1988). Se
eligieron dos sistemas de +trampeo diferentes, con distinta
selectividad y eficacia {véase Telleria et al. 1987): las trampas
de foseta, que permitian obtener datos sobre la comunidad global
por su escasa selectividad, ¥y las trampas ratoneras, que
aportaban datos de calidad sobre una especie, Apodemus
sylvaticus., En ambos casos, las trampas se dispusieron en
estaciones de captura que se consideraron unidades de muestreo
independientes (véase mas adelante), y gque se emplearon como

tales para las medidas de variables de hébitat (véanse capitulocs

5y 6}.

3.1.1.- Trampas de foseta o pitfall

Son trampas poco selectivas, de captura mialtiple, ¥y que
prermiten el acceso a gran nimero de especies, lo que las hace muy
itiles en los andlisis de comunidades de micromamiferos (Pelikan
et al. 1977, Telleria et al. 1987). También se ha demostrado su
mayor eficacia en la captura de microtinos e insectivoros

{Pankakoski 1979).

Cada trampa consistia en un bote cilindrico de material
plastico, de 30 cm de profundidad y 10 de didmetro, que se
enterraba en el suelo hasta que la abertura enrasaba con la
superficie de éste (fig. 3.1). Durante las épocas en que las

trampas estaban en funcionamiento, una tablilla cuadrada de

=25~



Capitulo 3 Trampeos. Disefio del muestreo

madera de 15 cm de lado cubria la abertura a una altura de unos
seis centimetros (véase p.ej. Dub 1971 o Boonstra y Krebs 1978),
Cada trampa contenia una solucién sobresaturada de sal comun en
agua, gque mantenia las capturas en buen estado hasta el momento
de su recogida (semanaslmente durante un periodo de 35 dias}, al
tiempe que evitaba el efecto repelente que pueden tener algunos
liguidos conservantes (p.ej., formalina, alcohol). En estas

trampas no se empled ningin tipo de cebo.

cubierta

Ul

T i S

Fig 3.1.- Esquems del disefio de una trampa de foseta o pitfall,

Las ventajas de este tipo de trampas (con bajo esfuerzo de
mantenimiento y alta eficacia), se ven reducidas en cambio por
la imposibilidad de tomar medidas ajustadas de ciertas
dimensicnes externas de los animales como el peso corporal

{Telleria et al. 1987).
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3.1.2.- Trampas ratoneras o de resorte

Estas trampas tienen una alta selectividad en la captura de
miridos, que aumenta con el empleo de cebos adecuados (Bateman
1988). Por otra parte, este método de captura permite tomar
medidas corporales externas (pesc corpoeral), necesarias para
acceder a aspectos autoecoldgicos, planteados entre los objetives
de esta memoria (véanse capitulos 1 y finales). Las trampas
empleadas respondian a los modelos comerciales de trampas de
resorte (ballestas), y fueron cebadas con mecha de algodén
empapada en aceites vegetales enranciados, cuya eficacia para la
captura de Apodemus sylvaticus ya ha sidoe probada (Telleria et

al. 1987},

3.2.- DISENO DEL CENSO

3.2.1.- Muestreo

El protocole de trampeo se desarroclldé sobre las bases de un
muestreo estratificado del hdbitat, empleando los distintos tipos
de ambientes descritos en el capitulo anterior como estratos de
muestreo. Al mismo tiempo, en cada unidad de muestrec se midieron
una serie de variables del habitat, tanto fisicas, como
floristicas y fisionémicas (véanse capitulos 5 y 6 para su

descripcidn).

En los "medios naturales", cada piso de vegetacidén se
consideréd como una unidad ambiental. Esta clasificacidn
tipoldgica permite una primera aproximacién descriptiva a las

caracteristicas globales de las comunidades animales estudiadas,
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con referencia a unidades ambientales (paisajisticas) concretas

¥y claramente diferenciadas.,

En las A4reas cultivadas, 1la fuerte compartimentacidn
espacial del paisaje condujo a la consideracidén de un dunico
estrato de muestreo, aunque valorando la representacidén de las
distintas unidades ambientales {véase capitulo 2). En cualquier
caso, el esfuerzo de muestreo desarrollado (véase mas adelante),
permitia asegurar el acceso a las posibles combinaciones

ambientales en este mosaico de medios.

El empleo de las variables de hdbitat, tanto en los medios
naturales como en las areas cultivadas, completa la primera
visién descriptiva, permitiendo un analisis mas ajustado de las
relaciones de las especies con los parémetros ambientales, cuya
incidencia podria quedar enmascarada bajo las categorias de

habitat establecidas en la aproximacién tipoldgica.

En definitiva, el doble tratamiento de las unidades de
muestreo, tipcldégico y mediante variables cuantitativas de
habitat, permite el acceso a los objetivos que se persiguen en
la presente memoria (véase capitulo 1)}, centrados en una
aproximacién tanto descriptiva COno analitica a las
caracteristicas de la distribucién de la fauna de micromamiferos
en los ambientes analizados, ¥y tante en su vertiente comunitaria

como autoecolégica.
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3.2.2.- Calendario de trampeos

3.2.2,1,.- Habitats naturales

Los trampeos con trampas pitfall (capitulos 4 ¥y 5, sobre
aspectos comunitarios, y capitulo 10) se realizaron durante el
invierno {enero-febrero), la primavera (mayo-junio) y el verano-
otofic (agosto-septiembre) de 1988 y 1989, con un trampeo
adicional en invierno de 1930 (sélo en encinares). Los periodos
anuales fueron seleccionados en razén de su significado en la
demografia de las especies de micromamiferos en latitudes

templadas (véase, p. ej., Delany 1974},

Las trampas se distribuyeron en lineas de trampeo (25-30
trampas separadas un minimo de 80-100 m) en cada piso de
vegetacidn, permaneciendo en los mismos lugares a lo largo de los
diferentes periodos de muestreo {(Spitz 1968). Cada trampa se
considerd como una estacién de captura independiente. Los
trampeos se realizaron durante periodos de 35 dias, lo que
permitia reducir los sesgos introducidos por condiciones
atmosféricas puntuales o por el ciclo lunar (véase Sidorowicz
1960 yv Diaz 1991b, y referencias alli dadas). El esfuerzo de
trampeo invertido aparece reflejado en la tabla 3.1, donde
también se sefiala el nimero de estaciones de trampeo
independientes en cada época (el nimeroc total de estaciones de
muestreo independientes fue de 180, aunque no todas ellas
permanecieron en funcionamiento durante todos los periodos de

trampeo ).
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Tabla 3.1.- Esfuerzo de muestreo (Esf.), expresado como nimero de trampas/diz en los distintos periodos
considerados, Entre paréntesis se indica el nimerc de estsciones de trampeo independiantes emplaadas en cads
ocasifn.

VER87 INVB8 PRIMB8 VER88 INV89 PRIM8B9 VER8S  INV90 TOTAL

Trampas de Foseta (TF)

Esf. 4375 3500 5250 5250 6300 6300 1050 32025
(125) (100) (150)  (150) (180)  (180) (30)

Trampas Ratoneras (TR)

Esf. 1500 900 1200 1500 1500 1800 1800 300 10500
(75) (45) (60) (75) (75) (90) (90) (15)

Los trampecs con trampas ratoneras se efectuaron en
idénticos periodos, a excepcidén de un trampeo realizado en el
veranc (septiembre) de 1987. En cada piso de vegetacidén se
distribuyeron {(al azar) 15 estaciones de trampeo independientes.
Cada una de ellas constaba de c¢inco puntos de trampeo que
definian un cuadrado de 15 metros de lado {un punto de trampeo
en cada vértice v el quinto punto en el centro; véase Hansson
1878 o Alcantara 1986). En cada punto de trampeoc se situaron dos
trampas de resorte {10 trampas por estacién) para minimizar el
efecto de saturacidén en las capturas (Smith et al, 1975). La
tabla 3.1 recoge el esfuerzo de trampeo y el namero de estaciones
de captura independientes en cada época. En estos trampecs, cada
estacidén de captura permanecidé en funcionamiento durante dos dias
completos. Los calendarios de muestreoc se ajustaron al ciclo
lunar, coincidiendo con los momentos de menor luminosidad (en los
siete dias anteriores ¢ posteriores a la luna nueva). De este
modo se evitd la incidencia de este factor sobre la
capturabilidad, especialmente en periodos de trampeo cortos

(véase, p.ej., Diaz 1991a y b).
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Los trampeos asi disefiados no permitian la estima de
densidades absclutas, pero si de indices de abundancia
comparables directamente entre los distintos estratos de muestrec

(pisos de vegetacidn).

En todos los trampeos, los animales capturados fueron
identificados a nivel especifico, sexados por observacién externa
o por diseccién en los casos dudosos (p.ej., soricidos) vy
conservados para posteriores tratamientos. Los animales
capturados mediante trampas ratoneras fueron pesados en el
momente de su recogida, empleando un dinamémetro con una
precisidén de 0.5 g. Tanto para estas capturas comoc para las
obtenidas por trampeos con pitfall, se tomd una uUnica medida
craneal, la longitud céndilo-basal (véase p.ej., Nores 1978),
tras la limpieza de los créneos en el laboratorio (medida tomada

con un calibre de precisién; error intrinseco 0.1 mm}.

3.2.2.2.- Areas cultivadas

La captura de animales se realizd durante el verano {julio-
agosto) de 1985 y el invierno de 1985-86 (enero febrero),
utilizando dnicamente trampas pitfall. Se emplearon 100 trampas
distribuidas en otras tantas estaciones de muestreo
independientes {véase capitulo 61}. Permanecieron en
funcionamiento en idénticos lugares durante 49 dias en verano y
35 en invierno, resultande un esfuerzo total de trampeoc de 8400

trampas/dia (4900 en veranoc y 3500 en invierno}.
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Capitulo 4 Zonacién altitudinal. Aproximacion descriptiva

4.1.- INTRODUCCION

El conjunto de especies que integra cualquier comunidad
animal responde a acontecimientos histéricos previos {(variaciones
climaticas, migraciones, extinciones, etc.; Morris 19950). La
distribucién de las especies en los distintos ambientes esté
condicionada, sin embargo, por las peculiaridades bicolégicas de
cada taxdn (Stenseth 1989). Esta doble vertiente, biogecgrafica
¥y autoecoldgica, adquiere particular interés en los ambientes
montaficsos, 1islas en sentido biogeografice (MacArthur y Wilson
1967), en los gque el gradiente altitudinal aumenta la diversidad
regional de habitats susceptibles de ser ocupados por los
distintos grupos de organismos (véanse, por ejemplo, Brown 1971,
Bond et al. 1980, Davis et al. 1988, Owen 1990). Esto confiere
a los ecosistemas montafiosos un papel de ecotonos biogeograficos,
en los que coexXxisten especies animales con diferentes

requerimientos y procedencias (Hoffmann 1984).

En el ambito geografico de la Peninsula Ibérica, las cadenas
montafiosas se han comportado como refugios aislados de fauna y
vegetacidn ante acontecimientos bioclimdticos que han marcado el
cardcter de los organismos presentes en estos ambientes. Esta
situacidn puede afectar a los patrones de distribucién espacial
de las especies animales, al tiempo que condiciona el significado
de los distintos habitats en el desarrollo de sus ciclos vitales

{véase capitulo 2 y referencias alli dadas).

Por otra parte, en los ambientes de climas templados, 1los
cambios estacionales de las caracteristicas fisicas y biolégicas

afectan a la productividad, y con ello a los patrones de
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distribucién y abundancia de las especies (Fretwell 1972, Oksanen
1990). Se asocian ademds a fuertes modificaciones de ciertos
parametros fisicos,; como la temperatura o la humedad, factores
determinantes de la productividad pero que también pueden incidir
directamente sobre la supervivencia de los individuos, al menos

durante los periodos mas restrictivos (Merrit 1984).

Este capitulo analiza los patrones de distribucién de 1la
comunidad de micromamiferos {véase capitulo 1 para
puntualizaciones sobre este concepto) presente en los ambientes
naturales o seminaturales de la Sierra de Guadarrama (Sistema
Central espaficl). Esta regién montafiosa supone, desde un punto
de vista biogeografico, una zona de simpatria de especies de
origen diverso (Sans-Coma et al. 1974, Rey 1974; véanse, entre
otros, Hoffman 1984 y Genoud 1988, para consideraciones méas
globales). Esta diversidad de origen plantea la posibilidad de
gque las especies desarrocllen distintas estrategias para ocupar
los ecosistemas, consecuencia de unos presupuestos adaptativos

también distintos (Hoffman 1984, Stenseth 198%9).

Por otre lade, la situacidén del Area de estudio como sistema

montanosoe continental de la regién mediterrdnea {(Rivas-Martinez

1977, Rivas—-Martinez et al. 1987), introduce un importante
componente de cambio estacional, que puede afectar & la
composicién de 1la comunidad de micromamiferos, en razdn

precisamente del distinto origen ¥y caracteristicas de las
especies que la integran., Este cambio estacional, condiciocnado
por factores climdticos yv productivos, afecta a las posibilidades
de las especies para explotar los distintos hébitats (Fretwell
1972). Cabe esperar, por tanto, que 1los medios con una

estacionalidad climatica mayor sean también los mas variables en
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la composicién de sus comunidades, al oscilar de modoc mas
drastico las condiciones ambientales y establecer con ello mias
restriciones a las especies para asumir esa variabilidad. Los
ambientes menos cambiantes climdticamente acogerian comunidades
mads estables en su composicién; el atemperamiento de las
diferencias estacionales permitiria una mayor constancia temporal
en la ocupacidén de estos hédbitats por las especies (Ostfeld

1988).,

En definitiva, este capitulo aborda la distribucidén de la
fauna de micromamiferos en el Area estudiada de la Sierra de
Guadarrama. Se describe la distribucién altitudinal de las
diferentes especies ¥y se analizan los patrones encontrados, tanto
especificos como comunitarios, desde la base de una doble
perspectiva biogeografica y ecoldégica. Junto a una aproximacidn
descriptiva a los patrones que marcan la seleccidn de habitat de
las especies, se analiza su grado de especializacién en la
explotacidén de los distintos ambientes. Se aborda ademas la
incidencia de la variabilidad climatica sobre la composicidn de
la comunidad, en funcidén de las caracteristicas de las especies

gque la integran,

4.2.- ANALISIS DE LOS DATOS

Cada piso de vegetacidn (tipo de habitat) se consideréd como
un estrato de muestreo (véanse capitulos 2 ¥y 3). La abundancia
se cuantificé mediante el nimero medio de animales por trampa y
periode de trampeco, ponderando las capturas estacionales
obtenidas durante los dos ciclos anuales de muestreo (capitulo
3). Este parametro suministra una medida relativa del uso del

hédbitat por cada especie (Hallet et al. 1983) ¥y, por tanto, un
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indice de sus preferencias de habitat en una zona y periodo
determinados. Como indice de riqueza especifica se tomd el numero

medio de especies (Ludwig ¥y Reynolds 1988).

La comparacién entre 1los valores de los paréametros
comunitarios (rigqueza y abundancia) y especificos se realizé
empleando el andlisis de la varianza no paramétrico (test de
Kruskal-Wallis) sobre los datos sin transformar, y el ANOVA
paramétrico de clasificacidén simple sobre los datos transformados
logaritmicamente {x’= log(x+l); Zar 1984). En ambos casos el

factor de clasificacidén fue el tipo de habitat.

Para cada especie, el grado de especializacién en el uso del
habitat se estimdé mediante un indice de contagilo/agregacion,
calculado como el coeficiente de variacién del numero medio de
capturas por estacidén de trampeo en cada uno de los héabitats
analizado. Este coeficiente suministra un indice independiente
de las diferencias de magnitud en la densidad relativa de cada
especie (Hallet et al. 1983), pudiendo c¢omparar su grado de
especializacidén en el uso del habitat en cada época del afio:
altos coeficientes de wvariacidédn suponen distribuciones mAs
heterogéneas (contagiosas) en los ambientes analizados, y con
ello mayor especializacién (Hallet et al. 1983; véase también
Montgomery 1989b), Por otro lado, el coeficiente de variacién de
la abundancia media en cada pericdo de trampec y para un mismo
habitat, es un indice de la fluctuacidén o constancia temporal en
la ocupacidén de los distintos ambientes por las especies (Ostfeld
1988; véase también Nadeau et al. 1981), ¥y puede aportar
informacidén sobre el papel desarrollado por los hébitats en la

biologia de cada una de ellas.
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La estacionalidad de la composicién de la comunidad se
establecidé para cada tipo de habitat mediante el porcentaje de
similitud cuantitativa (PS; véase, p. ej., en Ludwig y Reynolds
1988), calculado sobre los valores de abundancia de las especies

en dos periodos (Ps=[2.-W/(A+B)].-100; con W= Z[min(X“,

Xik)}’ A=
ZXU’ B= EXH, y Xij ¥y X“ las abundancias de la especie i durante
las épocas j ¥ k respectivamente)}. Este indice varia entre 0

{minimo parecido) y 100 (maxima similitud).

Por su parte, la estacionalidad climdtica se midié como el
valor absoluto de la diferencia entre la amplitud térmica semanal
media de las dos épocas a comparar (véase capitulo 2 scobre la

procedencia de los datos).
4.3.- RESULTADOS
4,3.1.- Capturas

En los siete periodos de trampeo se capturaron 657 animales
pertenecientes a 9 especies. Su distribucién segiin pisos de
vegetacién se recoge en la tabla 4.1 y en la figura 4.1. Para
consideraciones posteriores se desestimaron las especies con
menos de 10 individuos capturados, aunque si se tuvieron en

cuenta para las estimas de los pardmetros comunitarios globales.
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Tabla 4.1.- Presencia de las especies capturadas durante los periodos de muestreo en ias formaciones vegetaies
consideradas. Se indica el nimero de individuos captursdos para cade especie y el nimero de especies
registradas en cada piso de vegetacion en el conjunto de los pericdes de trampec desarroliados,

ENC FRESN ROBL P.SUP P.ORO PIOR NQANIM

A. sylvaticus 80 24 59 29 72 21 285
C. russula 2 55 31 5 - 17 110
M. arvalis - 45 57 1 - 1 104
M. Jusitanicus - 18 9 2 3 48 80
S. granarius - 11 9 23 1 2 46
S. minutus - - - 2 7 10 19
E. quercinus 2 - 4 - - ~ 6
M. duodecimcost. - - 4 - - 1 5
T. caeca - 1 1 - - ~ 2
NOSPS 3 6 8 6 4 7 657
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Fig. 4.1.- Catena altitudinal ge la Sierra de Guadarrama. Se muestran las formaciones vegetsles
cgracteristicas, asi como la zonacidn gititudinal de Jas seis especies de micromamiferos mejor represenfadas
en s comunidad.
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4.3.2.- Anélisis especifico

4.3.2.1.- Seleccidén de habitat

Los tests de andlisis de la varianza suministraron
diferencias significativas (p<0.05) entre el nimero medio de
capturas por piso de vegetacidén para todas las especies
consideradas y en las tres épocas analizadas (tabla 4.2 y fig.

4.2).

En invierno, A. sylvaticus es la Gnica especie detectada en
el encinar, donde ademdas alcanza sy densidad mads alta. C. russula
parece distribuirse preferentemente en esta época en fresnedas
¥y robledales, con menor presencia en el resto de las formaciones
aungue las diferencias no son muy acusadas., M. arvalis ocupa
fundamentalmente los robledales durante esta época, con un papel
secundario de las fresnedas. M, lusitanicus se encuentra ligado
casi exclusivamente a los piornales y, por uUltimo, S§. minutus
reduce su distribucién a los pisos de vegetacidén méas altos,
siempre con muy escasa preserncia. Lo mismo ocurre en el caso de
5. granarius, con una distribucidén en este periodo localizada en

los robledales.

-40-



Capitulo 4 Zonacién altitudinal. Aproximacion daescriptiva

Tebla 4.2.- Resultados del test de Kryskal-Wallis y del ANOVA paramétrico (sobre datos transformados
logar{tmicamente), para 1z comparacién entre los valores de abundancia sedia de cada especie en los pisos de
vegetacién analizados. Se exponen ademés los resultados del test de Tukey (Zar 1984), expresados come la
ordenacidn de los estratos de muestreo en sentido creciente de sus valores medios, y conectados medisnte Jineas
gue definen los grupos homogéneos.

Kruskal-Wallis ANOVA
(g.1.= 8) ff.l.= 5,174) Test
H p F p Tukey

A. sylvaticus

Invierno 18.931 x 8.741 TEx Pi PoPsRFE

Primavera 47.892 Ex 16.583 Et 43 FPiPsRPoE

Verano 15.150 *% 3.476 x% Ps Pi FE Po R
C. russula

Invierno 18.867 X 3.218 X EPoPsPIRF

Primavera 19.518 L 4,654 LESS Po Ps E F Pi R

Yerano 48.615 £ 33 16.033 XX Po EPs Pi RF
M. arvalis

Invierno 30.553 X% 6.117 £33 E Po Ps Pi FR

Primavera 30.003 b2 3 4,840 k% EPoPs Pi FR

Verano 50,9495 kx¥ 10.317 L34 EPoPiPsRF
M. lusitanicus

Invierno 30.227 X% §.330 x%% £ Ps F Po R Pi

Primavera 18,125 *% 3.772 *% E Po Ps R F Pi

Verano 20.835 £33 4.950 b33 4 E PoPs RF Pi
S. granarius 1

Primavera 16.958 % 3.028 x EPoPifRPs
S. minutus'

Primavera 18.188 ¥ 3.441 ¥% E F Ps R Po Fi

1 Inseficieate tamafio muesiral en invierno y verano para los andlisis estadisticos
E: encirares: F: fresnsdas; R: robledales: Ps: pindres bijos; Po: pinares altes; Pi: plornaiss,
tp<0,05; 81 p<h, 01 w33 peg, 001,
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Fig. 4.2.- Nimerc megio de capturas para 1as seis especies mejor representadas en Jos pisos de vegetacion y
epocas considerados. E: encinar; F: fresneda; R: robledal; Ps: pinar supramediterrdneo; Po: pinar
oromediterrdneo: Pi: piornales,
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En primavera, A, sylvaticus continda siendo mAs abundante
en los encinares, Para C. russula y M. arvalis, los robledales
son los medios con mayor densidad en este periodo, aunque las
fresnedas presentan también importancia en la distribucién de
esta Gltima especie. M, lusitanicus y S. minutus aparecen
fundamentalmente en las formaciones de piornal, mientras que §.
granarius lo hace en los pinares bajos. Fresnedas y robledales
son en esta época hidbitats secundarios para M. lusitanicus y S.

granarius, al menos en cuanto a su abundancia.

Por ultimo, en el periodo estival la abundancia de A.
sylvaticus es mayvor en robledales y pinares altos, ¥ su presencia
en el resto de los habitats define diferencias débiles aunqgue
significativas {(tabla 4.2). Para C. russula y M. arvalis, las
fresnedas son los medios con mayor abundancia, apareciendo
también los robledales COmo zonas importantes para su
distribucidén. Los piornales se mantienen como los habitats de
mayor abundancia para M. lusitanicus, aungue su presencia en las
fresnedas y, en menor medida en los robledales, es también
importante. S. granarius es mas abundante durante el verano en
las fresnedas, siéndolc menos en los pisos de vegetacidn situados
por encima de éstas. S§. minutus mantiene su presencia en los
pisos maAs altos de la catena, con densidades muy bajas como en

invierno.

4,3.2.2.- Especializacién en el uso del habitat

La figura 4.3 representa los coeficientes de variacidén en

las capturas estacionales de las seis especies me jor

representadas en los habitats considerados. En invierno, las
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especies con mayores coeficientes de variacidén, y por tanto méas
especializadas en el emplec del hAabitat, son S. granarius
(C.V.=2.24) v M. lusitanicus (C.V.=1.83), mientras gue C. russula
aparece como la mas generalista {(menor nivel de agregacidén en su

distribucidén; C.V.=0.92).

Los resultados son distintos en primavera. §. minutus y C.
russula aparecen como las especies més restringidas en su
distribucién (C.V.=1.49 y 1.48, respectivamente), mientras que
M., lusitanicus y S. granarius son las especies de mas amplio

rango de distribucién en este pericdo (C.V.= 1.256 y 1.30).

En el verano, el comportamiento relativo de las especies no
cambia mucho respecto a la primavera, aungque todas, y sobre todo
A. sylvaticus, presentan distribuciones mds homogéneas (menores

coeficientes de variacidén).

Fara las dos especies de microtinos representadas (M.
arvalis y M. lusitanicus) hay una disminucidédn en el coeficiente
de variacidn desde el invierno hasta el verano, lo que sefiala un
aumento en la amplitud de su distribucién en el paisaje
considerado. Para €., russula y A. sylvaticus, las especies mas
euridicas, se produce en cambio un aumento en la especializacién

durante la primavera.

-44-



Capitulo 4 Zonacién altitudinal. Aproximacién descriptiva
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Fig. 4.3.- Especiaiizacior en la distribucidn de las especies mejor representadss en s catena znalizada,
expresada como el coeficiente de variacion calculade g partir del nimero medio de capturas por estacién de
trampeo y periodo en cada piso de vegetacion,

4.3.2.3.~Fluctuaciones estacionales en 1la ocupaciéon de 1los

habitats

Los patrones de distribucién y los distintos grados de
especializacién en el uso del hdbitat, perfilan el papel de cada
tipo de medio en la biclogia de las especies que se analizan.
Unos y otros sufren cambicos estacionales que, en Gltima
instancia, vienen motivados por cambios en la adecuacidén de las

caracteristicas ambientales.
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Tabla 4.3.- Variahiiidad temporal de la abundancis de cada especie en log hébitats analizados, medida como e}
Coeficiente de Variacidn {C.V.} pars los valores aedios de abundancia en cada uno de 108 periodos de trampeo
desarrollsdos. Entre paréntesis se indica el numero de periodes considerades para el célculo en cada pisc de
vegetacion,

c.v.

HABITAT A. sylv C. russ M. arv M. lus S. gran S. min
ENCINAR 0.51 0.71

(3)
FRESNEDA 0.98 1.18 1.14 1.23 1.01
Rogi%DAL 1.36 0.67 0.64 t.12 1.1
Plag% S. 0.48 1.79 2.24 2.24 1.41 1.42
PIﬁié 0. 0.84 1.00 2.24 0.99
PI§§§AL 1.18 0.60 2.24 0.49 2.24 1.33

Las fresnedas se comportan c¢omo un medio de ocupacién
estacional irregular para A. sylvaticus y C. russula (tabla 4.3}.
Para la primera especie, los piornales y robledales son medios
igualmente fluctuantes, mientras que los pinares bajos vy
encinares aparecen como areas de presencia mas estable, al menos
en términos de abundancia. Para C. russula, su presencia en los
pinares bajos sufre grandes fluctuaciones, aunque siempre sohre

valores muy bajos de densidad (fig. 4.2).

Fara las dos especies de microtinos, las fluctuaciones
estacionales de poblacidn presentan patrones diferentes. Para M.
arvalis los robledales aparecen como medios de ocupacidén estable,
mientras que los pinares bagjos y los piornales tienen una
variabilidad mayor en la abundancia de la especie, siempre en

torno a valores de densidad bajos. Para M. lusitanicus en cambio,
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los piornales son los mediocs mds estables,

Sorex granarius presenta mayor constancia en sus poblaciones
de las zonas del extremo inferior de su rango altitudinal de
distribucién (fresnedas y robledales), aungue los bajos niveles
de abundancia hacen que el coeficiente de variacién presente, en
cualquier caso, valores altos. Algo similar ocurre en el caso de
S. minutus, para la que log pinares altos son los medios mdas
estables, mientras que los pisos de vegetacidn inferior {pinares

bajos) y superior (piornal) sufren fluctuaciones mas acusadas.

4.3.3.- Analisis comunitario

Tanto la abundancia media total como la riqueza especifica
presentaron diferencias significativas entre sus valores en los
habitats analizados (fig. 4.4a y tabla 4.4). Los dos parametros
siguieron, sin embargo, patrones diferentes; la abundancia media
presenté sus maximos valores en los pisos bajos y medios de la
catena altitudinal, mientras que la riqueza especifica alcanzéd
los valores maximos en los pisos medios (robledales), con una
cierta recuperacidén hacia los enclaves mas altos y valores bajos

en los pisos inferiores de la catena.

Esta gituacidén varia en un analisis estacional (fig. 4.4b
v tabla 4.4). En el invierno séle la abundancia media presenté
diferencias entre los estratos considerados, con valores maximos
de densidad para las zonas de encinar y minimos para los dos
tipos de pinar analizados. Estas diferencias no se observaron en
la riqueza de especies, paradmetro que se mantuvo bajo en todos

los pisos de vegetacidn.
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En primavera, lo mismo que en verano, las diferencias fueron
significativas para los dos parédmetros, con un desplazamiento
estacional de 1los valores maximos desde los robledales en

primavera, hasta las fresnedas en veranco,

Tabla 4.4.- Resultados dei andlisis de la varianza no paramétrico (test de Kruskal-Wallis) y del ANOVA
paramétrico (sobre datos transformados logaritmicamente}, para 1a comparacién entre los valores de abundancia
y riqueza especifica media en los seis pisos de vegetacién amalizados. $e exponen ios resultados de los tests
estadisticos y su nivel de significacién para cada época del afio, 257 como los resultados del test de Tukey.

Test
Kruskal-Wallis ANOVA
{g.1.= 5) (g.1.= 5,174) Test
H p F p Tukey
ABUNDANCIA
Total 33.078 *xx 7.156 xxx! Ps Po Pi E F R
Invierno 13.241% * 3.681 % Po Ps FPIRE
Primavera 20.120 *% 4.526 EE 2 3 Ps Po FPi RE
Verano 28.507 *kx 7.42% xx% E Ps Po Pi RF
RIQUEZA
Total 37.495 xxx 8.796 xxx! Ps Po E Pi F R
Invierno 9.053 n.s. 2.281 n.s. PoPs FEPIR
Primavera 23.038 XX 5.552 £33 F Ps Po Pi ER
Verano 36.921 X% 9.163 xxx EPoPs PiRF

¥ g, 1.2 5,530 pare las comparaciones sobre el total.
£ encinares: Fu fresnedas; R robledales; Ps: pinares bajos, Pe: pinares gltes; Pi: piorngles,
£ <0, 05, 2 p<G01: xex pe0.001; n.5.: no significative,
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Fig. 4.4.- Abundancia y rigueza especifica medias por estacion y periodo ce trampec para el conjunto de fas
épocas del afio analizades (A} y pars cada una de ellas (B} en los pisos de vegetacidn considerados (1as lineas
verticales corresponden al error estdndar de 12 estima).
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La figura 4.5 muestra los valores de similitud cuantitativa
en la composicién comunitaria (Ps), y las diferencias
interestacionales en la amplitud térmica media (DAT) para los
seis tipos de habitat considerados. Como puede apreciarse, existe
una cierta tendencia & que la similitud sea menor para las
comunidades presentes en los habitats con mayor variabilidad
climdtica, Esta tendencis se ve alterada, no obstante, por el
comportamiento de los pisos mas extremos de la catena
altitudinal, los picrnales y los encinares, con una relativa
constancia en la composicién de la comunidad, a Jjuzgar por la
débil variacidén en el indice de similitud en las distintas

comparaciones estacionales, especialmente en los piornales.

En cualquier caso, los resultados parecen apuntar una mayor
fluctuacién estacional en la ocupacidén de los ambientes con
cambio estacional mas acusado, presentandose los robledales como
los medios mas estables en su composicidén, al tiempo gque son los
menos oscilantes térmicamente. Fresnedas y pinares presentan
mayor fluctuacidn estacional, lo que se refleja en menores

porcentajes de similitud en la composicidén de sus comunidades.

Los encinares y piornales aparecen como situaciones
extremas, con condiciones restrictivas globales gque limitarian
el espectro de especies capaces de acceder a la explotacién de
estos ambientes, ¥ gque situarian en un segundo planc la
incidencia del cambio estacional, al menos en los términos en que

agui se considera.
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Fig. 4.5.- variacibn del porcentaje de similitud cuantitativa (P$} pars la composicidn de la comunidad eatre
dos periodos en relacién con las diferencias en la amplitud térmica (DAT) para cadz uno de los hdbitats
anaiizados (véase texto). A; simihitud invierno-primavera; B: invierno-verano; y C: primavera-verano,
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4.4.- DISCUSION

4.4.1.- Seleccién de hédbitat y especializacidén

El analisis global de los resultados nos presenta a A,
sylvaticus y C. russula como las especies de distribucidén méas
amplia en los ambientes considerados, lo que se ajusta al
cardcter generalista de ambas especies (Montgomery y Gurnell
1985, Genoud y Hausser 1979, entre otros)., S. granarius y M,
lusitanicus, son especies de distribucién mads restringida, mAas
aitn si nos centramos en el periodo invernal. Es en esta época
cuando el grado de especializacidén es mas elevado, consecuencia
de las limitaciones que este periodo impone sobre la fauna de
micromamiferos, ¥ que obligan a una seleccién mas ajustada de los
habitats ocupados (Merrit 1984). Esto es cierto fundamentalmente
para especies fosoras como M., arvalis o M. lusitanicus, que
dependen de caracteristicas del suelo que pueden verse afectadas
por fendmenos invernales como el encharcamiento o la congelacién
{Hoffmann 1984), En el caso de Sorex granarius, a los habitos
fosores de la especie (Grainger y Fairley 1878, Churchfield 1990)
se ahade su elevada tasa metabdélica, que obligaria a la busqueda
de localizaciones invernales para cubrir sus estrictos

requerimientos termorreguladores {(Genoud 1988).

El aparente generalismo de 8§, minutus (C.V. relativamente
bajos), parece motivado en realidad por sus bajas densidades en
los ambientes en que se encuentra (tablas 4.1 y 4.3}, habituales
para la especie segin lo expresado por otros autores (Genoud
1988, Churchfield 1990)., Estas bajas densidades hacen que el

coeficiente de variacién no detecte de manera cuantitativa las
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diferencias cualitativas en la presencia de la especie, limitada

a los pisos mas altos de 1la catena altitudinal analizada.

El caracter generalista de A. sylvaticus (Gurnell 1985,
Montgomery 1985) permite su presencia en todos los ambientes
analizados, aunque ésta no se produce de manera homogénea. La
disminucién de su abundancia con el aumento en altitud ha sido
apuntada por otros autores (Janeau 1980, Delibes 1985), aunque
los resultados aqui expuestos sélo reflejan este hecho en el
periode invernal. En primavera y verano la abundancia de la
especie parece mas ligada a factores distintos de los definidos
por la altitud, y supone una mayor reparticién en el paisaje
analizado, consecuencia probablemente de la relajacién de las
condiciones ambientales y de fendémenos ligados a la biologia de
la especie (reproduccién, relaciones intraespecificas, dispersién

juvenil, etc.; Montgomery 1989a y b; véase capitulo 8).

Crocidura russula es la musarana mas extendida en 1la
Peninsula Ibérica (Rey 1974). Su caracter euridico le permite
estar presente en practicamente todos los medios analizados, ¥
Justifica su presencia en zonas cultivadas y antropégenas en
otras regiones de su Area de distribucién (Sans-Coma y Margalef
1981, Genoud y Hausser 1979). La tendencia a la rarefaccién de
la especie con la altitud (GAllego 1970, Rey 1974, Delibes 1985,
Gosalbez y Lépez-Fuster 1985, etc.) aparece también reflejada en
estos resultados, a pesar de que las caracteristicas fisonémicas
de los piornales (formaciones arbustivas cerradas con condiciones
microclimdticas favorables; véase Parmenter y MacMahon 1983),
definen una relativa recuperacion de la presencia de la especie
en este piso de vegetacidn. Su mayor abundancia en robledales ¥y

fresnedas, concuerda con las caracteristicas de los héabitats
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ocupades por la especie en otras aAreas, asociada siempre a Areas
con cobertura herbacea importante {pastizales y bosques
caducifolios; Sans~Coma y Margalef 1981, Gosdlbez y Lépez-Fuster
1985, Churchfield 1990) y a ambientes y estructuras que permitan
disminuir las pérdidas de calor durante el periodo invernal
{vallas de piedra, edificaciones humanas, depésitos rocosos,
etc.), uno de los mayores condicionantes para la ocupacidén de
ambientes templados por esta especie de origen palecotropical
(Vogel 1976, Genoud y Hausser 1979, Genoud y Vogel 1981, Vogel
et al, 1981, Genoud 1988, Buther 1985).

Microtus arvalis ocupa los pisos de vegetacién bajos,
fresnedas y robledales. Esta situacién responde a las
caracteristicas generales de esta especie fosora y forrajera
{Kokes 1876), v estan en consonancia con sus preferencias en
otras =zonas ibéricas y europeas (Rey 1973, Ayarzagiena et al.
1975, de Jonge y Dienske 1979, Janeau 1980), aunque difiere de
lo sefialado para su distribucidén en la regidén pirendica (Vericad
1970, Gosalbez y Claramunt 1982). Las altas probabilidades de
encharcamiento en las fresnedas (véase capitulo 2) reducirian
durante el inviernc las posibilidades para la construccién de
galerias de nidificacién (Madison 1984, Mackin-Rogalska et al.
1986, Boyce y Boyce 1988a), ¥ podrian conducir a una reduccidn
invernal de su presencia en estas zonas. Los robledales, con
sustratos estables, mejor drenados y con una importante cobertura
herbacea, permanecerian comoe lugares mas adecuados para la

especie en esta época (véase capitulo 10).

~-54 -



Capitulo 4 Zonacion altitudinal. Aproximacion descriptiva

Microtus lusitanicus aparece representadoe en todos los
habitats estudiados a excepcién de los encinares. El amplio rango
de distribucion altitudinal contrasta con una marcada
especializacidén en el uso de los habitats, sobre todo durante el
periodo invernal, La ocupacidén del piso superior de la catena
altitudinal es asimilable a las tendecias de su especie afin M,
pyrenaicus {Gosadlbez y Lépez-Fuster 1985; véanse también, Almaga
1973, Sans-Coma et al. 1974). Los piornales podrian favorecer
microclimas que evitarian la congelacién del suelo durante el
periodo invernal, al tiempo que facilitarian su drenaje. La
composicidén de las praderas que acompanan a estas formaciones
arbustivas suministrarian cobertura herbdcea y cubririan los
requerimientos tréficos de la especie (bulbos, rizomas, etc.;
véase Soriguer y Amat 1980 para una especie préxima, M,
duodecimcostatus). El aumento estival en las poblaciones de los
robledales y fresnedas a partir de bajas densidades invernales
puede venir inducido por la relajacién de las condiciones en
estos ambientes, que permitiria mayores niveles poblacionales

tras el periodo reproductor primaveral.

Sorex granarius y S. minutus presentan en el area de estudio
una distribucidén muy localizada, acompafiada por densidades muy
reducidas, que son comunes en el resto de su aArea de distribucién
{Aitchison 1987, Churchfield 1990) y que aqui podrian verse
afectadas ademds por la situacidén de la regidén analizada como
limite meridional de su distribucién {Rey 1974}. Pese a que 8.
granarius se encuentra representada en todos los pisos de
vegetacién a excepcidédn de los encinares, su presencia es menos
frecuente en los pisos mds elevados, lo que concuerda con lo

expresado para la distribucidén de especies afines como S. araneus
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¥y S. coronatus en otras zohas montafiosas de 1a Peninsula lbérica
{Delibes 1985, Gosalbegz y Lépez-Fuster 1985). §. minutus por su
parte, reduce su rango de distribucidén a los pisos superiores de
la catena altitudinal {(Rey 1971), condicionada probablemente por
factores termorreguladores motivados por la procedencia boreal
del género Sorex y por el reducido tamafic de esta especie (Vogel
1976, McNab 1983, George 1986, 1988, Churchfield 19390, Dannelid
1981). Estas limitaciones obligarian a la busqueds de ambientes
abrigados durante el invierno, en los que al mismo tiempo no se
produzcan temperaturas excesivamente elevadas. Las altas
temperaturas podrian afiadirse a la intensa termogénesis de la
especie, provocande desajustes fisiolégicos letales (Aitchison
1987, Genoud 1988). Este hecho explicaria en parte la tendencia
de la especie a reducir su presencia en los piornales durante el
invierno, pericde en el que la insolacidén puede conducir
puntualmente a temperaturas elevadas en estos enclaves lo que
determina, c¢on las bajas temperaturas minimas, una amplitud
térmica muy superior a la que se presenta en los pinares altos,
y dificilmente asumible por la especie {(Genoud 1888). En
primavera y verano los problemas de insolacién intensa y altas
temperaturas se mantienen, pero el aumento de las temperaturas
minimas puede favorecer la existencia de microhabitats con
menores oscilaciones térmicas, que serian seleccionados por la
especie como estrategia para ocupar estos ambientes {Genoud
1988). Estos condicionantes explican la distribucién de la
especie en otras zonas peninsulares (Sans-Coma y Margalef 1981,
Gosalbez y Loépez-Fuster 1985) y pueden haber colaborado al
aislamiento geogrédfico de las poblaciones del Sistema Central,
que ha conducido a un proceso de subespeciacidén que parece

probado {Rey 1971, Corbet 1978}.
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4.4.2.- Fluctuaciones estacionales en la ocupacidén del habitat

La fluctuacién en la ocupacidén de un hébitat puede ser una
buena aproximacién inicial al conocimiento de la funcionalidad
de los distintos ambientes en el desarrollo de los ciclos vitales
de las especies (véanse, por ejemplo, Ostfeld y Klosterman 1386,
Adler 1987, Montgomery 1989b), asumiendo, en cualgquier caso, gue
para aproximaciones mids ajustadas deben tenerse en cuenta otros
parametros distintos a la densidad (Van Horne 1981, 1982, 1983,
Adler y Wilson 1987, Gliwicz 1989). De este modo, los habitats
mas adecuados para una especie Ppueden caracterizarse por
densidades medio-altas pero constantes, frente a habitats de
menor calidad, con mayvor variabilidad de la densidad y de otros
rarametros demograficos (Van Horne 1981, Ostfeld y Klosterman

1986, Adler v Wilson 1987}.

Por otro lado, algunos estudics han sefialado que las
caracteristicas de la estructura del habitat afectan de manera
mas notoria a la densidad que a otras variables demograficas
{Adler 1987), aunque este componente es sdélo uno mas entre los
que pueden definir la adecuacién del habitat para una especie
{disponibilidad de recursos alimenticios, de refugios
antidepredatorios, de 1lugares de nidificacién invernal o

reproductora, etc.; Adler y Wilson 19887).

Al margen de la consideracidén detallada de otras variables
demograficas, los resultados del andlisis aqui expuesto apuntan
a diferentes grados de fluctuacién en la abundancia de las
especles en los hdbitats considerados y, con ello, a diferencias

en su nivel de adecuacién. De este modo, aunque el carécter
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oportunista de especies como A, gylvaticus y (. russula
{Montgomery 1985, Genoud 1988) les permite explotar los recursos
de ambientes muy dispares, la fluctuacién estacional en su
abundancia revela una predisposicién a la ocupacidn estable de
ambientes como los encinares o los pinares bajos en el caso de
A. sylvaticus, o les robledales en el caso de C. russula. Frente
a ellos, las fresnedas aparecen comoc medios en los gque ambas
especies alcanzan densidades elevadas, peroc donde presentan
fluctuaciones estacionales muy acusadas, Un papel gimilar parecen

tener los robledales para A. sylvaticus.

Para los microtinos, la constancia en las poblaciones de M,
arvalis en los robledales frente a su fluctuacidén en las
fresnedas adyacentes plantea una situacidn similar a la analizada
por Ostfeld y Klosterman en poblaciones de Microtus californicus
{1986). LLos robledales podrian considerarse habitats de
supervivencia estable para la especie, con densidades
relativamente altas ¥y constantes. Las fresnedas, por contra,
serian habitats con densidades estacionalmente altas que
actuarian en determinadas épocas del afic como ambientes sumidero,
receptores de fracciones de poblacién posiblemente afectadas por

fenémenos dispersivos (Lidicker 1975, 1985).

M. lusitanicus por su parte parece una especie mas selectiva
que M. arvalis, aunque se conoce poco sobre su bioclegia. A pesar
de su presencia en buena parte de los ambientes analizados, ésta
se produce siempre en bajas densidades o sufre fluctuaciones
acusadas, como ocurre en todos los habitats a excepcién de las
zonas de piornal. Asi, los piornales aparecerian como héabitats
de alta calidad para la especie, a Jjuzgar por las reducidas

fluctuaciones en su presencia, gque, en cualquier caso, se
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mantiene siempre en niveles de densidad altos.

Por dltimo, ¥ en cuanto a las especies del género Sorex, sus
densidades poblacionales son habitualmente bajas {Churchfield
1980, 1990), uniéndose a ello mecanismos de regulacién social
condicionados por la explotacidén de los recursos tréficos y por
limitaciones termorreguladoras (Aitchison 1987, Genoud 1988}. De
este modo, el aumento ihvernal de las Areas de campeo, con la
consiguiente reduccién de densidades, y una estricta seleccién
de habitat invernal de las dos especies, condicionada por las
imposiciones de la termorregulacidén, podrian explicar las
fluctuaciones en la presencia de las dos especies en los
ambientes analizados, asi como las bajas densidades que se

mantienen en todos ellos (Heikura 1984, Genoud 1988).

4.4.3.- Analisis comunitario

El empobrecimiento de las comunidades de micromamiferos en
los ambientes montafiosos a medida gue se asciende en altitud
aparece come un hecho reflejado por diversos autores (Bond et al.
1980, Hoffmann 1984, Delibes 1985, Doyle 1990). Las zonas bajas
de los ambientes montafiosos aparecen asi como habitats adecuados
para un mayor espectro de especies de micromamiferos, actuando
como niclecos desde los que éstas pueden ocupar los ambientes més
restrictivos en ciertos momentos de su ciclo vital. Los
resultados de este trabajo ilustran esta situacidn en términos
generales, aungue las caracteristicas del piso inferior de la
catena analizada introduce modificaciones en esa situacidn

global,
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Los encinares del piso inferior son ambientes tipicamente
mediterraneos, con valores muy bajos de abundancia y, sobre todo,
de riqueza especifica (Herrera e Hiraldo 1976, Warburg et al.
1978, Cody et al. 1983). Esta salvedad explica la mayor riquega
de los pisos medios {(fresnedas y robledales)} que parecen actuar
como grandes ecotonos y hébitats adecuados para un amplio
espectro de especies {Mazurkiewicz y Rajska~Jurgiel 1887). Al
ascender, las condiciones se hacen mads restrictivas y se reduce
el nuimero de especies capaces de ocupar estos ambientes (Hoffmann
1984). E]l aumento relative de los parédmetros comunitarios en el
Pise superior puede venir motivado por las caracteristicas
estructurales de la vegetacidn en este nivel. Los piornales, como
formaciones arbustivas cerradas, favorecen microclimas méas
atemperados que las formaciones forestales del piso
oromediterrdneo (pinares altos), lo gue permitiria la ocupacién
por un mayor nlumero de especies (véase, p.ej., Parmenter vy

MacMahon 1983},

Esta situacién de los pisos medios como zonas de gran
riqueza especifica es asimilable a lo descrito por Doyle (1990)
para ambientes riparios de =zonas montafiosas, aunque sufre
matizaciones al considerar el factor estacional. Los robledales
se comportan como los medios més ricos durante las épocas mas
restrictivas (invierno ¥y primavera), pese a la falta de
diferencias significativas con el resto de los hédbitats durante
el periodo invernal. En el verano, son las fresnedas los medios

ocupados por un mavor numero de especies.

Sin embargo, el comportamiento fluctuante de las fresnedas

supohe una gran variabilidad estacional en las comunidades de
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micromamiferos asentadas en ellas (fig. 4.5), que ya ha sido
resefiada en otros ambientes europeos (Banach 1987). Esta
variabilidad parece relacionada con unas condiciones de humedad
fredtica y oscilacién térmica acusadas durante el periodo
invernal (véase capitulo 2), que convierten a las fresnedas en
habitats poco adecuados para una ocupacidn permanente por las
especies, aunque pueden alcanzar las maximas densidades durante
las épocas menos restrictivas {(véase, p.ej., Jamon 1986). De esta
manera, los robledales podrian considerarse comc ambientes
idéneos para un mayor espectro de especies, actuando como
habitats fuente (Doyle 1990, Anderson 1970) desde los que podrian
ocupar ambientes secundarios en épocas menos restrictivas. Estos
habitats secundarios serian refugios marginales, y actuarian como
sumideros de individuos afectados por fendmenos de dispersidn
{Doyle 1980), que podrian conducir a densidades estacionales
elevadas en hédbitats de baja calidad relativa para las especies
{Lidicker 1975, Van Horne 1983). Esta situacidén concuerda con los
resultados del andlisis comunitario, la constancia temporal de
las comunidades de los robledales (porcentajes de similitud
superiores al 60%) contrasta con la variabilidad de las fresnedas
¥ pinares bajos. De este modo, las altas densidades estivales en
estos habitats secundarios, fundamentalmente de las fresnedas,
serian un reflejo del aprovechamiento de unos recursos ¥
condiciones estacionales, mientras que la constancia en la
utilizacién de los robledales representaria un ajuste a
condiciones menos variables (Fretwell 1972, Oksanen 1990). Esta
situacidén puede plantear para las especies mds eclécticas
importantes diferencias intraespecificas en el uso del hébitat
(véanse, por ejemplo, Van Horne 1982, Adler 1987 o Adler y Wilson
1987).
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I.a variabilidad c¢liméatica, muy relacionada con las
caracteristicas fisicas y productivas del hadbitat (Oksanen 1990)
parece incidir sobre la fluctuacién estacional de las
comunidades, aungque su efecto se nota mas en los pisos medios de
la catena altitudinal. Esta situacién estd en consonancia con el
rapel ecotdénico de los ambientes de altitudes intermedias en un
d&rea montafiosa. Los ambientes extremos de la catena altitudinal
imponen una condiciones de conjuntc mds selectivas (xericidad,
duraciéon del periodo frio, duracién del periodo de actividad en
la vegetacidén, etc.) vy limitan su colonizacidn a especies con las
capacidades adaptativas adecuadas (véase Hoffmann 1984), unas por
gue su origen biogeogrdafico asi lo impone (p.ej., 8. minutus ¥
M. lusitanicus en los piornales)} y otras por que su eclecticismo
lo permite (A. sylvaticus en los encinares). Asi, la fluctuacién
estacional en la composicidn de la comunidad se produce siempre
sobre un espectro especifico limitado, al que sélo se afiaden

escasos efectivos de otras especies.

En los pisos intermedios, en cambio, las 1limitaciones
ambientales de conjunto son menores. Se mantienen las especies
menos selectivas de losg pisos de vegetacidn extremos y se
incluyen otras de reguerimientos atemperados. Algunas de ellas,
de origen nortefioc (S. granarius, M. arvalis), ocupan las
formaciones caducifolias cComo refugios biogeograficos,
consecuencia de su aislamiento o de la situacién del area como
limite meridional de su distribucién (Sans-Coma et al. 1974,
Genoud 1988). Otras, como C. russula, presentan un cardcter mis
euridico, aungque los ambientes xéricos mediterrdaneos (encinares)
no les son del todo propicios {Gosdlbez y Lépez-Fuster 1985). De

este modo, el cambio estacional en los ambientes de esta franja
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altitudinal intermedia afecta a un mayor espectro de especies,
vy genera fluctuaciones en la composicién de la comunidad més
acusadas en los habitats en que las condiciones pueden llegar a

ser estacionalmente restrictivas para alguna de ellas,

4.5.~ CONCLUSIONES

En términos generales, el presente capitulc corrobora la
tendencia de las comunidades de micromamiferos de los sistemas
montahosos a empobrecerse a medida que la altitud impone
condiciones ambientales mAds restrictivas. 8Sin embargo, la
situacién geografica del Area analizada, enclavada en la regidn
mediterranea, y la procedencia evolutiva de parte de las especies
que aparecen en estas comunidades, incorporan otros factores que
matizan esta situacidén general. Asi, los pisos medios de la
catena analizada se comportan como auténticos ecotonos
biaogecgraficos, con condiciones adecuadas para un amplio espectro
de especies, frente a los pisos extremos, en los que el numero
de especies con las capacidades adaptativas necesarias para su

ccupacidén es menor (Hoffmann 1984},

La estacionalidad impone condiciones particulares sobre este
comportamiento general como Area ecotdnica., La fluctuacién
estacional en la ocupacidén de los distintos pisos de vegetacidn
contrapone habitats en los que la presencia de las especies se
produce de manera estable frente a otros que las especies ocupan
aprovechando condiciones estacionalmente favorables. Este
enfrentamiento de hédbitats de presencia estable y ambientes de
ocupacidén estacional aparece profusamente representado en la
biblicografia (Ostfeld v Klosterman 1986, Banach 1987,

Mazurkiewicz y Rajska~Jurgiel 1587, Doyle 1990, ...), ¥y parece
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constituir una de las claves que explican los patrones de
distribucién de las especies de micromamiferos en paisajes
fragmentados a distintas escalas (Lidicker 1975, 1885, Stenseth
1980, Ostfeld y Klosterman 1986, Morris 1989, etc.; véase también
Fretwell 1972). Esta situacidn plantea cuestiones acerca de las
respuestas a nivel intraespecifico, que serdn abordadas méds
adelante y que son particularmente interesantes en las especies
mids generalistas, en las que la flexibilidad adaptativa favorece
estrategias que permiten la colonizacién de ambientes muy
diversos, siempre sobre la base de condicionantes demograficos,
fisioldégicos y comportamentales {Van Horne 1982, 1983, Ostfeld
et ail. 1985, Ostfeld y Klosterman 1986, Adler y Wilson 1987,
Gliwicz 1989).
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5.1.-INTRODUCCION

El capitule anterior permite una aproximacién a las
caracteristicas globales de la distribucién de la fauna de
micromamiferos en el 4rea estudiada. 8in embargo, la
consideracién de cada piso de vegetacién como un ambiente
homogéneo, a pesar de su valor descriptivo, puede enmascarar
patrones de distribucién c¢ondicionados por la heterogeneidad

subyacente en estos ambientes (Cockburn 1984).

La consideracidén de esta heterogeneidad ambiental ha
conducido a todo un cuerpo conceptual y metodolégico en el que
se apoya parte del conocimiento actual de la corganizacién de las
comunidades de micromamiferos {(Rosenzweig y Winakur 1969, Dueser
¥y Shugart 19798, 1979, Grant y Birney 1979, Vickery 1881, Yahner
1983, Adler 1985, Price y Waser 1985, etc.; véase Morris et al.
1989). Desde esta aproximacién conceptual, las respuestas de los
organismos se analizan frente & un amplio conjunto de variables
que tratan de cuantificar las caracteristicas del habitat (Dueser
v Shugart 1978, 1979, Shugart 1981) ¥y en definitiva esa
heterogeneidad ambiental (Rotenberry y Wiens 1980). La aplicacién
sobre ese canjunte de variables de procedimientos analiticos
tanto uni~ como multivariantes permite aislar variables
relevantes para la distribucidén de las especies (Adler 1985),
perc también interpretar los patrones de ocupacién del paisaje,
tomando como referencia los gradientes ambientales complejos que

lo estructuran {Dueser y Shugart 1979).

En los estudios acerca de comunidades de micromamiferos

{Rosenzweig y Winakur 1969, Bond et al. 1980, August 1983, etc.)
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v, sobre todo de aves (Wiens 1974, Rotenberry y Wiens 1980,
Rotenberry 1985, etc.), las caracteristicas del héabitat se han
considerade desde dos aspectos distintos. De una parte la
estructura de la vegetacién (fisionomia), y de otra la
composicién floristica de las formaciones vegetales. Ambos
factores (fisionomia vs. composicién floristica), se han empleado
para abordar la incidencia del habitat sobre el uso del espacio
por parte de los animales, tanto a nivel comunitario como de las
especies consideradas individualmente {(véase revisién de Cockburn
1984). Los estudios sobre pequefios mamiferos han mostrado, en
general, una mayor incidencia de los factores fisondémicos, aunque
algunos autores han demostrado la importancia de las variables
floristicas, al menos en determinados ambientes (Cockburn 1984,

vy referencias alli dadas).

El objetivo de este capitulo es dar una interpretacién a los
patrones de distribucidn espacio-temporal de las especies que
aparecen en la zona de estudio. Esta aproximacién analitica
permite completar 1a visidén global del capitulo anterior,
describiendo las relaciones de las especies con variables de
habitat que definen la complejidad del paisaje en la catena
altitudinal analizada. Para ello se ha considerade un conjunto
de wvariables descriptoras del habitat, tanto fisicas como
floristicas y fisonémicas, que ha permitido mediante el empleo
de técnicas de andlisis multivariante {(Capen 1981), identificar
los gradientes ambientales que estructuran la heterogeneidad de
ambientes y condiciones de este Area montafiosa (véase, p.ej.,
August 1983 o Adler 1985). Asimismo, se ha abordado la incidencia
de las propias variables aisladas sobre la distribucién de las
especies (Hallet 1882, Yahner 1982, 1983, etc.). Se trata, en

ultima instancia, de analizar la importancia relativa de dos de
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los grandes aspectos que definen el paisaje {(estructura de la
vegetacidn v composicidén floristica), sin clvidar las
caracteristicas fisicas (altitud, estacionalidad), y tanto en
relacién con el uso del héabitat por las especies como con la
composicién de la comunidad que se presenta en los ambientes

analizados.

5.2.- VARIABLES

5.2.1.,- Capturas

Como en el capitulo anterior, la abundancia para cada
especie fue expresada como numero de animales por trampa y
periodo de muestreo (= 35 dias). Las capturas se agruparon
estacionalmente {tabla 5.1), asumiendo una variacidén en los
patrones de distribucidén de las especies mas importante entre dos
estaciones del afo que entre la misma estacién de afios
consecutivos (véase Adler y Wilson 1987, para un procedimiento
similar). Este agrupamiento puede suponer sesgos en los andlisis
de patrones demograficos, como consecuencia de oscilaciones
interanuales en las poblacicnes de micromamiferos {(Krebs et al.
1973, Getz et al. 1987, Ostfeld 1988; véase fig. 5.1). Sin
embargo, las comunidades de micromamiferos de latitudes
mediterrdneas parecen caracterizarse por su escasa densidad y por
una relativa constancia en la abundancia {(Cody et al. 1983},
mayor gque la gue presentan comunidades de otras Areas templadas
(véase, p.ej., Krebs et al. 1973 o Krebs y Myers 1974). Asi,
puede asumirse que los patrones especificos de preferencia de
habitat son relativamente constantes entre ahos, de modo Qque
aungue los cambios interanuales en la densidad pueden introducir

cierto factor de dispersion en los datos analizados, éste queda
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aminorado con el aumento del tamafio muestral que se consigue con

la agrupacidn.

5.2.2.- Variables de habitat

Tomando como centro cada estacién de trampeo, se definié un
drea circular de 25 metros de radio en la que se estimaron
visualmente 36 variables que reflejsban 1la estructura del
habitat, la riqueza floristica y caracteristicas fisicas de cada
una de ellas (Apéndice I). Estas variables suministraban
informacidén de caracteristicas del habitat gque pudieran afectar
a la distribucidn de los micromamiferos y podian ser medidas de
modo sencillo vy rapide sin producir alteraciones en el medio
{Dueser ¥y Shugart 1978)., Permitian, adem&s, caracterizar los
aspectos floristicos y estructurales fundamentales de los
habitats analizados (Cockburn 1984)., Por otra parte, el espectro
de variables respondia a los planteamientos habituales en este
tipe de andlisis, en los gue un amplio conjunto inicial de
variables de habitat con presumible incidencia sobre la biologia
de las especies (Yahner 1982, 1983, Angelstam et al. 1987, etc.),
permite explorar las relaciones entre la abundancia de éstas ¥y
las caracteristicas del héabitat, tanto aisladamente como
integradas en los gradientes que definen la complejidad del
paisaje (véanse, entre otros, Dueser y Shugart 1878, 1979,
Rotenberry y Wiens 1980, Wiens y Rotenberry 1981, Seagle 1985,
Adler y Wilson 1987, Morrison ¥ Anthony 1989, etc.).
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5.3.~ ANALISIS DE LOS DATOS

Las variables de habitat se normalizaron siguiendo las
recomendaciones de Zar (1984): las medidas de porcentajes

(coberturas, pendiente) se transformaron segin el algoritmo x'=

Arcsin (x/lOO)Uz, las variables métricas (altura de 1la
vegetacidn) segin x' = Log (x + 1) v las resultantes de conteos
{nimero de troncos, nimero de especies, ...} segin x' = (x +

0.5)”2 {véase Apéndice I).

La base de datos consistia en un conjuntc de variables de
habitat en ocasiones intercorrelacionadas y, en algunos casos,
redundantes. Para evitar este problema de multicolinearidad, las
dimensiones del conjunto original de variables fueren reducidas
utilizando el Andlisis de Componentes Principales (ACP; Capen
1981, Mallo 1985, Ludwig y Revnolds 1988; véanse, por ejemplo,
Hallet 1982, Adler 1985, 1987, para aproximaciones metodoldgicas
similares). Para ello, se emplearon los dates de 90 estaciones
de muestreo del conjunto de las utilizadas (seleccionadas al
azar), situande en el espacio multifactorial definido por ellas
el resto de los datos (Malle 1985), y considerando cada estacién

de trampeco come una observacién independiente.

Para cada especie integrante de 1la comuynidad, la amplitud
de habitat se estimé empleando una metodologia similar a la
propuesta por Rotenberry y Wiens en 1980 (véase también Fox 1981
¢ Hallet et al., 1983), Cada uno de los ejes principales del
espaclio multidimensional generado por el ACP se dividié en 5
intervalos, estimando en cada uno de ellos la abundancia relativa

(pi) de cada especie. La amplitud de hébitat para una especie se
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estimé como una medida de la diversidad de su distribucidén de
abundancias a lo large de cada eje © componente, empleando el
inverso del indice de Simpson: Ay = l/pr {Fox 1981; véase, no
obstante, Rosenzweig 1989, para una visién critica sobre su
utilizacién). Debido a que, por definicidén, los ejes obtenidos
mediante el ACP son independientes (ortogonales), la amplitud de
habitat de una especie para varios componentes resulta del
producto de su amplitud de habitat en cada uno de ellos
{Rotenberry y Wiens 1980). Idéntica divisidén en intervalos se
utilizé para el andlisis de la riqueza especifica, medida como
el nimero de especies por estacién de trampeo (Ludwig y Reynolds
1988), y componente importante del concepto de diversidad (Owen
1990). El1 Anédlisis de la Varianza no paramétrico (Test de
Kruskal-wWallis; Zar 1984) se empled para establecer las posibles
diferencias entre los valores de este parametro en los diferentes

intervalos.,

Siguiendo la metodologia propuesta por Hallet (1982) ¥
Hallet et al. (1983; veadnse también Adler 1985, Adler y Wilson
1987 vy Morris 1988}, el usc del hébitat por cada especie se
abordé mediante andlisis de regresién multiple, incluyendo 1la
abundancia de cada especie en cada época del afic como variable
dependiente y las nuevas variables generadas por el ACP como
variables independientes {los datos de abundancia se
transformaron logaritmicamente). Las asunciones de esta técnica
de regresidén han sido discutidas por numerosos autores (Crowell
y Pimm 1976, Hallet y Pimm 1979, Dueser y Hallet 1980, Hallet
1982, Porter y Dueser 198Z2). Uno de los principales problemas que
rlantea su empleo es la necesidad de independencia entre las
variables (Hallet 1982). No obstante, el usc de componentes

ortogonales extraidos del ACP, elimina los efectos de la
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intercorrelacién sobre la capacidad explicativa de la regresién

{Adler vy Wilson 1987).

Préviamente, vy para cada época del afio, se empled el
andlisis de correlacién simple (Zar 1984) para detectar las
variables del conjunto original relacionadas con la abundancia
de las especies. Las variables extraidas por este método se
emplearon en un andlisis de regresién mualtiple por pasos {step-
wise) como variables independientes, frente a la abundancia de
cada especie como variable dependiente {transformada
logaritmicamente; véase Yahner 1983 y Angelstam et al. 1987, para
tratamientos similares), Este andalisis permite una primera
aproximacién a las variables gue inciden sobre los patrones de
ocupacidén del paisaje por parte de las especies, y facilita 1la
comprensidén de las relaciones entre éstas y los gradientes

palisajisticos,

5.4.- RESULTADOS

5.4.1.- Capturas

Durante los 7 periodos de trampec fueron capturados 657
animales pertenecientes a 9 especies de micromamiferos {tabla 5.1
y fig. 5.1; véase también el capitulo anterior). En los
diferentes andlisis sobre la comunidad se empleardn las 6
especies mejor representadas, aunque se incluird la totalidad de

ellas para aspectos comunitarios globales (rigqueza especifica).
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Tabla 5.1.- Esfuerzo global de trampeo, expresado comc nimero de trampas/diz y capturas totales de cada una
de las especies obtenidas, En Jos andlisis fueron eliminadas 1as tres especies menos representadas aunque st
se consideraron en las medidas de riquezs especifica,

INV PRIM VER Total
ESF 10875 9800 11550 32025
(trampas/dia)
A. sylvaticus 55 89 141 285
C. russula 24 22 64 110
M. arvalis 26 23 55 104
M. lusitanicus 22 22 36 80
S. granarius 2 27 17 46
8. minutus 4 11 4 19
E. quercinus 0 0 6 6
M. duodecimcostatus 1 1 3 5
T. caeca 0 1 1 2
Capturas
Totales 134 196 327 657

Animales/trampa-periodo

2 1__ - _ _—
a ‘gm:ﬁ
1,5+ / \
/ \\
,‘/
|
1 %_ // \
5 (100) ' \\ )
; 0 (180
U I
: (80
0,5- / \*/
ik _f/
{
1 § L 1 1 i

INV88 PRIM8S VERSS INV89 PRIMS8O VERBO INVOO
Periodos de trampeo

Fig. 5.1.- Evoiucitn de) nimero global de capturas (ndmero de animales/tramps-periodo) a lo largo de los siele
periodos de trampeo desarrollados. Entre paréntesis se expone el nmero de estaciones de trampec independientes
que se emplagron durante cada geriodo,
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5.4.2.- Gradientes ambientales: resultados del ACP

La estructura de la vegetacién en el area de estudio puede
interpretarse de acuerdo con los 8 componentes con autovalor
superior a 1 que suministré el ACP, rotados siguiendo el método
Varimax (tabla 5.2 y fig. 5.2a y b); estos componentes explican

en conjunto el 77.66%X de la varianza de los datos.

El primero de los componentes {(CPl) explica el 18.19% de la
varianza y puede interpretarse como un gradiente forestal, con
las variables asociadas a formaciones boscosas en el extremo
positivo del gradiente {Cob. a4rboles, Cocb. robles, Cob. de hojas,
Altura de los arboles, etc.) frente a las formaciones arbustivas,
en el negativo {Cob. de piornos, Cob. de arbustos 3, etc.). CP2
(16.83%) es un gradiente complejo, con nimeros peso |(factor
scores) negativos para la altitud, la pendiente, la cobertura de
piornos o de suelo rocoseo y otras variables asociadas a pisos
altos de vegetacidn, mientras que hacia el extremo positivo se
sitdan variables como la cobertura de robles y de otras especies
caducifolias, o la cobertura de vegetacidén herbacea que definen
las formaciones vegetales de los pisos mas bajos y hiumedos
{robledales, fresnedas). Pe este modo, CP2 puede entenderse como
un gradiente altitudinal matizado por la 1incidencia de 1la
vegetacidén caducifolia y herbaAcea como expresidén de mayores

niveles de humedad ambiental hacia el extremo positivo.
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Tabla 5.2.- Resultados del Andlisis de Componentes Principales elaborado sobre les valores de les variables
enpleadas en 90 de las estaciones de muestrec (véase Material y métodos). $610 s8 exponen los componentes con
autovalor {eigenvalue) superior a 1.0, rotados siguiendo el método VARIMAX. También se indica el nivel de
significacién pars la correlacidn entre cads variable y los componentes,

VARIABLES el cP2 cP3 CP4 CP5 CP6 tpP7 cra

Pendiente 0.023  -0.708%sx 0, 28383 0,185 0.357%x8 0,126 ¢.181 0.064
C.suelo rocoso  -0.470  -G,452%kx (), 3548%% -0 149  -0,038 .028 0. 437822 (), 371838
C.pedregales -3.162  -0.010 03085 -0.075  -0.042  -0.018  -0.024 0.782%s
C.suelo desnudo -0,586%%% -0, 371%8% -0, 165 .108 0.107  -0,359¢%x -0, 116 0.271%x
(.herbaceas ~{.055 0.73688x -0, 185 0.028  -0.467%xx - 012 .47 -0.222%
¢.pasto ralo ~0,083 0.008 p,241%  -0.001 ~0.032%8% {1,095 -0.017 0,033
C.paste alto 0.039 0.8268%% (,3208x -0 038 0,133 -0.084 ¢ 136 -0.113

C.nusgo -0.003  -0.180  -0.ge6sxx 0,026  -0.115 0,105 -0.041  -0.146
C.heiechos ¢.198  -0.015 0.118 073432 (1,100 0.140 173 -0.310%
C.ranas 0.123  -0.528%e% ), 343%x -0.008 0.1 0.320ee -0,212%  (.036
.hojes 0.780%ss -G 41838x -0, (52 0.202 0.150 £.209%  -0.120 0,022
C.aqus 9.067  -0.043 ¢.061 0140 -0.018  -0.921 0.85888x -0, 048
C.arb 1 -0.08%  -0.185 0191 -G 0.11%  -G.83 0.015 0.033
C.arp 2 -0.225% - 570%%t -G, 200  -0.257¢ 0,047 -0.18% g.206  -0.123
C.arb 3 -0 675%xx -0 10T -0, 350%%% (196 0.078 g0 -6 7 0,168
C.arboles 0.886%kx -0, 144 -0,036 0.20h ¢.206 0.18¢ 0.025  -0.09%
C.coniferas 0,2530 -0, 40088k 0,3324% D, 455%%% ( 4d4Geme (0 377sEx 0005 -0.058
{.robles 0.7cEexs (2638 G 216 -0.004  -0.379%3x -0, 2782 0,020 0.078
C.otr. caducif 0,074 §.794sm% 0,128 0,200  -0.008 G.234% 0,046 0,152
{.encinas -0.103  -0.086  -0.957s%% -0.G488 ¢.115  -0.620  -0.0%6  -0.085
C.ptornos -0, 750888 -0 350%%x (,3848x% -0, 127 -0.%1] g.042  -0.078  -0.026
C.otr. piornos  0.18%  -0.083 g.087 0.803%88 -0,095 0.098  -0.045 0,165
.jaras -0.065  -0.08%  -0.851%x% -0,089 0.10% 0.014  -0.025  -0.060
.28rzas 0.122 C.677¢%2 9,105  -0.019 £.076 0.072 0.540%%x [, 095
Altitug =017 -0.3478es O gaisxe 0,027 -0.018 0.122 0.0839 0,054
Exp. N-§ 0.266%% -0.245%  -0.170%  §,2798% (. 158 0.030 0.118 0.3348x
Exg. E-W =0 4215 0,284 0,067 -0, 367%%% -0, 115 g.180  -0.022 0.147

Altura Herbdceas 0.226%  0.571¢s ( 53assx (,258% -0.138  -0.08¢ 0,161 0,134
Alture Arbustos -0.140 0.391%xx -0 4603ss (2812 ¢ 0.591%ee (4,138 0.154
Altura Arboles  0.768%sx 0,113  -0.007 0,306%x  (, 342%8% (.265% -0.005 0.0

N2 Tranc 1 0.802%%¢ -0.080  -0.037  -0.048  -0.34b%w% -0 104 0.083  -C.00%
N Tronc 2 0.7888sx 0.018 0.270%%  0.245% 0,143 0.146  -0.112 0.024
N2 Tronc 3 0.3078r -0, 353sex (29888  (,037 0.475%8% 0. 480083 -0.070 0.008

NO sps grboles  0.696%%x 0,453%%x - 086 0.330ex  0,210%  0.247% 0,063  -0.007
NY sps arbustos (.433sss 0, 303es -0, 3418x  0.300%s 0, 31isx -0 205 0.118 0,200
Profund suele  -0.011 0.777ex% -0.126  -0.102 0.877 0,058  -6.199  -0.05%

E l?{eigenvalue) §.541 §.260 §.253 2,517 2.29% ¢.282 t.612 1.387

Yarianza
explicada {%) 18.19 16.43 14,59 6.99 6,39 6.34 4,48 3.85
Yarianza
scunulada (%) 18. 19 15.02 49,61 56.60 62.99 69.33 13.81 17.66

¥ pc0.0h; 8% p<C.01; 1E8 peh, 001
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Fig. 5.2.- A} Representacion grafica de los ocho gradientes paisajisticos mds explicativos extraidos del ACP,
Se muestran las variables que definen los extremos de Tos gradientes y el nivel de significacidn para cada una
de ellas {xp¢0.5, 8% pd0,01 y ¥x% p(0,081), $e seffala ademds 1a interpretacidn biolégica de cads unc de eilos.
B) Distribucién de las estaciones de auestreo en los pianos definides por los tres componentes més
gapticativos.
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Capitulo 5 Comunidad de micromamiferos. Aproximacidn analitica

Fig. 5.2 (B)
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Capitulo 5 Comunidad de micromamiferos. Aproximacion analitica

CP3 {(14.59%) segrega las formaciones tipicamente
mediterraneas en el extremo negativo (encinares-jarales con alta
rigueza en especies arbustivas) del resto de los componentes del
paisaje; puede interpretarse, por tanto, comoc un gradiente de
mediterraneidad que sitda a los hédbitats caracterizados por la
vegetacidn escleréfila (piso mesomediterrdanec) hacia su extremo
negativo, frente a los medios situados en los pisos de vegetacién

mas elevados (supra- y cromediterréaneo).

Estos tres componentes son los mAs descriptivos, con
porcentajes de la varianza que superan el 10% para cada uno de
ellos (49.61% de varianza acumulada); el resto presenta unsa
incidencia menos destacada, aungue su interpretacidén puede

matizar algunas caracteristicas paisajisticas puntuales.

CP4 (6.99%) separa los bosques de coniferas hacia el extremo
positivo. CP5 (6.39%) enfrenta robledales y pinares, los primeros
como bosques menos desarrollados gque los segundos, que presentan
Arboles de mayor tamafio y didmetro. CP6 (6.34%) sitda en el
extremo positivo a los bosgues madurcos y complejos, con un dosel
arbustivo de porte elevado (arb.3) y una importante cobertura a
nivel del suelo (ramas, hojas}, frente a bosques mids jévenes vy
con escasa cobertura en niveles bajos (altos ndimeros peso para
suelo desnudo y arb.1), CP7 (4.48%) sitda en el extremo positivo
las zonas de suelo rocoso ¥y con pequerios cursos de agua, ¥y la
vegetacidén asociada a ellos (cobertura de zarzas y otros arbustos
espinosos). Por dltimo, CP8 (3.85%) estd definido por la

cobertura de rocas y de suelo desnudo.
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5.4.3.~- Amplitud ¥y seleccidén de habitat

5.4.3.1.- Amplitud de habitat

La figura 5.3 muestra para cada época analizada la
distribucidén de las abundancias relativas de cada especie en los
3 ejes definidos por los componentes principales mas
informativeos. La diversidad en esta distribucidén de abundancias
puede considerarse como una medida de la amplitud de hédbitat a
lo largo de cada gradiente (Rotenberry y Wiens 1980, Rosenzweig
1989). Estas medidas aparecen expuestas en la tabla 5.3, ¥y han
sido calculadas como el producto de las amplitudes para cada uno

de los ejes (véase apartade 5.3).

Tabla 5.3.- Amplitud de hébitat globa) de ias seis especies mejor representadas para los tres componentes
principales mds explicativos {CP1, CP2 y CP3), durante los tres periodos considerados, Los simbolos ¥ sefglan
los casos en los que 1a amplitud de hdbitat ha sido calculada con menes de 5 capturas,

Amplitud de hdbitat global

Especie INV PRIM VER

A. sylvaticus 17.20 16.21 27.98
C. russula 28.569 10.19 14.14
M. arvalis 15.76 14,45 10.45
M. lusitanicus 3.72 13.05 18. 31
S. granarius 2.00s 6.90 6.98
S. minutus 4,27 4.10 8.53s
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Fig. 5.3.- Distribucion de las abundancias relativas de 1&s seis especies mejor representadas en )a comunidad
en los intervalos en que han sido divididos los tres componentes mds explicativos.
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Fig. 5.3 {I)
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Fig. 5.3 (II)
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Fig. 5.3 {y III)
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En los tres periodos analizados, la especie c¢on mayor
amplitud de hébitat es A, sylvaticus, sélo superada por C.
russula durante el periodo invernal. Esta situacién es
consecuencia no de la abundancia de 1la especie (la mejor
representada en cuanto a nimero de capturas durante los periodos
analizados; véase tabla 5.1), sinoc de ser la que presenta una
distribucién mds homogénea a lo large de los gradientes
considerados (fig. 5.3). Especies como Microtus lusitanicus o las
dos musarafias del género Sorex, tienen una reparticidén a lo largo
de los gradientes paisajisticos mucho méas restringida, ¥
presentan por tanto valores de amplitud de habitat menores, El
escaso numero de capturas obtenido para las especies del género
Sorex en invierno (tabla 5.1), hace poco indicatives los valores

de amplitud resenados en este periodo.

El analisis muestra como el gradiente de mediterraneidad
(CP3) s6lo es ocupado en todo su rango por A. sylvaticus (fig.
5.3), mientras que el resto de las especies se localiza hacia
ambientes que podrian catalogarse como de caracter mas

eurosiberiano.

5.4.3.2.- Seleccién de habitat: variables simples

El Apéndice II recoge la matriz de correlaciones simples
entre la abundancia estacional de cada especie y las 36 variables
de habitat empleadas. Las variables correlacionadas
significativamente (p<0.05) se emplearon en un andlisis de
regresién miltiple por pasos cuyos resultados se exponen en la

tabla 5.4.
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Tabia 5.4.- Resyltados dal andlisis de reqresién miltiple por pasos realizado con las capturas estacionsles
como variables dependientes, frente a las varisbies correlacionadas significativamente con ellas, como
independientes (véase Apéndice II). Se tndica e} coeficiente de regresitn parcial y el nivel de significacion
para cada vir:able, asi comc e) porcentaje de Ya varianza de los resultades explicade por cada mogelo de
recresidn (R°). {F=4,0 para la incerporacidn de una variable al modelo de regresifn y N(nlmerc de estaciones
de captura)= 180). & p<0.05; &x p¢0.0%; &% p({.001,
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VARIABLES ESPECIES

INVIERNO A. sylv C. rus M. arv M. Jus S. gra S. min

.arb1 0.121%xx

.coniferas 0.009%x
.robtes 0.064%xx 0.011%x%x
.0tr.caduc. 0.119%x%

.piornos 0.098%x%x

. jaras 0.644%%x

C
C
C
C
C
C
Sps.arbust 0.021%xx

R(%) 34.26 16.43 10.94 23.01 8.01 4.81

PRIMAVERA A. syly C. rus M, arv M. Jus S. gra S. min

C.suelo roc 0.064% 0.082%xx
C.pedregales 0.085%x
C.pasto alto 0.049%%xx

C.musgo 0.202%x%

C.helechos 0.085%%

L.agua 0.484%xx

C.arb1 0.166%xxx

C.arb3 ~-0.057%x

C.coniferas -0.022%

C.robles 0.043xxx 0.040%x -0.,020%%
C.encinas 0.220%x%

C.piornos 0.065%%x*

C.jaras -0, 444%

Alt.herb 0.044%%x

R (%) 42.63 11.81 18.13 15.70 21.99 19.94

VERANO A. sylv €. rus M. arv M. lus S. gra S. min

C.pasto alto 0.123%xxx 0, 102%xx

C.ramas 0.030%%
C.otr.caduc 0.225%xx 0.095%xx

C.zarzas 0.310%x  0.258%x%xx

Alt.arboles -0,057%%x%

Prof. suelo 0.075%%xk 0.043%%x (,006%

RE(%) 32.35 46.56 32.66 25.10 13.82 4.70
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La distribucién de Apodemus sylvaticus en invierno y
primavera aparece definida por la cobertura de jaras y encinas,
especies gue caracterizan la vegetacion escleréfila de los
ambientes mediterrdneos, ricos ademas en especies arbustivas
{(asociacién positiva con el nilimerc de especies de arbustos).
Durante el ©periodo estival su distribucién aparece poco
relacionada con las variables empleadas (sélo con la profundidad
del suelo), lo que estd en consonancia con la mayor amplitud de

habitat de la especie en este periodo.

La abundancia de Crocidura russula se encuentra durante el
invierno ligada a la cobertura de vegetacidén arbustiva de porte
bajo v a las especies caducifolias. En primavera la cobertura a
nivel del suelo tiene menos importancia, definiéndose la
distribucidén de la especie por la cobertura de los bosques de
roble melojo ¥ la presencia de zonas con suelo rocoso. En verano,
la vegetacidn herbacea alta adquiere importancia para la especie,
que aparece ademas asociada de nueveo a la cobertura de especies

caducifolias.

Para Microtus arvalis las variables simples definen mal 1la
distribucién invernal de la especie (época de madxima amplitud de
habitat de la especie; véase tabla 5.3), pese a su relacién con
la cobertura de robles. En primavera, la altura de la vegetacidn
herbacea y la cobertura de los arbustos mAs rastreros (<0.25 m)
inciden positivamente sobre la distribucién de la especie,
haciéndolo negativamente la cobertura de arbustos de porte
elevado {(>0.5 m). En verano, la cobertura de vegetacién herbicea
alta y de vegetacién de orla espinosa {zarzas, rosales, etc.) son

las variables mejor asociadas a la distribucién de la especie.
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La distribucidén de abundancias de Microtus lusitanicus esta
marcada por la cobertura de piornos durante el periodo invernal
y el primaveral, con cierta importancia en este uGltimo periodo
de la vegetacidn herbadcea méds alta vy una asociacidén negativa con
las coniferas. En el verano la cobertura de vegetacidén herbacea
v de formaciones espinosas de orla, y la tendencia a evitar zonas
forestales de arbolado alto, son los factores que definen la

presencia de la especie.

Por dGltimo, el escaso numerc de capturas invernales para
Sorex granarius y S. minutus impide un buen ajuste a las
variables empleadas, aunque puede sefialarse una tendencia hacia
los bosques de robles por parte de S. granarius frente a una
preferencia por Jlos pinares en el caso de §. minutus., En
primavera, las tendencias en la distribucidén de cada especie
aparecen mas marcadas. La distribucién de 8. graparius se define
por los ambientes himedos con cobertura de helechos y presencia
de agua (arroyos), asi como por 1la cobertura de robles. 8.
minutus, en cambio, ajusta su distribucién a la de variables
relaciconadas con la estructura del sustrato (suelo rocoso ¥
acimulos de piedras), evitando las Aareas cubiertas por
robledales. En verano, la distribucidén de S. granarius aparece
definida por la cobertura de especies caducifolias en zonas de
suelos profundos, mientras que la distribucidén de §. minutus esta
asociada a la cobertura de ramas (restos vegetales lefiosos}),
aunque de nuevo el reducido ndimero de capturas para la especie

en este periodo afecta al ajuste con las variables empleadas.

En términos generales este andlisis consigue explicar

porcentajes relativamente reducidos de la varianza de los datos
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{46% en el mejor de los casos), aunque esta capacidad explicativa
no es tan baja si se compara con 1la obtenida en modelos
predictives elaborados por otros autores con objetivos similares
(véanse, entre otros, Morrison et al. 1987 o Alcantara y Telleria
1891). En cualquier caso, el poder explicativo puede verse
afectado por problemas de escala espacial (Morris 1989). Las
variables de habitat empleadas definen los gradientes
paisajisticos a gran escala, pero consiguen poca explicacidén
estadistica al tratar de modelizar la distribucién de las

especies en un Ambito geografico tan amplio y heterogéneo.
5.4.3.3.- Seleccién de habitat: gradientes paisajisticos

La figura 5.4 representa, come una aproximacién grafica, la
posicidén media y los desplazamientos estacionales de las 6
especies mejor representadas en la comunidad en el espacio
generado por los tres componentes principales mas relevantes. Los
desplazamientos estacionales responden a cuatro patrones

diferenciados.
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Fig. 5.4.- Posicidn media y desplazemientos estacionales de las seis espacies analizadas en el aspacio
tridimensional generado por los componentes CP1, CPZ y CP3.
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M. arvalis y S. minutus presentan un desplazamiento
primaveral hacia zonas mds arbustivas que las ocupadas por estas
especies durante el inviernc. En verano, la posicidén media de las
dos especies se sitdia en cotas de menor altitud con un
desplazamiento mas importante para M. arvalis. Por su parte, 8S.

minutus ocupa de nuevo en esta época ambientes mas forestales,

M., lusitanicus y 8. granarius desplazan su situacidn media
primaveral! hacia ambientes mas forestales y de menor altitud
respecto a su localizacidén invernal; este desplazamiento se
mantiene en verano aunque S. granarius sitda al tiempo su
posicidén media hacia zonas menos forestadas que las ocupadas en

primavera {desplazamiento en el sentido negativo del CP1l).

Por su parte, (€. russula desplaza su posicidén media
primaveral hasta ambientes de mayor altitud, aunque de nueva
ocupa localizaciones bajas durante el verano, mas bajas aln que
en invierno; su situacidn respecto al gradiente forestal apenas

presenta oscilaciones.

Las cinco especies presentan desplazamientos de su situacién
media en el plano definido por CP1 y CPZ2, no existiendo cambios
sustanciales en su posicidn respecto al gradiente de
mediterraneidad. A. sylvaticus, por contra, presenta un acusado
desplazamiento estival de su centroide hacia ambientes menos
mediterrdanevs, mientras que invierno y primavera se diferencian
en su posicién respecto al gradiente forestal y por una tendencia

primaveral a ocupar zonas mas altas dentro de este gradiente.
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El uso de los gradientes paisajisticos por cada especie fue
abordado a partir de los coeficientes de regresidén parcial de
cada una de ellas sobre las 8 wvariables generadas por el ACP

{tabla 5.5).

Tabla 5.5.- Ascciactdn de cada una de las especies de la comuntdad con los gradientes ambientales, medida a
través de los coeficientes de regresidn parcial asociados a cada umo de los componentes derivados del ACP para
las épocas del afio consideradas.

COMPONENTES ESPECIES

A. syl C. rus M. arv M. lus S. gra S. min
INVIERNO
CP1 0.010 -0.001 0.019% ~-0.028%%x  (.004%x -0,001
cp2 -0.011 0.027xxx  0.005 -0.008 -0.001 -0.003
CP3 -0.062xxx  (,014% 0.004 0.015% ¢.000 0.003
CP4 -0.001 0.000 -0.004 -0.003 -0.001 -0.002
CcP5 G.004 0.012 ~-0.014 ~-0.014% -0.001 0.004
CP6 0.002 -0.019%xx -0.012 0.005 -0.002 0.002
cP7 0.013 ~(.002 0.003 0.001 -0.001 0.000
CP8 -0.004 0.015% -0.001 -0.0156% 0.0 -0.000
PRIMAVERA
CP1 0.008 0.017%x 0.012 -0.010 0.011 -0.011%%
cp2 -0.025 -0.007 0.019% 0.004 0.004 -0.005
cP3 -0.086%xx -0,002 0.015 0.013 0.004 0.005
CP4 -0.009 -0.002 -0.003 -0.011 0.007 0.001
CP5 0.025 -0.019%x 0.003 -0.008 -0.001 0.005
CP6 -0.004 -0.004 -0.028%xxx -0_002 ~-0.004 -0.002
CP7 -0.001 0.001 -0.006 0.002 0.022*x 0.0086
CcP8 -0,007 0.0609 -0.008 -0.004 -0.011 0.009%x
VERANO
CP1 0.030 -0.004 0.011 -0.019% 0.002 -0.001
Ccp2 ~-0.007 0.072%%%  0.060%xx (,018%% 0.013sx -0,003
CcP3 0.003 0.022%x 0.019% 0.014% G.006 0.003
'CP4 0.009 -0.015 -0.011 -0,002 -0.002 -0.002
CP5 -0.003 0.013 0.016 -0.009 0.006 ¢.001
CP6 -0.027 -0.003 -0.019% 0.006 0.005 0.002
CP7 -0.006 0.001 0.000 0.005 0.003 -0.002
CP8 0.033x -0, 003 ~-0.000 -0.001 -0.002 -0.000

K:180; * p<0.05; o8 pc0.01; wox pe0, 00

-92-



Capitulo & Comunidad de micromamiferos. Aproximacién analftica

Apodemus sylvaticus se asocia al extremo negativo de CP3
{ambientes mediterrdneos) en invierno y primavera {p<0.001). Esta
relacién no aparece en el verano (p=0.84), periodo en el que su
distribucidén no se ascocia a ninguno de los componentes, a

excepcidén de la débil incidencia de CP8 (p=0.03}.

Crocidura russula, por su parte, aparece durante el invierno
asociada al extremo positivo del gradiente altitudinal (zonas de
menor altitud), presentandoe también importancia sobre su
distribucién el gradiente de madurez del bosque (CP6; p<0.01),
con una menor incidencia del gradiente de mediterraneidad (CP3)
vy del gue separa las zonas de suelo despejado (CP8). En primavera
la especie aparece ligada a ambientes forestales (asociacién
positiva con CPl), fundamentalmente robledales con importante
cobertura herbicea (ascociacién negativa con CP5). Durante el
periodo estival, el gradiente altitudinal (CP2) adquiere mayor
importancia para la especie, que selecciona las zonas bajas
(extremo positive de CP2), de caracteristicas menos xéricas

{extremo positivo de CP3).

Microtus arvalis no ajusta su distribucidén invernal a la de
ninguna de las variables generadas por el ACP, al margen de la
incidencia de las Areas forestales (p=0.01)}. En primavera aparece
asociado con valores positivos del gradiente altitudinal (pisos
bajos) v negativos del gradiente de madurez del bosque (CP6);
ambos componentes tienen incidencia sobre la especie en verano,
aunque adquiere mayor importancia el gradiente altitudinal,

seleccionando la especie los enclaves de menor altitud y mayor

humedad (asociacidén positiva con CP2 y con CP3).

-93-



Capitulo § Comunidad de micromamiferos. Aproximacién analitica

Microtus lusitanicus tiene una distribucién invernal marcada
per la ocupacidén de zonas arbustivas (asociacién negativa con
CPl}, En este periodo tienen también incidencia los suelos con
cobertura vegetal herbdcea (extremo negativo de CP8), 1los
ambientes con menor caridcter mediterranec (extremo positivoe de
CP3) y los robledales {(extremo negativo de CP5). Durante la
primavers la distribucién de la especie no se asocia a ningdn
componente del paisaje, y en verano es el gradiente altitudinal
el que define esta distribucién, con menor importancia del

gradiente forestal y del de mediterraneidad.

Sorex granarius y S. minutus presentan en invierno escasa
asociacidn con las variables definidas por el ACP, a pesar de la
incidencia de las Areas forestales para S. granarius. Este hecho
es consecuencia del escaso numero de capturas invernales, lo que
hace gque este periodo nc sea adecuado para considerar su uso del
habitat. En la primavera, Sorex minutus se asocia negativamente
con el gradiente forestal, incidiendo también sobre su
distribucidén la presencia de suelo libre de cobertura vegetal
{extremo positivo de CP8). 8. granarius aparece durante esta
época ligada a los pequefos valles de arroyos {CP7, extremo
positiveo). En verano, S. granarius se asocia con los enclaves de
menor altitud (extremo positivo de CP2), mientras que el escaso
niimero de capturas para S. minutus (sélc cuatro en este periodo)

no permite su consideracidn en el analisis.

5.4.4.- Andlisis comunitario: riqueza especifica

La variacidén de la riqueza especifica se analizdé sobre la

divisién en intervalos realizada en los tres componentes més
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relevantes (fig. 5.5). En el periodo invernal este parametro
presenta valores bajos ¥y el andlisis de 1la wvarianza no
paramétrico sélo detecta diferencias significativas a lo largo
del gradiente altitudinal (p<0.05}. Idéntica situacidén ocurre en
primavera, valores superiores de la riqueza en las gzonas de
altitud media (p<0.05). Por ultimo, en verano las diferencias
afectan a todos los componentes excepto al gradiente forestal
{CP1); se produce un descenso de la riqueza con la altitud
(extremo negativo de CP2), ¥y se incrementa hacia las =zonas
definidas por una menor mediterraneidad (extremo positive de

CP3}).

Por lo que respecta a variaciones estacionales en cada
intervalo, la rigqueza sufre un aumento relativo desde el invierno
hasta el verano en Aareas forestales {aunque no en las zonas
boscosas puras, hacia el extremo positivo de CPl), asi como en
altitudes medias y bajas (CP2 positive) y de caracteristicas

mencos mediterrdneas (CP3 positivo).

Fig. 5.5.- VYalor medio y error estdndar de la riqueza especifica en las estaciones de muestreo de cada ung de
los intervaios en que se han dividido los 3 componentes mds explicativos. Se exponen los resultades del
andlisis de Ya Varignza no paraméirice (Xruskal-Wallis} pera las comparsciomes enire los velores en los
intervalos v entre épocas del afo dentro del mismo tntervaio (g.%¥.= 4 parz comparaciones entre los intervalos
y g.1.- 2 para las comparaciones dertro de un wismo intervalo).
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(Fig. 5.5)
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5.5.- DISCUSION

5.5.1.~ Amplitud de habitat

La amplitud de habitat, referida a la explotacidén de los
recursos (o gradientes ambientales) por una especie, es una
medida inversa de la especializacidén en el uso de dichos recursos
{Hurlbert 1978, Dueser y Shugart 13979, Rotenberry y Wiens 1980}.
En este sentido, la comunidad de micromamiferos de la Sierra de
Guadarrama aparece formada por un conjunto de especies gque
difieren en su grado de especializacidén. Las diferencias suponen
distintos patrones de distribucidn en los gradientes
raisajisticos, 0 que sufren cambios estacionales cComo
consecuencia probable de variaciones en la accesibilidad de los
recursos y de posibles fenémenos de interaccién ligados a cambios
demograficos {(Lidicker 1975, Adler ¥y Wilson 1987, Llevellyn ¥

Jenkins 1987, Montgomery 1989a y b, Bujalska y Grim 1989},

Los resultados muestran a A. sylvaticus y C. russula como
las especies mas generalistas de toda la comunidad, mientras gque
los dos microtinos {Microtus arvalis y Microtus lusitanicus) vy
las musarafias del género Sorex tienen wun mayor grado de

especializacidn.

Las caracteristicas de Apodemus sylvaticus como especie
generalista {Gurnell 1985, Montgomery 1985) permiten su presencia
en numerosos ambientes (Vericad 1970, de Jonge y Dienske 1979,
Gosdlbez y Claramunt 1982, Gosadlbez y Lépez-Fuster 1985,
Alcantara 1986, Angelstam et al, 1987, Mazurkiewicz y Rajska-

Jurgiel 1987, Camacho y Morenc 1989, etc.). Algo similar ocurre
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con C. russula, la especie mas euriéica entre las musarafnas que
ocupan la Peninsula Ibérica (Rey 1974, Sans-Coma y Margalef
1981), aungue su distribucidén en el gradiente de mediterraneidad
estad mas limitada, probablemente por la falta de humedad uno de
los principales factores que definen la distribucién de la

mavoria de las especies de soricides (Churchfield 1990).

5.5.2.- Seleccidén de habitat

En términos generales, los patrones encontrados en el uso
del habitat de las especies de micromamiferos gue componen la
comunidad analizada, son consistentes con lo expresado por otros

autores.

El mencionado cardcter generalista de A. sylvaticus se
refleja en una falta de asociacién tanto con los gradientes
fisonémicos como floristicos, consecuencia de su gran amplitud
de habitat. La capacidad adaptativa de esta especie para ocupar
ambientes muy diferentes ha sido constatada por numerosos autores
{Gosdlbez y Claramunt 1982, Gurnell 1985, Montgomery 1985,
Angelstam et al., 1987, Camacho y Moreno 1989), y es una de las
razones de su amplia drea de distribucidén en todo el Paleartico
{Corbet 1978). Por otra parte, los resultados muestran también
la capacidad de la especie para ocupar los ambientes
mediterrdneos (es la 1dnica especie de la comunidad cuya
abundancia se relaciona con la cobertura de vegetacidn
tipicamente mediterrianea como las Jjaras o las encinas). Este
hecho concuerda con su presencia, casi constante; como especie
dominante en buena parte de las comunidades de pequefios mamiferos
estudiadas en los ambientes mediterraneos peninsulares (Gallego

1970, Gosalbez y Claramunt 1982, Gosdlbez y Lépez-Fuster 1985,
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Camacho y Morenc 1989). En cualguier casc, fendmenos ligados al
comportamientoe social de esta especie ¥y a sus estrategias
demograficas (Montgomery ¥ Gurnell 1985, Montgomery 1989a y b),
hacen prever patrones de ocupacidén del habitat mediatizados por
relaciones intraespecificas, de modo similar a como ocurre en
otras especies de parecido comportamiento generalista (p.ej.,
Peromyscus leucopus, Adler y Wilson 1887; véase capitulo 8 y

referencias alli dadas).

En cuanto a €. russula, los resultados apoyan la tendencia
de la especie a evitar durante el invierno los ambientes frios
ligades a las zonas de mayor altitud, ocupandoc ademds Areas
pedregosas v con arbustos rastreros. Esta preferencia invernal
por lugares calidos y abrigados es la responsable de los habitos
comensales de la especie en el centro y oceste de Europa (Genoud
y Hausser 197%, Churchfield 1990}, donde suele aparecer asociada
a edificaciones humanas (vallas de piedra, granjas, etc). Esta
distribucién invernal puede venir motivada por cendicionantes
metabdélicos, gque han determinado el desarrollo de estrategias
adaptativas, comportamentales y fisioldégicas que permiten la
ccupacién de los ambientes templados por esta especie (Genoud y
Vogel 1981, Genoud 1988). Entre estas estrategias se incluye el
desarrollo de nidos sociales durante el inviernoc, reduciendo las
pérdidas de calor (Vogel et al. 1981), o el uso de mecanismos de
torpor diario que favorecen la conservacidén energética (Genoud
1985, Genoud 1988). Sustratos pedregosos y c¢on cobertura
arbustiva a nivel del suelo pueden facilitar el desarrollo de
estas actitudes, y definir la distribucién invernal de la especie

en el paisaje analizado.
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La importancia durante la primavera de los bosques (CPl) en
la distribucién de C. russula, y fundamentalmente de la cobertura
de robles frente a la de coniferas, responde a las preferencias
de la especie por é&4reas con densa cobertura de vegetacién
herbdcea. Lo mismo ocurre con la asociacién estival a los
enclaves bajos de caracteristicas méas hidmedas (asociacién
positiva con CP2 y CP3). Estas preferencias son sefialadas por el
anadlisis de regresién miltiple por pasos, y coinciden con lo
apuntado por otros autores (Sans-Coma y Margalef 1981, Gosalbez
v Lépez-Fuster 1985, Churchfield 1990). El cambio de preferencias
desde la primavera al verano responde a condiciones primaverales
adversas en los habitats mas humedos, que obligan a la especie

a depender de sustratos rocosos, mejor drenados, durante este

periodo. En verano las condiciones mejoran, desaparece el
encharcamiento primaveral -consecuencia del deshielo-, ¥y la
amplitud térmica se rebaja {(véase capitule 2), lo que unido a la

importante cobertura vegetal herbiacea de estos lugares permite

su ocupacidén por parte de la especie.

LLas musaranas del género Sorex ©parecen desarrollar
estrategias distintas, fruto sin duda de mecanismos metabdlicos
también distintes [(véase capituleo 4 y referencias alli dadas).
El reducide nimero de capturas invernales (dos animales para S.
granarius y cuatro para S. minutus}, impide una aproximacién
fiable a las preferencias de ambas especies, a pesar de la
asociacidén signicativa de las capturas de S§. granarius con los
ambientes forestales dominados por robles, frente a las
preferencias de §. minutus por zonas cubiertas por coniferas. El
reducido nimerc de capturas invernales viene determinado por las

bajas densidades de poblacién, habituales para estas especies y
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causadas por la escasez de alimento y fenémenos asociados a ella
{aumento del tamafio de los territorios, incremento en las
interacciones intraespecificas, aumento del riesgo de predacién
sobre individuos en dispersién, etc.; Aitchison 1887, Genoud

1988, Churchfield 1980, 1990).

En primavera, con un mayor tamafio muestral, las preferencias
de las dos especies del género Sorex apareceh aun poco ligadas
a los grandes gradientes paisajisticos; se observan, no obstante,
tendencias similares a las resefiadas por otros autores. S.
granarius se asocia con los pequefios arroyos y con la vegetacidn
higréfila ligada a ellos (helechos), lo que concuerda con lo
descriteo para las preferencias de las especies afines S. araneus
¥y S.coreonatus {de Jonge y Dienske 1979, Janegu 1880, Sans-Coma
v Margalef 1981, Gosalber y Lépez-Fuster 1985, Churchfield 1990)
[recordar aqui la ©posicidén taxondmica de S. granarius,
considerada hasta hace poco como una subespecie de §. araneus (S,
a. grapnarius; Rey 1974), aunque parece prcbada su categoria
especifica, muy préxima al grupo araneus {(Corbet 1978, Hausser

et al. 1985, Dannelid 1991}].

Del mismo modo, las preferencias primaverales de §. minutus
por ambientes arbustives (asociacién negativa con el gradiente
forestal CPl), aparecen en ultima instancia condicionadas por la
incidencia de sustratos rocosos con abundantes piedras, ¥
coinciden con las resefiadas por otros autores (Rey 1971, Yalden
et al, 1973, Gosalbez et al. 1982, Gosadlbez y Lépez-Fuster 1985).
Estas tendencias pueden responder a las estrictas necesidades
termorreguladoras de la especie, que le obligan a restringirse
a microclimas protegidos contra las altas temperaturas y la

pérdida de humedad, como estrategia para ocupar los célides

-101-



capitulo 5 Comunidad de micromamiferos. Aproximacién analitica

ambientes mediterrineos {Genoud 1988),

Durante el verano vuelve a presentarse una escasa asociaciodn
entre estas dos especies ¥y los gradientes paisajisticos. La
distribucién de §. granarius durante esta época del afio se ve
ascciada, lo mismo que la distribucién de C. russula, a los
ambientes de menor altitud, rastreande como ella zonas con
importante cobertura vegetal herbicea y asociédndose a lugares

dominados por especies arbdéreas caducifolias (Genoud 1988).

Sorprende la falta de asociacidén durante cualquier época
entre las capturas de S. minutus y la altitud, a pesar de que la
distribucién de las abundancias relativas de la especie muestra
la presencia de ésta en los enclaves situados hacia el extremo
negativo del gradiente CP2Z ¥y positivo de CP3 (puntos de mayor
altitud; fig. 5.3). La explicacién de esta paradoja parece
encontrarse de nuevo en los condicionantes metabdlicos que pesan
sobre esta especie de tan reducido tamanho (McNab 1983). Estos
hacen que la distribucidén de la especie esté ligada mas a
caracteristicas puntuales (por ejemplo, su asociacién estival a
la cobertura de ramas sobre el suelo), que a grandes gradientes
paisajisticos. Por otra parte, las caracteristicas extremas del
Sistema Central come montafia mediterranea continental ({(Rivas-
Martinez et al. 1987) hacen que las condiciones globales de los
pisos de vegetacion méAs altos difieran de los requerimientos de
la especie, scbre tode en primavera y verano. La elevada tasa
metabdlica de la especie, consecuencia de su tamano (McNab 1883)
vy de su adaptacion evolutiva a climas frios (Genoud 19%88), impide
su presencia en los ambientes mas térmicos, en los gque sufriria
desajustes letales en los balances hidrico y calédrico (Porter y

Gates 1969, Genoud 1988). Asi, las altas temperaturas diurnas de
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los pisos de vegetacidn altos (véase capitulo 2), restringen la
distribucién de la especie a condiciones microclimaticas

limitadas dentro de estas areas.

En cuanto a las dos especies de microtinos presentes en la
comunidad, ambas presentan diferentes patrones de asociacidén con

los gradientes ambientales.

La distribucién invernal de Microtus arvalis no se ve ligada
a ninguno de los gradientes considerados, a excepcidn de su débil
asociacién con los ambientes forestales y de su relacidn con la
cobertura de rebles. Esta situacién coincide con el valor maximo
de amplitud de habitat de la especie. En primavera y verano, la
distribucién de 1la especie estd condicionada por los mismos
componentes del paisaje, aunque la importancia relativa de ellos
varia y también la asociacién con las variables simples. La
especie presenta una clara tendencia primaveral a ocupar zonas
con cobertura arbustiva rastrera y herbiacea alta en los enclaves
de menor altitud (fondos de valle a los que ademas se asocian
suelos profundos}, En verano, la tendencia global se mantiene,
aunque con mayor incidencia de la vegetacidén herbdcea y de los
arbustos espinosos tipicos de la vegetacidén de orla de los
bosques caducifolios. Contrastan estas preferencias con lo
descrito para la distribucidén de la especie en los ambientes
pirenaicos ibéricos, donde diferentes autores la consideran como
una especie tipica de los pisos alpino y subalpino (Vericad 1970,
Gosdlbez y Claramunt 1982, Gosalbez y Lépez-~Fuster 1985, Borghi
com.pers.). Sin embargo, Rey (1973) v Ayarzagiena et al. (1975},
sefalan para otras regiones ibéricas la preferencia de la especie
por valles y laderas de altitudes medias (por debajo de los 1500

metros), méds acorde con sus habitats europeos {(de Jonge y Dienske
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1979, Banach 1987, Boyce y Boyce 1988c).

La madurez del bosque {componente CP6) afecta también a la
distribucidén de Microtus arvalis. La especie no se asccia al
componente forestal (CP1) pero es capaz de ocupar los ambientes
forestales 1ligada a los claros de bosque (extremo negativo de
CP6), con cobertura arbustiva y herbdcea importantes. Esta
ocupacidén de las fases menos maduras del bosque (fases iniciales
de regeneracién o inmediatas a aclareos naturales o no) ha sido
constatada para otras especies de microtinos y en general de
roedores herbivoros (forrajeros), que explotan los recursos de
estas zonas en las que la productividad vegetal es elevada
({Hansson 1978, 1983, Atkeson y Jochnson 1979, Gurnell 1985,

Morrisen y Anthony 1989, Kirkland 1990).

La mayor amplitud de habitat invernal de la especie, v la
variacidén en la importancia relativa de los gradientes
ambientales en primavera y verano, pueden explicarse en razdn a
las condiciones adversas de los enclaves de menor altitud durante
el 1nvierno y, en menor medida, durante 1la primavera. Estas
condiciones, y en especial el encharcamiento invernal, hacen que
la especie evite estas zonas excesivamente humedas (de Jonge ¥
Dienske 1979). M. arvalis es una especie que depende de la
posibilidad de construir sistemas subterrdneos de galerias
(Mackin-Rogalska et al. 1986). Estas galerias suministran
proteccidén antidepredatoria, ademds de constituir lugares de
agregacién come adaptacién comportamental para reducir los costes
metabélicos a que obliga el invierno {Madison 1984, West y Dublin
1984, Mackin-Rogalska et al. 1986, Boyce y Boyce 1988a). Las
caracteristicas de estas galerfas definen las posibilidades de

supervivencia invernal de la especie, y la probabilidad de
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inundacidén es uno de los factores que pueden disminuir 1la
adecuacidén de los lugares de nidificacidén (Boyce y Boyce 1988c;
véase también Doncaster y Micol 1990}, favoreciendo fendmenos de
dispersién y de colonizacidn de nuevas areas (Boyce y Boyce
1988b). Este comportamiento invernal parece reflejarse en los
resultados como una falta de asociacidén clara con los gradientes
ambientales, y como una mayor amplitud de habitat de la especie,
obligada a ocupar diversos ambientes aunque asociada a la
cobertura de robles durante este periodo (véase también capitulo

10).

La distribucién invernal de Microtus lusitanicus aparece por
contra bien definida. Su preferencia por ambientes arbustivos
ligados al extremo méas eurosiberiano del gradiente de
mediterraneidad coincide con las preferencias de una especie
afin, M. pyrenaicus {(Goesalber y Lépez-Fuster 1985). La cobertura
de vegetacidén herbicea determina también la distribucién de la
especie, tipicamente herbivora y que, como ocurria con M. arvalis
durante la primavera, puede ocupar ambientes forestales ligada
siempre a la presencia de vegetacidén herbidcea abundante (CP5).
La mencor incidencia de los gradientes paisajisticos sobre los
patrones de distribucidn estival de la especie, y la falta de
asociacidén con ellos durante la primavera, sSon consecuencia de
la mayor reparticidén de la especie en los ambientes analizados,
causada probablemente por la relajacion de las limitaciones gque

impone el periodo invernal (véase Merrit 1984).

Las especies del subgénero Pitymys, presentan hédbitos mas
fosores que el resto de los miembros del género Microtus. Este
modo de vida se relaciona con una alimentacién rizévora, con

recurses tréficos fundamentalmente subterraneos (Soriguer y Amat
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1980, Hoffmann 1984), frente a 1la alimentacién forrajera de
Microtus arvalis, mas dependiente de los brotes superficiales
{Kckes 1976, Mackin-Rogalska 1981, Mackin-Rogalska et al. 1986).
La fuerte dependencia de las condiciones del suelo, no sélo por
la necesidad de construir galerias como ocurria en Microtus sino
por la dependencia tréfica, definen la seleccidn invernal de los
habitats ocupades por la especie. En este periodo las condiciones
climdticas favorecen fendmenos como el encharcamiento o la
congelacién del suelo {Hoffmann 1984), que hacen inhabitables
ambientes donde la especie puede estar presente en otras épocas
del afic. La cobertura arbustiva favorece microclimas que
dificultan la congelacidén del suelo y facilitan su drenaje (véase
Parmenter y MacMahon 1983 v Alcantara 1386, sobre la
funcionalidad de los arbustos), favereciendo el acceso a especies
rizomatosas v bulbosas v la construccién de galerias, ¥y

"

definiendo con ello la seleccidén invernal de la especie.

En resumen, el uso del habitat por las especies que componen
la comunidad parece afectado fundamentalmente por gradientes
relacionados con caracteristicas fisicas del medio (p.ej.,
gradiente altitudinal) o con la fisionomia general de é&ste
{gradiente forestal). Los componentes que se relacionan con la
complejidad estructural dentro de los ambientes forestales (CP6)

o con aspectos floristicos {(CP5), parecen tener menor incidencia.,

5.5.3.- Riqueza especifica

Las comunidades de micromamiferos de ambientes mediterrédnecs
estan definidas por valores bajos de abundancia y de diversidad
¥y riqueza especificas (Herrera e Hiraldo 1976, Warburg et al,

1978, Cody et al, 1883). Esta pobreza en especies parece
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extrapeclable a los ambientes forestales de los climas templados,
al menos si se comparan con los ambientes desérticos (Dueser y
Shugart 1978). Los resultados aqui expuestos muestran gue esta
caracteristica se mantiene incluso en zonas en las que el
gradiente altitudinal aumenta la variedad de habitats potenciales

para esta fauna.

El componente altitudinal (CP2 en nuestro andlisis) es
precisamente el 1dnico que incide sobre la variacidén de 1la
riqueza, originando un empobrecimiento de la comunidad en los
enclaves de mayor altitud (Delibes 1985, Alcantara 1989). Este
descenso de la riqueza especifica estd motivade por las
restricciones que impone la altitud, fundamentalmente en el
reriodo invernal (Merrit 1984), Este patrén general sufre
matizaciones como cohsecuencia de 1la funcionalidad de los
distintos ambientes como refugios faunisticos, condicionada tanto
por aspectos ¢limdticos como biogecgraficos (véanse capitulos 2,

4 yv referencias alli dadas).

Los componentes del paisaje relacionados con la complejidad
estructural de la vegetacidn {gradiente forestal, CPl)} o con la
diversidad floristica (gradiente de mediterraneidad, CP3), no
parecen afectar a los parametros comunitarios, aunque si inciden
sobre los usos especificos del habitat, al menos el gradiente
forestal como componente fisonémice global. En este sentido, los
resultados del presente capitule concuerdan en parte con los
expresados por Bond et al. (1980). Elles encuentran una clara
relacidon entre los parametros que definen la estructura de la
vegetacidén y les patrones de abundancia de las especies que
analizan, aunque esta relacidén no se observa en los pardmetros

comunitarios (diversidad). Esta falta de asociacidn entre la
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riqueza especifica (o la diversidad como un concepto intimamente
relacionade con ella; Owen 1990), ¥y la estructura de la
vegetacién ha sido sefialada para otras comunidades de
micromamiferos (Warburg et al. 1978, Grant y Birney 1973, Bond
et al., 1980, Hocking 1981, August 1983} ¥y, en determinadas
circunstancias, también para comunidades orniticas, al menos en
loc que a la estructura horizontal se refiere ({(Wiens 1974,
Rotenberry y Wiens 1980, Wiens y Rotenberry 1981). M'Closkey
(1976), sin embargo, encuentra una fuerte relacidén entre 1la
estructura del hédbitat y la composicidén de las comunidades de
roedores, en términos de riqueza. Una situacién similar se
presenta al cconsiderar la diversidad floristica, siendo clésicos
los trabajos que abogan por su asociacién con la complejidad de
las comunidades animales (Pianka 1971, Hafner 1977) o por la
falta de ella {(MacArthur y MacArthur 1961, Rosenzweig y Winakur
1969, August 1983; véase revisidn de Cockburn 1984)., Las razones
de la discrepancia entre los diferentes estudios pueden
encontrarse en la distinta naturaleza de los ambientes
analizados; 1la escala espacial (Morris 1989} y el grado de
especializacién ecoldégica de la fauna analizada {(August 1983)

colaboran también en esas diferencias.

Las diferencias en la interpretacidén de la importancia
relativa de las variables floristicas o fisondmicas han sido
atribuidas a la escala geogrdfica de los analisis: escalas
amplias llevan a considerar como mAs importante la estructura
global del habitat, mientras que una reduccién de la escala
espacial conduce a apreciar la mayer incidencia de aspectos
floristicos {Rotenberry 1985}, Esta explicacién podria aplicarse
a este estudio, en el que la escala espacial es lo

suficientemente grande como para referir la distribucién de las
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especies a grandes unidades ambientales, estructuralmente bien
diferenciadas (Rotenberry 1985)}. Esta situacidén no se opone, en
cambio, a la incidencia de aspectos floristicos en analisis
centrados en un tipo de hadbitat, en los que la composicidn de la
comunidad y los patrones de abundancia de las especies pueden
estar mas relacionados con estas variables (Wiens y Rotenberry

1981, Rotenberry 198%5).

Por otra parte, algunos autores han sefialado también la
incidencia de acontecimientos biogeogréaficos ¢ histdricos como
factores que afectan a la composicién de la comunidad, ¥y que
pueden alterar su asociacidén con las caracteristicas del habitat
(véase August 1983 ¥ referencias alli dadas}. A Jjuzgar por los
resultados del capituloc 4, este aspecto parece afectar al
comportamiente de los distintos ambientes como dreas de acogida
de especies, y podria afectar también a los patrones globales de
relacién entre la comunidad y las caracteristicas (estructurales
v floristicas) de los ambientes analizados.

+

5,.6.~ CONCLUSIONES

La comunidad de micromamiferos de la Sierra de Guadarrama
aparece formada por un conjunto de especies con diferente grado
de especializacidén, lo que a su vez se traduce en diferencias en

los patrones de distribucidén en el paisaje analizado.

A. sylvaticus y €. russula aparecen como las especies mas
generalistas, mientras que las dos especies de microtinos |
Microtus arvalis y M. lusitanicus) y, sobre todo, las dos

musarafias del género Sorex presentan una distribucién mas

limitada consecuencia de una mayor especializacidn.
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Los patrones de uso del héabitat encontrados para las
especies de la comunidad son en general concordantes con lo
descrito por otros autores para las mismas especies 0 especies

similares.

En términos generales, las especies que componen la
comunidad analizada aparecen mas asociadas a factores
relacionados con caracteristicas fisicas del medio (p. ej.
gradiente altitudinal) o c¢on la estructura general de este
{gradiente forestal), que a los componentes del paisaje que
definen las variaciones estructurales o la composicién floristica

en los distintos ambientes.

De manera similar, la rigqueza en especies de la comunidad,
que se mantiene en niveles bajos a pesar de la diversidad de
ambientes de un medioc montafioso, sélo parece relacionarse con el
gradiente de altitud, disminuyvendo sus valores en los enclaves

mas elevados,

Una situacidén similar, en la que la abundancia de las
especies se ve afectada por factores estructurales {aungque sean
globales) pero la riqueza en especies no, ha sido hallada por
otros autores (Warburg et al. 1978, Bond et al. 1980, August
1983, etc.). 8in embargo, la discrepancia de estos resultados con
otros gque apoyan interpretaciones en sentido opuesto (p. ej.,
M’Cioskey 1976) parecen poner en evidencia las posibilidades de
comparacién entre ambientes de distinta naturaleza, con
comunidades animales muy distintas en su composicién, o
analizados a partir de escalas espaciales diferentes {August

1983, Rotenberry 1985, Morris 1989}.
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Capitulo 6 Micromamiferos en campos de cultivo

6.1.~- INTRODUCCION

En los capitulos precendentes se han abordado, desde dos
enfoques distintos, las caracteristicas de la distribucidén de la
fauna de micromamiferos en ambientes forestales y arbustivos,
medios gque pueden catalogarse come naturales. En ellos, la
estacionalidad altera las caracteristicas fisicas {y productivas)
de los ecosistemas {Oksanen 1990), manteniendo relativamente
estables las caracteristicas estructurales de las formaciones
vegetales. Frente a estos ambientes, los cultivos cerealistas en
régimen extensivo aparecen Ccomo paisajes practicamente
deforestados, en los que la alteracidén periddica de las
caracteristicas del sustrate vy de la propia vegetacion modifican
sensiblemente las condiciones de acogida de los ambientes
originales (Forman y Godron 1986), transformande la composiciédn
de la comunidad animal y variande los patrones de distribucién
de las especiles que son capaces de colonizar estos ambientes

(Hansson 1979).

Por otra parte, la dinamica de los paisajes agricolas
conduce a un elevado grado de compartimentacién (Forman y Gogron
1986). Aparece asi todo un mosaico de sustratos y ambientes de
desiguales caracteristicas, no sélo estructurales sino también
productivas (Telleria et al. 1988, Diaz 1991a), que favorece el
desarrollo de estrategias encaminadas a la expletacidén de esa
heterogeneidad (Hansson 1979, Ostfeld et agl. 1985, Ostfeld ¥y
Klosterman 1986, Dickman y Doncaster 1987, 1989, Kotler y Brown
1988, etc.)., Estas estrategias inducen patrones de distribucién
espacio~-temporal condicionados por rasgos morfolégicos,

fisiclégicos o comportamentales, que son consecuencia de la base
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o fondo evolutivo de las especies (Stenseth 1989}.

La capacidad de algunas especies de micromamiferos para
ocupar los paisajes cultivados (Green 1979, Pelikan y Nesbadbova
1979, Ryszkowski 1982, etc.}, supone el desarrcllo de mecanismos
adaptativos que permitan la explotacién de estos ambientes,
fuertemente alterades y cambiantes espacial y temporalmente,
Estas restricciones ecolégicas modelan el espectro de especies
que ocupa estas Areas (Stenseth 1989). De este modo, especies
tolerantes a hébitats muy diversos y con gran capacidad para
responder frente a fluctuaciones del medioc constituyen la base
de las comunidades animales de estos ambientes {Telleria et al.
18992). lLa versatilidad de estas especies se manifiesta a través
de cambhios en su uso del habitat, o mediante la alteracidn de sus
patrones demograficos (MacArthur y Wilson 1967, Adler 1987, Adler
vy Wilson 1987), mientras que las limitaciones fisiolégicas o la
reducida capacidad de locomocidén motivadas por su pequefio tamafio
(Bourliére 1975, McNab 1986), son factores gue pueden matizar los

patrones de ocupacidén de estos ambientes.

En este capitule se estudian las caracteristicas de la
ocupacidn de las estepas cerealistas de origen humano por parte
de la fauna de micromamiferos. La enorme extensidén de estos
medios cultivados en la Peninsula JIbérica (Ministerio de
Agricultura 1988}, ha estimulade el estudio de diferentes
aspectos relacionados con la cocupacién de estos paisajes por los
distintos grupos animales (Alcéntara 1986, Santos vy Telleria
1987, 1989, Telleria et gal., 1988, Diaz 1991a y b, etc.}. Por otra
parte, la expansién e intensificacién de estas practicas
agricolas (Allaby 1977, Coleman y Hendrix 1988} han planteado

cuestiones aplicadas sobre lag posibles repercusiones ambientales
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de esta proliferacién de las zonas cultivadas, cuya comprensidn
pasa por el conocimiento de los aspectos que rigen los patrones
de uso de estos ecosistemas por parte de las especies animales

{Hansson 1979).

En este anadlisis se describen las caracteristicas de la
comunidad de micromamiferos presente en los paisajes agricolas
de la meseta norte espancla. Se comparan asimismo las estrategias
de uso de estos ambientes por las diferentes especies y sus
modificaciones estacionales, al tiempo que 8e realiza una
valoracién de la funcionalidad de los elementos del paisaje

agricola en la biologia de este grupo de organismos.

6.2.- VARIABLES Y METODOS

6.2.1.- Abundancia

El protecolo de trampeo respondid a lo indicadeo en el
capitulo 3. Alli se sefiala gque los trampeos invernales Yy
estivales tuvieron distinta duracién {35 y 49 dias
respectivamente). Por esta razém 1las capturas estivales se
ponderaron, expresando la abundancia en cada época del afio como
el nlimero de animales por trampa ¥y pericdo de trampeo

estandarizado a 35 dias.

6.2.2.- Variables de hébitat

En torno a cada trampa y en un Area circular de 25 metros
de radioc, se cuantificaron 17 variables de habitat (Apéndice
ITI)., Cuatro de ellas correspondian a la cobertura de las

unidades paisajisticas gue definian el Area analizada
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(PASTIZALES, ERJALES, CULTIVOS y SOT0S), y expresaban las
caracteristicas a nivel de macrohdbitat de cada estacidén de
muestreo (véase Angelstam et al. 1987, para una aproximacién
similar). Las restantes variables suministraban informacidn
acerca de elementos estructurales y floristicos que pudieran
afectar a la distribucién de 1los micromamiferos, como la
cobertura de arbustos, la cobertura de rocas o el nimero de
especies de arbustos (Apéndice II1; véase Dueser y Shugart 1978,

vy capitulo anterior).
6.2.3.~ AnAdlisis de los datos

Siguiendo las recomendaciones de Zar (1984), las variables
fueron normalizadas empleando la transformacién angular para las
medidas de coberturas {x’=Arcsen (x/lOO)ln), la logaritmica para
las variables métricas (x'= Log (x + 1)) ¥y la transformacién de

la raiz cuadrada para las variables resultantes de conteos (x’'=

(x + 0,5)/%y,

Como primera aproximacién a la incidencia de los parametros
ambientales sobre la distribucién de las especies, se realizé un
andlisis de correlacidén simple (Zar 1984) entre la abundancia de
cada una de las especies mejor representadas ¥y lags variables
estructurales yv floristicas utilizadas. Para cada época del afio,
las variables mejor correlacionadas con la abundancia de las
especies [(p<0.,05) se emplearon como variables independientes en
un analisis de regresidn miltiple por pasos, con la abundancia
de cada especie como variable dependiente (véase Angelstam et al.
1987, para un procedimiento similar). Los datos de abundancia se

transformaron logaritmicamente {(x'=log(x+1))
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Las cuatro variables de macrohdbitat se emplearon en un
An&lisis de Componentes Principales (ACP; Capen 1981, Mallo
1985}, con cada estacién de muestreo como una observacién
independiente (véase capitulo anterior y referencias alli dadas).
Sobre los gradientes ambientales definidos por este andlisis se
estimd la amplitud de hdbitat de las especies mejor representadas
en la comunidad, dividiendo para ello cada gradiente en cinco
intervalos de igual tamafioc y calculando para cada época la
abundancia relativa de cada especie (pi) en las estaciones de
muestreo comprendidas en cada intervalo (Rotenberry y Wiens
1980). Para cada especie, la amplitud de habitat en cada
gradiente se expresd mediante la diversidad en su distribucién
de abundancias (Ah=1/2pf; Fox 1981, Rosenzweig 198%; véase

capitulo anterior y referencias alli dadas).

El andlisis de regresidén miltiple se utilizé para determinar
las relaciones de los parametros comunitarios de abundancia ¥y
riqueza especifica con los gradientes ambientales, ¥y el uso del
habitat por las especies mejor representadas en la comunidad
{véanse Hallet 1982, Hallet et al. 1983, Adler 1985 o Morris 1989
para aproximaciones similares)}. La abundancia global, la riqueza
especifica y la abundancia de cada especie fueron las variables
dependientes en los analisis de regresién, empleandose como
variables independientes las generadas por el ACP {Adler 1985}.
La riqueza especifica se calculéd come el nimero de especies por

trampa y periodo de trampeo (= 35 dias).
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6.3.~ RESULTADOS

6.3.1.- Capturas

Durante los dos periodos de trampeo se capturaron 280
animales pertenecientes a 8 especies (tabla 6.1). La especie mas
comin fue A. sylvaticus, con mas del 50% de las capturas en cada
uno de los pericodos considerados. En los analisis siguientes se
tendran en cuenta s6lo las cuatro especies mejor representadas,
aunque el resto se incluirdn en los calcules relatives a los

parametros comunitarios (abundancia global y riqueza especifica).

Tabla 6.1.- Esfuerzo de trampeo {(trampas/dia) y nimero de capturas para cada especie de 1a comunidad en 10s
dos periodos analizagdos,

INVIERNO VERAND Total
ESFUERZO 3500 4900 84G0
(trampas/dia)
Apodemus sylvaticus 43 113 156
Crocidura russula 10 23 33
Microtus arvalis 8 53 61
Mus spretus 18 1 i9
Microtus Tusitanicus 2 3 5
M. duodecimcostatus 2 - 2
Mus domesticus 2 1 3
Arvicola sapidus - 1 1
Capturas
totales 85 195 280

6.3.2.- Estructura del habitat: resultados del ACP

El ACP realizado sobre las 100 unidades de muestreo
suministra dos componentes de fAcil interpretacién mediante el

examen de los nimeros peso de las variables originales {(tabla 6.2
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y figura 6.1). Ambos componentes tienen un autovalor superior a

1.0 ¥y explican en conjuntc el 89%.5 de la varianza de los datos,

Tabla 6.2.- Resultados del Andlisis de Componentes principzies realizado sobre ias 100 estaciones de trampeo
y empteando las varigbles descripioras de las unidades paisajistices (macrohdbitat) del drea de estudio. Se
exponer los componentes més explicativos (autovalor » 1,0}, asi como Jos nimeros peso de cada variable y 8l
nivel de significacién er su correlacidn con cada componente,

VARIABLES CP1 CP2
PASTIZAL 0.932" 0.123
ERIAL -0.620% ~0. 772"
CULTIVO -0.701" 0.678%"
S0TO 0.864™ ~0.137
3x! (autovalor) 2.489 1.090
Varianza
explicada (%) 62.2 27.2
Varianza
acumulada (%) 62.2 89.5
£ex g 001
CP-2
CoLToe il ® i
* . * }
1‘ . = {
0,, | * - S
i oy : -

ERIALES ! ;

18 -1 -0,6 0 0.5 1 15 2
CP-1

ERIALES - > PASTIZALES

CULTIVOS SCTOS

Fig., 6.1.- Distribucién de las 100 estaciones de trampeo en el plano definido por los dos componentes més
explicativos dei paisaje del drea de estudio.
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El primero de los componentes (CPl), explica el 62.2% de la
varianza y separa hacia el extremo negativo a los ambientes més
aridos del paisaje analizado, eriales y zonas cultivadas, frente
a los sustratos mAs humedos, pastizales y sotos. Puede
considerarse, por tanto, comc un gradiente de humedad del
sustrato. El segundo componente (CP2), explica el 27.2% de la
varianza y segrega los eriales y las zonas cultivadas, hacia el

extremo negative y el positivoe, respectivamente,

6.3.3.- Amplitud y seleccidén de habitat

6.3.3.1.~ Amplitud de hébitat

En la figura 6.2 se muestra la distribucién de la abundancia
relativa de 1las cuatro especies mejor representadas en 1la
comunidad en los gradientes definidos por el ACP. La diversidad
en esta distribucidn de abundancias es una medida de la amplitud
en la ocupacidén del habitat (Rosenzweig 1989), ¥ con ello de la
especializacién o generalismo de las especies presentes en los

ambientes analizados (Hurlbert 1978, Dueser y Shugart 1979).

Fig, 6.2,- Distribucion de i& abundancis relativa de ias especies mds representativas de la comunidad an Yos
dos gradientes paisajisticos extraidos del ACP,
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Fig. 6.2 (1)
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Fig. 6.2 {y II)

Apodermius syivaticus

Crocicra russuila
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Las medidas de amplitud de hédbitat para los dos gradientes
analizados aparecen recogidas en 1la tabla 6.3. Como puede
observarse, la amplitud de habitat de todas las especies aumenta
en verano, a excepcion del caso de Mus spretus, cuyo reducido
tamafio muestral (1 individuo) impide su consideracién en este
periodo. Apodemus sylvaticus aparece comc Jla especie mas
generaiista en la expiotacién de los gradientes considerados,
tanto en invierno comc en verano. Crocidura russula y Microtus
arvalis tienen durante el invierno un grado de especializacién
muy similar, que disminuye en veraho con un acusado
comportamiento generalista de . russula en este periodo (préximo

al de A. sylvaticus).

Tabla 6.3.- Ampiitud de hdbitst de las cuatro especies mejor representadas en la comunidad en los gradientes
paisajisticaos y en las dos épocas considerads, § indica resultados basados en un tamaio muestral insuficiente,
(Véase también figura 6.2).

INVIERNO VERANO
CP1 cP2 TOTAL CcP1 cP2 TOTAL
A. sylvaticus 1.936 4,212 8.155 3.708 3.304 12.251
C. russula 1.515 3.511 5.411 3.369 3.599 12.125
M. arvalis 3.556 1.684 5.988 3.215 2.836 9.119
M. spretus 1.573 3.057 4.807 1 1 1 #

6.3.3.2.~ Seleccidén de hédbitat: variables simples

El examen de los coeficientes de correlacién simple (tabla
6.4) muestra las relaciones entre las variables de héabitat
empleadas y la abundancia de las especies de la comunidad, ¥
puede ayudar a explicar algunos de los patrones de distribucién

sobre los gradientes ambientales.
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La abundancia invernal de 4. sylvaticus, C. russula y M.
spretus se correlaciona bien con las variables empleadas,
mientras que no existe ninguna relacién en el caso de M. arvalis.
La distribucidn de A. sylvaticus parece asociarse positivamente
a la cobertura de arbustos de pequenio porte, y negativamente a
variables que tienen relacién con los medios forestales. Algo
similar ocurre con €. russula, aungue su relacién negativa con
elementos estructurales de los medios forestales no llega a ser
significativa. M. spretus presenta coeficientes de correlacién
negativos con elementos relativos a los medios forestales, aunque

ne se asocia al resto de las variables empleadas.

Tabla 6.4.- Katriz de correlaciones simples entre la abundancia estacional de cada especie vy las variables
estructurales f{y floristicas) empleagas. Los coeficientes subréyados corresponden a correlaciones
estadfsticamente significativas (p<0.05; g.1.= 88),

Invierno verano

A. syly C. russ M. arv M. spre A. sylv C. russ M. arv M. spre

VARIABLES

Caminos 0.023 -0.022 -0.095 -0.105 0.006 -0.094 0,025 -0.044
Rios -0.076 ~0.090 -0.071 -0.142 -0.100 -0,113 -0.080 -0.033
Rocas 0.098  0.087 -0.051 -0.013 -0.047 -0.165 -0.173 -0.069
Arb-1 0.326  0.219 ~0.015 0.085 0.141 -0.013 -0.086 0.113
Arb-2 ~0,058 -0.052 -0.154 -0.263 -0.025 -0.140 -0.002 0.025
Herb-sot -0.242 -0.172  -0.005 -0.272 -0.106 -0.170  0.135 -0.062
Ram-Hojas -0.205 -0.154 -0,006 -0,245 -0.111  -0.188  0.038 -0.056
Mat-sot  -0.185 ~-0.141  -0.111 -0.223 -0.098 -0.172  0.044 -0.051
Sparbol  ~-0.238  -0.156  -0.037 -0.244 -0.129 -0.165  0.138 ~0.057
Sparbust -0.222 -0.163 -0.128 -0,258 -0.135 -0,174  0.180 -0.059
Harbol -0.239  -0.175 _ 0.023 -0.277 -0.070 -0.189 0,126 =-0.063
Tronc-1  -0.219  -0.160  0.000 -0.254 -0.094 -0.190  0.050 =-0.058
Tronc-2  -0.156 -0.120 -0.095 =-0.190 -0.048 -0.145  0.002 -0.043
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El andlisis de regresién miltiple por pasos, realizado con
las variables significativamente correlacionadas, selecciona la
cobertura de arbustos de pequenia talla (Arb-1) como la inica
variable significativa para la distribucién de abundancias de A.
sylvaticus y C. russula (tabla 6.5). El nimero de especies de
drboles y su altura son las que explican la distribucidén de ¥.

spretus en el area analizada.

Durante el periodo estival ninguno de los ceoeficientes de

correlacién simple obtenidos fue significativo.

Tabla §.5.- Resultados del sndlisis de regresidn miltiple por pasos entre 13 abundancia estacional de cada
especie y 1as variables significativamente correlacionadas con ella (tabla 6.4). Se indican inicamente ias
variables gue entran en el modelo de regresi%n para cada especie (umbral de entrada F= 4.0}, asi como el
porcentaje de la varianza de los resultados (R°x10G} que se consigue explicar en cada casc. »ss p(0.001

ESPECIES (Invierno)

VARIABLES A. sylvaticus C. russula M. spretus
Arb—1 0.573" 0.166™ -
Sp.arbol 0.087m
Harbol -0.123
R (%) 28.91 11.50 18.67
g.1. 99 99 98

6.3.3.3.- Seleccién de habitat: gradientes paisajisticos

La figura 6.3 representa la posicién media (centroide) y los
desplazamientos estacionales de las cuatro especies mejor
representadas en el plano definido por los componentes generados
por el ACP (véase Dueser y Shugart 1979 o Porter y Dueser 1982

para enfoques similares). Tanto A. sylvaticus como C. russula
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desplazan su posicidén media desde zonas erializadas en el
invierno, definidas por los extremos negativos de ambos
gradientes, hacia ambientes mAs himedos y con mayor presencia de
Areas cultivadas durante el verano (extremos positivos). Microtus
arvalis se localiza en zonas situadas hacia el extremo positivo
de los dos gradientes paisajisticos, tanto en verano como en
invierno, aunhque en el periodo estival su posicidén media parece
retirarse de las zonas cultivadas con una mayor aproximacion
hacia pastizales y sotos. Por uUltimo, M.spretus sitia su posicién
media en zonas cultivadas durante el invierno, con un
desplazamientoc hacia zZonas mas erializadas y aridas durante el
veranc, aungue e] reducide tamanho muestral estival hace poco

significativo este desplazamiento.

CP-2
S Tives 1 T |
t |
: j
i 1
| 3 |
05" !
; |
Js
i
v |
EﬁiA‘E—ES_(,&L 1 1 1 1 i . H :
-14 -2 -1 -08 -06 -04 -02 0 02 04
N cP-1
ERIALES PASTIZALES
COLTIVOS — SOTOS

Fig. 6.3.- Posicién media y desplazamientos estacionaies de las cuztro especies mejor representadas en la
comunidad, en el plano definido por los gradientes paisajisticas,

1. 4, sylvaticus, 2: C. russula, 3. M. arvalisy & M, spretus. Las cruces corresponden & posiciones invernales
y Tos cuadrados a situaciones estivales.
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Los resultados del anédlisis de regresién miltiple, con los
gradientes ambientales como variables independientes y la
abundancia de cada especie como variable dependiente {tabla 6.6),
completan el andlisis grafico de la figura 6.3 (véase también la
figura 6.4). En el invierno la distribucién de A. sylvaticus y
de C. russula se asocia significativamente a los extremos
negativos de los gradientes paisajisticos, con una tendencia por
tanto a ocupar los eriales. M. spretus también se asocia durante
esta época a las zonas del extremo negativo del gradiente CP1,
aunque CPZ no parece tener incidencia sobre la distribucidn de
la especie, ligada por tanto durante este periodo a zonas
cultivadas v eriales, lo qgue concuerda con su relacién negativa
con los elementos estructurales de las Areas forestales detectada
en el analisis de correlacidén simple. M. arvalis no parece unir
sus patrones de distribucién invernal a ninguno de los gradientes
paisajisticos. Esta tendencia de M, arvalis se hace extensiva al
resto de las especies de la comunidad durante el verano,
situacién consistente con su mayor amplitud de habitat y con la
falta de relacién con las variables simples utilizadas (tabla 6.3

v 6.4),
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Tabla 6.6.- Asociacidn de las especies de micromamiferos mejor representadas en 1a comunidad con Tos gradientes
paisajisticos. Se indican Jos coeficientes de regresifn parcial en los respectivos snlisis de regresibn
niltiple con Yos companentes extraidos del ACP como variables independientes frente a la abundancia de cada
especie como variable dependiente.

ESPECIES CP-1 cp-2
Invierno
A. sylvaticus -0.059%* —-0.075%%x
C. russula -0.021% -0.025%
M. arvalis -0.002 0.009
M. spretus -0.035%x% 0.019
Verano
A. sylvaticus -0.026 g.002
C. russula -0.004 0.003
M. arvalis 0.024 ¢.002
M. spretus -0.002 -0.001

£ pe0.06; 12 pad. 01, Ber pddL 00

Fig. 5.4.- Distribucidn de 1g abundencia de i8s cuatro especies mejor representadas en 12 comunidad en las 100
gstaciones de muestreo, situadas sobre el pianc definide por 3os componentes obtenides an el ACP.
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{Fig. 6.4}
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6.3.4.- Analisis comunitario

La tabla 6.7 recoge los resultados del andlisis de regresidn
miltiple <c¢on 1leos parametros comunitarios c¢omo variables
dependientes. Los coeficientes de regresién parcial ¥y su nivel
de significacidén expresan la ascciacién de la abundancia global
y de la riqueza especifica con los gradientes ambientales,

introducidos en el andlisis como variables independientes.

Tabla §.7.- Asociacion de los pardmetros comunitarios con los companentes més explicativos del paisaje, medida
a través de ios coeficientes de regresifn parcial en el andiisis de regresién miltiple (véase texte),

PARAMETROS cP-1 CP-2
Invierno
ABUNDANCIA -0.094%x -0.0550
RIQUEZA -0.344%xxx% -0.152
Verano
ABUNDANCIA -0.002 -0.009
RIQUEZA -0.005 0.014

B p=0.06; 38 pc0.01; o33 p<O. 00

Como se observa en la tabla (véase también figura 6.5), los
parametros comunitarios sélo presentan asociacidén significativa
con los gradientes paisajisticos durante el periodo invernal. En
esta época tanto la abundancia global como la rigueza en especies
es mayor en las estaciones situadas hacia el extremo negativo del
gradiente CPl, es decir, hacia las zonas definidas por la
cobertura de cultivos y eriales. El gradiente que separa entre
si estas zonas {(CP2)} s6lo incide levemente scbre la abundancia
(p=0.06}, con méAs capturas en las estaciones dominadas por la

cobertura de eriales. Esta situacidén expresa una tendencia
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general de la comunidad de micromamiferos a evitar los sotos ¥y
rastizales durante el periodo invernal. Durante el verano esta
tendencia no se observa, con una mayor equirreparticiéon de la

comunidad en los gradientes analizados.

n®* de capturas
8 ]
n¥ de capturas

ABUNDANCIA L]

INVIERNO
. .

nt de leeCiEﬂ
LR i

RIQUEZA
i
; l :

Fig, 6.5.- Distribucién de los valores de Tos pardmetros comunitarios de abundancia global y riquezz especifica
en las 100 estaciones de muestreo, situsdas en e plano definido por los componentes obtenidos del ACP.
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6.4.- DISCUSION

6.4.1.- Distribucién de la comunidad de micromamiferos en el

paisaje agricola

Como en otros paisajes agricolas del continente europeo
(Green 1979, Pelikan y Nesbadbova 1979, Angelstam et al. 1987},
la comunidad de micromamiferos del 4rea estudiada aparece
dominada por wun reducido nidmero de especies de caréacter
generalista e incluso oportunista (Genoud y Hausser 1979,
Montgomery 1985). Estas especies sufren modificaciones
estacionales en sus patrones de distribucién espacial que parecen
responder a su adaptacidén a las condiciones de los medios

agricolas en los distintos periodos.

En las latitudes templadas, el periodo invernal impone sobre
la fauna de micromamiferos wuna sgerie de limitaciones a su
ocupacién de los ecosistemas (Merrit 1984). Estas limitaciones
vienen motivadas por un reducido tamafho corporal que plantea
numerasos problemas de termorregulacidén, pese al caracter
endotermo de estas especies (McNab 1983). De este modo, las
especies desarrollan estrategias que les permiten superar los
rigores invernales {(West y Dublin 1984), ¥ que pueden explicar
una distribucién invernal en el area de estudio mas limitada y
asociada a las caracteristicas de los gradientes paisajisticos

que durante el verano.

Apodemus sylvaticus, ¥y otras especies del género, han
desarrollado un mecanismo fisioldégico de hipotermia o torpor como

adaptacién a los climas frios (Grodzinski 1985). Otro mecanismo,
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de caracter comportamental, reduce también las pérdidas de calor
durante estos periodos, y consiste en 1la construccién de
madrigueras de nidificacién comin {(West y Dublin 1984, Grodzinski
1985, Montgomery y Gurnell 1985), Como ocurre en especies de
costumbres mas hipdégeas, las caracteristicas del sustrato definen
la adecuacién de los lugares para la construccién de estas
galerias, de manera que sustratos inestables o faAcilmente
encharcables reducen las posibilidades de supervivencia invernal
de la especie (Kokes 1876, Jamon 1986, Mackin-Rogalska et al.
1986, Boyce y Boyce 1988a y b). De este modo, la asociacién
invernal con los eriales podria responder a la necesidad de
suelos secos, bien drenados y estables, ya gue, a diferencia de
los sustratos cultivades, no se ven alterados por las labores
agricolas (véase p.ej., Newsome 1969, Singleton y Redhead 1989).
lLa presencia de peguefios arbustos en estos sustratos aumenta la
adecuacidén de estos enclaves para la especie. Las condiciones
microclimaticas de las formaciones arbustivas (Parmenter vy
MacMahon 1983} y la posible proteccién antidepredatoria de la
cobertura vegetal a niveles bajos (Montgomery y Gurnell 1985)
actuarian como factores afiadidos a esta preferencia por los

eriales (Alcantara y Telleria 1991, Diaz 1991b).

Durante el verano, desaparecidas las limitaciones térmicas
¥y con abundante alimento en los campos cultivados (Telleria et
al., 1988), la expansidn demografica de la especie favoreceria una
reparticidén por el paisaje analizado. Esta reparticion se detecta
enn los resultados comoe una mayor amplitud de habitat para la
especie ¥y como una falta de asociacidn con los gradientes y con
las wvariables ambientales. El1 comportamiento social de 4.
sylvaticus posibilita estos movimientos dispersives (Gurnell

1978, Lidicker 1985, Montgomery ¥y Gurnell 1985, Welton ¥y
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Fiowerdew 1985).

Los desplazamientos estacionales de A. sylvaticus desde
zonas estables hacia las areas cultivadas han sido resenados por
otros asutores (Kikkawa 1964, Bergstedt 1966, Green 19789, Pelikan
y Nesvadbova 1979, Montgomery 1985). Todos ellos coinciden en que
tras el periocdo invernal, en el gque la especie se mantiene
acantonada en Areas forestales o arbustivas e incluso en granjas,
A. sylvaticus se desplaza a las zonas cultivadas y sus
alrededores, donde se reproduce y desde donde se retira a los

sustratos mas estables al llegar de nuevo el otofio,

Este comportamiento contrasta con el de Mus spretus, la otra
especle de marido bien representada en la comunidad, al menos en
el invierno. A pesar de la poca informacidén acerca de la ecologia
de esta especie (Orsini et al. 1982; veanse, no obstante, Palomo
et al. 1981, Vargas et al. 1984 y Palomo 1990), su presencia
invernal en las 2zonas cultivadas puede ser una respuesta
irruptiva similar a la desarrollada en ocasiones por su forma
congenérica M. domesticus {(Singleton 1985, 1989, Singleton ¥
Redhead 1989). Esta especie puede ocupar los ambientes
cultivados, aunque sufre drasticas reducciones estacionales en
sus poblaciones (Green 1979)}). Por otro lado, Boitani et al.
(1985) analizandoc la presencia conjunta de A. sylvaticus y M.
domesticus en ambientes arbustivos mediterréneos observan una
relacidén inversa entre las densidades de las dos especies, de
modo gue cuando la presencia de A. sylvaticus disminuyve, se
preoduce un aumento de la densidad de M. domesticus que pasa a
ocupar ambientes libres antes dominados por A. sylvaticus. Esta
exclusidén de M., domesticus por otras especies es sefialada por

otros autores (Singleton 1989), y cabe esperar un comportamiento
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similar de M, spretus, ocupando habitats 1libres durante el

invierno y con una representacidn casi marginal en la comunidad.

Las dependencias térmicas de Crocidura russula son similares
a las de A. sylvaticus. 5Su tamafio corporal, unido a una
procedencia evolutiva paleotropical gue define su base adaptativa
{Genoud 1988}, son los responsables de algunos de los mecanismos
gque permiten su supervivencia durante los meses invernales de los
ambientes templados. Entre estos mecanismos, y como ocurria en
A. sylvaticus, la nidificacién comunal (Vogel et al. 1981) o el
torpor diario (Vogel et al. 1979), se afiaden a una tendencia
invernal a ocupar ambientes abrigados que disminuyan las pérdidas
de calor, y que son responsables de los habitos comensales de la
especie en parte de su area de distribucidén, asociada a vallas
de piedra, almacenes y edificaciones agricolas {Genoud y Hausser
1979, Churchfield 1990). Estas tendencias explicarian su
acantonamiento invernal en los eriales, concordante con la
asociacidén de la especie con la cobertura de arbustos de pequefo
porte. Durante el verano, la relajacién de las condiciones
térmicas permitiria su reparticién por los ambientes analizados,
favorecida por el caracter generalista de la especie (Rey 1974,

Genoud 1988).

LLa falta de asoclacidén de Microtus arvalis. con los
gradientes ambientales es dificil de explicar, mas adn si se
tiene en cuenta que esta especie fosora necesita unas condiciones
del sustrato que le permitan la construccidn de galerias (Mackin-
Rogalska et al. 1986, Boyce y Boyce 1988a}, y une cobertura
herbdcea que satisfaga su dieta herbivora forrajera {(Kokes 1976).
El reducido nidmerco de capturas, Jjunto con la distribucién muy

parcheada de las manchas de pastizal en el Area de estudio, puede
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enmascarar esta relacién durante el invierno. Por otra parte, la
retraccién desde las zonas mas hiimedas (de Jonge y Dienske 1979)
podria explicar la falta de asociacidédn invernal con las Areas de
pastizal o de sotobosque forestal humedo (p.ej., cobertura de
herbaceas en los sotos), aunque no conduce a una explicacidn
satisfactoria de su falta de asociacidén con los componentes del

paisaje o con el resto de las variables que definen éste,

6.4.2.~ Importancia de la compartimentacién del paisaje

En el paisaje estudiado, la heterogeneidad en las
caracteristicas de los sustratos presenta a los medios estables,
y en concreto a los eriales, como refugios estacionales en los
gue la abundancia de animales y la riqueza especifica es mayor
durante el periode mas restrictivo, ¥y desde donde parece
producirse una irradiacién de especies e individuos hacia el
resto de los ambientes en las épocas mencs duras., En este
sentido, los eriales desempefian una funcidén similar a la de los
selos en paisajes agricolas europeos y norteamericanos
(Ryszkowski 1982, Yahner 1982, 1983), actuande como islas de
diversidad y como fuente de especies y de individuos. Esta
alternancia entre habitats fuente y hédbitats sumiderc ha sido
recogida por otros autores en diferentes situaciones {Anderson
1970, Ostfeld y Klosterman 1986, Dickman y Doncaster 1989, Doyle
1990}, y parece tener gran importancia en los patrones de
regulacién demografica de las especies de micromamiferos a través
del mecanismo de la dispersién (Lidicker 1975, 1985). Los
movimientos dispersivos entre hé4bitats representan también una
estrategia de aprovechamiento estable de los ecosistemas
compartimentados, en los que los recursos, y con ellos la

adecuacidén de los diferentes componentes del mosaico
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paisajistico, cambian estacionalmente (Fretwell 1972, Lomnicki

1980, Stenseth 1980, Ostfeld y Klosterman 1986, Oksanen 1980).

6.5.- CONCLUSIONES

Las especies de micromamiferos gque ocupan el paisaje
agricola analizado desarrollan patrones de distribucidn espacio-
temporal que vienen condicionados por el periodo invernal como
el mas restrictive (Merrit 1984}, La presencia de las especies
en este medio heterogéneo se apovya en la ocupacidén de los
sustratos estables mds idéneos durante el invierno {los eriales),
desde los que parecen coleonizar el resto de los ambientes durante
el periodo estival. Esta adecuacién invernal de los eriales puede
venir condicionada por las imposiciones de la termorregulacién.
El pequefioc tamafio de los micromamiferos obliga a estrategias
fisioldégicas y comportamentales que permitan la supervivencia
invernal (West y Dublin 1984, Greodzinskil 1985, Vogel et al. 1979,
Vogel et al. 1981), ¥y gque a su vez definen las caracteristicas

de los habitats invernales de estas especies,

La alternancia de medios con distintas calidades favorece
la dispersidén entre ellos como probable mecanismo de regulacidén
poblacional, pero también como estrategia para una ocupacidn
estable de estos ecosistemas fragmentados (Lidicker 1975, 1885,

Lomnicki 1880, Stenseth 1980, 0Ostfeld y Klosterman 1986).
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Parte III Andlisis autoecolbgicos

PRESENTACION

La figura III.1 representa la reparticién, en términos de
porcentaje respecto a los animales capturados, de las distintas
especies consideradas en 1la presente memoria. En todos los
ambientes la especie dominante fue Apodemus sylvaticus, cuyo
caracter generalista ha sido ya comentado en capitulos
precedentes. Junto a esta especie, Crocidura russula y Microtus

arvalis fueron las siguientes especies en cuanto a abundancia,

Las tres especies representan a otros tantos grupos
taxonémicos bien diferenciados y con caracteristicas bioldgicas
distintivas: 4. sylvaticus es un miarido generalista y de
alimentacién omnivora, €. russula un insectivoro eurioico, ¥y M.
arvalis un microtino semihipdgeo y fundamentalmente forrajero
{véanse, por ejemplo, Kokes 1976, Hansson 1985 y Churchfield

1980, entre otros).

El conocimiente relativoe a aspectos autoecolégicos es
abundante en el caso de A. sylvaticus y M. arvalis (véase Boyce
vy Boyce 1988 y las referencias alli recogidas, o Montgomery
1989a, b y c, entre otros), pero escaso para C. russula, algo
extrapoclable en buena medida al resto de los scricidos europeos
([véase revisién de Churchfield 1990). Esta fue una de las razones
para que, a pesar de que el volumen de capturas de ¢. russula fue
comparable al de M. arvalis, la primera de estas especies no se
considerara en los andalisis especificos. Por otra parte, mientras
que el nivel de especializacién de M. arvalis restringié su
localizacidén en el conjunto de medics naturales estudiados

{fresnedas y robledales), el caracter euriocico de ¢. russula
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definid una reparticién mas acusada, lo que, en Ultima instancia,

condujo a un reducido tamafio muestral en cada habitat.

En definitiva, esta tercera parte de la memoria dedica su
tres primeros capitulos al ratén de campo (A. sylvaticus), la
especie mejor representada ¥ con la que se analizan aspectos
metodeldgicos (respuesta al método de trampeo), demogréficos y
biogeograficos. El diltimo capitule aborda las caracteristicas de
la presencia de Microtus arvalis en los ambientes naturales vy

basales de la sierra de Guadarrama.
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Fig. II.1.- Reparticitn en términos de porcentaje de las especies considersdas en esta memoria en los nedios
analizados.
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Capitulo 7 Apodemus sylvaticus, respuesta al trampeo

7T.1.- INTRODUCCION

Una de las asunciones bédsicas en el estudio de las
caracteristicas demograficas de las poblaciones de pequeiios
mamiferos es que todos los individuos respondan de manera similar
a las técnicas de censo o de trampeo empleadas {Jolly 1865, Smith
et al. 1975, Telleria 1986). El1 empleo de diferentes métodos de
trampec scbre una misma poblacién puede suministrar evidencias
que certifiquen o invaliden esta premisa (Boonstra y Krebs 1978,

Singleton 1987).

Por otra parte, numerosos trabajos han puesto de manifiesto
gue las caracteristicas de la respuesta de una especie frente a
un método de trampeo no son totalmente extrapolables a otras
especies, incluso aunque estén muy préximas taxondémicamente
{Beconstra y Krebs 1978, Beachan y Krebs 1980, Boonstra y Rodd
1984).

El objetivo del presente estudio es analizar la respuesta
de Apodemus sylvaticus a dos sistemas de trampeo habituales en
los estudios scbre peguenos mamifercs, las trampas ratoneras o
de resorte (snap traps) y las trampas de foseta o de caida
{pitfall traps). Las ©primeras sSe han empleado de manera
tradicional por su eficacia en la captura de numerosas especies
de roedores (Wiener y Smith 1972, Smith et al. 1975). Las
segundas, con variaciones en su disefio, se han mostrado eficaces
en la captura de insectivoros y microtinos, ademds de presentar
una escasa selectividad que les permite acceder a un mayor nimero
de especies que las trampas convencionales, siendo muy ldtiles en

estudios sobre comunidades (Pucek 1969, Briese y Smith 1974,
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Pelikan et al. 1977, Pankakoski 1979, Williams y Braun 1983,
Telleria et al. 1987).

Al margen de la eficacia de uno y otrc método, el
comportamiento social de A, sylvaticus {Montgomery ¥y Gurnell
1985) puede favorecer diferencias en la respuesta de distintos
segmentos poblacionales, que alterarian las caracteristicas de
la muestra obtenida por cada uno de los sistemas de captura
{Singleton 1987). Esta situacién ha sido observada en otras
especies con una estructuracién social similar (Kikkawa 1964,

Gliwicz 1970, Boonstra y Rodd 1984, Singleton 1987, etc.).

En definitiva, este trabajo compara la efectividad de los
dos métodos de trampeo {(trampas ratoneras vs. trampas de foseta),
vy valora las diferencias entre los segmentos de poblacién
muestreados por ambos métodos, establecidos estos en funcidn del

sexo y del tamafio.

7.2.- MATERIAL Y METODOS

T.2.1.~ Area de estudio y métodos de trampeo

Los datos empleados en este capitule se obtuvieron de los
trampeos desarrollados en todos los pisos de vegetacidén descritos
en el apartado 2 del capitulo 2. El1 protocolo de trampeo también
ha sido descrito con anterioridad (capitulo 3}, empledndose aqui
las capturas de A. sylvaticus obtenidas por ambos métodos de
trampeo {(trampas ratoneras y pitfall) entre el invierno de 1988
¥ el invierno de 1990. El esfuerzo de trampeo invertido en cada
uno de los métodos empleados aparece reflejado en la tabla 7.1,

donde también se senala el nilimero de estaciones de trampeo
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independientes en cada época.

Tabla 7.1.- Esfuerzo de muestrao (Esf.}, expresado como nimero de trampas/dis y capturas {Capt,) obtenidas
por 1os dos métodos de trampeo en los distintos periodos consideragdos. Entre paréntesis se indica el nimero
de estaciones de trampeo empleadas en cada ocasidn.

INVB8 PRIM88 VERB8 INVB9 PRIMBS VER8S INVS0D TOTAL

Trampas de Foseta (TF)

Esf. 4375 3500 5250 5250 6300 6300 1050 32025
(125) (100)  (150)  (150) (180)  (180) (30)
Capt. 9 34 104 21 55 31 25 285

Trampas Ratoneras (TR)

Esf. 900 1200 1500 1500 1800 1800 300 3000
(45) (60) (75) (75) (90) (90) (15)
Capt. 11 32 133 37 76 24 2 315

7.2.2.- Datos de las capturas

Los animales capturados por ambos métodos fueron sexados ¥y
conservados para posteriores analisis. Como indice del tamaio
corporal se tomé la longitud céndilo-basal, una medida craneal
utilizada ampliamente en este sentido, y que al menos en roedores
no parece verse afectada por variaciones individuales temporales
o estacionales, al margen de las propias debidas al crecimiento
corporal (Delany 1970, Grodzinski 1985). El peso y otras medidas
corporales externas se desestimaron, por su variabilidad (Pelany
i970), y, sobre todo, por la dificultad para tomarlas en los
animales capturados en las trampas de foseta. En cualquier caso,
algunas de estas medidas corporales estéan altamente
correlacionadas con la longitud céndilo-basal (véase p.ej.,

Alcantara y Diaz 1991; véase capitulo 8}.
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7.2.3.- Analisgis de los datos

Las diferencias en la efectividad de los dos métodos de
trampeo se establecieron empleando un test de la t de Student
(Zar 1984), sobre los valores medios de capturas por 100 trampas-
dia de cada método. Estos datos fueron previamente transformados
(x'=log(x+1}) para evitar el efecto de los valores nulos en
algunas de las estaciones de trampeo. El andlisis X2 se empled
para las comparaciones entre la proporcién de sexos en las
muestras de los dos métodos, mientras las medidas corporales
procedentes de las dos muestras se compararon empleando de nuevo

el test de la t.
7.3.— RESULTADOS
7.3.1.- Capturas

Durante los siete periodos de trampeo se capturaron 600
animales (285 en trampas pitfall y 315 en ratoneras; tabla 7.1).
El nimero medio de capturas (animales/100 trampas-dia; tabla 7.2
y fig. 7.1) fue en todas las épocas superior en las trampas
ratoneras (p< 0.01 en los tests de la t para la comparacién entre
medias), a excepcién del periodo invernal de 1990, en el que no
se apreciaron diferencias significativas en el nimero de animales

obtenidos {p=0.08).
7.3.2.- Sex ratio

La sex ratio, expresada como proporcién de machos capturados

frente al total de capturas, s6lo presenté diferencias
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significativas entre los dos métodos durante el invierno de 1989,
con una mayor proporcién de machos capturados por las trampas
ratoneras (tabla 7.3). En el resto de los periodos de muestreo

las diferencias entre ambos métodos no resultaron significativas.

Tablg 7.2.- Nimero medio de capturas (animgles par 100 trampas/dia * error estdndar) para los dos métodos de
captura vy en jos siete periodos analizados (TR: trempas ratonerss y TF. trampas de foseta). Entre paréntesis
se indica e nGmerc de estaciones de trampeo uiilizado en cada ocasién, Se indican también los resultados del
test de la t, y los grados de libertad de 1a prueba en cada caso.

TR TF

t p (g.1.)

INVB8 1.22 + 0.39 0.21 + 0.07 3.895 <0.001 (46.6)
(45) (125)

PRIMSS 2.58 * 0.50 0.97 % 0.24 3.265 <0.01 (87.5)
(60) (100)

VERSS 8.73 = 0.92 1.98 + 0.27 9.125 <<0.001 (88.2)
(75) (150)

INV8S 2.47 + G.45 0.40 * 0,09 6.081 <<0.001 (79.8)
(75) (150)

PRIM8Y 4,22 % 1.00 0.87 + 0.19 4,428 <0.001 (96.86)
(90) (180)

VER8Y 1.33 *+ 0.37 0.59 + 0,12 2.355 <0.05 (110.5)
(90) (180)

INVS0 0.67 + 0.45 2.38 + 0,63 1.814 n.s. (42.9)
(15) (30)

10 Capturas/100 trampas x dia

: =
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Fig. 7.1.- Efectividad de los dos sistemas de trampeo (capturas x 100 trampas/dia) en los siete periodos de
nuestreo desarroliades; (véase tebla 7.1y 7.2},
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Tabla 7.3.- Sex ratio (expresada como nGmero de machos/nimero total de capturas) para 1as muestras obtinidas
por Jos dos sistemas de trempes en los periodos considerados. Se exponen los resultados del anélisis X° para
ta comparacion entre anbos métodos (g.1.= 1; el test exacto de Fisher e aplicé en los casos en que el pequefio
tamafo muestral lo acomsejabe, Zar 19847,

EPOCA TR TF xt
INVES8 0.64 0.78 p= §.43
(7:4) (71:2) (test de Fisher)
PRIM8S 0.58 0.47 0.41 n.s.
(18:13) (16:18)
VERSS 0.51 G.51 0.01 n.s.
(67:64) (53:51)
INV89 0.72 0.35 71.22 p<0.01
(26:10) (9:17)
PRIMED 0.59 0.49 0.89 n.s.
(42:29) (27:28)
VERBY 0.44 0.65 1.86 N.S.
€11:14) (24:13)
INVSO 1.00 0.44 p= 0.22
(2:Q) (11:14) (test de Fisher)
(& @ 29)
7.3.3.- Tamano corporal

S6lo en dos pericodos de trampeo se obtuvieron diferencias
estadisticamente significativas en el tamafio craneal de los
animales capturados por los dos métodos, en primavera y verano
de 1988; en ambos casos las trampas ratoneras obtuvieron animales
con mayor tamafio craneal, 2.23 mm y 0.48 mm mayores en promedio,
respectivamente (tﬁj= 5.011, p<<0.001 ¥ t]“4= 2.545, p<0.05).
Los machos capturados por las trampas ratoneras tenian un craneo
2 mm mavor en promedio gque los capturados en las pitfalls durante
la primavera de 1988 (tabla 7.4). Para las capturas estivales del

mismo aho, la diferencia en el tamaho craneal de los machos era
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menor, aunque también significativa (0.84 mm). En las hembras,

las diferencias fueron significativas para las capturas de l=a
primavera de 1988, con craneos 2.38 mm mayores en promedio en las

capturas de trampas ratoneras; las diferencias no fueron

significativas para el verano de 1988.

Tabla 7.4.- Tamafio craneal medio {Longitud céndilo-basa) + error esténdar) de Vos animsles capturados por las
trampas ratoneras y por las trampas de foseta. Entre paréntesis se indice el nimero de capturas. También se

sefialan los resultados del test de la t de Student pars ia comparacidn entre métodos.

MACHOS HEMBRAS
TR TF TR TF
INV8s 23.23 + 0.35 23.60 22.45 22.80
(6) (1) (1) (1
% %
PRIMSS 23.81 + 0,32 21.81 % 0.49 23.43 + 0.39 21.05 * 0.57
(17) g (% (12) o (19
ty= 3.537 ty= 3.321
VERS8 23.43 + 0.12 22.59 + 0.28 22,90 * 0.15 22,78 * 0.21
(56) o (42 (56) s (42)
t56.2= 3.042 t’gﬁ: Q.465">
INV89 23.59 + 0.19 23.34 £ 0.19 22.97 + 0.16 22.94 + 0.22
(17 (9) (9) (12)
t,= 0,838M% t,= 0.087%%
24 19
PRIM89 23.08 + 0.20 23.57 + 0.20 23.40 + 0.20 22.66 + 0,23
(25) s (19) (22) . (24)
t‘zz 1.721 b tuz 21403
VERS9 22.81 + 0.59 22.96 + 0,44 23.08 £ 0.46 23.02 £ 0.42
(8) (14) (8) (10)
ty= 0.206"* ty= 0.088"%
INVS0 21.90 22.17 £ 0.45 - 21.42 + 0.72
(1) (9) (9)
s *

n.5.: no significative; & @ p<0.05; #3: p<0.01; ¢ @ insuficiente Lamaho de muestra
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También las capturas primaverales de 1989 mostraban hembras
significativamente mavores en las muestras procedentes de trampas

ratoneras (0.74 mm en promedio).

7.4.- DISCUSION

La eficacia de las trampas de foseta o pitfall en la captura
de insectivoros y de roedores microtinos ha sidoc puesta de
manifiesto en un buen numero de trabajos (Welfe y Esher 1981,
Williams y Braun 1983, entre otros). Algunos de estos autores
sefialan también la wmenor eficacia de este método de captura para
roedores no microtinos (ej. Clethrionomys, Apodemus, Mus, etc.),
tanto si se compara con trampas ratoneras convencionales (Bury
v Corn 18987, Telleria et al. 1987), como si la comparacién se
establece con trampas de corredor {(tipo Sherman o Longworth;

Pelikan et al. 1977, Singleton 1987).

Los resultados del presente andlisis son concordantes con
otras comparaciones, aunque apenas existen trabajos previos
acerca del ratén de campo que aborden este aspecto (véase
Telleria et al. 1987). Pelikan et al. (1977) sefialan que la
selectividad y la eficacia de las trampas ratoneras se ven
incrementadas por la utilizacidén de cebos adecuadamente
seleccionados. Esta puede ser una de las razones que expligque los
resultados de este analisis. El1 empleo de un cebo que parece
idéneo para la especie considerada (Pelikan et al. 1977, Telleria
et al. 1987; véase también Bateman 1988), hace que la respuesta
de los animales a este tipo de trampas se produzca a través de
una busqueda activa empleando el sentido del olfato (Howard et

al, 1968, Jennings 1976). Por el contrario, en el casc de las
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trampas de foseta las respuestas de los animales parecen venir
inducidas por un doble comportamiento (Boonstra y Krebs 1978),
de una parte el encuentro accidental con la trampa, y de otra la
bisqueda de refugio (o de posible alimento)} que puede brindar una
oquedad como la que representa la trampa con la cubierta que la

corona {Dub 1971).

En cualquier caso las razones para la mayor eficacia de las
trampas ratoneras no parecen claras, manteniéndose patrones
similares incluso cuando se emplea idéntico cebo en pitfall ¥
trampas ratoneras ¢ de corredor (Pelikan et al. 1977). Estos
mismos autores apuntan la posibilidad de que individuos de
especies bien adaptadas al salto o a trepar (Apodemus sps.,
Clethrionomys sps., etc.; Holisova 1869, Montgomery 1980c; véase
también Santos y Telleria 1991), sean capaces de saltar fuera de
las trampas de foseta alin cuando éstas sean muy profundas, lo que
conduciria a menores capturas frente a otros sistemas que
retienen mis eficazmente a los animales {véase también Pankakoski
1979). Esta circunstacia puede ser cierta en el caso de A.
sylvaticus cuando las pitfalls se emplean como trampas de vivo
sin ninguin mecanismo de cierre (obs.pers.), pero parece mucho més
improbable si a la trampa se afiade agua o liquidos conservantes,
gue dificultan los movimientos del animal al empapar el pelaje

de éste tan pronto como cae en el recipiente.

En cuanto al tamafio, los resultados de este estudio muestran
una clerta tendencia a que los animales capturados por las
trampas ratoneras sean mayores que los obtenidos mediante el
empleo de la trampas pitfall. Esta situacién ha sido sefialada por
otros investigadores, aunque las diferencias parecen mas

pronunciadas en la captura de microtinos (Boonstra y Krebs 1978,
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Pankakoski 1979, Beachan y Krebs 1980, Singleton 1987).

Estas diferencias en tamafio de los segmentos poblacionales
obtenidos por ambos métodos se han explicado empleando dos
argumentos distintos. Pelikan et al. (1977) sefhalan la
posibilidad de que los individuos de mayor tamafio Sean capaces
de saltar fuera de las trampas de foseta, lo que conduciria, no
s6lo a la mencionada disminucién en la eficacia de éstas, sino
también a la reduccidén en el tamafio medio de los individuos de
la muestra obtenida por este sistema., Una puntualizacién similar
hacen Boonstra y Reodd (1984), aunque sus observaciones no
corroboran este hecho. En este estudio, la presencia de agua en
las trampas de foseta podria eliminar, o al menos hacer
ocasional, esta posibilidad. Por otra parte, si esta hipotesis
fuese cierta, cabria esperar que las diferencias en el tamafic de
los individuos de ambas muestras se mantuviesen
independientemente de la época del afio, lo que no se ajusta a los

resultados obtenidos.

La competencia por las trampas parece ser un factor més
coherente vy extendido para la explicacidén de estas diferencias
(Kikkawa 1964, Gliwicz 1970, Boonstra y Krebs 1978), mas aun si
se tienen en cuenta las caracteristicas comportamentales ¥y
sociales de A, sylvaticus {Montgomery y Gurnell 1985). Como se
ha sefialado, el rastreo de las trampas ratoneras (como el de las
trampas de corredor en otros estudios) supone une bisqueda
deliberada del cebo, mientras que la caida en una trampa de
foseta tiene un componente mas accidental o azaroso (Boonstra y
Krebs 1978}). De este modo, las pitfalls capturaréan
presumiblemente animales mAs pequefios, subordinados o en

dispersién, mientras que las trampas ratoneras incidirdn sobre
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individucs de mayor tamanoc, dominantes y residentes en un
territorio determinado que rastrean frecuentemente, lo que
aumenta su probabilidad de captura, y en el gue impiden el acceso
a las trampas cebadas a los individuos menores, subordinados y
en transito por su territorio (Brown, J.L. 1969, Boonstra y Krebs
1978, Beachan y Krebs 1980, Boonstra y Rodd 1984, Singleton
19887). El1 disefioc de los programas de trampeo podria haber
fomentado esta fuente de sesgo, ya que las trampas ratoneras
permanecieron en funcionamiento sélo dos dias en cada ocasiédn,
lo gue redujo las posibilidades de detectar la colonizacidén de
nuevos territorios por individuos subordinados, una veg

eliminados de ellos los dominantes.

Este efecto aumenta cuando lo hace la densidad (Kikkawa
1964, Singleton 1984), o cuando la época reproductora agudiza el
comportamiento territorial y agresivo de los adultos dominantes
(Boonstra y Krebs 1978), relajado o inexistente durante el
periodo invernal (Montgomery ¥ Gurnell 1985). De este modo, las
diferencias entre los segmentos de poblacidn capturados por ambos
tipos de trampas seran mas notorias en estos momentos del ciclo
vital. Esta situacién es concordante con nuestros resultados, con
diferencias significativas para el tamafio craneal en épocas
estivales y primaverales del periodo analizado, que coincidian
con maximos poblacionales relativos detectados por ambos métodos

de trampeo.

En Apodemus sylvaticus los comportamientos agresivos parecen
producirse menos frecuentemente entre individuos de sexos
cpuestos, aunque las hembras grdvidas o lactantes pueden ser muy
agresivas hacia cualquier intrusc, independientemente de su sexo

(Montgomery y Gurnell 1985). Esto Jjustificaria la falta de
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diferencias significativas en cuanto a la sex ratio de las

muestras obtenidas por ambos métodos.

Las diferencias estacionales entre machos y hembras en las
respuestas a los dos métodos pueden tener relacién con
variaciones temporales en el comportamiento agresivo de ambos
sexos. Estas variaciones estdn ligadas al comportamiento
reproductor, que puede ser asincrénico entre los dos sexos
(Montgomery 1985, Montgomery y Gurnell 19885) y verse afectado por
cambios en la densidad de las poblaciones (Gurnell 1978,

Montgomery 1989; véase capitulo 8).

7.5.~- CONCLUSIONES

En conjunto, las trampas ratoneras resultan mucho mas
efectivas para la captura de Apodemus sylvaticus que las trampas
de foseta. Las diferencias entre las muestras obtenidas por ambos
métodos de trampeo hacen aconsejable que los programas de trampeo
incorporen la combinancién de ambos sistemas de trampeo (Pelikan
et al. 1977), sobre todo si se pretenden llevar a cabo analisis
poblacionales que aborden la composicién de edades. La incidencia
de 1las ‘lrampas ratoneras sobre segmentos de la poblacién
compuestos por individuos mayores, y presumiblemente maduros,
permiten sin embargo una aproximacidén mads fina a caracteristicas
demograficas que la que se podria conseguir empleando tnicamente
trampas de foseta, que parecen afectar a individuos menores,

posiblemente inmaduros.
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8.1.- INTRODUCCION

El ratén de campo (Apodemus sylvaticus) presenta en toda su
drea de distribucién un comportamiento generalista que le lleva
a ocupar un amplio rango de hébitats (véase capitulo 9 ¥
referencias alli dadas; véase también Montgomery 1985). En el
area de estudio que aborda la presente memoria, este
comportamiento le convierte en una especie ubiquista, que aparece
en todos los ambientes analizados aunque muestre preferencias por
los ambientes forestales y arbustivos, evitando los sectores de
mayor altitud vy los medios totalmente despejados (véanse

capitulos 5 y 6 y referencias alli dadas).

La dinamica de las poblaciones de Apodemus sylvaticus ha
sido analizada en numerosos trabajos ({(Gurnell 1978, Flowerdew
1985, Montgomery 1989a v b, etc.), del mismo modo gque su
comportamiento social, su reproduccidén © sus patrones de
distribucién espacial (Gurnell 1978, Montgomery 1980a ¥y b,
Montgomery ¥y Gurnell 1985, Clarke 1985, Alcédntara y Telleria
1981, ete.). Toda esta informacidén apunta a la existencia de
mecanismos intrinsecos de regulacién poblacional, que incluyen
fenémenos comportamentales vy fisioldgicos (Rodd y Boonstra 1988)
¥ que actuan como estrategias adaptativas que permiten un ajuste
adecuado entre los parametros demograficos (densidad, proporcién
de sexos, actividad reproductora, etc.,) y las condiciones del
habitat en cada momentc (esencialmente disponibilidad de
recursos). El funcionamiento de estos mecanismos parece ser comun
a otras especies de micromamiferos (Trojan 1965, Boonstra y Rodd
1983, Caughley y Krebs 1983, Ostfeld 1985, Bondrup-Nielsen e Ims
1986, Ims 1987, etc.).
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La ocupacién de un amplio espectro de ambientes plantea en
las especies generalistas la puesta en marcha de estrategias que
permitan su presencia en habitats de condiciones ¥y
caracteristicas dispares (Ostfeld y Klosterman 1986, Bondrup-
Nielsen 1987). Estas estrategias parecen afectar a la relacién
entre los patrones de distribucién de abundancias y la calidad
del habitat, que no van necesariamente asociados sinoc que pueden
conjugarse con otras caracteristicas poblacionales inducidas por
las relaciones intraespecificas o la variacidén en paréametros
demograficos {(Van Horne 1983, Adler y Wilson 1987). Ademéas, las
variaciones estacionales en el comportamiento, asociadas a la
mavor o menor intensidad de la actividad reproductora {Montgomery
v Gurnell 1985}, complican el panorama descrito, permitiendo
suponer una variacién también estacional en los mecanismos de

regulacién poblacional.

El presente capitulo tiene como objetive inicial el andlisis
de los cambios estacionales en la abundancia, la relacién de
sexos ¥y la actividad reproductora en los distintos ambientes que
caracterizan el Aarea estudiada. Si las poblaciones de Apodemus
sylvaticus presentan aqui mecanismos de regulacidén similares a
los descriteos para otras poblaciones de la misma especie (véanse
per ejemplo Montgomery 198%9a y b)), es presumible que estos
parametros demograficos varien estacionalmente, ¥ gue se

relacionen con las condiciones de los ambientes ocupados.

Por otra parte, el estatus social de un individuo dentro de
una poblacién viene bien indicade por su tamaho corporal {(Korn
1986). Esta variable, expresada en ocasiones como peso corporal,

ha sido empleada como parametro demografico alternativo a la
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edad, sobre todo en especies de pequefios mamiferos, con una vida
media muy breve (Kirkpatrick 1984, Sauer y Slade 1987a y b; véase

también Promislow y Harvey 1990).

El peso corporal depende de la edad, aunque esta dependencia
parece disminuir después de las primeras fases juveniles de
rapido crecimiento (Gurnell y Knee 1984, Korn 1986). Su
dependencia de factores ambientales (Grodzinski 1985), le
convierte en un parametro a considerar por su importancia como
determinante de la capacidad competitiva individual (Stenseth
1978), perco también por el reflejo que supone de las
caracteristicas del habitat. Otras medidas del tamafico corporal,
como las dimensiones craneales o la longitud corporal, también
dependen de la edad (Gurnell y Knee 1984), pero su patrén de
variacidn es mads rigido y la incidencia de las caracteristicas
ambientales sobre ellas menor (Berry 1970). Ademas, en especies
de micromamiferos que desarrcllan comportamientos agresivos y
territoriales, el peso corporal se ha mostrado como un importante
factor en las relaciones intraespecificas (Fairbairn 1877b,
Montgomery y Gurnell 1985, Korn 1986, Wauters y Dhondt 1988a y
b}.

La relacién del peso corporal con la capacidad competitiva
de los individuos permite, por tanto, plantear una asociacién
entre este pardmetrc y la calidad del hadbitat: animales mayores
ocuparian mejores ambientes como consecuencia de su superioridad
en la competencia por los recursos y en la defensa de los
territorios, frente a animales mas ligeros que se verian
relegados a ambientes subdéptimos (distribucidén despdética o de
competencia por la defensa de los recursos; Brown, J.L. 1969,

Krebs y Davies 1987)., El peso corporal (como expresién del tamaho
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con sentido competitivo) seria de este modo el origen de las

diferencias en la ocupacidén de habitats con distintas calidades.

Sin embargo, la relacién del peso con las caracteristicas
ambientales (fundamentalmente troficas) puede hacer gue una
situacién similar responda en realidad a <c¢ircunstancias
distintas: los animales de mayor peso alcanzan esta condicién por
que ocupan los mejores lugares, a los que no acceden
necesariamente por fenémenos de exclusidn territorial
(distribucidn libre ideal; Fretwell y Lucas 1970, Krebs y Davies
1987). En este caso, el peso corporal seria una consecuencia de

la seleccidn entre ambientes por parte de los individuos,

Este doble planteamientc hace necesaria la eleccidén de un
estimador ajustado del tamano corporal, que al mismo tiempo tenga
efectos sobre la capacidad competitiva individual (véase p.ej.,
Wauters y Dhondt 198%a), pero también de un indice de 1a
condicidon corporal de los animales, que permita discernir entre
el tamafio corporal como causa y como efecto de la seleccidn entre
ambientes con distintos niveles de adecuacién (Alcantara y Diaz
1991). FEn esta linea se apoya el segundo gran objetivo del
presente capitulo. Mediante el empleo de un indice de condicién
corporal, obtenido a partir de la relacién alométrica entre el
peso ¥y una dimensién esquelética {LCB; véase mas adelante ¥
también Wauters y Dhondt 1989b, y Alcéntara y Diaz 1991}, se
pretenden abordar las caracteristicas de los patrones de
distribucién de A. sylvaticus a la luz de las dos hipédtesis
prlanteadas. 8i estos patrones se ajustasen al modelo de
distribucién despdética, los animales de mayor peso seleccionarian
los mejores enclaves en razén de su mayor capacidad competitiva,

alcanzando asi los mejores niveles de condicidén corporal. Por el
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contrario, si el modelo seguido por la especie respondiese a la
distribucidén libre ideal {ideal free distribution), los animales
con mejor condicién corporal se localizarian en los ambientes mas
adecuados, aunque no serian necesariamente los animales mas
pesados, ya gue la capacidad competitiva no intervendria en la

eleccidén entre ambientes.

En definitiva, el presente capitulo estudia las variaciones
estacionales en los parédmetros demograficos de A, sylvaticus
{abundancia, composicidén de sexos, tamafio y condicién corporal)
en los seis pisos de vegetacidn que integran el area de estudio.
Estos parametros se comparan entre los diferentes tipos de
habitats, analizando la incidencia del ambiente (calidad del
habitat) scbre los patrones de distribucion de la especie. Las
hipdétesis scbre los modeles de distribucién espacial, asi como
las caracteristicas sociales y comportamentales de la especie

sirven de base para el analisis de las tendencias encontradas.

8.2.- MATERIAL Y METODOS

8.2.1.- Area de estudio y trampeo de animales

El Area de estudio en que se llevd a cabo el anadlisis de los
patrones demograficos de 4. sylvaticus se describe en el capitulo
2. En el capitulo 5 se definen los gradientes ambientales que
estructuran el palsaje analizado, asi como las caracteristicas

generales de la seleccidn de hadbitat de la especie.

Los animales se capturaron mediante trampeos con trampas de
resorte realizados durante el invierno, la primavera y el verano-

otonic de los afios 1987 a 1990 (sélo un trampeo estival en 1987
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y en 1990 sélo se realizé un trampeo invernal en los encinares).
El protocolo y metodologia se describe en los apartados 1.2 y 2.2

del capitulo 3.

8.2.2.- Datos de las capturas

Los animales fueron sexados y conservados para posteriores
andlisis., Para cada animal se recogidé su situacién reproductora,
considerando gue un macho era reproductivamente activo si
presentaba los testiculos en posicidén escrotal, mientras que para
las hembras el desarrcllo mamariec ¥y la presencia de embriones

definian su estado reproductor.

Los animales fueron pesados en el momento de ser recogidos
de las trampas, empleando para ello un dinamémetro con una
precisidon de 0.5 g. Asimismo, para cada captura se midid la
longitud condilo-basal (LCB; véase p.ej. Nores 1878) con un
calibre con nonius (0.1 mm de error intrinseco). Esta dimensidn
craneal esta relacionada con el peso (véase Krebs 1964 o
Alcantara y Diaz 1991), peroc su menor dependencia de factores
extrinsecos le convierten en un estimador del tamafio corporal
menos sesgado y mads relacionado con la edad de los individuos
{Delany 1970, Pucek y Lowe 1975, Gurnell y Knee 1984; véase Krebs
1964).

8.2.3.~ ApnaAlisis de los datos

La abundancia de A. sylvaticus se estimé como el nimero
medio de animales capturados por estacién de trampeo en cada
periodo de muestreo. Las capturas se agruparon estacionalmente

siguiendo el razonamiento ya expresado en el capitulo 5 (apartado
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2.1). Con los datos asi agrupados se realizé un tratamiento
similar al realizado para el conjunto de la comunidad en el
capitulo 4, es decir, una aproximacién tipolégica, empleando los
pisos de vegetacién como unidades ambientales a la hora de
establecer comparaciones entre los pardmetros considerados

(abundancia, sex ratio, tamafio, condicién corporal}.

La comparacién entre la abundancia de la especie en los
diferentes medios se estableciéd mediante un ANOVA de
clasificacién simple para cada época analizada, con el tipo de
habitat como factor de clasificacién. Los datos de abundancia se

transformaron logaritmicamente (x' = log(x+1); Zar 1984).

Los valores de sex-ratio (n2 machos/n2 total de capturas)

se compararon entre hdbitats mediante un test de la G (Zar 1984),

También se empled el ANOVA de clasificacion simple para las
comparaciones entre el tamafnc corporal de los animales en los
diferentes medios (peso y longitud céndilo-basal}. Las medidas
de peso se transformaron logaritmicamente para asegurar su
linearidad. El +tratamiento de los dos sexos se realizé por
separado, ya que el diferente comportamiento social de ambos
podria incidir en el acceso a los recursos y, por tanto, en los
patrones de distribucién de tamanos {véase Wauters y Dhondt 1989b

para un tratamiento similar).

£l andlisis de regresién simple se empled para establecer
la relacidn alométrica entre peso (como variable dependiente) ¥y
la longitud céndilo-basal {comoc variable independiente)}. Esta
relacién puede sufrir variaciones estacionales, motivadas tanto

por respuestas individuales (p. ej., reduccidén del peso corporal
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durante el invierno; Slade et al. 1984, Korn 1889), como
poblacionales (p.ej., composicién de edades; Montgomery 1980b).
Por esta razén, se establecié un modelo de regresién para cada
una de las épocas consideradas, tratando de controlar esta fuente
de sesgo en lo posible. En estos modelos, la variabilidad en el
reso no explicable por el tamafio corporal parece reflejar las
diferencias en la condicién de los animales (Wauters y Dhondt
1989b), de manera que los residuos de la regresién pueden ser
empleados comn indices de condicién corporal (Alcdntara y Diaz
1891}, Se wutilizé el Analisis de Covarianza {(ANCOVA) para la
comparacién de los valores de condicidén corporal entre habitats,
empleando como covariante el peso corporal (transformado
logaritmicamente ) para evitar el posible efecto de esta variable

sobre los patrones de distribucién del indice.

El peso se mantuvo asi como expresién del tamaho corporal
de los animales, con mas sentido competitivo que la LCB, mientras
gue la condicién corporal se empled como un estimador de los
efectes de la calidad del habitat sobre los animales [véase

Wauters y Dhondt 1988b para un tratamiento similar).

Les modelos alométricos se establecieron en cada época para
el conjunto de la poblacidn, aungque el analisis de los residuos
se realizdé independientemente para cada sexo. Este planteamiento
se basdé en trabajos anteriores, que sefialaron la falta de
diferencias significativas entre los dos sexos en la relacién

peso-medidas craneales (véase Alcantara et al. 1991),
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8.3.~ RESULTADOS

8.3.1.- Capturas y abundancia

Durante los ocho periodos de trampeo se capturaron 378

animales distribuidoes segin refleja la tabla 8.1.

Tabls 8.1.- Esfuerzo de trampeo (n® trampas x dig) dessrrollade en los pericdos de trampeo y capluras obtenidas
en cada hdbitat anaiizado.

VERB7 INV88 PRIM88 VER88 INV8S PRIMBS VER89 INVSO0 TOTAL

Esfuerzo 1500 900 1200 1500 1500 1800 1800 300 10500
ENCINAR - - - - - 62 11 2 75
FRESNEDA 14 - - 25 13 3 2 - 57
ROBLEDAL 10 7 5 40 19 5 0 - 86
PIN. SUP. 24 1 6 22 2 2 0 - 57
PIN. OROC. 8 - 4 29 2 0 6 - 49
PIORNAL 7 3 17 17 1 4 5 - 54
Capt. 63 11 KY 133 37 76 24 2 378

El patrén general de abundancia de Apodemus sylvaticus y sus
cambios estacionales se reflejan en la figura 8.1, En términos
generales, las oscilaciones responden a lo descrito para ésta y
otras especies de micromamiferos en ambientes templados, con
maximos relatives durante el periode estivo-otconal y minimos

durante el invierno y la primavera.
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Fig. 8.1.- Variacién estaciona! de la abundancia media {nC animales/estacifn de trampeo), en los seis pIsos
de vegetacidn analizades.

Bajo este patrén general, ¥y con los datos agrupados
estacionalmente, subyacen diferencias entre habitats que sélo son
significativas en inviernc y primavera {(véase tabla 8.2). Estas
diferencias suponen una mayor presencia de 1la especie en
fresnedas y robledales durante el invierno, mientras que son los
encinares Jlos medios mAs importantes durante la primavera. En
verano no existen diferencias entre la presencia de la especie
en uncos y otros habitats. Estos resultados concuerdan en general
con los ceobtenidos en el capitulo 4 sobre las preferencias de
habitat de la especie, aunque existen ciertas diferencias en
cuantce al papel de los encinares durante el periodeo invernal,
motivadas por el reducido éxito de capturas con las trampas

ratoneras durante esta época (véase tabla 8.1).
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Tabla 8.2.- Resultados de)] AMOVA de clasificacidn simple sobre los datos de abundancia total y por sexos en
los periodos amalizados. Se expone el velor de 18 prueba F, los grados de )ibertad (g.1.) y el nivel de
significacion (p) en caga caso, asi como los resultados de! test de Tukey (Zar 1384), expresados como la
ordenacién de Jos pisos de vegetacidn en orden creciente de sus valores medios (las lineas definen grupos de
redias homogéness}, E: encinar; F. fresmeds; R: vrobleda); Ps: pinsr supramediterrdmeo; Po: pinar
oromediterrdneo; Pi: piornal,

TOTAL
Invierno Primavera Yerano
F 8.76 22.86 1.37
{9.1.) (5,84) (5,84) (5,84)
p p<0.001 p<0.001 n.s.
Ps E Po P} FR Po F Ps R PiE EPi FPoOPsR
MACHOS
Invierno Primavera Verano
F 4.45 14,48 1.21
{g.1.) (5,84) (5,84) (5,84)
p p=0.001 p<0, 001 n.s.
Po Ps EPi FR Po F Ps R PiE EPi FPoPsR
HEMBRAS
Invierno Primavera Varano
F 7.38 18,84 0.71%
(g.1.) (5,84) (5,84) (5,84)
p p<0.001 p<0.001 n.s.
EPi Ps PORF FPoPs RPiE EPi F Ps PoR

Al considerar los dos sexos por separado, el patrdn global
de abundancias se mantiene {(tabla B.2) aunque durante el invierno
la importancia relativa de robledales y fresnedas se invierte,
siendo los primeros méas importantes para la distribucién de los
machos y las segundas para la de hembras. En cualquier caso, ¥

pese a estos matices en los patrones de abundancia, no se
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encontraron diferencias significativas en la sex-ratio entre los
diferentes medios en ninguna época (tabla 8.3}). Tampoco hubo
variaciones significativas de este pardmetro respecto a la
proporcidén tedrica 1:1 (p>0.05 para los tests de X2 v el test

exacto de Fisher cuando el tamafioc muestral lo aconsejaba).

Tablz 8.3.- Proporcifn ge sexos (nQ de machos/nQ tofa)) pars las capturas rea)izadas en los seis tipos de
hébitat. Entre paréntesis se sefiala ¢! tamafic muestral pars cada caso; también se indican los resultados del
test de 12 G para 1a comparacibn de ias proporciones entre hdbitats.

Invierno Primavera Verano

ENCINAR 0.50! 0.56 0.55

( 2) (59) (11)

FRESNEDA 0,31 0.67 0.56

(13) ( 3) (41)

ROBLEDAL  0.68 0.50 0.52

(25) (10) (50)

PIN.SUP. 0.67 0.63 0.59

( 3) ( 8) (46)

PIN.ORO. 0.50 0.25 0.53

(2 ' ( 4 (43)

PIORNAL 1.00 0.67 0.48

( 4) (21) (29)

G 5.05 2.95 0.95
a.1. 3 5 5

n.s. n.s. n.s.

# mustrag eliminadas del andlisis por su reducido tamano y por carecer de sjemplares
de uno de log dos SexXos,

8.3.2.- Reproduccidn

La figura 8.2 representa la variacién estacional en el
porcentaje de 1individuos reproductivamente activos para el
conjunto de los habhitats analizados. Los méaximos relativos de
actividad se presentaron durante los periodos primaverales, con
una caida en verano y un descenso aun mayor en invierno. Machos

vy hembras tenian en conjunto patrones de actividad reproductora

-165-



Capitulo 8 Apodemus sylvaticus, demografia

muy similares, con un clierto adelanto en 1la actividad
reproductora de los machos respecto a las hembras, a juzgar por
su mayor actividad reproductora en los periodos invernales.
Durante el invierno de 1988 la proporcién de machos activos fue
mayor que la de hembras (85.71% frente a 0, n= 7 y 4
respectivamente; p= 0.015, test exacto de Fisher, Zar 1984),
aungue las diferencias no fueron significativas en el invierno
de 1889 (28.57% en los machos frente a 6.67 en las hembras, n=
21 y 15; p= 0.111, test exacto de Fisher). En la primavera de
1389 la proporcidn de machos reproductivamente activos fue menor
gue la de hembras (31,71% frente a 65.63, n= 41 v 32; xt= 7.002,
p= 0.008}). Para el resto de los periodos de trampeo no hubo

diferencias significativas.

100% ' e *‘“73:—)—*‘k e ——
80% “N ~
| (74) ;
Loy AW _
60% —— / *lf':k (24) ]
AN
40% - R ~1
i \::.‘--_q‘ | \
N
11
20% 0% | RN A
L i
FRY
RN {2)
0% LEY

]

LI TOTAL MACHOS [ __1HEMBRAS

Fig. 8.2.- Variacifn estacional del porcentaje de individuos reproductivamente activos (véase texto) en el
conjunto de tas muestras de los distintos pisos de vegetacidn. Entre paréntesis se sefaly el tamafo musstrs)
&n cada época.
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La agrupacién de los datos conduce a diferencias en la
actividad reproductora de la especie entre los distintos
habitats, tanto en primavera como en verano (tabla 8.4). Los
encinares son log ambientes con menor porcentaje de reproductores
primaverales, mientras que en veranoc son, Jjunto con los
robledales y los pinares bajos, los ambientes con mayor

proporcioén de individuos activos.

Tabla 8.4.~ Proporcién de individuos reproductivamente activos (nQ animales repreductivamente activos/n@ total)
para las capturas realizeoas en los seis tipos de hdbitat. Entre paréntesis se sefiela el tamafio muestral para
cada caso; también se indican los resultades de) test de Va 6 para la comparacion de las proporciones entre
hébitats.

Invierno Primavera Verano

ENCINAR 0.004% 0.32 0,55

(2) (62) (11)

FRESNEDA 0.08 1.00# 0,22

(13) (3 (41)

ROBLEDAL 0.15 0.80 0.48

(26) (10) (50)

PIN.SUP. 1.00% 0.88 0.61

( 3) { 8) {46)

PIN.ORO. 0.50 0.75 0.16

(2) ( 4) (43)

PIORNAL 1.00# 0.95 0.28

( 4) (21) (29)

G 1.99 37.86 29.08
g.1. 2 4 5

n.s. p<G.001 p<0.001

# muetras eliminadas del andalisis por su reducido tamafo y por carecer de ejemplares
on una de las dos condiciones (activo-no activo reproductivaments).

8.3.3.- Tamafio corporal y hdbitat

La figura 8.3 muestra las variaciones del tamafio medio de
los animales entre hédbitats durante las tres épocas

seleccionadas. La tabla 8.5 recoge los resultados del ANOVA para
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las comparaciones entre los diferentes medios. La situacién fue
bien distinta para ambos sexos. Las hembras apenas presentaron
diferencias significativas en su distribucién de tamafios en las
épocas consideradas, s6lo débiles diferencias en el peso durante
la primavera debidas a los reducidos valores en los pinares altos
¥ encinares {(véase fig. 8.3). En cambio, el tamafio corporal de
los maches (tanto el peso como la longitud craneal), si presentd
diferencias significativas entre habitats, aunque sd6lo en los

periodes primaveral y estival.

Fig. 8.3.- VYariaciones en el tamafc corporal (pesoy LCB) entre los distintos tipos de hdbitat en cads periode
de muestrec para tas capturas obtenidas mediante trampas ratoneras. Las barras verticales representan el error
esténdard.
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(Fig. 8.3.)
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8.3.4.~ Tamafio y condicidén corporal

La condicién corporal se estimé a partir de los residuos de
los modelos de regresién que relacionaban peso y LCB para cada
época del afio, Estos modelos alométricos explicaban en todos los
casos porcentajes de la varianza superiores al 48% (fig. 8.4).
Fl nivel explicativo mas bajo se obtuveo en los modelos invernales
(48.69%) lo que puede venir inducido por el menor tamafioc muestral
{n=34), que contrasta en cambio c¢con una presumible mayor
homogeneidad de los datos de las muestras si se comparan con los
de épocas de mayor actividad reproductora, en 1las que se
incorporan individuos Jjuveniles a la poblacién que podrian
introducir efectos dispersivos en el modelo alométrico (véase p.

ej., Gurnell v Knee 1984, Quéré y Vincent 1987).

Fig. B8.4.- Modelos alométricos para 1a relacién del peso (variable dependiente} corm 12 LCB (varighle
independiente). Se sefizla 1a ecuacibn que representa el modelo, asi como el coeficiente de determinacién de
la regrestdn, expresade en porcentaje (R°) y el tamafo myestral para cada case.
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Tabla 8.5.- Resultados del ANOVA de clasificacitn simple sobre Tos datos de peso (tramsformados
logaritmicamente)} y longitud condilo-basal (LCB) para cada sexo, Se expone el valor de 1a prueba F, los grados
de Tibertad, el nive) de significacién y los resultados del test de Tukey (véase tabla 8.2 para abreviaturas;
véase también fig. 8.3},

PESO
MACHOS
Inviernc Primavera verano
F 1.60 13.40 12.46
(g.1.) (5,24) (5,55) (5,111)
p n.s. p<0.001 p<0.001
ERF Po Ps Pi E Ps Po F R Pi Pi F Po PsRE
HEMBRAS
Invierno Primavera Verano
F 1.18 3.5% 0.44
(g.1.) (3,15) (5,34) (5,93)
p n.s. p<0.05 n.s.
R F Po Ps Po EFRPiPs PoPi REF Ps
LCB
MACHOS
Invierno Primavera Verano
F 0.89 6.40 11.89
(g.1.) {5,18) (4,37) (5,88)
p n.s. p<0.001 p<0.001
E Po FR Ps Pi Ps EF R Pi Pi Po FPs ER
HEMBRAS
Invierno Primavera Verano
F 0.35 1.42 1.00
{g.1.) (1,8) (5,28) (5,78)
p n.s. n.s. n.s.
RF Po EPi RPs F Po Pi1 F Ps RE
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(Fig. 6.4)
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En ningin caso hubo relacién entre la condicidén corporal y
el tamafio craneal, obteniéndose en todas las épocas niveles de
significacién superiores a p= 0.1 en los an&lisis de regresién,
con la primera medida comc variable dependiente y la segunda como
independiente {tabla 8.6). Esto fue cierto tanto para machos como
para hembras, y tampoco hubo diferencias intersexuales en la
condicién corporal en ninguna época (p>>0.05 en las pruebas de

ANOVA).

Distinta fue la situacién para la relacién entre condicién
corporal y peso. En todos los casos, salvo para las hembras en
primavera, hubo una asociacidn positiva y significativa entre

ambas variables (tabla 8.6).

Tabla 8.6.- Resuitados de los endlisis de regresién lipear simple del indice de condicién corporai (variable
dependiente) sobre 1z longitud céndilo-basal {LCB) y ! peso [variables independientes) para cade sexo y época
analizeda. r: coeficiente de correlacidn Vinear del modelo (con su signo}; p. nive) de significacifn de)
medelo: g.1,; grados de libertad.

LCB MACHOS HEMBRAS

r P (g.1.) 4 P (g.1.)
Invierno -0.118 0.583 (23) -0. 102 0.778 ( 9)
Primavera 0.091 0.571 (40) ~0.127 0.488 (31)
verano -0.047 0.654 (92) ~0.008 0.943 (82)
PESO MACHOS HEMBRAS

r P__ (g.1.) r P (q.1.)
Invierno 0.638  <0.001 (23) 0.799 0.006 ( 9)
Primavera 0.133 0.005 (40) 0.311 0.095 (29)
verano 0.468 <¢<0.001 (92) 0.503 <<0.001 (82)
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8.3.5.- Condicién corporal y habitat

Las diferencias en 1la distribucién de los 1iIndices de
condicién corporal entre habitats se abordaron mediante andlisis
de covarianza; los resultados aparecen en la tabla 8.7 (véase
también fig. 8.5). En todos los cascos, salvo para las hembras en
primavera, el efecto del peso como covariante fue significativo
(p<0.05), en consonancia con los resultados del analisis de

regresién (tabla 8.6).

Tabla §.7.- Resultados del ANCOVA sobre los valores del indice de condicién corporal para cada sexo en los
periodos analizados com el peso comc covariante (véase texto). Se expone ai valor de 1z prueba F, los grades
de libertad [g.i.} y el nive] de significacién {p) en cads caso, asi como los resultados del test de Tukey
(vézse tabla 8.7 para abreviaturas; véase también f1g. 8.5).

MACHOS
Invierno Primavera Verano
F 0.997 3.134 4.111
(g.1.) (5,11) (4,35) (5,86)
p n.s. p=0.03 p=0.002
ERF Ps Pi Po ERPiPsF_ PiRFPoPsE
HEMBRAS
Invierno Primavera Verano
F 0.418 1.774 1.607
(g.1.) (4,7 (5,25) (5,76)
D n.s. n.s. n.s.
R F FEPiRPs Po ERF Pi Po Ps

-174-~



capitulo 8 Apodemus sylvaticus, demografia

INVIERNO
"Concldon corporal

|
|

I S

i

—eal
E r n . "o r
HABITATS
PRIMAVERA
Condicion corporal
o4 -
* |
o,sz |
' - i I i |
2l } [ T
0 —— — .
N - I i
J |
-0,2+- i

_o" [T S N U S WY Y VR W S TN V0 S S AU S N U SN GO SN N SV VRN SN S S OO |

E F n oy Po L

HABITATS

VERANC

”cmuonoorpord
exr 4

! .

oi*im*ﬁf—fﬁ——g‘_*—tﬂ‘"ﬁ_‘
-uf g

_‘"LL__LIllllll441lAlJJJJ_LlJl_LIlllJ_LL
4 F R [ Po | -

HABITATS

Fig. 8.5.~ Variaciones en el indice de condicién corporal medic entre hibitats para cada época muestreads
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Como ocurria con las medidas del tamaho corporal, ambos
sexos se ajustaban a patrones diferentes. La condicién de las
hembras no presenté diferencias entre hdbitats en ninguna época.
Los machos tuvieron una distribucién heterogénea de esta variable
en primavera y verano, aungue en ambos periodos difirieron los
ambientes con mejor condicidén de los animales, fresnedas junto
con pinares bajos y piornales en primavera, y encinares y pinares

bajos en verano.

8.4.~ DISCUSION

8.4.1.- Ciclo anual de abundancia y reproduccién

En general, la dindmica anual de la abundancia de A.
sylvaticus resultd concordante con lo descrito en otras regiones
de su area de distribucidén (Watts 1969, Montgomery 1980b, 1985,
1989a, Flowerdew 1985, Jamon 1986), con minimos poblacionales en
primavera y al principio del verano, que aumentan hasta alcanzar
los maximos anuales al final del verano y en otofio, periodos a
los que sigue un descenso invernal. Contrasta en cambio con los
resultados de Soriguer y Amat (1979), que encuentran méximos
poblacionales en invierno ¥y primavera, y minimos en verano ¥
principios de otofio, En cualquier caso, estos autores describen
su modelo poblacional como una adaptacién de la especie a la
estacionalidad del <c¢lima mediterrdnec tipico del Area que
estudian (NO de Andalucia), donde son los meses estivales el
periodo Iimitante (menores disponibilidades hidricas y de
alimento), v no la temporada invernal, como parece ocurrir en el

Area montaflosa que aqui se analiza.

-176-



Capitulo 8 Apodemus sylvaticus, demografia

Los cambios interanuales en los valores de abundancia suelen
asociarse a factores extrinsecos (p.ej., la climatologia) que
condicionan la productividad de los ecosistemas (Oksanen 1990).
De hecho, la disponibilidad tréfica parece ser uno de Jos
principales factores reguladores de estas fluctuaciones (Watts
1969, Gurnell 1978, Flowerdew 1985, Stenseth y Oksanen 1887),
actuando sobre aspectos relacionados con la densidad (p.ej.,
inicio y duracién de la actividad reproducteora, intensidad de los
comportamientos territoriales, etc,; Flowerdew et al, 1985). Esta
variabilidad en la disponibilidad de recursos conduce a mayores
oscilaciones en los periodos estivales, frente a los invernales

gque se mantienen mids constantes {Watts 1969).

Segin Gurnell {1978), el declive primaveral en las
poblaciones de A. sylvaticus viene motivado por la baja
supervivencia invernal de los juveniles, unida al comienzo de la
actividad reproductora de los individuos adultos, que se inicia
antes en los machos, que presentan un comportamiento agresivo mas
marcado (Montgomery 1980b, Clarke 1985). En relacidén con este
adelanto en la actividad reproductora de los machos, los miridos
parecen emplear en general una estrategia oportunista desde el
punto de vista reproductor (Bronson y Perrigo 1987): los machos
pueden estar sexualmente activos durante buena parte del afio,
mientras gue la duracién del periodo de actividad de las hembras,
el sexo con mayores costes reproductores (Krebs y Davies 1987),
estid mAs condicionada por la dispeonibilidad tréfica, y con ello
por factores energéticos y nutricionales (véase también Soriguer

¥y Amat 1979}.
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El inicio de la actividad reproductora, o al menos su
intensificacién, conduce a un aumentc de la territorialidad
durante la primavera, ¥y en definitiva a un descensoc en la
densidad, al aumentar las interacciones agresivas y los fenémenos

de dispersién (Flowerdew 1985).

Al final del verano el comportamiento cambia,
fundamentalmente en los machos. Los individuos mas viejos que
sobrevivieron al invierno anterior, desaparecen de la poblacion,
Los machos dominantes son ahora animales nacidos al comienzo del
afio, con un comportamiento agresivo mencs intenso (Gurnell 1978,
Flowerdew 1985). Esta situacidén explicaria en parte las mayores
densidades estivales y la falta de diferencias en la presencia
de la especie en los distintos ambientes durante esta época. Se
uniria, ademds, a la incorporacién a la poblacidén de los animales
nacidos a lo largo de la época reproductora y & una presumible
mayor disponibilidad de recursos durante este periodo menos
restrictivo. Este aumento estival en la abundancia de la especie
provoca el descenso de 1a proporcién de individuos
reproductivamente activos, ya que se i1ncorporan a la poblacién

los juveniles inmadurcos (Galindeo y Krebs 1987).

Por otra parte, estos resultados estan en consonancia con
la mayor amplitud de habitat estival de la especie, descrita en

los capitulos 4 y 5.

Aungue la densidad puede ser un indicador sesgado de la
calidad del habitat para las especies (Van Horne 1983), su
consideracién puede aportar una primera aproximacidén a este

aspecto. De este modo, las diferencias en los niveles de
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abundancia entre los distintos hdbitats, sugieren cambios en la

adecuacidon de estos ambientes.

Apodemus sylvaticus es una especie con comportamiento
territorial acusado durante las épocas de mayor actividad
reproductora (Montgomery y Gurnell 1985). Este comportamiento
afecta fundamentalmente a los machos y, como en otras especies
de micromamiferos, constituye un mecanismo de regulacidn
poblacional {(Trojan 1965, Ostfeld 1985, Adler y Wilscon 1987, Rodd
y Boonstra 1988; véase revisién de Tamarin y Sheridan 1987). La
regulacidén parece ser mas efectiva en ambientes éptimos, en los
que el control de la explotacidén de los recursos se realiza de
mode mas ajustado. El control es mids intenso cuando aumenta la
densidad, lo que conduce a situaciones de relativa estabilidad
en amblientes dptimos. En ambientes subdéptimos o inadecuados la
regulacién es menos efectiva, pudiendo producirse picos
poblacionales como consecuencia del menor control (Van Horne
1981, Adler y Wilson, 1987). Estas alzas poblacionales estarian
ademds en consonancia con el comportamiento oportunista de 1la
especie, que favorece la explotacién de ambientes de ocupaciédn

estacional (Montgomery 1985).

Asi, en los resultados de este andlisis las diferencias en
la ocupacién de los diferentes medios se producen durante
periodos restrictivos y que en conjuntc suponen épocas de crack
peblacional: invierno, por los condicionantes climédticos (Merrit
1984), v primavera, con el inicioe del periodo con mayor
intensidad reproductora (Flowerdew 1985). Durante estas épocas,
la mayor densidad en robledales y fresnedas y en encinares podria
explicarse como consecuencia de una mayor supervivencia invernal

vy postinvernal de la especie en esos medios, frente a la retirada
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o desaparicién del resto, de caracteristicas menos adecuadas para

la especie (véanse capitulos 4, 5 y 6 y referencias alli dadas).

8.4.2.- Tamaho corporal, hdbitat y condicién corporal

Las diferencias en el tamafio corporal de los machos entre
habitats, frente a 1la falta de ellas en las hembras, parece
plantear divergencias en los patrones de distribucién de uno y
otro sexo. El gue estas diferencias se produzcan en los periodos
de actividad reproductora mias intensa {(primavera y veranc) puede
apoyar el hecho de que vengan motivadas por fenémenos
comportamentales ligados a este acontecimiento (Gurnell 1978,
Montgomery y Gurnell 1985). Sin embargo, y de acuerdo con los
patrones de densidad observados, las situaciones primaveral ¥

estival pueden responder a estados poblacionales distintos.

Durante el invierno, la disminucién de la actividad
reproductora hace que se atenlen las 1interacciones agresivas
{Gurnell 1978), lo que puede conducir a situaciones de gregarismo
o nidificacién comunal en Apodemus sylvaticus, comportamiento que
ademas lleva aparejadas ventajas termorreguladoras (West y Dublin
1984, Wolton y Flowerdew 1985, Jamon 1988). La ausencia de
fenémenos de exclusidén social podria explicar la falta de
diferencias significativas entre hébitats para el tamano. Junto
a elle, la falta de diferencias en cuanto al indice de condicidén
corporal en machos y hembras parece apoyar los presupuestos de
la distribucién libre ideal {ideal free distribution; Fretwell
vy Lucas 1970). Los patrones de distribucidén de la especie
estarian marcados en esta época por la disponibilidad global de
recursos tréficos y espaciales ({(lugares de nidificacién,

condiciones térmicas y de humedad, etc.; AlcAntara y Telleria
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1991; véase también capitulo 6 y referencias alli dadas),
afectando a la densidad en los distintoes tipos de ambientes, pero
ne existiria segregacidén en razén al tamafo, al no intervenir
durante esta época los fenémenos de exclusidén social (Gurnell
1878, Montgomery y Gurnell 1985). Ademas, aunque las condiciones
invernales pueden afectar a la supervivencia de los animales
{Merrit 1984), éstas parecen incidir tanto sobre los individuos
juveniles y de menor tamaho, como scbre los mAs viejos y de

mayores dimensiones {Wunder 1978, Korn 19889).

La intensificacién de la actividad reproductora durante la
primavera afecta a la supervivencia de los individuos juveniles,
que se ven obligados a ocupar ambientes subdéptimos (Flowerdew
1985, Montgomery y Gurnell 1985). De este modo, y de acuerdo can
Wauters y Dhondt (1989a), 1los machos mayores ocuparian al
comienzo de la época reproductora los lugares mads adecuados por
expulsidn de los individuos menores y subordinados, lo que les
permitiria alcanzar una mejor condicién corporal; las hembras,
menos afectadas por los fendmenos de exclusidn territorial, no
mostrarian diferencias en este periodo. Los resultados apoyan
s6lo parciaimente este argumento en relacidén al peso corporal de
A. sylvaticus. La falta de diferencias en el tamafio de las
hembras, se une a diferencias significativas en los machos, tanto
respecto al tamafo corporal (peso y LCB) como a la condicién
corporal. 8in embargo, el patrén de distribucidén de los animales
con mavor pesc ho se ajusta completamente al de los animales en
me jor condiecién corporal, en contra de lo que cabria esperar de
acuerdo con lo propuesto por Wauters y Dhondt. Las razones para
esta falta de consonancia entre ambientes con machos mis pesados
y ambientes con animales en mejor condicidén corporal pueden

buscarse en los efectos del periodo invernal.
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Las condiciones invernales restrictivas afectan a la
supervivencia de los animales y, en definitiva, a la fraccién de
poblacién que alcanza el periodo primaveral (Merrit 13984). Estas
condiciones restrictivas inciden especialmente sobre individuos
jévenes, de menor tamafio, cuya posibilidad de supervivencia en
los ambientes menos adecuados es baja, y ademds se ve disminuida
al llegar 1la primavera por el aumento de la actividad
reproductora y de las interacciones con individuos dominantes
{Flowerdew 1985, Montgomery y Gurnell 1985). De este modo, las
peblaciones que llegan al periodo primaveral con animales de
mayores dimensiocnes podrian responder, no a ambientes adecuados
que permitirian un aumento de pesc y una buena condicidn
corporal, sino a ambientes subdptimos, en los que la poblacidn
ha sufrido un envejecimiento relativo como consecuencia de la
desaparicion de individuos jovenes y con mencor tamafic. De hecho,
Montgomery {(1980a) describe para 4. sylvaticus un aumento del
pesc medio en los machos al comienzo de la actividad
reproductora, gque atribuye a la eliminacién de individuos jévenes
de la poblacién. La menor supervivencia invernal de los juveniles
afectaria tanto a machos como a hembras, aungue cabria esperar
que el comienzo de la actividad reproductora condujese a un sesgo
en la sex-ratio (mayor proporcién de hembras) motivado por la
incidencia de los fendémenos de territorialidad (Clarke 1985,
Montgomery y Gurnell 1985, Montgomery 1989b). Este sesgo no se
observa en los resultados, y tampoco aparecen diferencias
significativas entre medios. En este sentido, Fairbairn (1977a)
encontré en Peromyscus maniculatus un descenso primaveral en la
densidad de hembras parejo al descenso en los machos, ¥y qgque
explicd como consecuencia del stress reproductor {véase también

Montgomery y Gurnell 1985). Frente a la reduccidén en el nimero
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de machos subordinados debida a fenémenos sociales, la abundancia
de las hembras se veria afectada por la mortalidad debida al
comienzo temprano de la reproduccidn, y ésta dependeria tanto de
la edad de los individuos {mayor entre hembras jévenes), como de
las condiciones ambientales (disponibilidad tréfica; Fairbairn

1977b) .

Por otra parte, la relacién de la actividad reproductora con
la calidad del habitat, y fundamentalmente con la disponibilidad
tréfica (Hansson 1971, 1984), puede conducir en los ambientes mas
adecuados a una mayor intensidad reproductora durante el periodo
invernal, el mAs restrictivo. Esta situacién conduciria en
primavera también a un menor tamafio medio de los animales de los
ambientes mas adecuados, ya gue se incorporarian a la poblacidm

los animales Jjdvenes nacides durante la Gltima estacidn.

Con ambas premisas, cabria esperar gque el tamafio craneal,
como parametro bien relacionado con la edad, fuese mayor al
llegar la primavera en los ambientes con menor proporcidn de
jévenes, en los que ademas el indice de condicién corporal seria
menor en promedio, como consecuencia de una baja supervivencia
invernal (Choquenot 1991). Los resultados parecen apoyar esta
opcidén al menos en parte. Los ambientes con machos de mayores
dimensiones craneales en primavera (piornales y robledales), se
encuentran entre los medios con peor condicién corporal media

durante este periodo.

En cualquier caso, la significacién estadistica obtenida
para las comparaciones del indice de condicién corporal en
primavera, v los patrones de distribucién de este parametro segin

habitats, parecen apuntar a que el tamafio corporal, en términos
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de peso corporal, actuaria como modulador de las relaciones
intraespecificas en poblaciones con animales cuyo tamafio craneal
medio vendria condicionado por 1la supervivencia 1invernal
diferencial en c¢ada medio. Se origina asi una distribucién
despética {(Krebs y Davies 1987), en la que los animales mas
pesados, competitivamente dominantes, seleccionan los mejores
ambientes adquiriendo una mejor condicién corporal, que les
permite reforzar ain mas su condicidén de dominancia (Alcéantara

v Diaz 1991}.

En verano la situacidén varia. Los machos mads viejos y de
mayor tamafio mueren y desaparecen de la poblacién, lo que hace
disminuir el tamano medio (Montgomery 1980a). La actividad
reproductora hace que se mantengan los comportamientos
territoriales, con lo gue la competencia mantendria la
segregacion de tamanos en los machos. Sin embargo, la mayor
disponibilidad de recursos durante esta estacién, conduce a una
disminuciédn en el tamarnc de los dominios vitales, asi como a un
aumento en la tolerancia de los machos, influidos también por el
descenso relativo en la actividad reproductora {Harestad y Bunnel
1979, Korn 1986, Mares y Lacher 1987). La capacidad de los machos
para acceder a los recursos continda dependiendo del tamafio
corporal, gque ahora, una vez eliminadas las diferencias debidas
a la supervivencia invernal de los juveniles, mantiene patrones
muy similares para el peso y la LCB. De este modo, ¥ como ocurria
en primavera, los animales de mayores dimensiones tienden en
verano a seleccionar los enclaves mas adecuados, donde alcanzan

me jor condicidn corporal,
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8.5.- CONCLUSIONES

En definitiva, el comportamiento territorial de los machos
de Apodemus sylvaticus, clave para la biologia de la especie
segin diversos autores (Gurnell 1978; véase revisién de Ostfeld
1985), puede ayudar a entender las diferencias encontradas en la
ocupacidén por la especie de los distintos ambientes del Area
estudiada. Durante las épocas de mayor actividad reproductora,
parece conducir a patrones de distribucién que se ajustan al
modelo de distribucidén despdtica, y que sélo se presentan en los
machos por ser el sexo mas afectado por los fenémenos de agresiodn
intraespecifica (véase, no obstante, Montgomery y Gurnell 1985).
La ausencia de estos comportamientos durante el periodo invernal
plantea un ajuste de la especie a un modelo de distribucidn libre
ideal en esta época, sin diferencias significativas entre
hidbitats en pardmetros relacionados con la condicién corpeoral,
aunque si en los niveles de abundancia. Este modelo explicaria
la distribucidén de las hembras durante todo el afio; las
diferencias significativas en cuanto a abundancia, restringidas
a periocdos de minimos poblacionales globales {invierno ¥
primavera}, sugieren una limitacién en factores tréficos ¥y
biocenergéticos que afectd de modo diferencial a los distintos
ambientes durante el periodo estudiade (véase, no cbstante, Korn
1986). Los niveles de abundancia primaveral en los encinares
sugieren una alta tasa de supervivencia invernal, al tiempc que
los reducidos tamafios esqueléticos {tanto en machos como en
hembras), apuntan a una importante reproduccién otoho-invernal,
basada probablemente en el aporte tré6fico de una buena cosecha

de bellotas en otofio (véase, p.ej., Telleria et al. 1991).
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La falta de relaciones significativas entre la condicidén
corporal y la LCB apoya la importancia del peso como parametro
competitiveo, ¥y con ello su fuerte dependencia ambiental. De este
modo, las posibles implicaciones genéticas (y evolutivas) que
podrian sustentarse en diferencias entre habitats en el tamafio
de los animales (Corbet 1961, Brown y Maurer 1986), se ven muy

matizadas por los efectos del ambiente, cambiantes a corto plazo.
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9.1.- INTRODUCCION

El ratén de campo (Apodemus sylvaticus) es una especie
ampliamente distribuida en el PaleArtico occidental (fig. 9.1),
donde presenta un amplio rango de variacién en su tamafio (Corbet
1978). Las razones para esta variabilidad son confusas, aunque
algunos autores la consideran una clara expresién de la regla de
Bergmann (Pantelejev 1985), gue establece que el tamafio corporal
de los animales endotermos aumenta a medida que lo hace la
latitud, como adaptacién para minimizar los costes metabdélicos
ascciados a la termorregulacién en los c¢limas frios. Sin embargo,
la presencia del ratén leonado {Apodemus flavicollis Melchior,
1834) en buena parte del 4drea de distribucidn del ratédn de campo
{fig. 9.1), plantea la posibilidad de que la variabilidad en el
tamafic corporal de éste ultimo pueda representar un caso de
desplazamiento de caracteres (Gurnell 1985; véase también Slatkin
1980 v Schliuter 1986 en relacién con este concepto), es decir,
un efecto de la interaccién competitiva entre ambas especies
(Montgomery 1981, Gurnell 1985). Sin embargo las relaciones entre
las dos especies no estdn c¢laras, y la existencia de
interacciones competitivas entre ellas no ha sido plenamente
confirmadla. En la mayor parte del Area de distribucidn europea
ambas especies son morfolégicamente muy similares (Peshev ¥y
Georgiev 1961, Witte 1964, Hedges 1969), aunque sus preferencias
de héabitat son muy distintas (Montgomery 1985). Experimentos de
laboratorio {Hoffmeyer 1973, 1976, Montgomery 1978} y estudios
de campo realizados en las islas britdnicas (Montgomery 1981,
1985), han mostrado que existe cierta interaccidn competitiva en
Ja gque A. sylvaticus aparece subordinado a A. flaviceollis. No

obstante, esta evidencia no parece suficiente para explicar la
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situacién en el resto de las 4areas de simpatria (Montgomery

1989).

v 30 7, 20 7 R T Bl L

44

Fig. 8.1.- Distribucidn geografica de las localidades consideradss en este capitulo [véase tahla 9.1 para la
numeraciéni. En 18 esquing superior derecha se representan 18 distribucion geogrdfica de A. sylvaticus [en
punteado) y de A. flavicellis {en rayado) en el Paledrtico Gccidental, segin Corbet (1978),

Sobre la base de los planteamientos anteriores, el presente
capitule analiza medidas corporales del ratén de campo y del
ratén leonado procedentes de numerosas localidades europeas. Si
las caracteristicas climaticas determinan la wvariabilidad

geografica del tamafo, tanto el ratén de campe como el ratén
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lecnado reaccionarian a ellas en el mismo sentide, incrementando
su tamano corporal desde el sur hacia el norte de acuerdo con la
regla de Bergmann. Si el efecto de la competencia interespecifica
se superpone al del clima, una de las especies (la potencialmente
dominante) podria comportarse de acuerdo con la citada regla,
mientras que el tamaho corporal de la otra (subordinada) estaria
afectado por la presencia de la especie competidora. De este
mode, la variacién geografica en el tamafo de la especie estaria
relacionada con su presencia en Areas de simpatria o de alopatria

con la especie dominante.

9.2.- MATERIAL Y METODOS

El origen de los datos usados en este trabajo aparece
resefiado en la tabla 9.1. La mayor parte de los datos procede de
referencias biblicograficas, el resto de la coleccidén del
Instituto Pirenaico de Ecologia de Montafia (CSIC, Jaca, Huesca)
o de trabajos de campo propios, entre ellos los referidos en
otros apartados de la presente memoria (sefialados como Sierra de

Guadarrama en la tabla 9.1).

El tamaho corporal es un caracter frecuentemente utilizado
en trabajcs sobre la biologia de los pequefios mamiferos (Delany
1970, Bowers y Brown 1982, Lomolino 1985, etc.). Este caracter
puede ser expresado mediante diferentes medidas: peso, longitud
céndilo-basal, longitud de la cabeza y el cuerpo, etc.. En este
capitulc se han empleado el peso y la longitud céndilo-basal

{véase también capitulo 8).

Las medidas del ©peso corporal muestran variaciones

estacionales e interanuales, al tiempo que presentan una gran
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dependencia del estado fisiolégico, nutricional o reproductivo
de los individuos. A pesar de ello, el peso corporal ha sido
habitualmente utilizado como un cardcter de comparacidon entre
pokblaciones de pequefios mamiferos, apoyando incluso
investigaciones taxondmicas (Berry 13970, Bengston et al. 1876,

Jiides 1979).

Tabla 9.1.- Origen det conjunto de datos empleados en el andlisis. Las locslidades citadas por cads autor estan
numeradas (véase sy distribucibn geogrdfica enla figura 9.1). Para cada localidad se indica el tamafio muestral
y e} error estandar (o rango de variacién) de la medids, tanto pare el peso como para 1a longitud condile-basal
{168 en Ja tabla). Los datos relativos & A, Flavice!lis estan senalados (A. flav.), el resto de los datos
corresponden a A, sylfvaticus.

FUENTE PESO (g) LCB (mm)

(loc.)

»

+ SE n x + SE n

ALCANTARA, 1986 (Espafa)

1. Sepllveda 21.06 + 0.51 68 23.09 + 0.09 134
ALCANTARA (Espafia)
2. 83 Guadarr. 23.48 + 0.29 367 22.93 + 0.07 510

BAUVER, 1960 (Austria)

3. Austria 18 (13.6-23.0) 39 21.73 (20.0-23.3) 39
A. flav, 35.58 (23.0-48.2) 19 21,73 (20.0-23.3) 19

BAUER y FESTETICS, 1958 (Francia)

4. Provenza 23.90 (20.0-31.0) 32 23,44 (22.6-24.7) 18

JACA (Col.) (Espafa)

5. Huesca 23.21 + 1.52 29

6. Lérida 24.27 + 0.85 45

FELTEN, 1952 {Alemania)

7. Rhein-Main-Gebiet 22.10 (19.7~-23.7) 175
A, Flav. 24,80 (22.3-26.5) 26

GOSALBEZ y CLARAMUNT, 1982 (Espafa)

8. Queralbs 25.87 (19.5-36.5) 101 24,07 (23.0-25.2) 57

9. Torla 30.94 (24.0-39.0) 14 24.81 (23.9-25.9) 15

10. Villalba 23.00 (18.0-29.0) 17 23.65 (22.6-24.9) 18

11. Algeciras 26.46 (20.0-36.0) 13 23.94 (22.6-25.8) 12

(Sigue ...)
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(Tabla 9.1 Cont.)

FUENTE PESO (g) LCB (mm)
(Yoc.) X + SE n x + SE n
MALEC y STORCH, 1964 (Espaiia)
12. Picos de Europa 23.49 (21.3-25.2) 79
A. flav. 24.83 (23.7-26.5) 9
13. Linares {Salamanca) 24.00 (21.9-26.3) 30
MILLER, 1912
14. Noruega 23.16 + 0.16 11
15. fFrancia 22.68 + 0.28 12
A. flav. 27.03 + 0.47 6
16. Alemania 22,70 + 0.13 23
A, flav, 25.82 + 0.16 10
17. Suiza 23.38 + 0.13 20
A. flav. 26.06 + 0.16 25
18. Italia 23.54 + 0.20 10
19. Rumania (A. flav.) 26.22 + 0.21 12
20. Suecia (A. flav.) 27.03 + 0.47 7
21. Austria-Hungria {A. flav.) 25.71 + 0.21 ]
NIETHAMMER, 1956 {Espafna)
22. Pirineos 24.30 (23.0-25.2) 10
23, Madrid 28.7 (21.0-38.0) 18 24,20 (23.3-25.1) 12
PELIKAN, 1967 (Checoslovaquia)
24. Moravia 19.37 + 0.40 1742
A. flav. 28.03 + 0.58 2160
PESHEV y GEORGIEV, 1961 (Bulgaria)
25. Katel 23.80 + 0.22 16
26. Cherepish 23.60 + 0.14 18
27. Sofia 23.50 + 0.13 38
28. Stradja 23.80 + 0.14 40
29, Sharba 22.70 + 0.10 63
30. Sheburna 23.00 + 0.20 38
SAINT-GIRONS, 1966 (Francia)
31. Paris 21.84 (18.0-24.0) 240
32. Bajo Languedoc 23.05 (18,3-26.0) 200
33. Bélgica y NE de Francia (A4, flav.) 24,76 + 0.27 17
34, Macizo Central (A. flav.) 25.63 + 0.32 13
35. Macizo Central -sur- (A. flav.) 25.17 + 0.18 30
SAINT-GIRONS, 1972 (Marruecos)
36. Azrou, Beni Snassen, ... 23.50 + 0.25 21
TELLERIA et al., 1991 (Espafa)
37. Lerma (Burgos) 21.87 + 0.29 140 23.34 + 0.07 109
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Lag variaciones intrapoblacionales en el peso corporal, ¥
especialmente sus fluctuaciones estacionales, pueden constituir
una fuente de dispersidén para los datos empleados en este
apartado, introduciendec ruido estadistico en los andlisis. Este
factor podria ser controlado, y su efecto minimizado, utilizando
datos procedentes de una linica época del afio (por ejemplo, el
invierno; véase Alcdntara y Diaz 1991 o AlcAntara et al. 1991).
Las medidas de longitud céndilo-basal parecen mas ajustadas como
expresién del tamafic corporal, al menos en pegquehos roedores
(DPelany 1970), en los qgque no parece haberse confirmado la
reduccidén invernal del tamafio craneal descrita en musaranas del
género Sorex (fendmeno Dehnel; Dehnel 1949, Pucek 18970; véase

también Grodzinski 1985).

FPor otra parte, el tamano corporal tamhién varia con la
edad. Esta fuente de variacidén podria ser eliminada utilizando
unicamente datos procedentes de individuos adultos (Pantelejev
1985). Sin embargo, esta restriccién lo mismo que la relativa a
la época del ano, reducirian la cobertura geografica del conjunto
de datos y conducirian a un tamafio muestral muy pequefio para los
andlisis, ya que este tipo de informacidén (época del afioc y edad
de los individuos) falta en la mayor parte de las referencias
bibliograficas consultadas. Por esta razén se ignoraron ambas
restricciones, a pesar de la variabilidad y el ruido estadistico
gue la heterogeneidad de los datos podria introducir en el
analisis. En cualquier caso, los datos basados en pequefios
tamafios muestrales (inferiores a 10 individuos para A. sylvaticus
y a seis para A. flavicollis) no fueron considerados, tratando
de reducir en lo posible la fuente de variacién causada por el

escaso tamafio muestral en las poblaciones muestreadas.
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Las medidas de peso y longitud céndilo-basal correspondian
a valores medios para cada especie en una localidad o en varias
localidades préximas, cuya distribuciédn geografica aparece en la
figura 9.1, S6lo se consideraron datos de poblaciones
continentales, desestimando datos procedentes de dreas insulares
para evitar el posible sesgo introducido por el efecto del
aislamiento geografico sobre las poblaciones de micromamiferos

{Lomolino 1985).

Las relaciones entre las variables consideradas (peso ¥y
longitud c¢éndilo-basal} yv la situacidén geografica de cada
localidad, expresada a través de su latitud (°N), fueron
establecidas mediante el analisis de regresién simple (Zar 1984),
empleando la latitud como variable independiente y el peso y la
longitud céndilo-basal como variables dependientes. El andlisis
de covarianza {(ANCOVA; Zar 1984} se empled para detectar las
posibles diferencias en la variacidén geografica del tamafio
corporal del ratén de campo, entre Areas donde esta especie era

alopatrica o simpatrica con el ratdédn leonado.

Las medidas del tamafio corporal no fueron transformadas,
correspondian a valores medios para cada localidad y su
distribuciédn de frecuencias se aproximaba a la normalidad

{(p>>0.05 en el test X2 de bondad de ajuste),
9.3.- RESULTADOS
Los resultados muestran una tendencia significativa en el

ratén de campo a tener menor tamafio en sus poblaciones nortefias

(fig. 9.2), en contra de la regla de Bergmann. Esta tendencia se
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mantiene tanto en el peso como en la longitud céndilo~-basal {r=-
0.695, p<0.01, n=14, y r=-0.478, p=0.01, n=28, respectivamente),
a pesar de la heterogeneidad de la primera medida debida a su
fuerte dependencia de factores no controlados (estado
fisiolédgico, estacionalidad, etc.; Pelikan 1967, Pucek 19870,
Grodzinski 1985). La tendencia, sin embargo, es miés marcada para
la longitud céndilo-basal, una medida mias ajustada del tamafio

corporal {(Delany 1970).

La wvariacién geografica en la longitud cdéndilo~basal del
ratén leonado confirma las predicciones de la regla de Bergmann,
aunque los resultados obtenidos no fueron estadisticamente
significativos {r=0.474, p=0.12}, debido probablemente al pequefio
tamafio muestral (s6lo 12 poblaciones). El pesoc corporal del ratén
leonado no fue considerade en los anAlisis por la escasez de
datos (sdlo dos localidades con medias basadas en muestras

superiores a seis individuos).

Las tendencias opuestas mostradas por las dos especies
sugieren gque el aumento de tamafio en 4. sylvaticus haclia el sur
se encuentira asociado c¢on un descenso en el tamafic de A.
flavicollis (fig. 9.2). Este hecho puede ser debide a una
variacién clinal en lIas dimensiones del ratén de campo, ya que
el andlisis de covarianza no muestra diferencias significativas
para el tamafio corporal de esta especie entre peblaciones
simpatricas y alopatricas con A. flaviceollis, una vez eliminado
el efecto de la latitud (th=0.870, r=0.38 para el peso
corporal, vy Fh%=0'046’ r=0.83 para la longitud céndilo-basal).
En cualguier caso, las dimensiones en las poblaciones alopatricas

tendian a ser mayores que en las simpatricas (fig. 9.3).
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Peso medio (g) (A)
337

| aa 44 54 64

Latitud N

Fig. 9.2.- A: relacién entre el peso corporal de A. sylvaticusy la situacion geogréfica de las Jocalidades
enpleadas (latitud en 'N). B: relacién entre la longitud condilo-basal {LCB) de A.sylvaticus {cuadrados} y de
A, flavicollis (estrellas) v la situacifn geoqréfica de 1as localidades.
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(mm)
28
s}
4125
it % §
22~ H22
19 19

Fig, 9.3,- Intervalos de confianza {al 45%) para Jos vaiores medios de peso y longitud condilo-basal {{CB] de
A, sylvabicus en las zonas de simpatria (A) y de alopatria (B) cen 4. flaviceilis.

9.4.- DiISCUSION

La posibilidad de que las poblaciones de A. sylvaticus no
se ajustasen la regla de Bergmann fue sefialada ya por Niethammer
{1956}, empleando para ello valores de tamafio corporal obtenidos
en poblaciones de la Peninsula Ibérica. Gurnell {(1985) también
sefialé un incremento en el tamano del ratén de campo desde el
norte hacia el sur. La presente revisidn se ajusta a 1o apuntado
por ambos autores, empleando datos de un &rea geografica més
amplia. Los resultados sugieren que la variacidén gecgrafica en
el tamano corporal del ratén de campo viene determinada por
factores ecolégices cuyo efecto se superpone al de los
climidticos, que determinarian el seguimiento de la regla de

Bergmann.
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Las relaciones competitivas entre 4. sylvaticus y 4.
flavicollis, sefialadas por diversos autcores {Hansson 1978,
Gurnell 1985, Angelstam et al. 1987}, producen una divergencia
entre los patrcnes de uso del habitat de ambas especies en las
regiones de simpatria; 4. flavicollis aparece como una especie
forestal y dominante sobre 4. sylvaticus, que se distribuye en
zonas marginales de los bosques o incluso en Areas deforestadas
(Ryszkowski 1982, Angelstam et al. 1987). 8Sin embargo, en
alopatria 4. sylvaticus ocupa un amplic rango de habitats,
incluyendo zonas forestales (Gosdlbez y Claramunt 1982, Alcantara
1989), v apareciendo como una de las especies mads abundantes en
practicamente todas las comunidades de roedores (Vericad 1970,
Gosdlbez y Lépez-Fuster 1985, Camacho y Morenc 1989}.

Los resultados del presente andlisis muestran un aumento del
tamafnio con el descenso de la latitud para la especie mas pequefia
v generalista. Esta diferencia de tamafio puede estar ascociada con
una disponibilidad mas limitada de recursos en las zonas de
simpatria, donde la especie dominante 4. flavicollis ocupa los
ambientes boscoscs (Gurnell 1985}, de los que A. sylvaticus
parece ser excluida (Montgomery 1985), Cuando las condiciones
ambientales (clima, disponibilidad tréfica, caracteristicas de
los bosques, etc,) se hacen mas restrictivas hacia el borde de
su Aarea de distribucidén, 1la abundancia y los patrones de
distribucidn del ratén leonado, podrian verse afectados, debido
a sus reqguerimientos eccolégicos mads estrictos gue el ratén de

campo (Montgomery 1985).
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Montgomery (1989) sefiala la relacidén inversa entre la
amplitud de nicho de A. sylvaticus y la densidad de poblacién de
A. flavicollis, v Hoffmeyer y Hansson {(1974) indican el efecto
negativo del aumento en una poblacidén de A. flavicollis sobre la
fisiclogia de los individuos y la estructura de una poblacidén de
A. sylvaticus. Asi, la presencia irregular y la menor densidad
de A. flavicollis hacia el borde de su &area de distribucién
(Saint-Girons 1967, Angelstam et al. 1987) podrian permitir a 4.
sylvaticus ocupar habitats que estarian vedados a esta especie
en otras Areas geograficas, como consecuencia de la abundancia

en éstas de la especie potencialmente dominante (Montgomery

1989).

£l desplazamiento de caracteres (Fjeldsa 1983, Schluter
1986) ha sido definido como una respuesta adaptativa de una
especie suberdinada a la ausencia de otra especie que es
dominante en situaciones de simpatria {(Brown y Wilson 1956,
Slatkin 1980, Yom-Tov 1991). Este mecanismo puede explicar el
ratrén observado en la variacién geografica del tamahio corporal
del ratén de campc en Europa. Los resultados sugieren que el
desplazamiento ocurre gradualmente, con un aumento del tamanio del
ratén de campo a medida que se produce un relativo descenso en
el tamafio del ratdédn leonado {de acuerdoc con la regla de
Bergmann), ¥y con un descenso esperado en los patrones de
abundancia de las poblaciones de la Ultima especie hacia el borde
sur de su distribucidn, a medida que las condicicnes adecuadas
se van haciendo paulatinamente més escasas v su distribucidén mas

fragmentaria (Angelstam et al. 1987}.
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9.5.- CONCLUSIONES

De acuerdo con lo expresado por Niethammer (1856) y por
Gurnell (1985}, el tamafic corporal de Apodemus sylvaticus sufre
un incremento en las poblaciones mas surefias de su rango de
distribucdén respecto a las mas nortefias. Este incumplimiento de
la regia de Bergmann parece estar afectado por fendmenos
ecolégicos, que se superponen a los efectos de la variacién

climatica latitudinal.

Las relaciones competitivas de A. sylvaticus con su especie
congenérica A, flavicollis generan diferencias entre los habitats
que la primera especie {potencialmente subordinada} ocupa en
simpatria v en alopatria con la segunda (potencialmente
dominante ). Esta situacidén permite explicar las diferencias entre
ambas especies, ajustandose una de ellas (la dominante) a la
regla de Bergmann, mientras que la otra (la subordinada) la
incumple. Este fendédmeno parece ser un ejemplo de desplazamiento
de caracteres, de manera que Apodemus sylvaticus responde
adaptativamente a la ausencia de su especie dominante (A4.
flavicollis) aumentando su tamafic al poder acceder a hdbitats que
antes no podia utilizar. Los resultados sugieren que este
desplazamiento ecoclégico se produce de manera gradual, a medida

que la presencia de A. flavicollis hace crisis hacia el sur.
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10.1.- INTRODUCCION

En estudios acerca de la ecologia de vertebrados, la
abundancia puede ser un estimador poco fiable de la calidad del
hdbitat para las especies (Van Horne 1983). Otros aspectos
demogréaficos, como la composicidn por sexos, edades, tamafios o
la actividad reproductora, pueden variar ampliamente en idénticas
condiciones de densidad {Adler y Wilson 1887), definiendo estados
de adecuacién del ambiente bien distintos, y haciendo necesaria
su consideracidon en los andalisis que traten de valorar la calidad
del habitat para la fauna (véase por ejemplo Van Horne 1981,

1982, Ostfeld et al. 1985, Gliwicz 1989, etc.).

Por otra parte, algunos autores han destacado la importancia
de la heterogeneidad del habitat en la dinamica de las
poblaciones de pequefios mamiferos y, mas concretamente, de
microtinos (Rosenzweig y Abramsky 1980; véase también Hansson
1979, Stenseth 1980). En este sentido, Microtus arvalis puede
considerarse como un microtino tipico (Stenseth 1983), por lo que
sus poblaciones pueden presentar mecanismos ajustades a los
modelos propuestos por autores como Anderson (modelo de "huevo
frito"; 1870, 1980), Stenseth (1980) y Ostfeld y Klosterman
{1986). Segun estos autores, los hadbitats pueden categorizarse
para las poblaciones de microtinos desde ambientes de
supervivencia, hasta hédbitats de colonizacién o de transito en
orden decreciente de adecuacidén, Los primeros se caracterigarian
per una relativa constancia en la densidad de sus poblaciones,
acompafada por un elevado éxito reproductor y fuertes tasas de
dispersidén {véase también Boyce ¥y Boyce 1988 by c¢). Los segundos

aparecerian como habitats con mayores fluctuaciones de densidad
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y con tasas elevadas de inmigracidén, apareciendo en ellos

individuos dispersores.

En este capitulo se analizan las caracteristicas
demograficas de una poblacién de Microtus arvalis que ocupa dos
pisos de vegetacién adyacentes en la catena altitudinal de la
Sierra de Guadarrama: fresnedas vy robledales. Siguiendo el modelo
enunciado, esta situacidén permite prever que la adaptacidn de la
especie a la ocupacién de medios de caracteristicas distintas
hava conducido a una estrategia de presencia estable en los
habitats adecuados, que guedaria asegurada por la existencia de
habitats de peor calidad que favorecerian la dispersion desde los
medios idéneos, ¥ que actuarian como auténticos sumideros de

dispersién (Lidicker 1975, 1985}).

En definitiva, se analizan los parametros demograficos de
las dos subpoblaciones, abordande la funcicnalidad de los dos
medios en la biologia de Microtus arvalis, a la luz de
caracteristicas reproductivas, comportamentales, sociales, etc.,

que afectan a los parametros demograficos de la especie.

10.2.~ MATERIAL Y METODOS

10.2.1.- Area de estudio

En capitulos anteriores se han abordado 1los patrones
globales de la distribucién de las especies de micromamiferos en
el Area de estudio gue contempla la presente memoria. En esos
mismos capitulos se han presentado a fresnedas y robledales como
los medios con mayor presencia de Microtus arvalis, al margen de

las zonas cultivadas. Las caracteristicas de ambos pisos de
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vegetacién ya han sido descritas con anterioridad (capitulo 2),
por lo que aqui séle haremos mencién a su proximidad espacial
como pisos contiguos, lo que puede favorecer fendmenos de

dispersién poblacional entre ambos ambientes,

10.2.2.- Trampeo

Los animales empleados en este andlisis se obtuvieron en los
trampeos realizados en fresnedas y robledales en el verano
(agosto-septiembre) de 1988 y en el inviernc (enero-febrero) y
la primavera {(mayo-junio) de 1989 (capitulc 3). En cada periodo
de trampeo, se distribuyeron 30 trampas pitfall en lineas de
trampeo, y se mantuvieron en funcionamiento durante 35 dias en
cada uno de los dos tipos de héabitats seleccionados (1050
trampas-dia en cada medio}. El esfuerzo global de trampeo para

los tres periodes fue de 8300 trampas/dia.

Los animales capturados fueron sexados y recogido su estado
de actividad sexual basdndose en la posicidn escrotal o no de los
testiculos para los machos (activos/no actives), y en la
existencia o no de mamas desarrolladas en las hembras (activas/no
activas). Las caracteristicas del método de trampeo impidieron
la medida del peso de los animales, por lo que se empled la
Longitud Céndile Basal (LCB en adelante)} como una medida ajustada
del tamafo corporal (Delany 1970; véase no obstante capitulo 8
vy referencias alli dadas). Esta medida craneal fue obtenida en
el laboratorio, donde se completaron las apreciaciones sobre el
estado reproductor de las hembras mediante el examen de la

presencia o no de embriones.
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10.2.3.- Analisis de los datos

La abundancia de M. arvalis se estimé como el nimero medio
de animales capturados por trampa en cada periodo de trampeo. Las
comparaciones entre los pardmetros de abundancia y tamafio craneal
medios se realizaron mediante un analisis de la varianza de
clasificacién simple, completado con el test de comparacidn
miltiple de Tukey (los datos de densidad se transformaron
logaritmicamente; Zar 1984). El test de la t de Student se empled
para la comparacién de ambos parametros entre los dos medios
analizados. El resto de los caracteres demograficos (sex-ratio
y proporcién de individuos reproductivamente activos) se
examinaron mediante el andlisis de tablas de contingencia (test

2

X" v test exacto de Fisher cuande el tamaho muestral lo hacia

aconsejable; Zar 1984).

10.3.- RESULTADOS

10.3.1.- Animales capturados

Durante los tres periodos de trampeo se capturaron 89
animales, 42 en la fresneda y 47 en el robledal {véanse tablas
10.2 vy 10.3 sobre el reparto por sexos y épocas). El método de
trampeo suministrd indices de abundancia y no valores de densidad
real (Telleria 1986), por lo que no son directamente comparables
con estimas de densidad de otros estudios. En cualquier casoc, la
efectividad del trampeo (alrededor del 1,4% pars el conjunto de
las estaciones de trampeo) parece indicar situaciones de densidad
medico-bajas si se comparan con trabajos scbre la misma especie

desarrollados con metodologias similares (p.ej., Dub 1971).
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10.3.2.- Parametros demograficos

A pesar de las tendencias marcadas por la figura 10.1, Ila
abundancia de M. arvalis en robledales y fresnedas no presenta
diferencias significativas durante los periodos analizados (tabla
10.1}. Si se observan, en cambio, diferencias estacionales en la
abundancia de la especie en las fresnedas, marcadas por mayores
densidades estivales, motivadas por el aumento en la densidad de

machos en este periodo (test de Tukey; tabla 10.1}.

Verano

Invierno

Primavera

1 0.6 0 0.3 0.6
Numero de animales/trampa

(- FRESNEDA ] ROBLEDAL O Fresneds 4 J

O Fresneda Q¢ —€— Robledat 5~ Robiedsl $Q
Ot e

Fig. 10.1.- Abundancia de Nicrotus arvalis {global y por sexos) en fresnedas y robledales durante los tres
periodos de! afic consideradas,
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Tabla 10.1.- Indices de abundancia (nQ medio de capturas/trampa t error esténdar) para el conjunte de la
especie y para cada uno de los sexos. 5¢ exponen los resultados del ANOVA (sobre datos transformados
logaritmicamente}, 1a ordenacidn de 185 medias estacionales en sentido creciente obtenida de la aplicacidn del
test de Tukey, y los resultzdos del test de 1a t para comparaci6n de pares de medias. N= 30 {nimero de
estaciones de trampeo) para cada época y medio, #% p(0.01; n,s, diferencias no significativas,

GLOBAL FRESNEDA ROBLEDAL Test t
Verano 0.97 + 0.26 0.57 £ 0.26 1.51 n.s.
Invierno 0.20 £+ 0.14 0.53 £ 0.20 1.57 n.s.
Primavera 0.23 + 0.14 0.47 % (.18 1.30 n.s.
1n

FLST 6.65 0.01 n.s

Tukey 1 PV v P 1

MACHOS FRESNEDA ROBLEDAL Test t
Yerano 0.60 £ 0,17 0.30 £ 0.13 1.47 n.s.
Invierno 0.07 £ 0.07 0.10 = 0.06 0.61 n.s.
Primavera 0.13 * 0.06 0.20 * 0.09 0.52 n.s.

"

FLEI 7.07 0.91 n.s.

Tukey I P V v P I

HEMBRAS FRESNEDA ROBLEDAL Test t
Verano 0.37 + Q.18 0.27 * 0.18 0.74 n.s.
Invierno 0.13 £ 0.08 0.43 + 0,18 1.52 n.s.
Primavera 0.10 + 0.10 0.27 + 0.12 1.47 n.s.
FLN 1.80 n.s. 0.57 n.s.

Tukey P I V v P I

En conjunto, las dimensiones craneales medias de la especie
no presentaraon cambios estacionales significativos {tabla 10.2}.
Sin embargo, durante el pericde invernal las fresnedas estaban
ocupadas por hembras mas pequefias que el resto del afio, y menores

que las que ocupaban los robledales la misma época {(tabla 10.2).
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Tabla 10.2.- Tamafio corporal (LCB media + error esténdar, en mm) para el conjunto de 12 especie y para cada
unc de los sexos. Se exporen los resultados del ANOVA, la ordenzcidn de las medias estacionales en sentido
creciente (aplicacién del test de Tukey), y los resuitados del test de la t para comparacifn de pares de
pedias.

GLOBAL FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N) Test t
Verano 24.35 + 0.28 (29) 24,15 = 0.51 (16) 0.39 n.s.
Invierno 23.23 + D.53 (6) 24,64 £ 0,30 (16) 2.40 %
Primavera 24.63 + 0,96 (8) 23.19 * 0.67 (9) 1.26 n.s.
F 1.48 n.s. (2,37)¢ 1.99 n.s. (2,38)
Tukey I Vv P P v I
MACHOS FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N) Test t
Yerano 24.21 + 0,37 (18) 24.95 + D,68 {8) 1.03 n.s.
Invierno 24.30 + 1,50 (2) 25.10 +# 0.66 (3) 0.57 n.s.
Primavera 24.33 £ 1,72 (3) 24.18 £ 1.13  (3) 0.07 n.s.
F 0.01 n.s. (2,200  0.24 n.s. (2,11}
Tukey v I P Fp Vv I
HEMBRAS FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N) Test t
verano 24.60 * 0.43 (11) 23.35 £ 0.69 (8) 1.62 n.s.
Invierno 22.70 £ 0.24 (4) 25.54 £ 0.34 (13) 2.87 %
Primavera 256.08 £ 0,08 {(2) 22.69 * 0.82 (6) 1.60 n.s.
F 4.08 ¥ (2,14 2,98 n.s.  (2,24)

Tukey 1 Y P P Vv I

(N} = tamahe muestral
4 = grados de 1ibertad de 1a proeba F en e] ANOVA
¥z pdl, 05, n.s.z diferencias no significativas
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La sex—ratio {n? de machos/no total) no presentd diferencias
significativas entre los medios analizados (tabla 10.3). Sélo en
un caso (poblacién invernal en los robledales) la composicidn de
sexos varid de la tedrica 1:1, con un sesgo significativo hacia

una mayor proporcién de hembras (X2=5.063, p<0.05).

En cuanto a la actividad reproductora, el andlisis no
detectd diferencias significativas en las proporciones de
animales activos entre los dos medios analizados (tabla 10.4),
aunque el reducido tamafic muestral puede oscurecer los resultados

en las comparaciones para cada sexo.

Tabla 10.3.~ Composicidn de sexos (proporcidn de machos frente al total) para las épocas y medios considerados.

FRESNEDA ROB{.EDAL
(N) N)
Verano 0.62 (20)  0.53 (17) Xz 0.09 p= 0.77
Invierno  0.33 (6) 0.19%(16) p= 0.42 (test de Fisher)
Primavera 0.57 (7) 0.43 (14) p= 0.44

(K} = nimero de capturas
- con correccibn de continuidad
4 = diferercia sigaificativa, con p<0,05, respecto & la proporcidn tebrica 1:1
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Tabla 10.4.- Actividad reproductora (propercitn de individuos activos frente al total}, para los per{oﬁog y
habitats considerades y para el conjunto de 1a especie y cada uno de los sexos (véase fexto sobre criterios
de actividad sexual).

GLOBAL FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N)
Verano 0.58 (29) 0.47 (17) xH= 0,21 p= 0.65
Invierno 0 (6) 0.31 (16) p= 0.17 (test de Fisher)
Primavera 0.57 (7 0.57 {14) p= 0,22 "
MACHOS FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N) Test de Fisher
Verano 0.71 (17) 0.75 (8) p= 0.61
Invierno 0 (2) 0 (3) -
Primavera 0.67 (3) 0.67 (8) p= 0.76
HEMBRAS FRESNEDA ROBLEDAL

(N) (N) Test de Fisher
Verano 0.42 (12) 0.22 (9) p= 0.32
Invierno 0 {4) 0.39 (13) p= 0.21
Primavera 0.50 (4) 0.50 (8) p= 0.73

(K} = tamsfio myestral
@ = cop correccion de continuidad

10.4.- DISCUSION

El presente andlisis muestra que las diferencias en la
abundancia de M, arvalis existentes entre los dos medios ho son
significativas. Sin embargo, las diferencias estacionales en las
fresnedas y la falta de ellas en los robledales apoyan la mayor
variabilidad en 1la ocupacidén de las primeras frente a la
constancia de su presencia en los segundos (véase capitulo 4)}.
De este modo, y en esta primera aproximacidén, los resultados

serian concordantes con los planteamientos de Ostfeld vy
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Klosterman (1986) en lo referente a 1las fluctuaciones en
densidad. Los robledales aparecerian como habitats de presencia
estable (Ostfeld y Klosterman 1986, Doyle 1990), con variaciones
estacionales no significativas en la densidad, mientras que las
fresnedas serian medios mas fluctuantes, con cambios estacionales

mas notorios.

Esta situacidén, planteada en términos de variaciones de
densidad, se completa al considerar el resto de los parametros
demograficos, aungque para ello es necesario tener en cuenta las
caracteristicas comportamentales de la especie, tanto en lo
relative al comportamiento reproductor como al comportamiento

social.

Desde el puntoc de vista de la reproduccidn, la subfamilia
de los microtincs estd formada por especies generalmente
poliginicas o promiscuas (Krebs y Davies 1987), Como en la gran
mayoria de las especies de mamiferos, en ellas los costes de la
reproduccidédn corren a carge de las hembras, mientras que los
machos no realizan ninguna inversién parental al margen del
propio apareamiento {(véase revisidén de Ims 1987). Por esta razén,
el recurso esencial a expletar por las hembras lo constituyen
tanto el alimento como los lugares de nidificacién (Mackin-
Rogalska et al. 1986), mientras que para los machos, son las
hembras el recurso limitante (Ostfeld 1985, Shield 1987)., De este
modo, la distribucidén de los machos viene regida por la de las
hembras (Galindo y Krebs 1987), y ésta a su vez por las
caracteristicas de adecuacidén del medio en términos de
disponibilidad de alimento ¢ de lugares de nidificacién. Estas
caracteristicas conducen a comportamientos territoriales de

defensa de los recursocos, al menos en las épocas reproductoras
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(Ostfeld 1985).

Por otra parte, los microtinos y Microtus arvaliis como
representante tipico (Stenseth 1983; véase Mackin-Rogalska et al.
1986, Boyce y Boyce 1988a, b y ¢}, desarrollan un comportamiento
nidicola y gregario, tanto durante el invierno, para reducir los
costes asociados a la termorregulacidén {Madison 1984, West y
Dublin 19B4), como durante el periodo reproductor, para
beneficiarse de las ventajas ligadas a la cria en grupo (Boyce
¥y Boyce 1988a y b). El comportamiento nidicola parece afectar
fundamentalmente a l1as hembras {Mackin-Rogalska 1879, Mackin-
Rogalska et al. 1986), en las que se asocia estrechamente a las
relaciones intraespecificas {Ostfeld 1985), de manera gque la
calidad de los lugares de nidificacidén ocupados estd en
conscnancia con la Jjerarquia soccial de los individuos (Boyce ¥
Boyce 1988a). lLas hembras Jjovenes, subordinadas y generalmente
de menor tamafio y peso (véase la revisidén de Sauer y Slade
1887a}), se ven obligadas a dispersarse (McShea y Madison 1986,
Boyce y Boyce 1988b; véase Fairbairn 1977a y Nadeau et al. 1881,
para especies de no microtinos), ocupando enclaves de menor
calidad, y viéndose obligadas a nidificar en solitario si la
densidad poblacional es alta (Boyce y Boyce 1988c). La menor
calidad de los ambientes puede venir definida por la naturaleza
del suelo para la construccidn de galerias (dureza, profundidad,
posibilidades de encharcamiento, etc.; Boyce y Boyce 1988b y ¢},

o por la disponibilidad tréfica (Ostfeld 1985).

En los resultados de este analisis, las diferencias en el
tamafio de las hembras durante el invierno podrian explicarse como
consecuencia de una mayor calidad para la nidificacién invernal

de los enclaves situados en el robledal, ocupados por hembras
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dominantes, de mayvor tamafio, frente a los enclaves situados en
las fresnedas, con hembras de menor tamafio, probablemente jévenes
en dispersién. En primavera y verano, la falta de diferencias
significativas entre los dos medios en el tamano de las hembras,
podria responder a una mayor oferta de lugares adecuados para la
nidificacidén, en este caso reproductora y no invernante. Las
altas probabilidades de encharcamiento invernal del suelo de las
fresnedas, motivadas por su ubicacidn en los valles fluviales del
area de estudio {Rivas et al. 1987; véase capitulo 2), llevarian
a una colonizacién invernal como habitats marginales por
individuos en dispersién. En primavera y verano, la ocupacidn
estaria menos condicionada por fendmenos de exclusién social. En
cualgquier caso, los resultados de este andlisis deben tomarse con
cautela, ya que el reducide tamano de algunas de las muestras
{particularmente las primaverales), puede introducir sesgos al

considerar las medidas corporsales,

La territorialidad y gregarismo de las hembras (o
territorialidad selectiva en términos de Ostfeld 1986) puede
contrastar con la estrategia de los machos, que tratarian de
acceder al mayor numero de hembras posible durante los periodos
de actividad reproductora (Ims 1987). En condiciones de densidad
alta, les machos podrian defender territorios que agrupasen a
varias hembras; sin embargo, en situaciones de baja densidad,
esta estrategia podria convertirse en un vagabundeo de los
machos, menos ligados a la nidificacién (Mackin-Rogalska et al.
1986}, en busqueda de hembras para la reproduccidén {Nadeau et al.
1881, Adler y Tamarin 1984). Este rastrec de hembras por parte
de los machos podria explicar 1la falta de diferencias
significativas en la sex-ratio, manteniéndose proporciones

similares en los dos medios analizados en razén de la falta de
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diferencias en la abundancia del recurso perseguido, las hembras.
Este compoertamiento explicaria también las diferencias
estacionales de la abundancia de los machos en las fresnedas
{tabla 10.1), en respuesta a las tendencias poblacionales del
otro sexo, que sin embarge no llega a marcar diferencias
estadisticamente significativas. La falta de comportamientos
territoriales o de dominancia, debida & 1la baja densidad,
disminuiria la posibilidad de gque se generasen segregaciones en
razon del tamanio, lo gue explicaria la falta de diferencias en

los machos respecto a este caracter en cualquier época del afio.

El referido cambic estacional en las condiciones de las
fresnedas, permitiria explicar en parte la falta de diferencias
significativas en la actividad reproductora de machos y hembras
en los dos medios considerados, fundamentalmente en las épocas
con mayor actividad reproductora (primavera y verano; Boyce ¥
Boyce 1988a). En cuanto a la época invernal, la presencia de
individuos reproductivamente activos {tabla 10.4) parece indicar
que, al mencos durante el periodo analizado, la disponibilidad de
alimento en los robledales no fue limitante ya que, como en otras
especies de micromamiferos, este es uno de los principales
factores que afectan a las ©posibilidades invernales de

reproduccidén en la especie {Hansson 1971, 1984).

Por otra parte, el comportamiento territorial de las hembras
en esta especie (Mackin-Rogalska 1976, 1979, Ostfeld 1985) parece
favorecer situaciones en las que el control poblacional sobre las
hembras subordinadas no se establece a través de una inhibicidn
de la actividad repreoductora, como parece suceder en especies con
hembras no territoriales (Galindo y Krebs 1887}, sino mediante

un mecanismo de comportamiento espacial que induce a la
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dispersién de los individuos subordinados (Krebs y Myers 1974,
Ostfeld y Klosterman 1986), vy que actuaria indirectamente sobre
el éxito reproductoer final de los dispersores, a través de la
seleccién de lugares de nidificacidédn poco adecuados, tanto
invernales como reproductores (Boyce y Boyce 1988b ¥y c). La
seleccién de lugares subéptimos de nidificacién afectaria con
toda probabilidad a pardmetros como el tamafio de camada o la tasa
de reclutamiento (Boyce y Boyce 1988a), que no han podido ser

condiderados en el presente andlisis.

10.5.- CONCLUSIONES

Robledales y fresnedas parecen desempenar un papel distinto
en la biclogia de las poblaciones de Microtus arvalis del Sistema
Central. Los robledales parecen actuar como ambientes de
presencia estable para la especie (Ostfeld y Klosterman 1986),
mientras que Jlas fresnedas parecen ser Aareas de ocupacidn
estacional, donde, en cualquier caso, la especie puede alcanzar
también altos niveles poblacionales. La condicién de ambientes
subdéptimos de las fresnedas puede relacionarse con las altas
probabilidades de encharcamiento invernal {y primaveral) de estos
enclaves, uno de los factores que pueden incidir negativamente
sobre las necesidades de nidificacidén de esta especie (Boyce ¥y

Boyce 1988L y c¢).

Las caracteristicas de la especie, y fundamentalmente el
compertamiento invernal de 1las hembras, permiten explicar las
mavores dimensiones de las hembras en los robledales, en razdén
a una mavor calidad de estos ambientes frente a las fresnedas,
Que se verian ocupadas por animales menores y afectados por

procesos dispersivos {Boyce y Boyce 1988a, b ¥y ¢). Los machos,
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no afectados por fenémenos de exclusién en condiciones generales
de baja densidad, rastrearian el recurso reproductor (las
hembras) sin generar diferencias apreciables entre los individuos

que ocupan los ambientes analizados.
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APENDICE I

variables empleadas para la caracterizacién de 1las estaciones de
muestreo utilizadas en el estudio de los medios naturales {capitulo 5). Las
coberturas se estimaron visualmente (Prodon y Lebreton 1981).

1.~ Pendiente: inc¢linacién media del sustrato (medida como porcentaje
respecto a la vertical -100%-), en un drea circular de 25 m de radio centrada
en la estacidén de captura.

2.- Cobertura de suelo rocoso: cobertura (%) de sustrato rocoso en un é&rea
circular de 25 m centrada en 1a estacion de captura,

3.- Cobertura de pedregales: como en 2 para la cobertura de piedras
desprendidas del sustrato (acimulos rocosos, vallas de piedra, cantos).

4.~ Cobertura de suelo desnudo: como en 2 para la cobertura de tierra
despejada, sin cobertura rocosa o vegetal,

5.— Cobertura de herbiceas: cobertura (%) de vegetacién herbdcea en un 4rea
circular de 25 m centrada en la estacidn de captura.

6.—- Cobertura de pasto ralo: como en 5 para 1a cobertura de vegetacién
herbadcea de porte bajo, inferior a 10 cm.

7.— Cobertura de pasto ailto: como en 5 para la cobertura de vegetacién
herbdcea de porte alto, superior a 10 c¢cm,

8.- Cobertura de musgo: como en 5 para la cobertura del estrato muscinal
{musgos y liquenes).

S.— Cobertura de helechos: como en 5 para la cobertura de helechos.

10.— Cobertura de ramas: como &n 5 para la cobertura de ramas y otros restos
lefiosos depositados sobre el sustrato.
11.- Cobertura de hojas: comoc en 5 y en 10 para la cobertura de hojas.

12.— Cobertura de agua: comoc en 5 para la superficie ocupada por agua,
fundamentaimerte pequenos Arrovos.

13.- Cobertura de arb. 1: como en 5 para la cobertura de vegetacién arbustiva
de porte bajo (< 25 cm).

14.- Cobertura de arb. 2: como en 13 para vegetacién arbustiva de porte medio
(entre 25 y 50 cm).

15.— Cobertura de arb. 3: como en 13 para vegetacidén arbustiva de porte
elevado (superior a 50 cm, pero inferior a 2 m).
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16.- Cobertura de 4rboles: comc en 5 para la cobertura del estrato arbéreo (en
conjunhto).

17.~ Cobertura de coniferas: como en 5 para la cobertura de especies de
coniferas {fundamentalmente Pinus sylvestris).

18.— Cobertura de robles: como en 5 para 1a cobertura de Quercus pyrenaica.
19.- Cobertura de otras caducifolias: como en & para la cobertura de especies
caducifolias distintas al roble: Fraxinus angustifolra, Salix sp.,

20.- Cobertura de encinas: como en 5 para la cobertura de encinas (Quercus
7lex ballota).

21.- Cobertura de piornos: como en § para la cobertura de piornal (formaciones
de Cytisus oromediterraneus).

22.— Cobertura de otros piornos: como en 5 para la cobertura de especies
arbustivas de leguminosas distintas de Cytisus oromediterraneus (Cytisus sp.,
Genista sp.)

23.- Cobertura de jaras: como en 5 para la cobertura de jaras (Cistus
ladanifer fundamentalmente).

24.—- Cobertura de zarzas: como en 5 para la cobertura de zarzas y otros
arbustos espinosos (Rubus sp., Rosa sp.)

25.- Altitud: altitud sobre el nivel del mar de la estacidén de captura, medida
con un altimetro de precisién (+ 5 m).

26.— Exposicitn (N-8): orientacidén de Ja estacién de muestreo, considerada
segln un gradiente N-S que asignaba valores de 0 a 8 a Jos puntos de 1a Rosa
de los Vientos: N= 0, NNEz 1, NNW= 1, NE= 2, NW= 2, ..., SE =6, SW= 6, SSE=
7, SSW= 7, S= 8.

27.- Exposicién (E-W): como en 26 para el gradiente E-W: Ez 0, ESEx 1, ENE:
ty

28.~ Altura herbéceas: altura media de la vegetacidn herbdcea en el é&rea
circular de 25 m de radio en torno a la estacidn de captura.

29.~ Altura arbustos: como en 28 para la vegetacidén arbustiva.

30.- Altura arboles: como en 28 para la vegetacidén arb6rea,

31.— NG de troncos 1: nimerc de troncos de diémetro inferior a 10 cm en el
drea circular de 25 m de radio definida en torno a la estacidon de captura.
32.- NQ de troncos 2: comoc en 31 para troncos de didmetro comprendido entre
10 y 30 cm.
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33.- NQ de troncos 3: como en 31 para troncos de mis de 30 cm de didmetro.
34.- NO de especies de érboles: nimero de especies arbbéreas en el érea
circular de 25 m de radio definida en torno a la estacién de captura.

35.—- NOC de especies de arbustos: como en 34 para l1as especies arbustivas.
36.~ Profundidad del suelo: profundidad media del suelo, medida mediante una
varilla de metal (7 cm de didmetro) introducida en e) sustrato hasta el méximo
posible. Para cada estacitn de muestreoc se realizaron 5 medidas en otros
tantos puntos del drea circular de 25 m (distribuidos de manera sistemédtica
definiendo un cuadrado de 10 m de iado, con el 5Q punto en el centro y préximo
a la ubicacibén de 1a trampa). E1 valor considerado fue la media de las &
medidas.
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Matriz de correlaciones simples entre las 36 variables de hébitat
empleadas (Capitulo 5) v el nUmero de capturas para cada una de las especies
consideradas, durante los tres periodos analizados. Los coeficientes de
correlacidn subrayados son significativos para p<0.05. N=180.
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ESPECIES
A.sylv C.rus M.arv M. Jus S.gra S.min
VARIABLES
Pendiente Inv ~0,095 -0,102 -0,111 0,010 -0,0298 0,161
Pri 0,002 -0,019  -0,006  -0,041 0,053 0,158
Ver 0,028 -0,376 -0,199 -0,130 -0, 106 0,111
C.suelc rocoso Inv -0,182 -0,009 0,013 0,075 -0,079 g,.158
Pri -0,110 0,167 -0,119 0,131 -0,027 0,307
Ver 0,015 ~-0,163 -0,111 0,004 -0,080 0,087
C.pedregales Inv -0,178 0,156 -0,003 ~0,046 0,084 0,038
Pri -D,142 0,007 -0,038 -0,010 -0,042 0,279
Ver 0,140 0,011 -0,058 0,073 0,042 ~0,019
C.suelpo desnudo Inv 0,116 0,087 -0,139 0,059 0,011 0,092
Pri 0,158 -0,060 0,022 0,021 -0,121 0,254
Ver 0,029 -0,287 -0,184 -0,043 -0,168 0,133
C.herbaceas Iny 0,039 0,069 0,168 0,051 -0,136 -0,186
Pri -0,047 0,045 0,100 0,096 0,058 -0,215
Ver -0,131 0,396 0,336 0,239 0,062 -0,15¢9
C.pasto ralo Inv -0,162 -0,004 0,206 0,188 -0,082 -0,102
Pri -0,218 g,119 0,079 0,089 -0,085 -0,04z2
Ver 0,053 ~-0,038 0,114 0,203 -0, 146 -0,023
C.pasto alto Inv -0,174 0,185 0,115 0,009 -0,005 -0,04%
Pri -0,269 -0,023 0,134 0,151 0,108 -0, 100
Ver 0,121 0,544 0,381 0,191 0,252 -0,093
C.musgo Inv 0,382 -0,159 ~-0,055 -0,051 -0,011 -0,089
Pri 0,500 0,023 -0,067 -0,089 -0,058 -0,134
ver -0,064 -0,228 ~-0,165 ~0,166 -0,139 -0,071
C.helechos Inv -0,062 -0,065 -0,082 -0,083 -0,039 -0,0086
Pri -0,099 -0,084 -0,073 -0,086 0,292 -(Q,070
Ver -0,111% ~0,107 -0,110 -0,092 0,088 0,025
C.ramas Inv -0,098 ~0,056 -0,025 0,066 0,021 0,121
Pri -0,092 0,019 -0,135 0,013 ~0,072 0,024
Ver 0,006 -0, 137 -0,081 -0,066 0,090 0,161
C.hojas Inv 0,016 -0,184 -0,032 -0,281 G, 140 0,015
Pri 0,058 0,025 -0,087 -0,232 0,103 -0,155
Ver 0,088 -0,278 -0,189 ~0, 305 -0,028 -0, 008
C.agua Inv  -0,048 0,042 -0,076 -0,077 -0,036 -0, 0514
Pri -0,071 -0,051 -0,026 -0,023 D,375 0,018
Ver -0,031 -0,020 -0,067 -0,043 0,028 -0,034
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VARIABLES

C.arb 1

C.arb 2

C.arb 3

C.arboles

C.coniferas

C.robles

C.otr.caducif.

C.encinas

C.piornos

C.otr.piornos

C.Jjaras

C.zarzas

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
ver

Inv
Pri
Ver

Inv
Pri
Ver

A.sylv C.rus
0,083 0,185
0,108 0,027
0,093 -0,103
0,053 -0,174
0,159 0,040
-0,018 -0, 306
0,122 -0,029
0,267 -0,120
0,063 -0,091
0,026 -0,103
-0,004 0,012
0,025 ~0,088
-0,158 -0,113
-0,108 ~-0,163
-0,0058 -0,247
-0,126 0,103
~0,226 0,211
0,060 0,169
~-0,056 0,174
-0,174 -0,042
-0,087 0,554
0,436 -0,127
0,529 -0,056
-0,044 -0,156
~0,149 ~0,018
-0,141 -0,064
0,029 -0,112
-0,106 -0,0114
-0,094 0,043
0,045 ~0,089
0,517 -0, 105
0,350 -0,047
-0,018 -0,124
-0, 102 0,137
-0, 177 -(3,040
0,010 0,459

M.arv M. Tus S.gra S.min
0,136 -0,032 0,042 -0,062
0,196 0,032 -0,108 0,028
0,098 -0,056 -(,149 -0,019
—0,004 0,112 0,047 0,100
-0,119 0,038 -0,113 0,194
-0,214 -0,073 -0,206 0,006
-0,197 0,164 -0,097 0,064
~0,206 0,086 ~-0,106 0,184
-0,199 0,051 -0,064 0,040
0,004 -0,322 0,139 0,031
-0,031 -0,210 0,190 ~-0,203
-0,033 -0,232 0,099 -0,030
~-0,167 -0,142 -0,079 0,164
-0, 145 0,175 0,094 0,033
=-0,215 ~0,163 0,025 0,112
0,223 -0,118 0,278 -0,069
0,110 -0,003 0,165 -0,156
0,183 -0,021 0,102 -0,084
0,024 -0,080 -0,047 -0,067
0,122 0,083 0,149 -0,081
0,334 0,261 0,302 -0,064
-0,097 -0,100 -0,046 -0,066
~0,088 -0,102 -0,084 -0,084
-0,131 -0, 148 -0,110 -0,066
-0,134 0,415 -0,064 0,081
-0,106 0,205 -0,116 0,295
-0,180 0,166 -0,078 0,081
-0,039 -0,089 -0, 048 -0,065
-0,066 -0,088 0,028 -0,080
-0,080 -0,0586 -0,002 0,047
-0, 081 -0,083 -0,038 -0,055
-0,073 -C,085 -0,070 -0,069
-0,109 ~0,123 -0,061 ~0,0585
0,145 -0,102 ~0,056 ~0,080
0,098 0,027 0,045 -0,094
0,392 0,269 0,274 -0,074
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Apéndice II

(APENDICE II cont.)

A.sylv c.rus M.arv M. lus S.gra S.min

VARIABLES
Altitud Iny -0,413 0,017 -0,028 0,197 0,009 0,130
Pri -0,422 0,004 -0,044 0,118 0,019 0,204
Ver 0,055 -0,072 -0,082 0,124 0,016 0,124
Exp.N-S Inv 0,090 -0,055 -0,027 -0,209 -0,026 -0,028
Pri 0,048 0,062 -0,067 -0, 100 -0,008 0,003
ver 0,064 -0,139  -0,044  -0.158 -0,023  -0,038
Exp.E~W Inv -0,111 0,070 -~0,100 0,144 ~-3,066 0,032
Pri -0,060 0,051 -0,050 0,166 -0,118 -0,0186
ver -0,183 0,218 -0,026 0,174 0,031 -0,010
Altura Herbdc. Inv -0,250 0,128 0,184 0,040 0,054 -0,032
Pri ~0,380 0,077 0,174 0,096 0,168 -0,105
Yer -0,030 0,386 0,265 0,178 0,168 -0,064
Altura Arbust. Inv 0,199 -0,153 -0,114 -0,085 -0,073 -0,080
Pri 0,191 ~0,050 -0,207 -0,082 0,006 0,029
Ver -0,098 0,159 6,014 0,033 0,088 -0,024
Altura Arboles Inv 0,006 -0,035 0,019 -0,382 -0,006 0,028
Pri 0,031 -0,045 0,038 -0,243 0,146 -0,212
Ver 0,001 0,032 0,067 -0,230 0,087 ~-0,089
NC Tronc 1 Inv 0,022 -0,078 0,175 -0,177 0,285 -0,070
Pri -0,055 0,200 -0,019 -0,081 0,112 -0,169
Ver 0,110 ~0,024 0,026 -0,128 0,030 -0,093
NO Tronc 2 Inv -0,187 0,004 0,079 -0,292 -0,045 0,006
Pri -0,171 0,108 0,118 -0,161 0,703 -0,139
ver 0,065 ~0,021 0,170 -0,156 0,066 -0,029
NG Tronc 3 Inv -0,095 -0,041 -0, 068 -0,139 -0,066 0,133
Pri -0,057 -0,103 -~0,088 ~0,113 -0,020 -0,030
Var -0,006 -0,101 -0,110 -0,056 -0,010 0,082
NC sps. arbol Inv 0,012 0,047 0,022 -0,324 -0,019 -0,046
Pri -0,034 -0,050 0,010 -0,177 0,229 -0,233
Ver ~0,014 0,193 0,154 -0,128 0,169 -0,102
NOosps arbustos Inv 0,150 0,107 0,104 -0,324 -0,045 -0,143
Pri 0,122 0,009 0,019 -0,161 0,020 -D,128
ver 0,%12 0,092 0,170 -0,081 0,084 ~0,1756
Profund suelo Inv 0,056 0,158 0,048 -0,007 -0,055 -0,090
Pri ~-0,012 -0,0368 0,094 0,053 0,053 -0,083
Ver -0,163 0,493 0,323 0,204 0,270 0,008
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APENDICE III

Variablas empleadas para 1la caracterizacién de las estaciones de

muestreo utilizadas en el estudio de los medios cultivados (capitulo 6). Las

coberturas se estimaron visualmente (Prodon y Lebreton 1981).

-~ > O s WM

10.

11.

12.

13.

14,

15.

16.

17.

PASTIZALES: Cobertura (%) de pasto, medida sobre un circulo de 25 m de
radio en torno a cada estacién de captura.

ERIALES: Como en 1 para la cobertura de eriales arbustivos.

CULTIVOS: Como en 1 para la cobertura de zonas cultivadas.

SOTOS: Como en 1 para la cobertura de superficies arboladas (sotos).

Caminos: Como en 1 para la cobertura de caminos.

Rios: Como en 1 para la cobertura de rios y arroyos (cauces).

Rocas: Como en 1 para la cobertura de rocas {amontonamientos, vallas y
acimulos rocosos).

Arb—1: Como en 1 para la cobertuta de arbustos de peguefco porte
(< 0,5 m).

Arb-2: Como en 1 para la cobertura de arbustos de porte elevado
(>0,5my <2m.

Herb—-sot: Cobertura (%) de hierba en las zonas forestales, medida en
relacién a la superficie de muestrec considerada para cada estacién de
muestreo (circulo de 25 m de radio).

Ram-hojas: Como en 10 para la cobertura de ramas y hojas.

Mat-sot: Comoc en 10 para la cobertura de matorrales (< 2 m).

Sp.4rbol: Nimero de especies de drboles (> 2m) presentes en la estaciodn
de muestreo (circulo de 25 m de radio).

Sp.arbust: NUmerc de especies de arbustos (< 2 m) presentes en la
estacidn de muestreo,

H.&rbol: Altura media de los Arboles presentes en la estacién de
muestreo.

Tronc-1: Namero de arboles con un tronco de didmetro entre 5 y 30 cm
{medido a la altura del pecho), contados en un circulo de 25 m de radio
en torno a la estacién de captura.

Tronc-2: Como en 16 para troncos de mas de 30 cm.
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